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Introduccién

Es sabido que los herbivoros seleccionan dietas con un
mayor contenido de nutrientes y un menor contenido
de toxinas que el promedio disponible en el ambiente
(Newman et al., 1992, Illius and Gordon, 1993). Esto
ocurre frecuentemente en ambientes donde las
concentraciones de nutrientes y toxinas varian en
tiempo y espacio (Freeland and Janzen, 1974; Villalba
et al., 2015). Tradicionalmente, las preferencias
dietarias han sido atribuidas a la innata capacidad de
animales de sensar, a través de los sentidos del gusto
y del olfato, determinados sabores, nutrientes y
toxinas en plantas (e.g. eufagia; Rhoades, 1979). Otras
teorias argumentan que los herbivoros obtienen dietas
nutritivas al formar preferencias por aquellas plantas
que son “placenteras” para los sentidos del olfato,
gusto y tacto, y al formar aversiones por aquellas que
no lo son (hedifagia; Arnold and Dudzinski, 1978).
Mas recientes teorias de optimizacion proponen que
los herbivoros consumen forraje para maximizar la
ganancia de nutrientes (frecuentemente energia) por
unidad de costo (Stephens et al., 2007).

Las teorias anteriores no pueden explicar el
dinamismo v la flexibilidad con la cual es sabido que
los herbivoros seleccionan sus dietas en ambientes
variables. Por ejemplo, resulta altamente improbable
que la gran variedad y variabilidad de nutrientes y
toxinas existentes en distintas comunidades vegetales
pueda ser sensada solamente por los sentidos del gusto
y del olfato, y mas aln si se considera el hecho de que
cada alimento presenta cualidades Unicas de gusto,
sabor y textura (Provenza and Villalba, 2006).

Comportamiento en Base a Consecuencias

Para brindar una explicacién funcional de la seleccién
de dietas en herbivoros, cabe realizar una pregunta
mas general, y fundamental, acerca del
comportamiento de los seres vivos: ;Qué es lo que
determina el comportamiento de una célula, 6rgano,
individuo, o grupo social? La respuesta a esta pregunta
es “las consecuencias.” Comportamiento en base a
consecuencias es el mecanismo de retroalimentacion
fundamental que explica el funcionar de los seres
vivos. Se basa en la premisa que las consecuencias de
un comportamiento afectan los tipos y probabilidades
de comportamientos futuros. Por ejemplo, si las

consecuencias de un comportamiento son positivas
(e.g., obtencion de una proporcion adecuada de
nutrientes), la probabilidad de que dicho
comportamiento se repita aumentara. En cambio, si las
consecuencias de un comportamiento son negativas
(e.g., obtencién de una dieta desbalanceada, deficiente
en nutrientes o con alto contenido de toxinas), la
probabilidad de que dicho comportamiento persista
disminuira. Por lo tanto, a través de mecanismos de
retroalimentacion los herbivoros pueden sensar
estados internos de bienestar (e.g., nutrientes,
medicinas) o de malestar (e.g., toxinas; desbalances
metabdlicos, cargas parasitarias) y de acuerdo a
dichos estados incrementar o disminuir el consumo de
un alimento (Provenza, 1995a, b; Villalba and
Provenza, 2007; 2009).

Preferencia por Sabores Asociados a Nutrientes

Las preferencias por una comida aumentan cuando sus
consecuencias en el medio interno disminuyen estados
de malestar (e.g., desbalance o déficit de nutrientes).
Por ejemplo, corderos prefieren paja de trigo (i.e., una
comida de baja calidad) conteniendo un determinado
sabor artificial cuando su ingestiéon es seguida por
infusiones intraruminales de almidon (Villalba and
Provenza, 1997a) o de productos de fermentacion
ruminal (acetato de sodio, propionato de sodio)
(Villalba and Provenza, 1996; 1997b). Ademas,
corderos prefieren los sabores asociados a infusiones
ruminales de algunas formas de energia (almidén,
propionato) incluso después de que las mismas dejan
de administrarse, esto es, en condiciones de extincion
(Villalba and Provenza, 1996; 1997a). De la misma
forma, corderos prefieren sabores asociados a fuentes
de proteina (Villalba and Provenza, 1996; 1997c) y a
minerales como Cay P (Villalba et al., 2008).

Aversiones a Sabores Asociados a Toxinas.

Los compuestos secundarios en plantas (CS), los que
también han sido clasificados como toxinas, tienen
entre otras funciones reducir la cantidad de tejido
vegetal que puede ser consumido por herbivoros
(Cheeke and Schull, 1985). Dichos CS causan
aversiones en herbivoros (Provenza et al., 1990).
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Cabras de Angora que reciben los taninos del arbusto
“blackbrush”  (Coleogyne  ramosissima  Torr.)
desarrollan fuertes aversiones condicionadas al
alimento asociado a la presencia de dichos taninos
(Provenza et al., 1990). Es por esto que las cabras
forman aversiones mas fuertes al crecimiento anual de
blackbrush que al antiguo, porque las concentraciones
de taninos en el crecimiento anual son mas altas.
(Provenza et al., 1994).

Aversiones a Nutrientes y a Sabores

Las aversiones también pueden ocurrir cuando
nutrientes (e.g., carbohidratos no estructurales,
proteina, minerales) son consumidos a dosis altas o
excesivas (Provenza, 1995b). Las aversiones también
pueden ocurrir cuando las comidas son deficientes en
nutrientes (e.g., comidas de baja calidad). Las
preferencias y aversiones ocurren a lo largo de un
continuo, donde dentro de un determinado rango de
concentraciones —por debajo de la saciedad— los
nutrientes que ingresan al medio interno promueven el
desarrollo de preferencias. Cuando se llega a saciedad,
los nutrientes suministrados por un alimento
disminuyen las preferencias hasta llegar a estados de
aversion, donde las concentraciones de nutrientes en
el medio interno son excesivas, similares a los estados
que ocurren cuando existe un exceso de toxinas. En
otras palabras, un exceso de nutrientes en el medio
interno puede actuar como wuna toxina (e.g.,
acumulacién de NH3, acidos grasos volatiles) y causar
estados de aversion.

Aversiones transitorias también pueden ocurrir
cuando los herbivoros son expuestos frecuentemente
al mismo estimulo sensorial. Es sabido que en
humanos las preferencias por comidas, incluso
balanceadas y nutritivas, disminuyen
substancialmente a medida que la exposicién al sabor
de dichas comidas aumenta (Rolls, 1986) y esto ha
sido observado también en rumiantes (Villalba et al.,
2010a). En resumen, el mismo estimulo (sensorial o
postingestivo) actuando frecuentemente en su receptor
especifico en el medio interno puede causar una
aversién transitoria en rumiantes. Dicha aversion,
surgida como consecuencia del consumo excesivo o
continuado de la misma racién o monocultivo (i.e.,
monotonia) causa saciedad y puede impactar
negativamente el bienestar animal.

Preferencias, Aversiones y Bienestar Animal
Del analisis anterior se desprende que los excesos de

nutrientes, toxinas o0 exposicion continuada a un sabor
pueden generar estrés en rumiantes debido a los

estados de aversion inducidos por aquellos excesos
(Villalba et al., 2010a; 2015). Cuando los ovinos
reciben raciones mondtonas o pastorean monocultivos
no pueden elegir. En este contexto la Gnica opcién que
tienen es dejar de comer (por ejemplo, en respuesta a
acidosis, desbalances minerales, excesos de NH3). Por
el contrario, al ofrecer alternativas los animales
pueden indicar sus prioridades y balancear la ingestion
de forrajes, nutrientes y toxinas en funcién de sus
requerimientos nutricionales, de bienestar general y/o
medicinales. Por lo tanto, esta respuesta
comportamental tiene beneficios directos para la
nutricién, salud y bienestar animal. Por ejemplo,
corderos expuestos a una situacion de eleccion (e.g.,
test de cafeteria) donde se encontraban disponibles
todos los ingredientes de una racion y debieron
“construir” su propia dieta - la que variaba a diario -
redujeron los niveles plasmaticos de cortisol (un
indicador de estrés) en relacién a animales expuestos
solamente a una racion uniforme (Villalba et al.,
2011a). De la misma forma, los animales expuestos a
una situacion de eleccion redujeron subsecuentemente
los niveles de estrés en “open field tests” donde se los
aislaba de su grupo para determinar cambios en
temperatura rectal y comportamientos relacionados a
dicha aislacion (Villalba et al., 2011b). Estos animales
también  mostraron  una  menor  relacion
neutrofilos:linfocitos en sus hemogramas que aquellos
expuestos a raciones uniformes, lo que también es
indicativo de menor estrés (Catanese et al., 2013).

La diversidad sensorial también influencia

los patrones de consumo y concentracion de hormonas
relacionadas con el apetito (i.e., grelina; Villalba et al.,
2011b). Corderos que recibieron la misma racion, pero
ofrecida en un test de cafeteria con diferentes sabores
mostraron un patrén de consumo mas uniforme, con
menos “picos y valles” que aquellos que consumian la
racion en un solo sabor. El ofrecimiento de una
diversidad de sabores en la misma racién incremento
el consumo y las ganancias diarias de peso en corderos
en relacién a aquellos que recibian la misma racion,
pero en un solo sabor (Villalba et al., 2011b).
Del anélisis anterior se desprende que una dieta
variada puede llegar a promover en el herbivoro un
beneficio mayor desde el punto del bienestar y
nutricién animal que una dieta monétona.

Efectos Negativos de los Compuestos Secundarios
y Dietas Variadas

Se ha propuesto que una de las razones por la cual los
herbivoros prefieren dietas variadas es para minimizar
los impactos de toxinas (CS) (Freeland and Janzen,
1974). Esto es debido a que, si los animales utilizan
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diferentes mecanismos de detoxificacion para
procesar diferentes toxinas, su capacidad de consumo
se incrementa en relacion a cuando una sola toxina es
ingerida con la dieta. Consistente con esta idea,
corderos consumieron mas materia seca cuando
recibieron un test de eleccion de raciones con
diferentes toxinas que eran procesadas por diferentes
mecanismos de detoxificacion (oxalatos en el rumen,
terpenos en el higado; taninos condensados en el tracto
gastrointestinal) que cuando eran expuestos a una sola
racion con una sola toxina (Villalba et al., 2004). Por
lo tanto, las dietas variadas pueden reducir los efectos
postingestivos negativos de las toxinas e incrementar
el consumo.

Otra forma de reducir los efectos negativos
de las toxinas implica consumir dietas variadas con
toxinas diversas que forman complejos entre ellas.
Dichos complejos inactivan los efectos negativos de
las toxinas consumidas en forma aislada. Por ejemplo,
los taninos condensados forman fuertes complejos con
alcaloides; dichos complejos no son absorbidos por el
tracto gastrointestinal e inactivan los efectos toxicos
que promueven los alcaloides y taninos ingeridos en
forma aislada. Corderos que son suplementados con la
leguminosa “sainfoin” (Onobrychis viciifolia Scop.),
la que provee taninos condensados, pueden consumir
mas de una racidn que contiene ergovalina (extraida
de la festuca infectada por enddéfitos) que animales
controles, los que no son suplementados con aquella
leguminosa. Esto es bebido a la formacion del
complejo tanino-alcaloide en el tracto gastrointestinal,
lo que inactiva los efectos toxicos sistémicos de la
ergovalina (e.g., fiebre, concentracion elevada de la
hormona prolactina) (Villalba et al., 20163).

Finalmente, los efectos postingestivos de
diferentes compuestos secundarios (toxinas) no son
sensados de la misma forma por ovinos. Por el
contrario, existe una selectividad en relacion a la
forma que los compuestos secundarios son detectados
por dichos animales. Resultados recientes sugieren
que corderos son capaces de discriminar los efectos
postingestivos causados por diferentes toxinas durante
el pastoreo. Por ejemplo, corderos que recibieron
infusiones intraruminales de saponinas, redujeron el
tiempo de pastoreo en alfalfa (una leguminosa que
contiene saponinas). Ademas, cuando las infusiones
de saponinas fueron eliminadas, los corderos
retomaron su preferencia por la alfalfa. De la misma
forma, corderos que recibieron infusiones
intraruminales de alcaloides (ergovalina), redujeron el
tiempo de pastoreo en festuca infectada con endofitos
(una graminea que contiene ergovalina), pero no el
tiempo de pastoreo en alfalfa (Villalba et al., 2011c).

Efectos Beneficiosos de los Compuestos
Secundarios - Automedicacion

Si los herbivoros evolucionaron mecanismos de
homeostasis y pueden aprender a preferir alimentos
nutritivos porque incrementa su “fitness”, es posible
que puedan aprender los beneficios del consumo de
otras substancias en el ambiente, como las medicinas,
ya que estas también incrementan su “fitness”
(Janzen, 1978). Algunos compuestos secundarios
consumidos en dosis apropiadas pueden proveer al
animal efectos medicinales, como por ejemplo efectos
antiparasitarios, bactericidas, anti-timpanicos vy
estimuladores del sistema inmune (Provenza and
Villalba, 2010).

El estudio de la automedicacion en animales ha
llevado a la emergencia de un nuevo campo de
conocimiento, la “zoofarmacognosis”, que describe el
proceso por el cual los animales seleccionan y utilizan
compuestos quimicos secundarios (CS) u otras
substancias no-nutritivas para el tratamiento y
prevencion de enfermedades (Rodriguez and
Wrangham, 1993). Informacion reciente sugiere que
dicha capacidad existe en ovinos (Villalba et al.,
2010b; 2016b). Corderos aumentan la proporcion de
taninos en sus dietas, o de leguminosas que contienen
taninos a medida que sus cargas parasitarias
(Haemonchus contortus) aumentan (Villalba et al.,
2010b; 2013; Juhnke et al., 2012). Por el contrario, los
corderos reducen su preferencia por taninos cuando
las cargas parasitarias son eliminadas por
guimioterapia (Juhnke et al., 2012). Ademés, el
consumo de taninos durante el proceso de
automedicacién reduce las cargas parasitarias y
mejora los parametros hematoldgicos indicadores de
anemia (Vilallba et al., 2010b; 2013; Juhnke et al.,
2012). Los corderos parasitados también incrementan
la preferencia por raciones que contienen
antioxidantes (Poli et al., resultados no publicados).

También existe evidencia sugiriendo que la presencia
de la madre hace méas eficiente el proceso de
aprendizaje de automedicacion, como asi también la
presencia de la cria hace mas eficiente el aprendizaje
por parte de las madres (Sanga et al., 2011). Por lo
tanto, la difusién de informacion y aprendizaje entre
la madre y la cria es bidireccional, ya que la presencia
de un elemento del par hace al proceso mucho mas
eficiente (Sanga et al., 2011).

Si los herbivoros aprendieran a automedicarse con CS,
ello contribuiria a la creacion de programas de manejo
destinados a distribuir estratégicamente en el
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ambiente plantas o suplementos “medicinales”
permitiendo que los animales combatan las cargas
parasitarias por ellos mismos.

Efectos beneficiosos de los compuestos secundarios
— Calidad de Carne

Es sabido que ciertos taninos condensados mejoran los
perfiles de cidos grasos en carne de cabra, asi como
el sabor de la misma por medio de la disminucién en
la concentracion de ciertos sabores no deseados como
el escatol. Los taninos afectan la biohidrogenacion
ruminal por medio de sus propiedades
antimicrobianas, lo que aumenta la proporcion de
acidos grasos poliinsaturados y disminuye la
concentracion de escatol en carne y leche (Priolo et al.,
2005; 2009; Vasta et al, 2008). Los taninos
condensados también aumentan la estabilidad
oxidativa en carne (Luciano et al., 2009), lo que
mantiene a la carne mas tiempo sin ser oxidada.

Corderos terminados con raciones que contenian
saponinas o taninos condensados llevaron a los
siguientes resultados: Las saponinas redujeron la
extension de la oxidacion lipidica medida en carne
luego de 8 y 12 dias de almacenamiento refrigerado,
Los taninos incrementaron las concentraciones de
ribosa, fructosa, glucosa, sorbitol y C14:1 cis-9 en
carne, y las saponinas y taninos redujeron la
concentracion de colesterol en carne (Brogna et al.,
2013).

Conclusiones - Diversidad de la Produccién
Vegetal para el Futuro

Los herbivoros ciertamente no evolucionaron en
ambientes dominados por monocultivos. Por el
contrario, evolucionaron en ambientes nutricionales
diversos, los que ofrecian la flexibilidad para
seleccionar dietas que cubrieran sus multiples
requerimientos fisiologicos. La diversidad en pasturas
ofrece la flexibilidad necesaria para cubrir los
requerimientos nutricionales particulares de cada
animal, los que son dinamicos y por lo tanto
cambiantes no solo entre individuos sino también en
tiempo y espacio.

Una variedad de CS también puede ser beneficiosa
para el herbivoro. Se ha mencionado que los
compuestos fenolicos, asi como las saponinas y
terpenoides tienen propiedades antiparasitarias,
antioxidativas y mejoran la calidad de carne.

El reto presentado por la produccion variada de
pasturas es identificar la mezcla de especies que
provean al animal la complementariedad de

compuestos quimicos de tal forma que los recursos
sean utilizados mas eficientemente que en
monocultivos. Son conocidos en nutricién animal los
efectos asociativos, por ejemplo, aquellos entre
nitrégeno y energia. La investigacion en el futuro
debiera apuntar a identificar dichos efectos en
diferentes pasturas y como los ovinos aprenden a
mezclar diferentes especies vegetales en sus dietas en
funcion de sus requerimientos nutricionales,
medicinales y/o de bienestar general. Desde el punto
de vista quimico, es recomendable no solo la
exploracién relacionada a cantidades y tipo de
nitrégeno y carbohidratos disponibles en el forraje
(e.g., nitrogeno proteico, nitrégeno no-proteico,
proteina “by-pass,” tipo de fibra, niveles de
carbohidratos solubles, concentracion de
carbohidratos no-estructurales), sino también dirigirla
a otros compuestos tales como minerales, vitaminas y
CS (toxinas) que en dosis apropiadas podrian aportar
efectos beneficiosos a los ovinos, como aquellos
mencionados anteriormente.
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