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Samenvatting

Molaren van acht soorten grote herbivoren (reuzenhert Megaloceros giganteus, edelhert
Cervus elaphus, rendier Rangifer tarandus, eland Alces alces, steppewisent Bison priscus,
muskusos Ovibos moschatus, wolharige neushoorn Coelodonta antiquitatis en bosneushoorn
Stephanorhinus kirchbergensis) werden ex situ verzameld uit opgebaggerde pleistocene en
holocene zandafzettingen uit de Noordzee en uit Nederlandse vindplaatsen in het binnenland.
In de plooien van vele molaren bevonden zich gekauwde plantenresten en daarbij ook micro-
fossielen. We determineerden pollen (stuifmeel) en sporen en interpreteren op basis hiervan
voedselkeuzes en de mogelijke effecten op de pollenspectra als een deel van het bloeiseizoen
vertegenwoordigd is. We bediscussiéren ook de effecten van de veranderende vegetatiesa-
menstelling in relatie tot het klimaat en de ouderdom van de molaren. Verschillende factoren
hebben bijgedragen aan de samenstelling van het pollen. Toch geven de pollenspectra een
beeld van de vegetatie en kunnen we de voedselkeuze en de ouderdom afleiden en krijgen we
een beeld van de landschapstypen, van subarctische open gebieden tot interglaciaal bos. Ecol-
ogische en statistische analyses van de resultaten laten verschillen zien tussen de voedselkeuze
van, en de beschikbaarheid van plantensoorten voor de verschillende zoogdiersoorten. Deze
bijdrage is gebaseerd op een artikel dat eerder in Quaternary Science Reviews verscheen.

Summary

Molars of eight large herbivore species (Megaloceros giganteus, Cervus elaphus, Rangifer
tarandus, Alces alces, Bison priscus, Ovibos moschatus, Coelodonta antiquitatis and Steph-
anorhinus kirchbergensis) were collected ex situ from Pleistocene and Holocene sands dredged
in the North Sea, and from Dutch inland sites. Folds in many molars contained compacted
masticated plant remains, and also microfossils. We identified pollen, spores, and non-pollen
palynomorphs and on this basis interpret food preferences, represented flowering seasons, or
parts of flowering seasons. We also discuss effects of changing vegetation composition in rela-
tion to climate and age of the molars, based on the pollen spectra. Various confounding factors
have contributed to the recorded pollen composition, but nevertheless the pollen spectra show
valuable aspects of vegetation composition, food choice, age, and landscapes, from subarctic
open areas to interglacial forest. Ecological and statistical analysis of the results shows dietary
differences between the mammal species analyzed. This contribution is based on a paper that
appeared in Quaternary Science Reviews.

ZOMER2020 CRANIUM 37-1 [81]



In de periode van de mammoetsteppe, met name tijdens
relatief warme fasen van de laatste ijstijd, kwamen allerlei
plantensoorten voor in combinaties die we tegenwoordig niet
meer kennen. De dominante diersoorten waren de grote herbi-
voren (Guthrie, 1990). De voedselkeuze vormt een belangrijk
ecologisch aspect van soorten en kennis over het dieet van
diersoorten kan ons helpen bij het reconstrueren van het land-
schap en de vegetatie (Owen-Smith, 2002). Tevens kunnen
dieetreconstructies ons inzicht geven in de oorzaken van het
uitsterven van bepaalde diersoorten. Herbivoren, inclusief de
grote grazers, selecteren actief de plantensoorten die ze nodig
hebben en smakelijk vinden (Villalba & Provenza, 2009;
Kleynhans et al., 2011). Voor ons onderzoek onderzochten we
de inhoud van fossiele kiezen van herkauwers en niet-herkau-
wers met het doel het dieet na te gaan en ook, voor zover mo-
gelijk, de samenstelling van de vegetatie te reconstrueren zoals
die was tijdens het leven van de dieren waarvan de kiezen ons
ter beschikking stonden (Van Geel et al., 2019).

Voor de aanleg van de Zandmotor ten zuid-westen van
Den Haag zijn zandige laat-pleistocene en vroeg-holocene
afzettingen uit de bodem van de Noordzee gebruikt. Maas-
vlakte 2 is ook opgebouwd uit opgebaggerd Noordzeezand
dat werd afgezet in delta’s van de Rijn en de Maas tijdens het
Laat-Pleistoceen en het Vroeg-Holoceen (Laban & Rijsdijk,
2002; Van der Valk et al., 2011; Langeveld, 2013; Kuitems et
al., 2015) toen wereldwijd de zeespiegel veel lager was dan
tegenwoordig. Het zuidelijk deel van de Noordzee lag droog.

Op Maasvlakte 2 en de Zandmotor verzamelen amateur-
paleontologen fossielen; met name zoogdierbotten uit het
Pleistoceen (Weichselien) en het Vroeg-Holoceen (Mol et
al., 2006, 2008; Van der Valk et al., 2011). Grote grazers
zoals mammoeten, wolharige neushoorns, steppewisenten,
reuzenherten en wilde paarden domineerden toen de fauna.
Op grond van koolstof-14-dateringen weten we dat de ver-
tegenwoordigers van deze fauna leefden tussen circa 50.000
en 25.000 BP toen Noordwest-Europa deel uitmaakte van de
mammoetsteppe (Mol et al., 2006, 2008).

De analyse van stuifmeel dat werd aangetroffen in de
plooien (infundibula) van een kies van een reuzenhert uit
het Midden-Weichselien van de Zandmotor (Van Geel et al.,
2018) leverde een beeld op van het dieet waarin Artemisia
(alsem) een belangrijke rol speelde. Het onderzoek werd
voortgezet met kiezen van acht soorten herbivoren. De
kiezen maakten deel uit van collecties van diverse WPZ-le-
den en musea. Zo konden we beschikken over kiezen van
herkauwers Megaloceros giganteus (reuzenhert), Cervus
elaphus (edelhert), Rangifer tarandus (rendier), Alces alces
(eland), Bison priscus (steppewisent) en Ovibos moschatus
(muskusos), en de niet-herkauwers Coelodonta antiquitatis
(wolharige neushoorn) en Stephanorhinus kirchbergensis
(bosneushoorn). Laatstgenoemde soort stierf uit aan het ein-
de van het Eemien interglaciaal. De meeste kiezen kwamen
uit Noordzee-afzettingen. Enkele andere kiezen vond men
bij baggerwerkzaamheden in het rivierengebied (Tabel 1).
De kiezen werden gedetermineerd tot soortniveau door ze te
vergelijken met kiezen uit gedetermineerde skeletten in de
vergelijkingscollectie van het Natuurhistorisch Museum Rot-
terdam (NMR). Botanisch materiaal uit de infundibula werd
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bemonsterd om een analyse te kunnen uitvoeren van pollen
en niet-pollen palynomorfen (NPP, zoals schimmelsporen).
Er was niet genoeg materiaal beschikbaar voor macrores-
tanalyses en 14C-dateringen.

Pollen en sporen uit meersedimenten en veenafzettingen
geven ons een beeld van de regionale vegetatieontwikkelin-
gen. Uit het gedetailleerde onderzoek van Brinkkemper et
al. (1987) en Ran (1990) kennen we de samenstelling en de
ontwikkelingen van de vegetatie en het landschap in Neder-
land gedurende de midden-weichselien interstadialen. Voor
de vegetatiegeschiedenis van het Laatglaciaal verwijzen we
naar Hoek (1997) en voor het Holoceen naar Van Geel et al.
(1981).

Palynologen houden er rekening mee dat plantensoorten
die door de wind bestoven worden veel pollen produceren en
dat die soorten overgerepresenteerd zijn ten opzichte van het
werkelijke aandeel in de vegetatie. Daarentegen produceren
de door insecten bestoven soorten relatief weinig stuifmeel
en daarmee zijn die soorten juist ondervertegenwoordigd.

Monsters uit sedimenten of veenafzettingen geven een
regionaal meerjarenbeeld van de pollenregen. De interpre-
tatie van het aandeel van stuifmeel en sporen uit de kiezen
verschilt van de interpretatie bij meerafzettingen en bij veen.
Onze pollenspectra geven om diverse redenen afwijkingen te
zien van het regionale pollenbeeld. Voor de interpretatie van
onze analyseresultaten moeten we er rekening mee houden
dat diverse vragen nog niet beantwoord kunnen worden.
Daarbij gaat het met name om de samenstelling van de
vegetatie, de fenologie, de voedselkeuze en de ouderdom van
het materiaal.

Op basis van verschillende onderzoeksmethoden kan het
dieet van uitgestorven herbivoren gereconstrueerd worden
en kunnen deze dieren geclassificeerd worden als zoge-
naamde grazers, browsers of mixed feeders. Grazers eten
vooral grassen en zijn vaak grote dieren: ze hebben een lang
spijsverteringskanaal om toch voldoende voedingsstoffen
uit de grassen te kunnen halen. Aan het andere einde van het
spectrum bevinden zich de browsers: bladeters die de meest
voedzame delen van vooral bomen en struiken selecteren.
Ze zijn vaak kleiner, maar kunnen met hun kortere spijsver-
teringsstelsel toch voldoende voedingsstoffen opnemen. Een
grote groep herbivoren zit ongeveer in het midden: de mixed
feeders. Zij eten zowel grassen en kruiden als bladeren en
twijgen (Hofmann, 1989).

Bij mesowear- en microwear-analyses geeft het slijtage-
patroon van kiezen een indicatie van het dieet. Mesowear
kijkt naar de grove afslijting van kiezen (vlak of puntig) en
geeft informatie op een schaal van maanden tot jaren. Bij
microwear gaat het om microscopische beschadigingen, klei-
ne krasjes en putjes in het tandglazuur, veroorzaakt door het
kauwen van gras, zaden en fruit. Microwear geeft informatie



over het veel recenter (kort voor de dood van het dier) dieet.
Elk type voedsel resulteert in typische beschadigingen. Door
deze slijtagestructuren nauwkeurig te bestuderen kunnen
conclusies worden getrokken over de voedselkeuze van het
dier (Hillson, 2005).

De analyse van stabiele isotopen voor de reconstructie van
het dieet werkt op basis van het feit dat niet alle plantengroe-
pen op dezelfde wijze hun weefsels opbouwen. Door kleine
verschillen in fotosynthese laten plantengroepen elk hun
eigen moleculaire vingerafdrukken achter die uiteindelijk
ook doorwerken in de weefsels, waaronder botten en kiezen,
van planteneters. Door de moleculaire samenstelling van
bot- of kiesmonsters van (fossiele) herbivoren te bestuderen
kunnen conclusies worden getrokken over de plantengroepen
die deze dieren consumeerden (Tykot, 2004).

Een directe methode van onderzoek aan het dieet van uit-
gestorven soorten is de analyse van de maag- en darminhoud
of van uitwerpselen. Zulk onderzoek is vooral gedaan aan
mammoetmest uit de permafrost van Siberié en Noord-Ame-
rika. Vaak is het mogelijk naar zowel macroresten als pollen,
schimmelsporen, ancient DNA en zelfs de chemische sa-
menstelling te kijken om daarmee een zo compleet mogelijk
beeld te vormen (Van Geel et al., 2008).

Een relatief weinig gebruikte methode, maar zoals wij hier
aantonen, wel een methode die veel gegevens oplevert, is de
analyse van plantenresten uit de plooien van kiezen.

Megaloceros giganteus (Blumenbach,
1799) - reuzenhert

Het reuzenhert kon 600 tot 700 kilogram zwaar worden
(Moen et al., 1999), ongeveer zo zwaar als een eland. Fos-
sielen worden ten minste vanaf het vroege Laat-Pleistoceen
van Europa gevonden (Kahlke, 1999). De Noordzee is een
bekende vindplaats en enkele van de reuzenhertfossielen
werden gedateerd: de jongste is 36.300 +/- 1100 BP en de
oudste is > 45.000 BP. Het reuzenhert is zowel uit koude
(glaciale) als warme of warmere (interglaciale of intersta-
diale) afzettingen bekend (Lister & Stuart, 2019). Chritz et
al. (2009) bestudeerden de stabiele isotopen in het gebit en
reconstrueerden een dieet van vooral grassen en kruiden,
aangevuld met bladeten. Rivals & Lister (2016) en Saarinen
et al. (2016) onderzochten meso- en microwear en conclu-
deerden dat het reuzenhert vrij flexibel was en zowel gras als
bladeren at; de nadruk lag echter op grassen. Het dieet van
een reuzenhert, waarvan een kies op de Zandmotor werd ge-
vonden, kon worden onderzocht door Van Geel et al. (2018)
aan de hand van in de kiesplooien aanwezige vraatresten.
Deze werden wat stuifmeel betreft gedomineerd door alsem
(Artemisia). Daaruit bleek dat dit reuzenhert in een steppe

leefde en wellicht een voorkeur had voor alsem vanwege
belangrijke voedingsstoffen zoals calcium en fosfor (Klein,
1965; Ashraf et al., 2010; Van Geel et al., 2018).

Cervus elaphus Linnaeus, 1758 - edelhert
Het edelhert is ontzettend breed in zijn keuze van habitat
en voedsel: het is een echte mixed feeder (Hofmann, 1989).
Dit grote hert (75 tot 340 kg; Nowak, 1991) is bekend uit
warme en koude afzettingen sinds ten minste het Mid-
den-Pleistoceen (Rivals et al., 2009). Uit Nederland en de
Noordzee zijn vroeg-holocene resten van dit hert bekend,
waaronder bewerkte geweien uit het Mesolithicum (Louwe
Kooijmans, 1970; Mol et al., 2008). Er zijn geen laat-pleis-
tocene 14C-dateringen bekend, maar de fossilisatie en kleur
van sommige resten uit de Noordzee duiden erop dat deze
uit het Laat-Pleistoceen zijn (Mol et al., 2008). Tegenwoor-
dig leeft het edelhert in een groot deel van Europa, Azié
en Noord-Amerika. Het dier komt voor in uiteenlopende
habitats, van naaldwouden en loofbossen tot open grasland,
heide, moerassige gebieden en zelfs halfwoestijnen. In zijn
voedselkeuze is deze soort al net zo breed: grassen, bladeren,
varens, mossen, korstmossen, schimmels, takken en twijgen,
noten, jonge scheuten van houtige planten en boombast. Het
dieet varieert per seizoen en het dier probeert altijd een com-
binatie van grassen of kruiden en bladeren te eten (Straus,
1981; Nowak, 1991; Chen et al., 1998; Clutton-Brock &
Mclntyre, 1999; Gebert & Verheyden-Tixier, 2001; Suter et
al., 2004; Augustyniak, 2010; Ligi & Randveer, 2012; Ber-
lioz et al., 2017). Een vergelijkbaar flexibel dieet werd door
Drucker et al. (2003), Rivals et al. (2009, 2010) en Saarinen
et al. (2010) op basis van stabiele istopen en meso- en micro-
wear gevonden voor fossiele exemplaren.

Rangifer tarandus (Linnaeus, 1758) - rend-
ier

Het rendier is een van de weinige grote zoogdieren die de
fase van uitsterven aan het einde van het Pleistoceen over-
leefden en het komt ook nu nog voor. Het dier wordt geclas-
sificeerd als een mixed feeder (Hofmann, 1989). Het rendier
blijft met een gewicht van 60 tot 318 kg (Nowak, 1991) iets
kleiner dan het edelhert. De oudste rendierfossielen stammen
uit het Vroeg-Pleistoceen. Het rendier was algemeen in
het Weichselien; de soort kwam toen voor van Spanje tot
in Noord-Amerika (Kahlke, 1999). 14C-dateringen van
materiaal uit Nederland en het aangrenzende Noordzeege-
bied lopen uiteen van > 45.000 BP tot 39.000 +700/-600 BP
en er is een datering van 29.460 +/-250 BP (Glimmerveen
et al., 2006). Tegenwoordig migreren rendierpopulaties tot
wel 1000 kilometer tussen hun zomergronden op de toendra
en wintergronden in bebost gebied. Ze eten diverse planten
zoals bladeren en twijgjes, maar ook korstmossen (Nowak,
1991; Augustyniak, 2010). Op basis van mesowear stelden
Saarinen et al. (2016) vast dat pleistocene rendieren zelfs
in de meer open vegetatie van de mammoetsteppe nog
vooral zachtere voedselsoorten selecteerden. Fox-Dobbs et
al. (2008) onderzochten het dieet van fossiele rendieren uit
Alaska en de Yukon met stabiele isotopen en stelden vast dat
de dieren daar vooral korstmossen, mossen en schimmels
aten. Op basis van meso- en microwear reconstrueerden
Rivals et al. (2010) en Rivals & Semprebon (2017) rendieren
van de Bruine Bank als mixed feeders, mogelijk wel met een
taaier dieet (meer grassen) dan moderne populaties.
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Alces alces (Linnaeus, 1758) - eland

De eland is de grootste nog levende hertensoort met een
gewicht van 200 tot 825 kg. Het verspreidingsgebied ligt in
de noordelijke delen van Eurazié en Noord-Amerika (No-
wak, 1991). Fossiele resten van elanden zijn uit Nederland
en van de Noordzeebodem bekend. Ze komen vooral uit het
Vroeg-Holoceen tot de Middeleeuwen (Walch, 2000; Van
Geel & Van Wijngaarden-Bakker, 2002; Mol et al., 2006;
Spinney, 2018), maar er is een datering bekend van 44.560
+1840/-1490 BP (Mol et al., 2008). Elanden hebben een ge-
specialiseerd dieet dat ze alleen in beboste gebieden vinden:
ze eten vooral wilgen (Salix) en waterplanten. Ze kunnen
zelfs onder water hun voedsel doorslikken (Dungan &
Wright, 2005; Shipley, 2010). Rivals et al. (2010) onderzoch-
ten meso- en microwear van 4. alces van de Bruine Bank
en reconstrueerden daarmee een dieet dat niet afweek van
wat modern elanden eten. Saarinen et al. (2016) kwamen tot
dezelfde conclusie.

Bison priscus Bojanus, 1827 -
steppewisent

De steppewisent was een karakteristiek dier van de
mammoetfauna (Kahlke, 1999). Recent genetisch (aDNA)
onderzoek toonde aan dat er twee verschillende typen Bison
voorkwamen in het Laat-Pleistoceen van Europa, waaronder
de Noordzee (Soubrier et al., 2016; Grange et al., 2018).
Morfologisch zijn deze echter niet te onderscheiden en daar-
om noemen wij de steppewisent Bison priscus. Het waren
enorme runderen met een gewicht van zo’n 1000 kilogram
(Boeskorov et al., 2014). Van de Noordzee is een datering
bekend: 45.350 +2400/-1850 BP (Mol et al., 2008). Fossielen
van steppewisenten zijn eigenlijk nergens zeldzaam en het
is waarschijnlijk de meest algemene soort uit de Noordzee.
Toch zijn er maar weinig paleo-ecologische studies gedaan
aan dit dier. Guthrie (1990) onderzocht Noord-Amerikaanse
steppewisenten. Hij keek naar de celstructuren van planten-
resten uit plooien van kiezen en reconstrueerde zo een dieet
van voornamelijk grassen: 80-90% en daarnaast wat kruiden.
Rivals et al. (2010) onderzochten microwear van materiaal
van de Bruine Bank en concludeerden dat steppewisenten
van de Noordzee vooral grazers waren, of ten minste vooral
grassen aten. Saarinen et al. (2016) onderzochten mesowear
van fossielen uit het Verenigd Koninkrijk en Duitsland en re-
construeerden een gemengd dieet met een belangrijk aandeel
van gras.

Ovibos moschatus (Zimmermann, 1780) -
muskusos

De muskusos weegt 200 tot 410 kg en wordt geclassi-
ficeerd als een mixed feeder (Hofmann, 1989). De oudste
fossielen uit Europa stammen uit het late Midden-Pleistoceen
(Kahlke, 1999). Samen met het rendier is de muskusos een
van de weinige grote zoogdieren van de mammoetsteppe die
de periode van uitsterven aan het einde van het Pleistoceen
overleefde. De jongste datering uit Eurazié komt van het
Taimyr schiereiland in Rusland en bedraagt 2900 +/-60 BP
(MacPhee et al., 2002). Tegenwoordig komt de soort voor op
de arctische toendra, waar muskusossen ‘s zomers de voor-
keur geven aan een vochtige habitat en in de winter open
delen opzoeken waar het veel waait, waardoor er weinig
sneeuw blijft liggen. De soort komt voor in het noorden van
Eurazi€, waar ze in de twintigste eeuw werden geherintro-
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duceerd, zoals in Noorwegen, op het Taimyr schiereiland,
Yakuti€, in Noord-Amerika en Groenland (Nowak, 1991).
Resten van de muskusos zijn zeldzaam in Nederland en de
aangrenzende Noordzee; er zijn dateringen uit het Laat-Pleis-
toceen bekend (Mol et al., 2006). Tegenwoordig leeft de
muskusos vooral van grassen, zeggen en dwergwilgen. Ze
zijn niet erg kieskeurig in hun dieet en trekken niet over
grote afstanden naar geschikte habitats (Klein, 1991; Oakes
et al., 1992; Klein & Bay, 1994; Kristensen et al., 2011).
Analyses van koolstof- en stikstofisotopen uit fossielen van
muskusossen suggereren een vergelijkbaar flexibel dieet voor
fossiele muskusossen (Raghavan et al., 2014).

Coelodonta antiquitatis (Blumenbach,
1799) - wolharige neushoorn

De wolharige neushoorn was een typische metgezel
van de wolharige mammoet (behalve in Noord-Amerika;
Kahlke, 1999). Dit grote dier kon meer dan 2000 kg zwaar
worden en kende een uitgestrekt verspreidingsgebied, van
Groot-Brittanni€ en Spanje in het westen tot het noordoosten
van Siberié, het noorden van China en Mongoli€ (Stuart &
Lister, 2012). Het dier is erg algemeen in laat-pleistocene
sedimenten, maar kwam niet zo massaal voor als de wolhari-
ge mammoet, de steppewisent of het wilde paard. Fossielen
vinden we sinds het late Midden-Pleistoceen (Kahlke, 1999).
Vanaf 35.000 jaar geleden neemt het verspreidingsgebied af
en zo’n 14.000 jaar geleden stierf de wolharige neushoorn uit
(Stuart & Lister, 2012). Een datering van de Noordzee komt
uit op 39.910 +1070/-950 BP (Mol et al., 2006). We kennen
het dieet van deze uitgestorven soort doordat er kadavers met
maag- en darminhoud en vraatresten in de kiezen bekend zijn
uit de permafrost en uit paraffinerijke afzettingen. Zowel de
bouw van het skelet en de weke delen (Stuart & Lister, 2012)
als de voedselresten (Boeskorov et al., 2011) tonen aan dat
het een echte grazer was; goed aangepast aan de vegetatie
van de koude en droge mammoetsteppe. Mesowear-analyses
van materiaal van de Bruine Bank en omliggende gebieden
onderbouwen dit, maar microwear-analyse van materiaal
uit de Noordzee toont aan dat dit dier ook af en toe houtige
plantendelen at (Rivals et al., 2010; Saarinen et al., 2010).

Stephanorhinus kirchbergensis (Jager,
1839) - bosneushoorn

De bosneushoorn was een groot dier met relatief lange po-
ten (Fortelius et al., 1993). Het is een interglaciale soort die
leefde van circa 600.000 jaar geleden tot kort na het Eemien
(Van der Made, 2010; Mol & Van der Plicht, 2012). Meso-
wear-analyse en onderzoek aan plantenresten van kiezen uit
Duitsland en Rusland tonen aan dat het een mixed feeder
was met een voorkeur voor bladeren van bomen en struiken,
maar dat het dier ook gras en andere kruiden at (Van der
Made & Grube, 2010; Saarinen et al., 2010; Van Asperen &
Kahlke, 2015; Kirillova et al., 2017).

Ongeveer de helft van de geinspecteerde diepe vouwen
(infundibula) in kiezen bleek leeg te zijn of leverde te weinig
microfossielen op. Sommige molaren bevatten materiaal dat
te slecht geconserveerd was. Infundibula van Megaloceros
giganteus (Mg), Cervus elaphus (Ce), Rangifer tarandus
(Rt), Alces alces (Aa), Bison priscus (Bp), Ovibos moscha-



tus (Om), Coelodonta antiquitatis (Ca) en Stephanorhinus
kirchbergensis (Sk) bevatten goed identificeerbaar stuifmeel.
In totaal werden 52 monsters onderzocht op pollen, sporen
en niet-pollen palynomorfen (NPP; Van Geel, 2001); de
preparaten voor microscopisch onderzoek zijn opgeslagen
in de collectie van het Natuurhistorisch Museum Rotterdam
onder nummer 19-112. Om praktische redenen korten we
de Latijnse namen van de zoogdieren af in Tabel 1, in de
DCA (Fig. 3) en in de hierna volgende tekst. Tabel 1 geeft
een overzicht van de nummering van de monsters, de codes
in de collecties, de locaties van de sites en de positie van de
molaren in de kaak.

Met behulp van schone prepareernaalden werd het bo-
tanische materiaal losgemaakt uit de infundibula. De zeer
kleine pollenmonsters (‘mini-monsters’) werden verzameld
in glazen bekers en er werd een standaardbereiding uitge-
voerd (Faegri & Iversen, 1989). Voor het determineren van
de stuifmeelkorrels werd gebruikgemaakt van Beug (2004).
Detrended Correspondence Analysis (DCA; Hill & Gauch,
1980) werd toegepast in PAST 3.16 (Hammer et al., 2001)
als een aanvulling op de conventionele ecologische inter-
pretatie van de pollengegevens: deze statistische benadering
toont alle monsters als stippen in een schema waarbij de
onderlinge afstand van de stippen een aanwijzing is voor de
overeenkomst: hoe dichter ze bij elkaar liggen, hoe meer de
monsters overeenkomen.

Waar mogelijk werden per monster meer dan 300 pollen
en sporen geteld, maar in sommige gevallen was dat aantal
niet haalbaar. De percentages, zoals afgebeeld in de figuur 1,
zijn gebaseerd op sommen van pollen en sporen. NPP-per-
centages werden ook uitgedrukt op de som van pollen en
sporen.

Waarnemingen van onrijpe kluitjes pollen (van 1 soort)
zijn in de diagrammen aangegeven met een zwart vierkantje.
Zulke kluitjes (Fig. 2A-D) geven aan dat een dier bloeiende
planten met onrijp pollen heeft gegeten. Daarmee krijgen
we extra informatie over het dieet van de verschillende
diersoorten.

Megaloceros giganteus

Mg03, Mg08, Mgl10 en Mgl1 geven hoge percentages van
Betula (berk) te zien. Kluitjes van Betula pollen in Mg08 en
Mgl11 wijzen op de consumptie van onrijpe berkenkatjes.
Alnus (els) en Corylus (hazelaar) met daarbij Tilia (linde)
en Ulmus (iep) pollen in Mgl1 zouden kunnen wijzen
op post-depositionele holocene contaminatie, maar een
laat-eemien of een vroeg-weichselien interstadiale ouderdom
is ook mogelijk. Artemisia en Asteraceae sf. Asteroideae
(composieten) zijn algemeen in de meeste Mg-monsters.
Andere lichtminnende taxa — Poaceae (grassen) met diverse
kruidachtige taxa zoals Caryophyllaceae (anjers), Cheno-
podiaceae (ganzenvoetfamilie), Filipendula (spirea), Linum
(vlas), Plantago (weegbree), Thalictrum (ruit) en Helian-
themum (zonneroosje) — komen regelmatig voor. Humulus
(hop) werd ook gegeten, gezien de aanwezigheid van een

kluit Humulus-pollen in Mg04. Equisetum (paardenstaart)
geeft hoge waarden te zien in Mg07 en Osmunda (varen)
was algemeen in Mg03, maar de afwezigheid in andere
Megaloceros-monsters betekent dat Osmunda geen reguliere
component van het voedsel van het reuzenhert was. Pollen
van Poaceae is in alle geanalyseerde monsters aanwezig,
maar steeds in lage percentages; alleen in Mg05 was het
percentage wat hoger en werd een kluitje onrijp gras-pollen
waargenomen. Onze resultaten sluiten goed aan bij onder-
zoek waarbij isotopen en slijtagesporen werden onderzocht:
reuzenherten waren ‘mixed feeders’. De dominatie van
pollen van Artemisia, zoals waargenomen door Van Geel et
al. (2018) voor een enkele molaar, bleek ook voor andere
molaren van het reuzenhert te gelden, waarbij kluitjes van
onrijp Artemisia-pollen indicatief waren voor vraat van
bloeiende planten. Daarmee hebben we verdere aanwijzingen
dat het reuzenhert regelmatig Artemisia planten at. Voor de
discussie over de noodzaak om kalkhoudende planten te eten
en een mogelijk verband tussen het uitsterven van reuzenher-
ten en de beschikbaarheid van Artemisia verwijzen we naar
Van Geel et al. (2018). Saarinen et al. (2016) concludeerden
dat M. giganteus meestal leefde in gebieden met een open
vegetatie, maar er zijn ook aanwijzingen, via pollen, voor
een bosachtige omgeving.

Cervus elaphus

Op grond van relatief hoge percentages van pollen van
Corylus, Alnus en varens wijzen de monsters Ce07, Cell,
Cel2, Cel3, en Cel4 op een holocene ouderdom, uiteraard
voorafgaand aan de overspoeling door de stijgende zeespie-
gel. De andere Ce-monsters hebben hoogstwaarschijnlijk een
pleistocene ouderdom. Ce04 en Cel0 vallen op door hoge
Betula-waarden. Een kluitje Betula-pollen in Ce04 wijst op
vraat van bloeiende berk. Ce05 bevatte zeer veel pollen van
Helianthemum en kluitjes pollen wijzen op vraat van Helian-
themum. De hoeveelheid Humulus en Impatiens (springzaad)
in Ce06 wijst waarschijnlijk op vraat, terwijl de pollenspec-
tra van Ce06, Cel5 en Cel6 indiceren dat Urtica (brand-
netel) gegeten werd. Ce08 en Cel2 wijzen op vraat van
Filipendula, en Cell geeft aan dat Equisetum werd gegeten.
Ce08 en Cel4 wijzen op vraat van Symphytum (smeerwor-
tel). Asteroideae, Apiaceae (schermbloemen), Poaceae en
Cyperaceae (zeggen) kwamen in veel monsters voor. Volgens
Saarinen et al. (2016) was Cervus elaphus geassocieerd met
open en ook met gesloten bos.

Rangifer tarandus

De meeste monsters laten lage percentages zien voor
stuifmeel van bomen en dat wijst op een sub-arctisch open
landschap. In Rt08 werd weinig berkenstuifmeel gevon-
den, maar een kluitje Befula nana-pollen wijst op gegeten
dwergberk. Rt05 en Rt07 geven hoge percentages Salix
(wilg) pollen te zien; gezien de verdere samenstelling van de
pollenspectra gaat het hoogstwaarschijnlijk om een dwerg-
wilg. Artemisia komt algemeen voor in de meeste monsters;
Rt03 en Rt08 bevatten zelfs kluitjes Artemisia-pollen.
Kluitjes Cyperaceae in twee monsters die verder ook rijk zijn
aan Cyperaceae-pollen (Rt02 en Rt06) doen vermoeden dat
bloeiende Cyperaceae werden gegeten. Verschillende mon-
sters laten hoge percentages zien van Helianthemum. Drie
monsters bevatten zelfs kluitjes van het stuifmeel van zon-
neroosjes: hoogstwaarschijnlijk werd Helianthemum gegeten.
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Figuur 1. Microfossielen uit molaren.

Microfossils from molars.
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Figuur 2. A-E: Kluitjes van pollen uit kiesplooien.

A) Apiaceae (cf. Sium) pollen uit Megaloceros giganteus (Mg09);
B) Artemisia-pollen uit Megaloceros giganteus (Mg09);

C) cf. Artemisia uit Megaloceros giganteus (Mg09);

D) Humulus-pollen uit Megaloceros giganteus (Mg04);

E) Scabiosa pollen uit Rangifer tarandus (Rt03);

F) HdV-1400 ascosporen uit Coelodonta antiquitatis (Ca06).

Aggregates of pollen from molar fold samples.

A) part of an aggregate of Apiaceae (cf. Sium) from Megaloceros giganteus (Mg09);
B) Artemisia pollen from Megaloceros giganteus (Mg09);

C) cf. Artemisia from Megaloceros giganteus (Mg09);

D) Humulus pollen from Megaloceros giganteus (Mg04);

E) Scabiosa pollen from Rangifer tarandus (Rt03);

F) HAV-1400 ascospores from Coelodonta antiquitatis (Ca06).
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Figuur 3. Detrended Correspondence Analysis van de botanische taxa. T: bomen en struiken; H: landkruiden; W: moeras-
en waterplanten; C: vasculaire cryptogamen. De nummering correspondeert met de genummerde namen van taxa zoals
weergegeven in figuur 1.
Detrended Correspondence Analysis of botanical taxa. T: trees and shrubs; H: upland herbs; W: wetland plants; C: vascular
cryptogams. Numbering corresponds with numbered names of taxa as indicated in Figure 1.
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Figuur 4. Detrended Correspondence Analysis van zoSlogische taxa. Paarse driehoek: M. giganteus; zwarte punt: C. elaphus;
rood vierkant: R. tarandus; lichtblauw staafje: A. alces; donkergroen liggend staafje: B. priscus; oranje ster: O. moschatus;
lichtgroene diamant: C. antiquitatis; donkerblauwe driehoek: S. kirchbergensis.

Figure 4. Detrended Correspondence Analysis of zoological taxa. Purple inverted triangle: M. giganteus; black dot: C.
elaphus; red square: R. tarandus; light blue bar: A. alces; dark green dash: B. priscus; orange star: O. moschatus; light green
diamond: C. antiquitatis; dark blue triangle: S. kirchbergensis.
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Molar list

Code Collection Location | Molar

MgO1 NMR999100013942 M M3 sup. dex.
Mg02 NMR999100013942 M M3 sup. dex.
Mg03 HMO0017 M premolar indet.
Mg04 BKO2866 Mv2 M1 sup. sin.
Mg05 MKR AH9 Mv2 M2 sup. sin.
Mg06 16MV037 MV2 mz2 inf. sin.

Mg07 18MV013 Mv2 m2 inf. sin.

Mg08 HTSMO00806 MV2 m3 inf. dex.

Mg09 BDWO0O1 EG complete maxilla
Mg10 RCEWB2 WB M3 sup. sin.

Mg11 NMR99900008893 KK mand. p4 m3
Ce01 RVB185 ZM M2 sup. sin.

Ce02 RVB256 M m1 inf. dex.

Ce03 WVWO003 ZM P4 sup. dex.
Ce04 IVM205 M M1 sup. dex.
Ce05 IVM190 M P4 sup. dex.
Ce06 HM0018 ZM m3inf. sin.

Ce07 DDU005 ZM M2 sup. sin.

Ce08 RVB291 MV1 m3 inf. dex.

Ce09 WPE002 Mv2 M1 sup. dex.
Cel10 HKV694 Mv2 m3 inf. dex.

Celi DB2566 Mv2 M2 sup. sin.

Cel2 HKV498bi Mv2 M2 sup. sin.

Cel3 HKV498bu Mv2 M2 sup. sin.

Cel4 DB1456 Mv2 M1 sup. sin.
Cel5 17MV047 Mv2 m1 or m2

Cel16 HVK549 Mv2 p4 inf. sin.

Cel7 HVK176A HvH P2 sup. dex.

RtO1 IVM450 M M3 sup. dex.

Rt02 VM172 ZM M3 sup. dex.

Rt03 DDU006 M M2 sup. sin.

Rt04 WVW002 M p4 inf. sin.

Rt05 HVK369 M M3 sup. sin.

Rt06 HMO0006 M P3 sup. dext.

Rt07 HM0008 ZM M2 sup. dext.
Rt08 HVK176 HvH m2 inf. sin.

Rt09 NMR999100000500 WE mandibula m1-m2 sin.
Rt10 BHO001/1 HV mandibula sin. with p2/p3/p4/m1/m2/m3
Rt11 BHO001/2 HV mandibula sin. with p2/p3/p4/m1/m2/m3
Aa01 HVK183 M M2 sup. sin.

Aa02 NatMusBrabant42638 0S mandibula p2-m3 dex.
Aa03 NMR999100008377 PHH mandibula p2-m3 dex.
BpO1 NMR999100009684 ZH mandibula m1-m3
Omof DDU004 ZM m3 inf. dex.

Ca01 DDU003 M P3 sup. dex.
Ca02 DDU002 ZM M1 sup. dex.
Ca03 DDU001 ZM DP4 sup. dex.
Ca04 RVB300 M M2 sup. dex.
Ca05 NMR999100007608 MV2 M3

Ca06 NMR999100000487 WE P2 dex.

Ca07 NMR999100008760 ZR M3 sin.

Skot NMR999100008752 ZH M3 dex.
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Location Location name Latitude Longitude
EG Eurogeul 52°10'28"N 3°23'16"E
HV Heelweg-Varsseveld 51°59'15"N 6°29'04"E
HvH Hoek van Holland 51°59'25"N 4°06'45"E
KK Kampen-Kattendiep 52°35'11”N 5°48'31"E
MV1 Maasvlakte-1 51°57'24"N 4°01'25"E
Mv2 Maasvlakte-2 51°57'24"N 4°01'25"E
(O] Oosterschelde 51°34'26"N 3°56'54"E
PH Punthorst 52°35'22"N 6°16'23"E
WE Westerschelde-Ellewoutsdijk 51°23'10”N 3°48'42"E
wB Woerden-Breeveld 52°06'11"N 4°55'24"E
ZH Zwolle-Haerst 52°33'40”"N 6°08'54"E
M Zandmotor 52°03'19"N 4°11'05"E
/R Zevenaar-Rhederlaag 51°69'24”N 6°01'47"E

Tabel 1. Positie van molaren in de kaak, code en nummering van monsters, collectiecodes, en locaties van de sites.

Table 1. Molar positions in jaws, code and numbering of samples, collection codes, and location of sites.
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Volgens Milotic et al. (2017) is begrazing een stimu-
lans voor de groei en uitbreiding van Helianthemum. De
percentages van Pedicularis palustris-type (kartelblad) in de
Rt-monsters (absent in bijna alle andere monsters) wijzen
op Pedicularis (P. lapponica?) als voedselbron. Andere
noemenswaardige taxa zijn Centaurium (duizendgulden-
kruid), Papaver rhoeas-type (klaproos) and Polemonium
(jacobsladder) in Rt09, Triglochin (zoutgras) in Rt11 en
Silene dioica-type (koekoeksbloem) in Rt07. Poaceae-pollen
komt in het algemeen meer voor bij R. tarandus dan bij M.
giganteus, maar minder dan bij C. elaphus. Grassen maakten
kennelijk deel uit van het rendierdieet, maar niet op grote
schaal. De pollendata passen goed bij de resultaten van
meso- en microwearstudies van rendieren uit het Noordzee-
gebied. Op basis van pollenvondsten komen Saarinen et al.
(2016) tot de conclusie dat Rangifer tarandus voorkwam in
open landschappen.

Alces alces

Afgaand op de hoeveelheid stuifmeel van bomen en strui-
ken — Betula, Pinus (den), Corylus (hazelaar), Alnus (els),
Taxus, Tilia (linde), Ulmus (iep), Frangula alnus (sporke-
hout) — en varensporen, en daarbij de geologische gegevens
in aanmerking nemend, zijn Aa01 en Aa02 van een vroeg- of
een midden-holocene ouderdom. Een kluitje A/nus-pollen
in Aa02 wijst op consumptie van bloeiende A/nus. Aa03
is ouder dan de andere twee monsters (misschien Allerad
interstadiaal, of Preboreaal), want Alnus en Corylus zijn
vrijwel afwezig, terwijl Pinus-pollen hoge percentages te
zien geeft. Er werd zelfs een hofstippel van Pinus aangetrof-
fen. Aa03 bevatte indicatoren voor open water — Nymphaea
(waterlelie), Myriophyllum (vederkruid), Potamogeton
(fonteinkruid), Sparganium (egelskop), Typha (lisdodde) —
en verschillende algen (Botryococcus, Pediastrum, Spirogy-
ra, Tetraedron, Zygnema-type, Mougeotia, HdV-128A en
HdV-128B). De Equisetum-sporen zijn hoogstwaarschijnlijk
van de nat-groeiende soort E. fluviatile, de holpijp. Aa01 en
Aa02 vertegenwoordigen relatief droge standplaatsen met
onder meer Calluna (struikheide), Lonicera (kamperfoelie)
en varens. Aa02 bevatte epidermis van Salix: een duidelijke
aanwijzing voor de consumptie van wilg. Wilgen zijn be-
langrijk in het dieet van de modern elanden. In overeenstem-
ming met onze resultaten vonden Saarinen et al. (2016) dat
Alces alces — met lage mesowear-waarden — samenging met
weinig kruidenpollen, hetgeen wijst op een aan bos aange-
paste ‘browser’.

Bison priscus

Het enige pollenspectrum dat we hebben van Bison
priscus wordt volkomen gedomineerd door Artemisia,
Asteroideae en Poaceae. Boompollen is afwezig en dat wijst
op een sub-arctische weichseliensteppe. Dit is in overeen-
stemming met eerdere studies betreffende de paleobiologie
van de steppewisent. Saarinen et al. (2016) vonden dat Bison
priscus meest geassocieerd was met open vegetatie, maar dat
de soort ook voorkwam in milieus met bomen.

Ovibos moschatus

Kluitjes Betula-pollen, gevonden in de enige voor ons
beschikbare molaar, wijzen op ‘browsing’ van bloeiende
berken, maar het landschap was wel vrij open, gezien het
voorkomen van Asteraceae, Ericaceae (heide) en Poaceae.
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Polygonum viviparum (knolduizendknoop) is een arctisch-al-
piene soort die voorkomt in een open subarctisch landschap.

Coelodonta antiquitatis

De percentages van boompollen zijn laag en de vegetatie
werd gedomineerd door Poaceae, Cyperaceae, Plantago, Ga-
lium-type (walstro), Gentianella campestris (veldgentiaan),
Scabiosa (duitkruid), Helianthemum, Artemisia en andere
Asteraceae. Kluitjes van Poaceae-pollen in drie monsters
wijzen op de consumptie van bloeiende grassen en daarom
zijn grassen waarschijnlijk overgerepresenteerd in de pollen-
spectra. De gegevens wijzen duidelijk op een grazersdieet
en dat sluit goed aan bij eerder onderzoek van slijtagesporen
en maaginhouden. Ca05 laat een spectrum van natte habitats
zien: de alg HdV-128A is heel algemeen en er zijn ook enke-
le andere algensporen aangetroffen. Schimmelsporen van het
type HdV-1400 (Fig. 2F) die eerder werden aangetroffen in
interstadiale afzettingen uit het Weichselien (Van Geel et al.,
2010) zijn kennelijk gebonden aan de habitat van C. antiqui-
tatis (koud, droog klimaat). De aanwezigheid van sporen van
de mestminnende Podospora, Sordaria en Sporormiella zou
er op kunnen wijzen dat HdV-1400 ook een spore van een
mestminnende schimmel is.

Stephanorhinus kirchbergensis

Het enige pollenspectrum van S. kirchbergensis geeft een
dominantie te zien van boompollen (vooral A/nus en Cory-
lus, met wat Betula, Quercus (eik), Tilia, en Ulmus). In com-
binatie met Viscum album (maretak), Hedera helix (klimop),
varens en Kretzschmaria deusta (een parasitische schimmel
op diverse boomsoorten; Van Geel & Aptroot, 2006; Van
Geel et al., 2013) wijst het monster op bos en op een eemien
interglaciale ouderdom of op een vroeg-weichselien intersta-
diaal. We kunnen een holocene ouderdom uitsluiten want S.
kirchbergensis stierf kort na het eind van het Eemien uit (Van
der Made, 2010; Mol et al., 2012).

DCA

Fig. 3 toont de DCA-plot van de botanische taxa. Er zijn
drie zwak onderscheidbare clusters. De rechtercluster omvat
vooral thermofiele interglaciale taxa zoals Alnus, Betula,
Corylus, varens, Frangula, Hedera, Lonicera, Myrica, Quer-
cus, Rhamnus, Tilia, Typha, Ulmus en Viscum en daarbij de
meeste taxa van natte standplaatsen. De meeste taxa aan de
linkerkant komen voor in boomloze landschappen.

Fig. 4 toont de DCA van de zo6logische taxa, en dat geba-
seerd op de pollenspectra uit de kiezen. De figuur geeft clus-
tering van de verschillende soorten te zien, maar ook variatie
tussen soorten. De monsters van C. antiquitatis clusteren
sterk samen (behalve monster Ca01). Dat is in scherp con-
trast met de monsters van C. elaphus die een grote spreiding
te zien geven. We veronderstellen dat dit te maken heeft met
de extreme dieetflexibiliteit van C. elaphus, terwijl C. anti-
quitatis een tot grazen beperkt dieet laat zien. Monsters van
R. tarandus clusteren dichtbij M. giganteus en B. priscus en
de positie van sommige monsters van R. tarandus lijkt erg op
die van C. antiquitatis. Monsters van M. giganteus geven een
grote variatie langs Axis 1, maar niet langs Axis 2. Dit houdt
waarschijnlijk verband met een meer gespecialiseerd dieet
dan dat van C. elaphus. A. alces en S. kirchbergensis clus-
teren samen en dat wordt verklaard door boompollen in die



monsters. De dominantie van Betula-pollen in het monster
van O. moschatus verklaart de clustering met interglaciale
taxa, maar Betula is waarschijnlijk sterk overgerepresenteerd
(pollenkluitje wijst op vraat van bloeiende berk).

De aanwezigheid van drie punten ver buiten de andere
punten heeft te maken met bijzondere taxa. Mg03 is het
enige monster dat rijk is aan Osmunda regalis. Rt11 heeft
veel pollen van Triglochin en Pedicularis palustris-type
(waarschijnlijk begrazing van bloeiende planten). Ce05
bevat opvallend veel Helianthemum, met een kluitje van dat
pollen.

R. tarandus en C. elaphus behoren tot de zoogdieren die
niet uitgestorven zijn op de overgang naar het Holoceen.
We zien in de DCA-plot een grotere variatie bij R. tarandus
en C. elaphus dan bij de uitgestorven M. giganteus en C.
antiquitatis. Soorten die weinig divers zijn in hun dieet zijn
kwetsbaar bij grote veranderingen in de vegetatie en dat kan
tot uitsterven leiden. Bij de abrupte klimaatveranderingen
aan het einde van het Weichselien veranderde de vegetatiesa-
menstelling nogal abrupt en het is waarschijnlijk geen toeval
dat soorten met een beperkt dieet mede daardoor uitgestor-
ven zijn (Augustyniak, 2010; Van Geel et al., 2018).

1. Chronologie en fenologie

Hoeveel tijd (dagen, weken, maanden, jaren) vertegen-
woordigt een pollenmonster uit een infundibulum? Met
andere woorden: in hoeveel tijd raakte een infundibulum
opgevuld? In het geval dat een pollenspectrum een heel
korte periode vertegenwoordigt, kunnen gedeelten van het
bloeiseizoen (en dus een beperkt aantal verschillende plan-
tensoorten) vertegenwoordigd zijn in pollenmonsters; zelfs
als het gaat om het fourageren in eenzelfde gebied. Infundi-
bula die opgevuld raakten met fijngekauwde plantenresten
in een periode van het jaar dat er niets bloeide (late herfst
en winter) zullen weinig of geen pollen bevatten. We stellen
ons voor dat het opvullen van de infundibula direct begon
na het doorkomen van de molaren. Dat doorkomen verloopt
volgens een bepaald chronologisch patroon en een nauw-
gezette timing in de groei van zoogdieren (Hillson, 2005).
Een variatie in de timing van een paar weken kan al leiden
tot een aanzienlijk verschil in de bloei van soorten en dus
in de samenstelling van pollenspectra uit infundibula. Kan
het zijn dat na decompositie van plantenmateriaal ruimte is
ontstaan voor verdere samendrukking in de infundibula? Met
andere woorden: kunnen monsters uit infundibula toch lange
tijdsintervallen vertegenwoordigen; misschien zelfs hele
bloeiseizoenen? We kunnen helaas de antwoorden op onze
vragen nog niet beantwoorden. Verder onderzoek, eventu-
eel experimenteel onderzoek aan infundibula van levende
dieren, kan misschien duidelijkheid geven.

2. Voedselkeuze en de ouderdom van de
molaren

Wat waren effecten van de individuele voedselkeuze van
herbivoren op onze pollenspectra en kunnen we individuele
verschillen onderscheiden van algemene patronen op soort-
niveau? De geregistreerde verschillen tussen monsters van
dezelfde diersoort geven ons aanwijzingen over individuele

voedselkeuzes en we kunnen proberen verschillen te verkla-
ren. De overvloed aan pollen van Poaceae bij Coelodonta,
die bekend staat als een grazer, is een duidelijk voorbeeld
van een samenhang tussen onze pollengegevens en het eer-
der veronderstelde dieet van de soort.

Daarbij wijst de clustering van onze monsters in de DCA
op structuur in de dataset die wellicht verklaard kan worden
door voedselvoorkeur en selectie bij het vergaren van voed-
sel door de verschillende soorten.

Bloeiwijzen (bloemen) zijn meestal gepositioneerd aan
de door zon beschenen buitenzijde van de plant en daarom
zal het vaak voorkomen dat dieren bloemen met al dan niet
gerijpt stuifmeel eten. We hebben herhaaldelijk in onze mi-
croscopische preparaten kluitjes onrijp pollen waargenomen.
Het eten van bloemen kan leiden tot een sterke oververte-
genwoordiging van pollentypen, maar het voorkomen van
kluitjes pollen is tegelijk een voordeel omdat het conclusies
toelaat over geconsumeerde plantensoorten.

Individuele herbivoren leefden gedurende een relatief
korte periode, maar de klimatologische omstandigheden
waren bepaald niet stabiel over langere tijdsperioden (in-
terglacialen, glaciale stadialen, interstadialen en perioden
van snel veranderende klimatologische omstandigheden).
Na klimaatveranderingen vond migratie van plantensoorten
plaats en verschillende opeenvolgende klimaten leidden
tot nieuwe vegetatietypen. Om die reden zullen verschillen
tussen pollenspectra voorkomen die niet samenhangen met
het seizoen of de voedselkeuze van de herbivoren, maar
vooral met de ouderdom en het daarbij horende klimaat en
de daaraan gerelateerde vegetatie.

We moeten ons ook bewust zijn van het feit dat de “pollen-
regen’, speciaal waar het gaat om door de wind meegevoerd
pollen, neergedaald is op planten die vervolgens door herbi-
voren gegeten werden. Aldus kunnen we stuifmeel verwach-
ten dat in het geheel niet te maken heeft met voedselkeuze.

De beperkingen van ons onderzoek in aanmerking nemend
kunnen we stellen dat we hoe dan ook nieuwe informatie
hebben verkregen over de voedselkeuze van reuzenherten,
edelherten, rendieren, elanden, steppewisenten, muskusos-
sen, de wolharige neushoorn en de bosneushoorn.

We hebben via stuifmeelonderzoek inzicht gekregen in het
dieet van acht grote soorten herbivoren die leefden tijdens
het Eemien (het vorige interglaciaal), het Weichselien, en
het Vroeg- en Midden-Holoceen (tot aan de inundatie als
gevolg van de zeespiegelstijging). Consumptie van planten-
soorten komt tot uiting in hoge percentages van het pollen
en in het bijzonder door de aanwezigheid van kluitjes onrijp
pollen van een soort in de preparaten. Vergeleken met
pollendiagrammen uit boringen zijn onze pollenspectra sterk
vertekend. Sommige van onze vragen over de oorsprong van
de geanalyseerde stuifmeelkorrels (via de pollenregen dan
wel door actieve voedselkeuze) kunnen nog niet beantwoord
worden. Toekomstig experimenteel onderzoek kan uitsluitsel
geven.
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Door de ecologie van de gevonden taxa te combineren
met een statistische analyse hebben we een beeld gekregen
van variaties in het dieet van de veelal samen voorkomende
grote herbivoren in mammoetsteppe. Er wordt een debat
gevoerd over voedselconcurrentie en verschillende niches
van grote herbivoren (Owen-Smith, 2002). Wij ondersteunen
het idee dat verschillen in dieet het mogelijk maakten dat
grote populaties van diverse soorten herbivoren naast elkaar
voorkwamen. Uitsterven kan deels verklaard worden doordat
selectieprocessen hebben geleid tot het niet meer aangepast
zijn aan nieuwe milieuomstandigheden, met name tijdens de
klimaatveranderingen in de overgang van het Weichselien
naar het Holoceen toen steppevegetatie overging in toendra
en bos.
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