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Resumen

Desde mucho tiempo los ecélogos han estado interesados en comprender el rol de la
diversidad vegetalen el funcionamientoy en la estabilidad de los ecosistemas. Mucho menos
atencion se le ha prestado al rol de la diversidad vegetal en la seleccidon de la dieta y la
produccién animal, lo cual constituye el motivo de la presente revisién. En condiciones
naturales los herbivoros mamiferos tienden a consumir una amplia diversidad de especies.
Una dieta variada, integrada por especies con distinta concentraciéon de nutrientes y toxinas,
permitiria satisfacer mejor los requerimientos nutricionales y evitar intoxicaciones y/o
trastornos metabdlicos (Ej., exceso de &cidos orgdnicos o de amoniaco en el rumen). Existe
evidencia consistente con la hipétesis que los animales aprenden a integrar sus dietas con
alimentos que se complementan nutritivamente. También existe evidencia consistente con
la hipdtesis que los animales pueden aprendera integrar sus dietas con alimentos de distinta
palatabilidad, cuando se fuerza inicialmente el consumo simultdneo de los mismos a los
efectos de posibilitar una experiencia nutricional positiva con los alimentos de menor
palatabilidad. A partir del conocimiento disponible resulta posible predecir un efecto
beneficioso de la diversidad vegetal sobre la produccién animal (porindividuo y/o porunidad
de superficie). El incremento por individuo y por unidad de superficie cabria esperarlo
cuando las especies disponibles enla comunidad se complementan nutritivamente. En tanto
un incremento por unidad de superficie seria esperable cuando los animales aprenden a
integrar sus dietas con especies de alta y baja palatabilidad, realizando una utilizacién mas
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uniforme de las especies presentes en la comunidad.
Palabras clave: diversidad vegetal, seleccién de dieta, comportamiento ingestivo,
complementariedad nutricional, palatabilidad.

Summary

Since long time ago ecologist has been interested in understanding the influences of plant
diversity on ecosystem functioning and stability. Much less attention has received the role
of plant diversity on diet selection and animal production, which constitute the aim of the
present revision. Under natural conditions mammalian herbivores tend to consume a wide
diversity of species. A varied diet, composed of species differing in nutrient and toxin
concentrations, may allow to better met nutritional requirements and avoid toxicity and/or
metabolic disorders (e.g., excess of organic acids or ammonia in the rumen). Existing
evidence is consistent with the hypothesis that animals learn to integrate their diets with
nutritionally complementary foods. There is also evidence that support the hypothesis that
animals can learn to integrate their diets with foods of different palatability, when they are
initially forced to mix them to allow a positive nutritional experience with foods of low
palatability. From existing knowledge it is possible to predict a positive influence of plant
diversity on animal production (per individual and/or per unit area). The increase per
individual and per unit area should be expected when species are nutritionally
complementary, whereas an increase per unit area should be expected when animals learn
tointegrate their diet with palatable and unpalatable species, leading to a more uniform use
of plants in a community.

Key words: plant diversity, diet selection, ingestive behavior, nutritional complementarity,
palatability.

1. Diversidad Vegetal y Seleccién ~ 1.1. Seleccion de especies que se comple-
de Dieta mentan nutritivamente

En condiciones naturales los herbivoros
mamiferos tienden a consumir una amplia
diversidad de especies. La explicacién pro-
puesta es que una dieta variada integrada
por especies con distinta concentraciéon de
nutrientes y toxinas permite satisfacer mejor
los requerimientos nutricionales y evitar
intoxicaciones y/o trastornos metabodlicos
(Ej., exceso de &cidos orgdnicos o de amonia-
co en el rumen) (7, 31, 18).

La capacidad de integrar la dieta con
varias especies y obtener una dieta nutriti-
vamente balanceada estaria basada en el

La diversidad vegetal hace referencia al
numero de especies y a su abundancia
relativa por unidad de area. Desde mucho
tiempo los ecélogos han estado interesados
en comprender el rol de la diversidad vege-
tal en el funcionamiento (productividad
primaria, ciclado de nutrientes, resistencia
a la invasién) y en la estabilidad de los
ecosistemas, situaciéon que se ha acentuado
en los ultimos anos (9). Mucho menos
atencion se le ha prestado al rol de la diver-
sidad vegetal en la seleccion de la dieta y la
produccién animal.
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aprendizaje mediado por interacciones de
retroalimentacion entre receptores sensoria-
les (responden a estimulos gustativos, olfato-
rios, tactilesy visuales) y viscerales (respon-
den a estimulos quimicos y fisicos) (16). A
través de dicho proceso de aprendizaje los
animales desarrollarian aversiones transito-
rias por alimentos con niveles excesivos de
nutrientes o toxinas, desbalance de nutrien-
tes o déficit de nutrientes (hipdtesis de la
saciedad, 18). Las aversiones transitorias
también ocurririan con alimentos nutritiva-
mente balanceados, dado que la exposicién
continua a un mismo alimento provoca
saciedad (18). Desarrollada la aversion
transitoria, las neuronas gustativas, olfativas
y visuales dejarian de responder al sabor,
olor y visién de los alimentos consumidos
hasta saciedad, aunque continuarian res-
pondiendo a otros alimentos (3). En condi-
ciones naturales las aversiones transitorias
determinarian preferencias parciales e
inducirian a los animales a consumir una
amplia diversidad de especies ya alimentar-
se en distintos lugares.

Las consecuencias post-ingesta no sdlo
dependen de las caracteristicas propias de
cada alimento (tipo y contenido de nutrien-
tesy toxinas), sino también de las caracteris-
ticas propias de cada animal. Cada indivi-
duo presenta caracteristicas morfoldgicas y
fisiologicas particulares que influencian el
consumo y la preferencia de alimentos (21,
1). Esto explicaria las diferencias comun-
mente observadas en seleccién y consumo
entreindividuos, aun en grupos de animales
con requerimientos nutricionales similares.
En el desarrollo de las caracteristicas indivi-
duales mucho tendria que ver la experien-
cia, particularmente la experiencia a edades
tempranas. La experiencia a edades tempra-
nas puede inducir cambios morfolégicos,
fisiolégicos y neurolégicos que contribuyen
a una mejor adaptacién al ambiente y que
influencian en el comportamiento futuro del
animal (4, 5, 6, 30). La posibilidad de selec-
cionar entre alimentos alternativos permiti-
ria alosanimales satisfacer mejor sus reque-

rimientos nutricionales
comparacién con lo que ocurre cuando se
los alimenta con dietas Gnicas preestableci-
das.

Los animales realizan la capacidad de
integrar la dieta con alimentos con distinta
concentracién de nutrientes y toxinas, en
proporciones tales que satisfagan sus reque-
rimientos nutricionales y eviten intoxicacio-
nes, cuando los alimentos disponibles se
complementan nutritivamente. La comple-
mentariedad nutricional ocurre cuando el
beneficio provisto por una diversidad de
alimentos supera el beneficio promedio del
consumo de cada alimento por separado
(24).

Atwood y otros (1) realizaron un estudio
con el fin de comparar el consumo y la
respuesta productiva de terneros (n=15) en
dos situaciones: cuando se los alimentaba
con una mezcla de ingredientes preestable-
cida sin darles posibilidad de seleccionar, y
cuando se les permitia seleccionarlibremen-
te entre los ingredientes que componian la
mezcla. Dichos autores encontraron que la
relaciéon nitrégeno:energia del alimento
ingerido y la ganancia diaria de peso fue
similar en ambos casos, pero que el consu-
mo de energia y el de proteina fueron mayo-
res cuando los terneros se alimentaron con
la mezcla preestablecida. Como consecuen-
cia, el costo del alimento por kg de peso
ganado fue mayor en este ultimo caso. Estos
resultados son consistentes con la hipdétesis
que los animales pueden aprender a selec-
cionar alimentos con distinto contenido de
nutrientesy consumir una dieta balanceada.
Por otra parte, el menor consumo de energia
y proteina de los terneros que pudieron
elegirlibremente losingredientes de la dieta
estaria reflejando la expresiéon de requeri-
mientosindividuales propios. Sibien ambos
tratamientos no difirieron en la relacién
proteina: energia promedio (43 g PC/ Mcal
EM), los terneros que pudieron elegir su
dieta variaron considerablemente (entre 40
y 47 g PC / Mcal EM) en la relacién protei-
na: energia preferida. Ovejas pastoreando

individuales, en



monocultivos de trébol o raigras, cuando se
les da a elegir entre ambas especies prefie-
ren aquella que no estaban pastoreando
(13). Similarmente, en condiciones a campo
y sobre pasturas de raigras y trébol blanco se
observa que las ovejas prefieren inicialmen-
te trébol y luego raigras, situacién que se
repite cada dia de pastoreo (14). La hipotesis
de la saciedad a la que se hizo referencia
anteriormente (18) explicaria el comporta-
miento observado. Segun esta hipétesis las
ovejas prefieren inicialmente el trébol por
que se digiere méas rdpido que el raigras. Sin
embargo, con el transcurso del tiempo desa-
rrollarian una aversién transitoria por el
trébol, debido a una acumulacién excesiva
de 4cidos orgdnicos y amoniaco en rumen, y
consumirian més raigras por que éste se
digiere més lentamente. Una vez recupera-
das de los trastornos metabolicos causados
por el trébol, al dia siguiente reinician el
consumo del mismo.

Un estudio con corderos evidenci6 clara-
mente la marcada diferencia entre indivi-
duos de la misma raza, peso y edad en la
preferencia por macronutrientes (21). Cuan-
do se les ofreci6 heno de alfalfa y grano de
cebada ad libitum, el consumo diario de
cebada por animal vari6 entre 221y 991 gy
el de alfalfa entre 51 y 558 g. En un extremo
los individuos seleccionaron una dieta com-
puesta por 6% de alfalfa y 94% de cebada, y
en el otro extremo los individuos selecciona-
ron una dieta compuesta por 70% de alfalfa
y 30% de cebada. Cuando los mismos corde-
ros, alimentados con una dieta basal de
alfalfa y cebada que contenia una cantidad
de alfalfa inferior a la preferida, tuvieron la
posibilidad de elegir entre una mezcla con
alto contenido de cebada y una mezcla con
alto contenido de alfalfa, prefirieron la ulti-
ma en compensacion. Similarmente, cuando
a un grupo de corderos alimentados con una
dieta basal deficitaria en energia o proteina
se les dio la oportunidad de corregir el
desbalance correspondiente, seleccionaron
alimentos y lugares que complementaban el
contenido de nutrientes de la dieta basal
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(22). Otros tres ensayos realizados con cor-
deros también han puesto de manifiesto la
capacidad de seleccionaralimentos en forma
tal de satisfacer requerimientos proteicos
(10, 12) o de sincronizar la liberacién de
energia y nitrégeno a nivel ruminal (11).
El efecto de complementariedad entre
ingredientes de la dieta también se da con
ciertas substancias que atenuan efectos
téxicos o desordenes metabodlicos. Por ejem-
plo, los animales aprenden el beneficio de
consumir glicol de polietileno cuando con-
sumen alimentos con taninos (25, 26), y de
sodio cuando
(15). Los
corderos formaron fuertes preferencias por el

consumir bicarbonato de
consumen granos de cereales

glicol de polietileno y por sitios donde se
encontraba el mismo cuando consumian
dietas con alto (15%) contenido de taninos.
El glicol de polietileno forma complejos
estables con los taninos, evitando efectos
toxicos y/o desordenes metabdlicos, en tanto
el bicarbonato de sodio atenta la acidez
causada por el consumo de grano.

1.2. Seleccién de especies no complemen-
tarias de diferente palatabilidad

En el contexto analizado cobra sentido
preguntarse si los animales pueden apren-
der a integrar la dieta con especies de dis-
tinta palatabilidad. La palatabilidad de una
especie es comunmente asociada con su
sabor, aunque es mejor comprendida como
la interaccién entre el sabor y las conse-
cuencias post-ingesta de la misma (17). Las
consecuencias post-ingesta dependen de la
composicién quimica, pero también depen-
den de la experiencia previa del animal.
Una experiencia “positiva” con un alimento
de baja calidad puede incrementar su pala-
tabilidad. Por ejemplo, la suplementacién
con energia y proteina puede incrementar la
palatabilidad de especies con toxinas, debi-
do a que ambos macronutrientes contribu-
yen a la desintoxicacién (27). De igual mo-
do, la suplementacién proteica puede incre-
mentar la palatabilidad de una especie con
bajo contenido de nitrégeno, debido a que
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contribuye a aumentar su digestibilidad.
Volviendo a la pregunta inicial (si los ani-
males pueden aprender a integrar la dieta
con especies de distinta palatabilidad), el
forzamiento de una experiencia positiva con
el alimento de menor palatabilidad seria la
condicién necesaria para que los animales
aprendan a hacerlo (18).

En un trabajo reciente con corderos se
forz6 durante tres meses el consumo de
alimentos nutritivos mezclados con toxinas
(terpenos, taninos, oxalatos) (28). Dicha
experiencia resulté en una mayor ingestién
de estetipode alimentos, ain en situaciones
en las que también se ofrecia a voluntad
alimentos nutritivos sin toxinas. Los autores
de dicho estudio argumentan que la inte-
gracion de la dieta con especies con diferen-
te contenido y tipo de nutrientes y toxinas
significaria un aprendizaje que promoveria
la diversificacién de la dieta y una utiliza-
cién mas uniforme de las especies presentes
en la comunidad. En un estudio comple-
mentario (23), cuando el acceso a alimentos
nutritivos sin toxinas se restringi6 al 10%,
30%,50% y 70% de la capacidad de consumo
ad libitum, los corderos con experiencia
previa “positiva” con toxinas consumieron
mds alimentos con toxinas y ganaron mas
peso en todos los niveles de restricciéon. Los
resultados ilustran que los animales pueden
ser estimulados para aprender a seleccionar
especies con diferentes contenidos de nu-
trientes y toxinas. Resultados similares se
observaron cuando alimentos con toxinas
(taninos o terpenos) se suministraron en
forma conjunta con alimentos ricos en ma-
cronutrientes (2). Los animales que consu-
mieron alimentos con taninos més una dieta
basal de alta calidad, y alimentos con terpe-
nos mds una dieta basal de baja calidad,
prefirieron taninos en una situacién de libre
elecciéon entre alimentos con taninos y ali-
mentos con terpenos. Por el contrario, los
animales que experimentaron las mismas
toxinas pero en un contexto nutricional
opuesto (alimentos con taninos + dieta de
baja calidad; alimentos con terpenos + dieta

de alta calidad) prefirieron alimentos con
terpenos. Los autores de este estudio conclu-
yeron que la preferencia por alimentos con
toxinas depende del contexto nutricional en
que dichos alimentos son consumidos.

La contigiiidad temporal en el consumo
de alimentos con distinto contenido de
nutrientes y toxinas también puede crear
diferentes grados de preferencia poralimen-
tos con toxinas. En un estudio reciente se
suministré un alimento de baja calidad con
toxinas (T) y otro alimento de alta calidad
(AC) en dos arreglos temporales diferentes
(29). En un caso los corderos se alimentaron
solamente con AC por 12 dias, sequidode T
por otros 12 dias, de forma tal que los efectos
sinérgicos estuvieran disociados en el tiem-
po. Otro grupo de corderos se aliment6 con
Ty AC simultdneamente por 12 dias, de tal
forma que los efectos de los dos alimentos
estuvieran asociados temporalmente en la
misma comida. Posteriormente, frente a una
los corderos que
habian experimentado T y AC simultdnea-
mente siempre consumieron mas T, incluso
cuando AC estuvo disponible ad libitum. A
medida que AC disminuy6 en abundancia,
los corderos que habian experimentado T y
AC asociados en la misma dieta, consumie-
ron mas T siempre.

Finalmente nos referiremos a dos eviden-
cias anecdoticas (mencionadas en 18), con-
cientes de sus limitaciones (falta de medicio-
nes precisas, falta de control experimental),
pero sin dejar de valorar sus aspectos positi-
vos (condiciones naturales, observaciones de
mediano y largo plazo). En Francia, los
pastores ensefian al rebaflo a recorrer un
circuito que incluye parches con distinto
tipo de vegetacion (especies mdas y menos
preferidas). Con esta practica buscan esti-
mular el consumo de las especies de menor
palatabilidad por medio de la oferta de
parches en secuencia temporal, de tal forma
que las especies de mejor calidad y mayor
palatabilidad suplementan y complementan
el consumo de las especies de baja palatabi-
lidad. Por ejemplo, los animales pastorean

situacion de elecciodn,



inicialmente (y por periodos breves de tiem-
po, sin alcanzar estados de saciedad) par-
ches de especies con alto contenido de
proteina, yluego complementan sus requeri-
mientos mediante el consumo de especies
con mayor contenido de fibra y de menor
palatabilidad. De esta forma se logra una
utilizacién maéas uniforme de las especies
presentes en la comunidad. Una vez apren-
dida la rutina de integracién de la dieta con
especies de diferente palatabilidad, los
animales recorren el circuito por si mismos.

La otra evidencia anecdoética corresponde
aun ganadero del estado de Montana (Esta-
dos Unidos), Ray Banister. Ray implementé
en su campo de 2800 ha un sistema de
pastoreo basado en el uso de una alta carga
animal instantdnea con vacas de cria. Cada
parcela recibe un intenso pastoreo, seguido
por un largo periodo de descanso. Al inicio
de laimplementacion del sistema el peso de
los terneros al destete cayé de 220 kg a 160
kg, pero luego de tres afios volviéo a los
valores iniciales. La evidencia sugiere que
las vacas aprendieron a integrar la dieta con
especies de alta y de baja palatabilidad, al
punto que al poco tiempo de implementado
el sistema de pastoreo en cuestidon las mis-
mas comenzaron a consumir ambos tipos de
especies desde elinicio del pastoreo en cada
parcela (contrarioalo comtinmente observa-
do, tal es primero el pastoreo de las especies
mds palables y finalmente el pastoreo de las
menos palatables). Esta observaciéon es
importante por que sugiere que una vez
logrado elaprendizaje, el mantenimiento de
una alta carga animalinstantdnea dejaria de
ser condicién necesaria para que los anima-
les utilicen en forma mdés uniforme el pasti-
zal. Mé4s aun, dicho comportamiento se
transmitiria culturalmente, resultando en
generaciones entrenadas para el uso de una
gran diversidad de especies vegetales y de
habitats.
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2. Diversidad Vegetal y Produc-
cion Animal

Elimpacto de la diversidad vegetal sobre
la produccién animal se encuentra pobre-
mente documentado. Dicha escasez refleja-
ria las dificultades asociadas a la escala
espacial y temporal que requiere tal tipo de
medicién. En una revision reciente sobre el
tema se citan dos trabajos con vacas leche-
ras donde no se encontr6 una mejora en la
produccién por animal asociada a un au-
mento en la diversidad de las pasturas (20).
No obstante, en uno de los trabajos, si bien
se incluyeron pasturas de leguminosas y
gramineas integradas por cuatro u ocho
especies, solodos especies (Medicago sativa
y Bromus inermis) contribuyeron con maéas
del 90% del forraje producido. En el otro
trabajo la produccién de leche por vaca fue
similar en pasturas integradas por dos o méas
(hasta nueve) especies, aunque la produc-
cion de forraje por unidad de superficie fue
mayor en las pasturas con més diversidad de
especies. Los mismos autores argumentan
acerca de la necesidad de estudios de me-
diano a largo plazo, y a escalas espaciales
que se aproximen a situaciones reales de
pastoreo, para dilucidar los efectos de la
diversidad vegetal sobre la produccién
animal (por individuo y/o por unidad de
superficie) y sobre la calidad de los produc-
tos animales obtenidos.

Estudios en marcha estarian demostrando
un efecto beneficio de la diversidad vegetal
sobre la produccién animal. La oferta de
alfalfa (Medicago sativa), festuca (Festuca
arundinacea), lotus (Lotus corniculatus) y
cebadilla (Bromus riparius) a vacas de cria
durante la lactancia produjo un aumento en
las ganancias de peso de los terneros y en la
eficiencia de la utilizaciéon de los recursos
forrajeros, comparado con animales que
pastorearon monocultivos de las menciona-
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das especies (R.D. Wiedmeier y otros, datos
inéditos). La complementariedad entre las
especies explicaria la mejora en la eficiencia
de utilizacién del forraje. Por ejemplo, la
complementariedad entre especies pudo
haberse debido a que los taninos del lotus
ayudan a disminuir los efectos negativos de
las saponinas presentes en la alfalfa (8).
Ademads, cantidades moderadas de taninos
reducen las perdidas de nitrogeno por medio
del incremento del pasaje de proteina (pro-
bablemente de todas las especies consumi-
das) al duodeno y consecuentemente de
aminoacidos azufrados, particularmente
metionina y cisteina (19).

En sintesis, a partir del conocimiento
disponible resulta posible predecir un efecto
beneficioso de la diversidad vegetal sobre la
produccién animal (por individuo y/o por
unidad de superficie). El incremento por
individuo y por unidad de superficie cabria
esperarlo cuando las especies disponibles en
una comunidad se complementan nutritiva-
mente. En tanto un incremento por unidad
de superficie seria esperable cuando los
animales aprenden a integrar la dieta con
especies de alta y baja palatabilidad, reali-
zando una utilizacién mds uniforme de las
especies presentes en la comunidad.

3. Conclusiones

Los herbivoros ciertamente no evolucio-
naron en ambientes dominados por mono-
cultivos. Por el contrario, evolucionaron en
ambientes nutricionales diversos, los que
ofrecian la flexibilidad para seleccionar
dietas que satisficieran sus multiples reque-
rimientos fisiolégicos. La diversidad vegetal
ofrece la flexibilidad necesaria para cubrir
los requerimientos nutricionales de los
animales, los cuales varian entre individuos,
en el tiempo y en el espacio.

La diversidad vegetal de pasturas o ver-
deos estacionales resultaria ventajosa, al
menos desde el punto de vista de la nutri-
cién animal, particularmente cuando las
especies se complementan nutritivamente

y/o alguna de las especies sirve para atenuar
efectos toxicos o trastornos metabolicos
producidos por otras. Un ejemplo de lo
ultimo seria el caso de especies de legumi-
nosas que producen taninos condensados
que, mediante la formaciéon de complejos
estables con las proteinas, servirian para
atenuar la producciéon de amoniaco en ru-
men o el empaste de los animales.

Mediante una exposicién inicial forzada
los animales aprenderian a integrar la dieta
con especies de distinta palatabilidad, lo
cual resultaria en una utilizacién mds uni-
forme de las especies que integran la comu-
nidad.

4. Necesidades de Investigacion

en la Disciplina

Del anélisis realizado surge claramente la
necesidad de estudios de mediano y largo
plazo y a escalas espaciales que se aproxi-
men a situacionesreales de pastoreo. Dichos
estudios deberian estar enfocados en medir
el impacto de mezclas de especies que
difieran en dimensiones nutricionales (ma-
teria seca, fibra, proteina, carbohidratos no
estructurales, digestibilidad, minerales) y no
nutricionales (compuestos quimicos secun-
darios: taninos, saponinas, alcaloides) sobre
productividad primaria y secundaria de
pasturas cultivadas. También resultaria
clave investigar las implicancias del apren-
dizaje de la integraciéon de la dieta con
especies de diferente palatabilidad, particu-
larmente en pastizales naturales donde
comunmente coexisten especies de alta y de
baja palatabilidad.
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