Resumen

La palinologia de depositos fecales inalterados o permineralizados se desarrolla casi sincrénica-
mente con el advenimiento del analisis paleobotanico de sedimentos como técnica habitual en
paleoecologia. Sin embargo, después de muchas décadas de esfuerzo analitico en turberas, se-
dimentos lacustres y marinos, no ha sido hasta los ultimos afios cuando los coprolitos y otros
restos biogénicos han acabado por adquirir la relevancia que corresponde a su potencial paleo-
ambiental. Desde el Paleozoico hasta el Holoceno, los granos de polen y esporas, asi como
otros microfésiles no polinicos, representan una fuente de informacion inestimable no sélo so-
bre paleoambientes sino también en relacién con la investigacion de paleodietas, paleopatologi-
as, densidad de manadas de herbivoros, presion ganadera sobre el paisaje en periodos de in-
fluencia humana, etc. Muchos de estos estudios concurren en un contexto interdisciplinar bajo
los auspicios de excavaciones arqueologicas, paleontologicas y paleoantropologicas.

El analisis polinico de coprolitos ha sido fundamental en nuestra comprension de las pautas de
interaccion ecoldgica entre hongos, animales y plantas durante la primera radiacion de plantas
vasculares en el intervalo Ordovicico-Devonico, la formacion de los primeros bosques en el Car-
bonifero y la diversificacion de angiospermas en el Cretacico y Paleoceno. Mas profusamente, ha
permitido la reconstruccion de paisajes cuaternarios en periodos mal conocidos y en regiones
aridas y semiaridas, donde los depdsitos habitualmente poliniferos eran escasos o inexistentes.
Algunos materiales como los coprolitos de hiena (Crocuta, Hyaena), los nidos de daman (Proca-
via capensis), ratas de los desiertos del suroeste americano (Neotoma) y Namib-Kalahari (Petro-
mus), han sido un recurso habitual. Otros, como el guano de aves y murciélagos, o los excre-
mentos fosilizados de tejon, capridos, insectos y algunos mamiferos extinguidos (Myotragus
balearicus) solo estan empezando a mostrar su potencial paleoecoldgico. En los ultimos afios, la
palinologia ha encontrado un complemento interesante en los estudios de DNA fésil.

Palabras clave: Coprolitos, Palinologia, Paleoecologia, Micropaleontologia, Tafonomia, Cua-
ternario.

Abstract

Palynological research on faecal materials developed almost synchronously with the earlier
palaeoecological studies using a sedimentary body of evidence. After many decades of analytic
effort in peatbogs, lakes and sea bottoms, the investigation of coprolites and similar biogenic
remains has gained relevance corresponding to its palaeo-potential. From Palaeozoic to Holocene,
pollen grains and spores, and other extra palynomorphs as well, are an unvaluable source of
information, not only on past environments, but also about palaeodiets, palaecopathologies, density
of late Quaternary megafauna populations, grazing pressure on the landscape in anthropic stages,
etc. Many of these studies are multidisciplinarily performed in the context of archaeological,
palentological, and paleoanthropological excavations.

Pollen analysis of coprolites has been of paramount importance in our understanding of the
ecological interaction patterns between fungi, animals, and plants during the Ordovicic to Devonic
embriophytic radiation, the appearance of the first forests during the Carboniferous, and the
angiosperm diversification during the Cretaceous and Paleocene. Yet, this method has filled the gap
of palaeolandscape reconstruction for poorly known territories, such as mid-latitude arid lands,
where lakes and peatbogs are scarce or absent. A frequent resource for pollen analysis, hence, have
been hyena (Crocuta, Hyaena) coprolites, and the middens of African hyraxes (Procavia capensis),
North American packrats (Neotoma) and southern African dassie-rats (Petromus). Other promising
food stuffs include bat guano, badger coprolites, caprid scats, insect coprolites, and consolidated
dung from extinct animals. Over the last few years, DNA fosil studies have been of great value to
cohere aspects such as the identification of the coprolite-producing species, and the recognition of
species of plants and animals which had been left no traces in the macro- or microfossil record.

Key words: Coprolites, Palynology, Palaeoecology, Micropaleontology, Taphonomy, Quaternary.
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Introduccién

La investigacion sobre coprolitos constituye un trabajo detec-
tivesco con gran poder de excitacion intelectual. Las primeras
observaciones de coprolitos provienen de documentos del si-
glo XIX sobre fauna mesozoica de Inglaterra (Mantell, 1822;
Buckland, 1829), y Norteamérica (Dekay, 1830), asi como del
Eoceno de Francia (Robert, 1832). En realidad, la denomina-
cion de coprolito puede ser técnicamente incorrecta, puesto
que muy a menudo hace referencia simplemente a heces des-
hidratadas que se preservan como tales en el contexto de una
excavacion, y no a un “fosil” en el sentido mas convencional
(Stewart y Rothwell, 1993). El caso es particularmente fre-
cuente en regiones aridas y desérticas (Davis, 1990). En otras
ocasiones, sin embargo, el material se encuentra petrificado o
permineralizado y, a veces, fuertemente comprimido, pudiendo
haber experimentado complejas dinamicas postdeposiciona-
les (Larkin et alii, 2000).

Los coprolitos y otras “paleoheces” pueden encontrarse en
turberas, paleosuelos, coal balls, fondos lacustres, cuevas y
abrigos, a veces asociados a enterramientos o paleoletrinas
(Taylor y Taylor, 1993). Como quiera que estos materiales re-
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presentan los restos de ingestas alimentarias, ofrecen una in-
formacion insustituible acerca de dietas prehistéricas, enfer-
medades y parasitos, adaptacion ecoldgica, utilizacion de re-
cursos, comportamiento y estacionalidad de la ocupacién o
actividad. En algunos contextos, los coprolitos humanos pue-
den también proveer informacion sobre cambios culturales
(Dean, 2002).

A pesar de que hemos avanzado mucho durante los dltimos
afos, uno de los aspectos mas descuidados por la paleoco-
prologia ha sido el uso del analisis polinico con fines paleoeco-
l6gicos. La naturaleza biogénico-fecal de estos materiales sue-
le imponer una aproximacion dialéctica dirigida privativamente
al estudio de las dietas y paleopatologias del organismo o co-
munidad productoras del artefacto (Sobolik, 1998). Sin embar-
go, en muchas ocasiones, los coprolitos proporcionan ademas
datos suficientes para elaborar inferencias paleoambientales
contrastables. El presente articulo incidira sobre este dltimo as-
pecto a través de diversos ejemplos seleccionados de la litera-
tura paleobioldgica y con un énfasis especial en el Cuaternario
y en algunos estudios recientes de caracter experimental.

Identificacion del agente productor

Resulta fundamental partir de un conocimiento aproximado
sobre el origen biologico del coprolito. Circunstancialmente,
los propios espectros polinicos zodgenos pueden utilizarse
como evidencia taxonémica a posteriori, pero deberian existir
indicadores externos que garanticen una identificacion inde-
pendiente. En este sentido, el conjunto de evidencias de la
excavacion resulta crucial, sobre todo el contingente de hue-
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Fig. 1. Granos de polen al microscopio electrénico de barrido. A: Artemisia. B: Olea. C: Ephedra. D: Plantago. E: Quercus. F: Pinus.
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sos. Los coprolitos de hiena, por ejemplo, suelen aparecer
asociados a la concurrencia de cubiles, con huesos de hiena
y de sus presas, estos Ultimos exhibiendo marcas caracteris-
ticas producidas por el depredador (Arribas y Palmqvist,
1998; Bonfiglio et alii, 2001).

Los rasgos morfoldgicos y anatémicos pueden resultar cri-
ticos. Conviene observar la forma, tamafio, color, fracturas,
presencia de esquirlas de huesos y grado de alteracion de
éstas, grosor y textura del posible cortex, aparicion de crista-
les, pelos, semillas, etc (Bryant, 1974; Carrion et alii, 2001).
En ocasiones, la discriminacion puede efectuarse por difrac-
cién de rayos X, morfometria de secciones y petrologia (Hor-
witz y Goldberg, 1989). También se puede recurrir a procedi-
mientos analiticos sencillos. Por ejemplo, los coprolitos
humanos suelen presentar un color negro o marrén oscuro
(también un olor inconfundible) cuando se rehidratan con una
solucién al 0,5% de fosfato trisddico. Los coprolitos de carni-
voros, con la misma solucion, se vuelven blancos o pardo
amarillentos, mientras que los de herbivoros consiguen una
tonalidad amarilla brillante (Bryant, 1974b; 1974c).

Los microfosiles no polinicos pueden ser de gran ayuda si
se dispone de referentes u homélogos actuales. En un traba-
jo de una precision impresionante, Schelvis (1992) lleg6 a
determinar las especies de capridos productores de varios
coprolitos identificando los acaros que contenian. El caracter
parcial o completamente fecal de algunos sedimentos o es-
tratos puede también ser deducido por la composicién de or-
ganismos coprofilos (Davis, 1987; Carrion et alii, 2000a).

En los dltimos afios, las nuevas técnicas de taxonomia mo-
lecular han permitido la identificacion del productor de los co-
prolitos y de su contenido vegetal y animal a través de la se-
cuenciacion de DNA de mitocondrias y cloroplastos (Sutton
et alii, 1996; Poinar et alii, 1998; Reinhard et alii, 2002;
Kuch et alii, 2002).

Consideraciones analiticas

El procedimiento de separacion y concentracion de palino-
morfos en el caso de los coprolitos, no difiere del protocolo
palinolégico convencional, excepto quiza, en que suele resul-
tar mucho menos tedioso. La mayor parte de los coprolitos
pueden ser reducidos en unos cuantos pasos de disolucion,
centrifugacion y decantacion, siendo habitual el uso de hidro-
xido de sodio o potasio para la liberacion de materias organi-
cas y de acido clorhidrico para la eliminacion de carbonatos.
El acido fluorhidrico se hace necesario con algunos materia-
les silicatados, mientras que la flotacion en liquido denso
(cloruro de zinc, Thoulet, etc) no suele ser imprescindible,
salvo que se presuma una concentracion muy baja, como
suele suceder en los coprolitos de algunos carnivoros. El fos-
fato trisodico puede utilizarse inicialmente si se prevee el ana-
lisis de macrorrestos, pero no debe excederse la concentra-
cién adoptada del 0,5% (Bryant, 1974b).

Fig. 2. Coprolito de hiena (Crocuta crocuta).

Somos de la opinidn de que ningun coprolito deberia ser
acetolizado, salvo en los casos en los que resulte sencillo de-
tectar por otras vias la presencia de contaminantes recientes
o0 posteriores a la formacion del coprolito. Aln asi, conviene
tener en cuenta que la mezcla acetolitica puede destruir hue-
vos de parasitos, algunos tipos de esporas y muchos tejidos
(Warnock y Reinhard, 1992). Por otro lado, puede ser intere-
sante analizar por separado el cortex y el nicleo, especial-
mente cuando el primero presente fracturas transversales.

No sabemos mucho sobre los procesos por los cuales el
polen se preserva, destruye o es alterado en el interior de un
coprolito, ni cémo se ve afectado por los procesos de trans-
porte postdeposicional. Algunas observaciones sugieren que
los acidos del tracto digestivo de las hienas no degradan la
exina (Fernandez-Jalvo et alii, 1999), aunque puede consta-
tarse un proceso general de miniaturizacion y adelgazamiento
exinico en algunos casos (Carrion et alii, 2000b; Scott et alii,
en prensa). Las variaciones en la concentracion y diversidad
polinica entre coprolitos de una misma especie pueden ser
enormes (Carrion et alii, 2001) y en general, se pueden en-
contrar razones para ello.

Queremos sefialar que entendemos la actividad palinolégi-
ca en un sentido amplio, el sefialado por Traverse (1988),
quien considera que el palindlogo no debe limitarse a la iden-
tificacion y recuento de granos de polen de espermatdfitos y
esporas de cormofitos vasculares (actividad decididamente
cotidiana), sino incluir todos los restantes microfosiles que
aparecen en las preparaciones microscopicas. Esto incluye
esporas de hongos, algas y criptégamas no vasculares, aca-
ros, colémbolos y otros microartropodos, asi como microfési-
les de origen biolégico desconocido incluidos cominmente
en la taxonomia de acritarcos.
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Esta es también la aproximacion adoptada por unos cuan-
tos autores europeos en el estudio de secuencias lacustres,
turbosas y de rellenos karsticos (van Geel et alii, 1989,
1994; Carrién y van Geel, 1999; Carri6on y Navarro, 2002;
Lopez-Séez et alii, 2002). Ello supone un esfuerzo analitico
adicional, pero compensa en la medida en que habilita un
marco paleoecoldgico con un poder explicativo mucho mayor
que el que deriva del recuento exclusivo de granos de polen.

Idealmente, los espectros polinicos de coprolitos deberian
ser comparados con los del sedimento minerogénico que los
contiene o a los que se asocia estratigraficamente, asi como
con algunos espectros de superficie. Por las diferencias de
resolucion y tafonomia, no deberia esperarse una correlacion
estricta con secuencias coetaneas producidas desde lagos,
turberas o fondos marinos, pero la sefial paleoclimatica sera
coincidente en la mayoria de los casos.

Coprolitos de artrépodos y origen de la interaccion
ecoldgica entre plantas terrestres y animales

Los coprolitos se encuentran desde el Silirico Superior has-
ta la actualidad de forma ininterrumpida, afectando a una
gran variedad de especies animales y bajo espectros espa-
ciotemporales muy amplios (Labandeira, 2002). Los mas anti-
guos aparecen en conjuncion con el descubrimiento de los
primeros biota terrestres, hace unos 425 Ma, y fueron depo-
sitados por animales que consumian esporas y tejidos vege-
tativos de plantas terrestres (Edwards et alii, 1995).

Algunos ejemplos notables de coprolitos paleozoicos son
los hallados en las formaciones Downton Castle, Ditton, Bat-
tery Point, Old Red Sandstone y Mattoon, las cuales se en-
cuadran entre el Siltrico y el Carbonifero Superior (Stewart y
Rothwell, 1993; Habgood, 2002). Aqui se encuentran raices
y tallos de cooksonioides, semillas de pteridospermas, érga-
nos polinicos de medulosaceas, micrdfilas y tallos de licépsi-
dos y esfendpsidos, megéfilas y esporangios de helechos y
una amplisima variedad de criptésporas, microsporas, megas-
poras, esporas flngicas y tipos polinicos de gimnospermas
(Kenrick y Crane, 1997; Gensel y Edwards, 2001).

Estos coprolitos de artrépodos se pueden visualizar con ni-
tidez esparcidos en la matriz de las coal balls del Pensilva-
niense euroamericano, estructuras que presentan una resolu-
cion histologica espectacular (Phillips y DiMichele, 1999).
Generalmente son elipsoidales o esferoidales, mas raramente
espiralados. Su tamafio es muy variable: desde las 50-200
um en el caso de los producidos por acaros oribatidos hasta
las 10.000 pm de los de miriapodos y grandes insectos man-
dibulados. La informacion incluye no soélo evidencias paleon-
tologicas y paleobotanicas sino también indicacion de copro-
fagia, detritivoria y varios tipos de mutualismo (Behrensmeyer
et alii, 1992; Labandeira et alii, 1997).

El origen y evolucién de las asociaciones entre plantas vas-
culares y animales tiene una riquisima historia fosil, y hay que

admitir que ésta ha sido claramente infravalorada. Los datos
empiricos, muchos de los cuales derivan del analisis de estos
microcoprolitos, producen ahora informacion para discutir los
primeros eventos de herbivoria y polinivoria (Traverse, 1992;
Niklas, 1997), el origen y expansion inicial de las principales
asociaciones ecoldgicas (Edwards y Selden, 1991; Laban-
deira, 2002), la simbiosis fangica (Taylor y Osborn, 1996), el
establecimiento de las asociaciones actuales y la superviven-
cia de relaciones antiguas (Pearson, 1995), asi como los ro-
les relativos de la extinciéon taxonémica y la convergencia
(Willis y McElwain, 2002). En casi todos los casos, la investi-
gacién paleoecoldgica pertinente debe recurrir a diversos ti-
pos de uniformismo (Labandeira et alii, 1997).

Coprolitos de animales mesozoicos y terciarios

Los coprolitos de dinosaurios ofrecen a menudo una via direc-
ta para inferir herbivoria, aunque lo cierto es que su presencia
en el registro fosil es escasa. Suelen tener entre 2 y 10 cm de
didmetro y hasta 15 cm de longitud (Thulborn, 1991), presen-
tando formas muy variables. En el Triasico, los contenidos in-
cluyen fundamentalmente polen de pteridospermas, hojas de
ginkgos y frondes de helechos. Méas adelante, entre las formas
jurasicas y cretacicas, suelen aparecer yemas de coniferas, se-
millas de cicadeoidofitos, frutos y polen de angiospermas (Chin
y Gill, 1996). En algunos casos, se han encontrado flores com-
pletas (Nambudiri y Binda, 1989). Estos coprolitos contienen
altas proporciones de fosfato calcico y se deben en su mayoria
a dinamicas sedimentarias fluviales y estuarinas (Thulborn,
1991). Los coprolitos de especies carnivoras son mucho méas
raros y no se han encontrado evidencias de omnivoria.

Llama la atencién que, a pesar de su abundancia, los co-
prolitos de mamiferos, reptiles y escualos mesozoicos y ter-
ciarios apenas hayan sido explorados palinolégicamente
(McAllister, 1985). Por otro lado, hay que decir que los co-
prolitos de mamiferos mesozoicos pueden también aparecer
asociados a coal balls (Schaal y Ziegler, 1992).

Coprolitos humanos
El potencial del estudio de los coprolitos humanos fue descri-
to inicialmente por Harsheberger en 1896. Sin embargo, las
técnicas modernas deben ser reconocidas a Eric O. Callen,
en su momento profesor de fitopatologia en la Universidad
McGill de Canada. Callen trabaj6 intensamente para concien-
ciar a sus contemporaneos arquedélogos, botanicos y arqueo-
zoologos sobre la importancia del estudio de las heces hu-
manas. Hay que decir que su actividad fue escasamente
comprendida y que Callen sufrié la amargura de la critica en
numerosas ocasiones, pues muchos colegas pensaban que
se estaba dedicando a frivolidades.

El trabajo que probablemente consolida la metodologia de
andlisis es el de Callen y Cameron (1960), aunque la investi-
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gacion monogréafica mas conocida es, sin duda, la de Fry
(1976), quien analiz6 quimica y palinolégicamente 146 co-
prolitos humanos de varias cuevas de Utah. Desde entonces,
el andlisis fecal se ha consolidado como una técnica valiosa
en medicina, biologia y arqueologia (Fry, 1985).

Las heces humanas suelen contener restos de comida y
componentes indigeribles, secreciones intestinales que no
hayan sido reabsorbidas o destruidas, sustancias excretadas
en el tracto digestivo (sobre todo fosfatos, calcio, sales, hie-
rro y otros metales), virus, bacterias y sus productos metabo-
licos, elementos celulares incluyendo a veces sangre, pus,
mucus, suero, en algunos casos enterolitos, calculos biliares
y pancreaticos, hormonas sexuales, etc. Por afiadidura, suele
haber restos animales (huesos, pelo, parasitos, insectos, es-
camas de reptiles, trozos de piel, espinas de pescado, restos
de plumas) y vegetales (semillas, madera, carbén, fitolitos,
polen, cristales, estomas y fibras).

El andlisis de coprolitos humanos se ha ligado muy a menu-
do a investigaciones paleopatoldgicas y, en este sentido, la li-
teratura es profusa en datos sobre la presencia prehistérica
de endoparasitos, a menudo en morfos larvarios o de resis-
tencia. Algunos géneros comunes identificados en contexto
arqueoldgico han sido Enterobius, Moniliformis, Ascaris, Tri-
churis, Metastrongylus, Heterakis, Fasciola, Diphylloboth-
rium, Entamoeba, Giardia, y Chilomastix, entre otros (Moore
et alii, 1969; Bouchet, 1995).

El andlisis polinico parece consolidarse sobre todo a partir
del trabajo pionero de Martin y Sharrock (1964), al cual si-
guieron otros mas detallados, generalmente en combinacion
con macrorrestos (Bryant, 1974; 1974b). Asi, entre los ar-
quedlogos y paleoantropélogos norteamericanos y peruanos,
existe una larga tradicion palinoldgica, siendo famosos algu-
nos descubrimientos como el de la ingesta de flores entre las
sociedades precoloniales (Bryant, 1974c; Sobolik, 1988).
Por ejemplo, en los territorios del suroeste de Estados Uni-
dos, se ha podido comprobar que los indios navajos utiliza-
ban como complemento dietético las flores de las especies
de Yucca, Agave, Opuntia, Dasylirion, Prosopis, Artemisia,
Brassica y Mamillaria, entre otras.

Eventualmente, las mismas investigaciones han evidenciado
usos farmacolégicos (Reinhard et alii, 1991), incluso en depoé-
sitos del Holoceno inicial, como el Abrigo de Pedra Furada, en
Brasil (De Miranda Chaves, 2002). Otras veces, aparece una
sefial inequivoca de ocupacion estacional, como es el caso de
algunas excavaciones en Sudan (Cummings, 2002). Dickson
et alii (2002) han reconstruido incluso los itinerarios y domici-
lios de los fallecidos a partir del contenido intestinal de las fa-
mosas momias congeladas de Otzi, en los Alpes (5300 BP) y
Long Ago Person Found, en la Columbia Britanica (550 BP).
Sin embargo, en pocas situaciones se ha ensayado la inferen-
cia paleoambiental desde el andlisis polinico de coprolitos hu-
manos. Un potencial incomprensiblemente desestimado, te-
niendo en cuenta que el productor es un animal omnivoro.

LA ANERAEE ST

Fig. 3. Myotragus balearicus.

Coprolitos de capridos

Los coprolitos de cabras y ovejas son frecuentes en ciertos
contextos arqueoldgicos desde el Neolitico (Karg, 1998;
Akeret et alii, 1999). Los andlisis polinicos no son tan habi-
tuales como los de macrorrestos, pero cuando se han combi-
nado, proporcionan informacion paleodietética, datos sobre
estacionalidad y paleoambientes. Uno de los trabajos méas
completos es el de Rasmussen (1993), quien reconstruyé de
este modo las practicas agricolas y el paisaje en una region
del norte de Suiza entre 5600 y 5200 BP, demostrando ade-
mas una dieta invernal basada primordialmente en ramas y
yemas de Alnus y Corylus.

El analisis polinico ha alcanzado aqui trascendencia a tra-
vés de dos especies extinguidas. Mead et alii (1987) recons-
truyeron la dieta de Oreamnos harringtoni, una cabra de las
Montafias Rocosas. El caso de Myotragus balearicus, un pe-
quefio caprido endémico de Baleares, es todavia mas cono-
cido. El animal se extinguié hace méas de 4000 afios. Yl et alii
(2001) han analizado coprolitos de Myotragus procedentes
de la Cova Estreta (Sierra de Tramuntana, Mallorca), demos-
trando un consumo especializado en Buxus balearica, una
planta con gran cantidad de alcaloides esteroideos y fuerte-
mente téxica. Estos hallazgos han dado lugar a una interesan-
te hipotesis paleobiologica de coevolucion adaptativa (Alco-
ver et alii, 1999).

Excrementos fosilizados de vaca

Los excrementos consolidados de vaca pueden preservarse
en antiguos corrales y a veces se reconocen en el curso de
la excavacion en poblados prehistéricos. Carrion et alii
(2000a) han estudiado palinolégicamente una buena canti-
dad de sedimentos de esta naturaleza en excavaciones de la
Edad del Hierro en Zimbabwe, Botswana y Sudaéfrica, dentro
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de los biomas de la sabana, el bushveld y el grassland. Estos
artefactos habian sido interpretados histéricamente como resi-
duos del proceso de ignicién de metales. Ciertamente, los ex-
crementos habia sido quemados —probablemente como fuente
de energia doméstica— y ésto ha ocasionado que algunos res-
tos tengan un aspecto “vitreo” muy particular. El proceso, en
cualquier caso, no habria afectado a la preservacion polinica.

Los resultados obtenidos por Carrion et alii (2000) de-
muestran el origen fecal a través de la presencia de esporas
de hongos coprofilos como el tipo 55A (van Geel et alii,
1989), Thecaphora, Gelasinospora y Chaetomium y huevos
del parasito intestinal Trichuris. El estudio se contrasté con
una amplia analitica de heces frescas, cuyos registros pali-
nolégicos se compararon, a su vez, con la vegetacion actual.
La reconstruccion paleoecoldgica sugiere cambios impor-
tantes en la vegetacion regional durante los Gltimos 2000
afios. Este trabajo podria constituir un modelo inicial para
plantear investigaciones similares en algunos yacimientos de
la Peninsula Ibérica.

Megafauna cuaternaria y estudios sobre la densidad
de herbivoros

Los andlisis sobre coprolitos de grandes herbivoros cuaterna-
rios se han centrado en la identificacion de los macrorrestos
vegetales, pero algunos trabajos incluyen datos polinicos de
indiscutible utilidad paleoambiental. Thompson et alii (1980)
analizaron el contenido microfosilifero de coprolitos tardigla-
ciares de una especie gigantesca de perezoso (Nothrothe-
riops shastensis) en Gypsum Cave (Nevada), Rampart y
Muav (Arizona) y Aden Crater (Nuevo Méjico). Los espectros
polinicos dieron un cuadro detallado de la vegetacion regio-
nal, mientras que los macrorrestos (sobre todo semillas y fito-
litos) indicaban las preferencias dietéticas.

Conclusiones similares se alcanzan con los coprolitos de
mastodontes y mamuts del final del Pleistoceno (Davis et alii,
1984; Mead et alii, 1986), habitualmente muy ricos en hojas,
tallos, semillas y polen. Recientemente, McAndrews (2002)
ha notado que los mastodontes norteamericanos rescatados
de la turbera de Hiscock (Nueva York) tenian una dieta ex-
traordinariamente diversa, incluyendo coniferas, helechos, li-
coéfitos y pequefios arbustos de las formaciones esteparias
de las altiplanicies. Los coprolitos de mastodontes, por otro
lado, a veces se presentan en forma de bolas impregnadas
de arcilla, sin una morfologia constante, situacion en la que el
contenido en esporas de sordariales puede resultar de gran
utilidad para confirmar el origen (Pirozynski et alii, 1988).

En particular, la concentracion de las esporas de Sporor-
miella y del tipo 55A se han utilizado para calcular la densi-
dad de herbivoros en los ecosistemas tardocuaternarios de
Norteamérica (Davis, 1987) y norte de Europa (van Geel et
alii, 1994). Algunos modelos actualistas sugieren que esta
inferencia es valida no sélo para sedimentos de cuevas y
abrigos, sino también para paleolagos y turberas en cuyos al-

rededores es abundante el ganado (Davis, 2002). Una se-
cuencia polinica de la Sierra de Segura (Jaén), confirma el
modelo a través de la interpretacion paleolimnolégica de
otros palinomorfos fingicos y de las esporas del género de
hepéticas Riccia, habitualmente ligado a ecosistemas muy
pastoreados de alta montafia (Carrién, 2002a).

Potencial de los coprolitos de hiena

Los coprolitos de hiena presentan ciertas caracteristicas fa-
vorables para el analisis polinico. En primer lugar, suelen pre-
servar su integridad incluso en condiciones de transporte fisi-
camente agresivas (Larkin et alii, 2000). En segundo lugar,
son muy abundantes en yacimientos pleistocenos europeos.
En tercer lugar, aunque no se conocen bien las razones, la
preservacion polinica es a veces magnifica, si bien en algu-
nos casos, el coprolito es absolutamente estéril. En cuanto a
la concentracién polinica, hay que decir que resulta sorpren-
dentemente variable (Scott y Klein, 1981; Scott, 1987; Scott
y Brink, 1992; Fernandez-Rodriguez et alii, 1995; Carrién et
alii, 2000b, 2001; Gonzalez-Sampériz et alii, 2003; YII et alii,
e.p.).

Los casos de coprolitos muy poliniferos pueden deberse a
que la hiena consumié parte del tracto digestivo de un herbi-
voro, hecho supuestamente habitual entre las poblaciones
cuaternarias de Crocuta crocuta (Carrion et alii, 2001). Los
coprolitos de las especies marcadamente omnivoras como
Parahyaena brunnea suelen contener polen en un porcentaje
elevado de los casos, pero las concentraciones pueden lle-
gar a ser muy bajas y concurrir con un adelgazamiento de la
exina que a veces dificulta la identificacion (Carrion et alii,
2000b). Finalmente, cabe sefialar que las hienas recorren al
dia grandes distancias y lo mismo suele suceder con sus pre-
sas. Si éstas han ingerido cepellones de gramineas, nos en-
contramos en una situacion ideal, pues la muestra representa
una especie de filtro polinico de la atmosfera y, por tanto, tra-
duce la vegetacion del entorno.

El polen llegaria al coprolito de una hiena a través de la in-
gestion de agua, aire, adherido a los elementos de la dieta,
por el material vegetal y, como hemos sefialado, por ingestion
del tracto digestivo de un herbivoro. Determinar la incidencia
relativa de cada componente resulta imposible, pero los es-
pectros polinicos permiten llegar casi siempre a una especu-
lacién razonable sobre la influencia comparada de la dieta y
el paleoambiente (Scott, 1987; Carrion et alii, 2001; YII et
alii, en revision).

La interpretacion paleoambiental debe tomar en considera-
cion que los espectros polinicos pueden reflejar diferentes
formaciones vegetales dentro del mosaico geogréafico con-
temporaneo o, alternativamente, diferentes periodos dentro
de un intervalo limitado por la cronologia de la deposiciéon (la
cual deberia ser determinada de forma independiente a la del
continente sedimentario).
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Fig. 4. Coprolitos de tejon (Meles meles).

Guanos y egagropilas

El caso mas detallado de anélisis polinico sobre coprolitos
de aves se debe a James y Burney (1997), quienes han estu-
diado la dieta de una especie acuatica endémica de Hawaii
(Thambetochen chauliodous), extinguida durante los Ultimos
500 afios. Se ha demostrado que se alimentaba principal-
mente de helechos, sobre todo maratiaceas y aspleniaceas.

Fernandez-Jalvo et alii (1999) y Scott et alii (2003) han es-
tudiado el contenido polinico y ciertos aspectos tafonémicos
de la incorporacion del polen a las egagropilas de rapaces
nocturnas. Se demuestra, en este caso, un sesgo importante
producido por la dieta y la estacionalidad de ocupacién, sin
que haya correlacién con la lluvia polinica local.

Una perspectiva bien diferente nos la dan los guanos de
quirépteros, un recurso comun y factible en algunas cavida-
des naturales, viejos edificios abandonados, etc. Bui Thi Mai
y Girard (2000) han analizado paquetes medievales estratifi-
cados de excrementos de murciélagos en cuevas del sistema
karstico de Arcy (Francia). No solo las concentraciones poli-
nicas son elevadisimas (hasta 178.280 granos/gramo), algo
que ya se sabia a través de varios estudios experimentales
con guano fresco (Navarro et alii, 2000), sino que ademas
los espectros polinicos pueden reconstruir efectivamente los
cambios vegetales acontecidos durante centurias en un area
de varios kilémetros de diametro. El material contiene tam-
bién abundantes restos de insectos, los cuales colaboran en
la elaboracién de un cuadro paleoclimatico. Con la misma
orientacion y resultados similares, Maher (2002) ha estudia-
do un registro estratigrafico de guano de Myotis grisescens
de 75 cm de espesor y que cubre los dltimos 2000 afios en
Tumbling Creek, una cueva de Missouri.

En un guano de quirdptero insectivoro, el polen se incor-
poraria fundamentalmente a través de los insectos captura-
dos y por el aire; en menor grado, desde el cuerpo del pro-

pio animal. La actividad de captura es intensa y sabemos
que la muestra polinica resulta comparable a la de algunos
filtros atmosféricos utilizados en la captacion aerobiol6gica
estandarizada (Navarro et alii, 2000). Ademas, la dieta pro-
porciona informacion de ritmo estacional, algo dificil de en-
contrar incluso en lagos con laminacion. Los hiatos (ausen-
cia de ocupacién) pueden ser interpretados a veces en
términos paleoclimaticos, pues algunas especies son muy
sensibles a los cambios de temperatura. Si a ello sumamos
las buenas perspectivas de datacion radiocarbonica y el he-
cho de que el procedimiento de laboratorio sea muy sencillo,
comprenderemos por qué el guano de murciélagos esta
despertando tanto interés en la comunidad paleoecoldgica
durante los Ultimos afios (Leroy y Simms, 2002).

“Middens” de roedores y damanes

Los ambientes sedimentarios susceptibles de analisis poli-
nico convencional en zonas aridas encuentran una extension
bastante limitada, lo cual se suele traducir en la escasez de
sintesis regionales. Afortunadamente, algunos depdsitos bio-
génicos de cuevas, conservados bajo condiciones de aridez,
presentan caracteristicas que los hacen idéneos para la pre-
servacion polinica. Nos referimos fundamentalmente al caso
de los sedimentos fecales de tres géneros de pequefios ma-
miferos, a saber, Procavia, Petromus y Neotoma.

El género Procavia (Procaviidae) incluye animales del ta-
mafio aproximado de las cobayas. Vulgarmente conocidos
como damanes (“hyraxes” de los anglosajones, “dassies” en
Afrikaans), estos mamiferos tienen una apariencia de roedo-
res; sin embargo, estan mucho mas proximos filogenética-
mente a los elefantes que ningln otro ungulado (Olds y
Shoshani, 1982). Se han descrito muchas especies, pero to-
das estan bien adaptadas a la vida en ambientes rocosos. La
distribucion de Procavia es amplia dentro del continente afri-
cano, exceptuando el noroeste.

Nos interesa mayormente Procavia capensis, 0 daman del
Cabo, una especie que vive de forma gregaria en abrigos ro-
cosos. Las colonias, que pueden incluir hasta centenares de
individuos, habitualmente defecan y orinan formando letrinas
en areas protegidas por la visera (Lynch, 1983). En condicio-
nes de aridez, la orina concentrada (hyracium) puede consoli-
dar los excrementos en acumulaciones estratigraficas vertica-
les (middens) que suelen contener polen en un estado de
preservacion excelente y en altisimas concentraciones. Los
damanes son exclusivamente vegetarianos, y consumen ho-
jas, frutos, corcho y flores de una amplia variedad de espe-
cies, algunas de ellas muy toxicas (Sale, 1965).

Los analisis polinicos sobre middens de daman han sido
exitosos en términos de reconstruccion de paleopaisajes y
paleoclimas en casi todos los casos, aunque la mayor parte
son pertinentes a regiones del sur de Africa (Scott, 1994,
1996; Scott y Bousman, 1990; Scott y Vogel 1992; Carrién
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Fig. 5. Procavia capensis (daméan del Cabo).

et alii, 1999), con alguna excepcién en el Sahara (Thinon et
alii, 1996). El potencial paleoecolégico es enorme para algu-
nas zonas inexploradas de los desiertos del Namib, Kalahari y
Sahara (Carrion et alii, 1997).

Petromus typicus (Petromuridae) es un roedor endémico del
desierto del Namib, distribuido desde el sur de Angola hasta el
noroeste de la Regién del Cabo. A diferencia del daman, Petro-
mus acumula deliberadamente material vegetal para la elabora-
cién de nidos, lo cual se traduce en una mayor abundancia de
macrorrestos en los depositos fecales. Petromus vive en abri-
gos rocosos graniticos. Los middens en este caso estan cons-
tituidas por material vegetal, heces isodiamétricas compacta-
das y un cemento urinario denso. La dieta de estos roedores
es muy similar a la de Procavia y, por tanto, suponen un “capta-
dor” polinico (de hecho hiperactivo) en un contexto vegetal do-
minado por especies entomdfilas que dificilmente serian reco-
gidas como parte de la “lluvia polinica” de la atmésfera en una
cuenca lacustre (Scott y Cooremans, 1992).

El género Neotoma (Cricetidae) comprende unas 22 espe-
cies de roedores de 40-60 cm de longitud, unos 300-400
gramos de peso, y distribucién centrada en América del Nor-
te y Central. La denominacién anglosajona es “packrat” y su
contrapartida en espafol es “rata comerciante”, debido a su
costumbre de liberarse del objeto que transportan cuando
encuentran otro que les resulta mas atractivo. Se alimentan
de bayas, hojas, raices y pequefios invertebrados, pero su
dieta es mayoritariamente vegetariana. Existen algunas prefe-
rencias dietéticas en funcion de la especie (Wells, 1976).

Estos critétidos construyen grandes nidificaciones sobre
el suelo de abrigos rocosos, valiéndose de ramas y muchos
otros objetos recolectados en un radio geografico bastante
amplio. Neotoma suele acumular los excrementos en areas
donde, adicionalmente, se acumulan restos vegetales ex-
trinsecos, y cementarlos con orina concentrada. El resulta-

Fig. 6. “Midden” de Petromus (Desierto del Namib).

do es un deposito que se puede conservar en condiciones
de extrema aridez y presenta posibilidades para la paleo-
carpologia y palinologia. Los middens de Neotoma, a dife-
rencia de lo que ocurre con Procavia, no tienen por qué te-
ner una distribucién estratigrafica vertical, por lo que el
trabajo interpretativo se halla méas cerca del de un coprolito
convencional.

Los estudios sobre Neotoma, llevados a cabo originalmen-
te en Norteamérica, fueron definitivos para mostrar a la comu-
nidad cientifica el potencial paleoecolégico de este tipo de
acumulaciones animales (Thompson, 1985; Davis y Ander-
son, 1987; Betancourt et alii, 1989). Desde entonces, las in-
vestigaciones han incluido un nimero creciente de analisis,
acompafiados habitualmente por estudios comparativos so-
bre almohadillas de musgos y muestras de suelo, y comple-
mentados por andlisis de macrofésiles (Cole, 1990; Carrion
et alii, 1997; Smith y Betancourt, 1998).

Los middens de los tres géneros mencionados han sido
los mas recurridos en palinologia, pero cabe mencionar
otros estudios similares sobre ardillas del Pleistoceno cana-
diense (Pirozynski et alii, 1984) y middens de especies de
Leporillus en Australia, como L. apicalis y L. conditor (Green
et alii, 1983; Pearson, 1999; Allen et alii, 2000), asi como
de Lagidium peruanum, Abrocoma cinerea y varias especies
de Octodontomys y Phyllotis del desierto de Atacama
(Holmgren et alii, 2001; Latorre et alii, 2002; Pearson y Be-
tancourt, 2002).

Algunos experimentos recientes

Existen dos tipos de datos empiricos producidos por investi-
gaciones recientes que resultan pertinentes a esta revision.
En primer lugar, aquellos derivados de la comparacion entre
la vegetacion, la lluvia polinica y la deposicion polinica en
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cuevas y abrigos. En otras palabras, se trata de estudiar el
grado de representatividad de la cubierta vegetal exterior y,
por tanto, el valor de la inferencia paleoambiental. Estos han
mostrado resultados muy diferentes en funcion de la posicion
geogréfica, climatica y condiciones de sedimentacién (Davis,
1990; Burney y Burney, 1993; Coles y Gilbertson, 1994), lo
cual explicaria las diferencias en la calidad de los estudios
paleoambientales (Carrion y Scott, 1999). En cuevas donde
han existido condiciones persistentes de aridez y existen indi-
cios de un aporte fecal, el reflejo de la vegetacion desde las
muestras polinicas del sedimento superficial de la cueva es
extraordinario (Prieto y Carrién, 1999; Navarro et alii, 2000;
2001), sobre todo si la vegetacion exterior esta dominada por
especies entomofilas y si el vector animal es un consumidor
poco especializado. La moraleja seria que, bajo estas condi-
ciones, el transporte biético, mas que suponer una distorsion,
representa una ventaja.

El otro experimento ha sido disefiado recientemente por
Carrién (2002b) y tiene unas connotaciones similares. Este
autor ha seleccionado muestras de diferente naturaleza (fe-
cal, superficie del suelo, fondo de pequefia cuenca sedimen-
taria) en un area geografica que corresponde con la de las
formaciones vegetales xerotérmicas e iberomagrebies del su-
reste peninsular. Estas formaciones estan dominadas por es-
pecies de angiospermas arbustivas entomdfilas, cuya capaci-
dad de dispersion polinica por el aire es muy limitada, lo cual
reduce el valor del andlisis polinico en medio convencional.
De hecho, muchos taxa indicadores (Periploca, Withania,
Maytenus, Asparagus, Chamaerops, Nerium oleander,
Lycium, Osyris, etc) no aparecen en los diagramas de marja-
les litorales (Pantaledn-Cano et alii, 2003) y si en niveles de
fases de sobrepastoreo en secuencias lacustres altimontanas
(Carrién et alii, 2003).

Los resultados de este trabajo demuestran que los mejores
analogos de la vegetacion local y regional son las muestras
de excrementos (cabra, oveja, conejo, jabali) y que, por afiadi-
dura, estos espectros muestran las mejores condiciones ana-
liticas en términos de concentracion polinica y diversidad de
taxa. Este Gltimo dato es de importancia capital en una de las
formaciones vegetales con mayor fitodiversidad del continen-
te europeo.

Parece claro que la palinologia en zonas aridas y semiari-
das demanda el uso de coprolitos y otros sedimentos biogé-
nicos de naturaleza similar para producir un cuadro paleoeco-
l6gico menos fragmentado y mas coherente con la
biogeografia actual. Los sesgos en contra de las especies
entomofilas pueden ser intrascendentes cuando se estudia
una secuencia lacustre en latitudes templadas o en ambiente
boreal. Sin embargo, los ecosistemas tropicales y subtropica-
les, incluyendo las areas de clima mediterraneo, precisan de
una aproximacion palinolégica menos ortodoxa, sobre cuyas
bases conceptuales, sin duda, habra que seguir investigando
en los proximos afios.
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