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RESUMEN

La capacidad de utilizacién de la vegetacién espontdnea por los rumiantes domésti-
cos sugiere una complementariedad idnea entre el desarrollo de sistemas ganaderos
extensivos, con una clara repercusion econémica y social, y el mantenimiento del medio
ambiente. La vinculacién entre la accidn del ganado y la respuesta de la vegetacion
tmpone un limite superior a la produccién animal que no debe ser sobrepasado por el
manejo. El impacto ganadero en cada especie vegetal aparece condicionado por la capa-
cidad de utilizacion que cada herbivoro exhibe frente a ella, la eficacia de los mecanis-
mos de tolerancia que la planta desarrolla frente al consumo por herbivoros y las inte-
racciones competitivas que se establecen entre las plantas. En consecuencia, el
conocimiento de la interaccién animal x planta y, mas concretamente, de los habitos ali-
menticios de herbivoros en pastoreo son esenciales para un manejo eficiente de los
recursos naturales.

En este trabajo se revisan los progresos habidos en el conocimiento de los principa-
les factores que pueden influir en la utilizacién de las especies vegetales, prestando espe-
cial atencion a los mecanismos por los que Jos ungulados seleccionan los alimentos y la
base que sostiene las interacciones competitivas entre ellos.

Palabras clave: Seleccidn de Ja dieta, Tolerancia al pastoreo, Mecanismos de defensa.

SUMMARY
UTILIZATION ABILITY OF SPONTANEOUS VEGETATION BY RUMINANTS

The utilization ability of spontaneous vegetation by domestic ruminants suggests an
ideal complementarity between the extensive grazing systems development and the
environment maintenance. The connection between livestock impact and the vegetation
response imposes a maximum limit to animal production that should not be overpassed.
The livestock impact on each plant species appears conditioned by the utilization ability
each animal exhibits on it, the efficiency of the plant tolerance mechanisms against her-
bivory as well as the competitive interaction developed between plants. As a result, the
knowledge of animal / plant interaction and, in particular, the herbivores’ grazing habits
are essential for an efficient management of natural resources.

This article reviews some of the main findings in this area, mainly in relation with
the mechanisms involved in feed selection and the bases holding the competitive inter-
actions between them.

Key words: Diet selection, Grazing tolerance, Defence mechanisms.
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Introduccién

El despoblamiento que han venido
sufriendo las dreas de montafia en las Gltimas
décadas ha supuesto una disminucion drésti-
ca del censo ganadero que aprovechaba los
recursos vegetales de estas dreas con el con-
siguiente incremento del riesgo de incendios,
paralelamente a la pérdida de calidad paisa-
jistica en zonas en las que se asienta una
actividad turistica con clara repercusién
econdmica y social. L.a capacidad de utiliza-
cion de la vegetacion espontdnea de los
rumiantes sugiere una complementariedad
idénea entre el desarrollo de sistemas gana-
deros extensivos que mejoren la vida social
y econémica de las dreas rurales y el mante-
nimiento del medio ambiente.

En el Pirineo, cuya problematica puede
hacerse extensiva a otras zonas de montafia
de la U.E., la falta de informacion técnica
sobre la respuesta de la vegetacion es supli-
da, en numerosas ocasiones, por la aplica-
cién de una normativa histérica de gestién
colectiva de los recursos pastables, no siem-
pre acorde con criterios relativos a las exi-
gencias del ganado o al estado de la vegeta-
cion. El hecho de que tanto el proceso del
pastoreo como el manejo que lleva asociado
tienen Jugar dentro de sistemas ecoldgicos
comunes justifica la evaluacién del manejo
del pastoreo en un contexto ecoldgico
(BRISKE y HEITSCHMIDT, 1991).

Durante el pastoreo, los animales se
encuentran con una variedad de habitats y
de alimentos que difieren en su valor nutri-
tivo sobre los que realizan una utilizacién
diferenciada de unos componentes, espe-
cies o dreas vegetales en relacién a otros
(GALT et al.. 1966; SINEIRO y Diaz, 1986;
HARRINGTON, 1986a). Dentro de este pro-
ceso de seleccion de la dieta cabe distinguir
dos niveles principales: la eleccién espacial

y la eleccién de especies. Mediante las
elecciones espaciales, el animal sigue un
sisterma jerdrquico (nivel del paisaje, nivel
de comunidad vegetal, nivel de pequenas
superficies) antes de la seleccion de espe-
cies o partes vegetales en el conjunto de
plantas disponibles (S1uTH. 1991; ROGUET
et al., 1998). Una vez que el animal esta-
blece su lugar de pastoreo, utiliza su expe-
riencia con Jla vegetacién disponible en la
evaluacién de las especies vegetales asi
como en el proceso de seleccién (STUTH,
1991).

Este mecanismo basado en el diferente
grado de utilizacién es un proceso clave en
las interacciones entre el animal y la vegeta-
cién porque afecta tanto al estado nutritivo
del animal como al proceso sucesional en
las comunidades vegetales (HANLEY, 1997)
y. por consiguiente, a la estructura y el fun-
cionamiento de los ecosistemas (ARCHER y
SMEINS, 1991; ALLAN y HOLST, 1996). En
consecuencia, el conocimiento de Ja interac-
cién animal x planta y, mds concretamente,
de los hdbitos alimenticios de herbivoros en
pastoreo son esenciales para un manejo efi-
ciente de los recursos naturales (MALECHEK
y LEINWEBER, 1972; HOLECHEK er al., 1982,
PEREVOLOTSKY et al., 1998). Asimismo, es
necesaria una mejor comprension de las
razones por las que los ungulados seleccio-
nan los alimentos y la base que sostiene las
interacciones competitivas entre ellos (HAN-
LEY, 1982; RITTENHOUSE, 1991; DUMONT,
1995).

En este trabajo se recoge una informa-
ci6n dispersa sobre los principales factores
involucrados en la utilizacién de la vegeta-
cién, centrando la discusién en los mecanis-
mos por los que los ungulados seleccionan
los alimentos y Ja base que sostiene Jas inte-
racciones competitivas entre ellos.
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Factores del animal que influyen en la
capacidad de utilizacion de la vegetacion

Factores ligados a la especie animal

Diversos investigadores han analizado la
importancia de la relacién del metabolismo
y la capacidad digestiva con el tamario cor-
poral (DEMMENT y GREENWOOD, 1988;
Bri.ovsky, 1997) y se ha sugerido este fac-
tor como la variable que mejor explica la
composicién de la dieta en grandes herbivo-
ros (MILNE, 1991 v 1994; HANLEY, 1997).

La teorfa nutricional sugiere que los
mamiferos de gran tamano pastan de mane-
ra diferente a los de pequenio formato debi-
do a que el volumen digestivo aumenta line-
almente con el peso corporal, mientras que
el metabolismo de mantenimiento (M) de
un mamifero es una funcién exponencial del
peso corporal (PVY%7%) (DEMMENT y VaN
SoEST, 1985). Como la capacidad del apara-
to digestivo determina, en parte, la capaci-
dad digestiva (CD) de un herbivoro, los
mamfiferos de gran tamafio corporal presen-
tan una menor proporcion de gasto metabo-
lico:capacidad de procesamiento del ali-
mento (M/CD) que los pequefios mamiferos
(DEMMENT y VAN SOEST, 1985). Una baja
proporcién M/CD permite un mayor tiempo
de retencién de particulas alimenticias en el
aparato digestivo y, en consecuencia, los
herbivoros de gran tamano corporal, como
es el caso del vacuno y el bisonte, pueden
extraer una mayor cantidad de nutrientes a
partir de materiales fibrosos y sobrevivir
utilizando alimentos de menor valor nutriti-
vo que las especies de tamafio pequeno
(ILLius 'y GORDON, 1991; HUSTON y PIN-
CHAK, 1991; BELOVSKY, 1997). En cambio,
la estrategia desarrollada por Jos herbivoros
de pequefio tamafio corporal, entre ellos la
oveja y la cabra, consiste en consumir una
dieta de componentes altamente digestibles
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para compensar el dilema metabélico (Hus-
TON, 1978; DEMMENT y GREENWOOD, 1988).
Debido a sus inferiores demandas metaboli-
cas totales, los mamiferos de este grupo pre-
sentaran una mayor capacidad para cubrir
sus necesidades metabdlicas con alimentos
escasos pero de alta calidad (DEMMENT y
Van SOEST, 1985; BELOVSKY, 1997).

El tamafio corporal parece influir no sélo
en la capacidad digestiva del animal sino
también sobre las respuestas comportamen-
tales que realizan los animales frente a las
variaciones de las condiciones del pasto
(MILNE, 1994). En este sentido, HODGSON ef
al. (1991) observaron que mientras en el
ganado ovino los ajustes comportamentales
estaban principalmente dirigidos hacia el
mantenimiento de la concentracién nutriti-
va, en el ganado vacuno lo estaban hacia el
mantenimiento de la velocidad de ingestién,
resultado que apoya la teoria general de que
las estrategias que conducen al sostenimien-
to de la concentracion de nutrientes en la
dieta son mds importantes en pequefos que
en grandes ungulados.

El consumo de una dieta de alta calidad
conlleva un mayor grado de discriminacién en
la sefeccidn de la dieta (HUSTON y PINCHAK,
1991). El ramario bucal asi como la agilidad
prensil de los labios y la lengua determinan,
en definitiva, la capacidad del animal para
seleccionar especies, plantas e incluso, partes
vegetales a partir del conjunto heterogéneo de
biomasa disponible (DuDzINSKI y ARNOLD,
1973; HUSTON y PINCHAK, 1991). En este sen-
tido, la mayor mandibula y la utilizacién de la
lengua del vacuno en la aprehension de mate-
rial herbéaceo dificulta la seleccion de los com-
ponentes del pasto en esta especie en compa-
racion con el ovino (DUDZINSKI y ARNOLD,
1973; HANLEY, 1982), mientras que la arcada
dental mds estrecha y puntiaguda de la cabra
es asoclada generalmente a un alto grado de
selectividad (MILNE, 1991).
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Si bien el tamafo corporal es considera-
do como una variable importante para pre-
decir el comportamiento alimenticio y la
estrategia digestiva, su influencia, en oca-
siones, puede quedar diluida debido a que
los efectos del tamafio corporal se confun-
den con los de la anatomia digestiva (DEM-
MENT y VAN SOEST, 1985). Un sistema con-
ceptual basado en cuatro pardmetros
morfolégicos fue propuesto por Hanley
(1982) para comprender las razones que jus-
tifican la seleccion de los diferentes grupos
alimenticios por los ungulados y confirma-
do mediante andlisis discriminante en cinco
especies de ungulados en el noreste de Cali-
fornia y Noroeste de Nevada (HANLEY y
HanLEY, 1982). El tamafio corporal y el
tamano de la boca son incluidos en este sis-
tema conceptual siguiendo la linea anterior-
mente seflalada mientras que los otros dos
parametros hacen referencia al tipo de siste-
ma digestivo y a la proporcién volumen reti-
culo-ruminal:peso corporal.

En los ungulados, el “sistema rumiante”
y el de “digestor cecal” son los dos tipos
principales de sistema digestivo desarrolla-
dos que permiten a los animales digerir las
paredes celulares por fermentacton anaero-
bica asi como sobrevivir con dietas altamen-
te fibrosas. En el “sistema rumiante”, el ali-
mento debe ser fraccionado a un tamaiio de
particula relativamente pequefio mediante la
regurgitacion y la masticacion del bolo ali-
menticio para facilitar una digestiéon micro-
biana del alimento previa a su entrada en el
verdadero estémago. El “digestor cecal”, sin
embargo, no estd limitado por tal inconve-
niente, pero la fermentacion después de que
el alimento ha pasado el estdmago conlleva a
un escaso reciclaje de la proteina microbia-
na. En consecuencia, el rumiante debe ser
mas selectivo que el “digestor cecal”, pero
siendo un digestor mds eficiente, requiere

una menor cantidad absoluta de forraje
(HANLEY, 1982).

La eficiencia de procesamiento de cada
tipo de alimento en los rumiantes parece
estar también determinada por la propor-
cion volumen reticulo-ruminal: peso corpo-
ral (HANLEY, 1982; GORDON, 1989; MANTE-
CON et al., 1993). Un elevado volumen
reticulo-ruminal en relacién al peso del
cuerpo es una adaptacién a dietas con alto
contenido en celulosa (tipico de una dieta
constituida principalmente por gramineas)
mientras que una baja proporcién volumen
reticulo-ruminal: peso corporal es una adap-
tacién a una dieta con alto contenido celular
o con alto contenido en lignina (tipico de
dietas constituidas principalmente por gra-
mineas jovenes, herbdceas de hoja ancha y
lenosas) (HOFMANN y STEWART, 1972).

Los rumiantes han sido clasificados en
un sistema flexible de 3 tipos morfofisiold-
gicos: consumidores de gramineas y forraje
basto, selectores de dieta concentrada y con-
sumidores intermedios (HOFMANN y STE-
WART, 1972; HUSTON y PINCHAK, 1991). Los
consumidores de gramineas y forraje grose-
ro (vacuno, bisonte, bifalo,...) son los mas
eficientes utilizadores de material celulési-
co y pastan la fraccién herbacea de la vege-
tacién indiscriminadamente. Los selectores
de dieta concentrada (cérvidos americanos
como el ciervo de cola blanca y ciervo
mulo), por el contrario, presentan labios y
boca flexibles y una lengua 4gil que les per-
mite seleccionar plantas o partes vegetales
con alto contenido celular y poca fibra. Los
consumidores intermedios se distinguen de
los otros dos grupos por una plasticidad en
la dieta, caracterizada por variedad y fre-
cuentes cambios en la composicién de la
misma. La oveja doméstica, clasificada
como un consumidor intermedio, a menudo
se aproxima al grupo de consumidores de
gramineas y forraje basto, mientras que la
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cabra es un verdadero consumidor interme-
dio y su seleccién de dieta abarca el rango
entero de forrajes.

Estas clasificaciones del comportamiento
alimenticio de animales en pastoreo no son
estrictamente rigidas y, a menudo, se produ-
cen solapamientos en los hdbitos alimenti-
cios entre diferentes especies (BRYANT y
KOTHMANN, 1979; NORTON et al., 1990;
EKBLAD ef al., 1993). Ademas, la teoria de
Hofmann y Stewart ha sido puesta en entre-
dicho. En primer lugar, los resultados obte-
nidos tras analisis alométricos comparativos
con un elevado nimero de especies de
rumiantes sugieren que, si se efectia una
correccién para el tamafio corporal, las dife-
rencias en la calidad de la dieta consumida
por las distintas especies de rumiantes se
reducen considerablemente (GORDON 'y
ILLius, 1994), insistiéndose, nuevamente, en
la importancia del tamafio corporal como
determinante de la seleccién de la dieta. En
la teoria de Hofmann y Stewart se ha echado
en falta, ademads, un andlisis estadistico de
los datos que tenga en cuenta el parentesco
filogenético, sugiriéndose (FRUTOS et al.,
2001) la importancia de incluir las relacio-
nes filogenéticas en cualquier andlisis en el
que las unidades muestrales sean especies.
La presencia de los compuestos secundarios
en las plantas es otro de los factores que ha
contribuido a la necesidad de reinterpretar
esta teorfa (GORDON e ILLIUS, 1996) y su
influencia sobre la utilizacién de la vegeta-
cién serd comentada posteriormente en esta
revision.

A pesar de estas controversias, se puede
concluir que las limitaciones morfolégicas y
fisiolégicas de los herbivoros se traducen en
diferencias en las necesidades energéticas,
de aptitud a la seleccién y de capacidad
digestiva, que influyen grandemente en la
seleccion de la dieta y, en ltimo término, en
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qué especies estdn adaptadas a los compo-
nentes particulares de la vegetacion.

Influencia de la capacidad de utilizacion
de la vegetacion por cada especie animal
en el manejo del pastoreo

Las discrepancias en la composicién
botanica de la dieta entre especies animales
e, incluso, entre razas dentro de Ja misma
especie (WARREN et al., 1984; PrRITZ et al.,
1997; Du Tort, 1998), tienen una trascen-
dencia importante sobre las practicas de
manejo del pastoreo. La combinacion en
pastoreo conjunto, cominmente conocido
como “pastoreo mixto”, de especies o razas
que tienen diferentes preferencias de dieta
puede resultar interesante con el fin de
lograr una utilizacién mds eficiente del total
de la vegetacion (FRASER y GORDON, 1995;
OLIVAN et al., 1997). Asimismo, la eviden-
cia de una estratificacién espacial de las
especies animales en la utilizacién del terri-
torio (BLANCH et al., 1995; OREGUI y MARI-
juanN, 1998), probablemente asociada a fac-
tores morfo-fisioldgicos del animal (GARCiA
GONZALEZ et al., 1990), sugiere el pastoreo
mixto de varias especies para lograr una uti-
lizacién integral del territorio y, en conse-
cuencia, de los recursos naturales. Este tipo
de pastoreo permitiria, ademds, mejorar el
control de pardsitos, diversificar la produc-
cién animal e incrementar el control de
especies no deseadas (CLARK ef al., 1982;
OSORO y MARTINEZ, 1995).

El empleo de una especie animal que uti-
lice un mayor nimero de especies vegetales
podria sustituir al pastoreo mixto simplifi-
cando considerablemente el manejo en con-
diciones extensivas. En este sentido, la
mayor diversidad de la dieta en la especie
caprina respecto a la de otras especies
domésticas (WILSON et al., 1975; GALINA et
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al., 1995; BARTOLOME et al., 1998) sugiere
esta especie como la mas adecuada para
aprovechar de manera més eficiente recur-
sos forrajeros que presentan un alto grado
de heterogeneidad. WARREN et al. (1984)
atribuyeron la habilidad de las cabras para
utilizar una gran variedad de tipos de vege-
tacion a su destreza, una boca mds estrecha,
labio superior movil y lengua prensil asi
como a la propension a apoyarse en sus
patas traseras y emplear las agiles patas
delanteras para utilizar las especies lefiosas.
La posicién bipeda del caprino demuestra
ser una ventaja adaptativa importante res-
pecto a otras especies animales puesto que
le permite explotar en épocas criticas estra-
tos de mayor altura y disponer de un meca-
nismo vdlido para la proteccién frente a los
depredadores, al tiempo que reduce el ries-
go de infeccion por pardsitos localizados en
estratos inferiores del pasto a los que el
ganado caprino es mds sensible que otras
especies (OSORO y MARTINEZ, 1995; LLo-
RENTE et al., 1997). Asimismo, la especie
caprina puede disponer de una mayor varie-
dad de especies forrajeras como resultado
del recorrido de largas distancias durante la
jornada de pastoreo (Lu, 1988; LACHICA et
al., 1999) y el hecho de ser menos afectadas
por las barreras fisicas que otros animales
(CAMPBELL et al., 1962; NASTIS, 1996).

Aunque hay una evidencia creciente de
que el capripo tiene un comportamiento ali-
menticio oportunista como resultado de su
adaptacidn rapida a las variaciones en las
condiciones del pasto (RICARD! y SHIMADA,
1992; PAPACHRISTOU y NASTIS, 1993; KRON-
BERG Yy MALECHEK, 1997), es importante
destacar la capacidad ramoneadora que
exhibe este ganado frente a pastos heterogé-
neos, en los que la contribucién de lefiosas a
la dieta puede oscilar entre 39% (MALECHEK
y LEINWEBER, 1972) y 99% (DUMONT et al.,
1995).

La capacidad ramoneadora de la cabra y
su facilidad de penetracion en sotobosques
constituidos por especies espinosas (QARRO,
1986; GARMO et al., 1993) han sido utiliza-
das en miiltiples ocasiones y en muchas par-
tes del mundo para aprovechar vy, al mismo
tiempo, desbrozar dreas fuertemente invadi-
das por matorral (TSIOUVARAS et al., 1989;
MAGADLELA et al., 1995; LUGINBUHL et al.,
1999). Por otra parte, las preferencias de
dieta del caprino hacia malas hierbas recha-
zadas por otras especies ganaderas como
cardos (HOLST y ALLAN, 1996; TORRANO el
al., 1999) y juncos (MERCHANT, 1993) han
derivado en la utilizacion del caprino como
herramienta de control biolégico de espe-
cies problemdticas en determinadas dreas.

Otros factores ligados al animal

En el seno de cada especie animal, la
experiencia alimenticia previa influye en la
seleccion de la dieta (DUMONT, 1995; NASTIS,
1996). En estc sentido, FLORES ef al. (1989)
evidenciaron que los corderos con experien-
cia en pastar arbustos fueron mds eficientes
en el ramoneo de plantas que los corderos
inexpertos. Asimismo, la ingestiéon y el
namero total de bocados impartidos a la
especie arbustiva Coleogyne ramosissima
fue mayor en las cabras con experiencia res-
pecto a la observada en las cabras sin expe-
riencia (ORTEGA-REYES y PROVENZA, 1993).
Al menos, dos factores parecen estar asocia-
dos con la falta de experiencia y el compor-
tamiento alimenticio de pastoreo en medios
nuevos: la aceptacion de los alimentos des-
conocidos y la destreza para consumirlos
eficientemente (PROVENZA y BALPH, [988;
NAasTIS, 1996).

El sistema méds utilizado por los animales
para descubrir el valor de un alimento resul-
ta del aprendizaje por prueba y error (FREE-
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LAND y JANZEN, 1974; NasTis, 1996). De
esta manera, las preferencias o las aversio-
nes hacia alimentos se instauran a partir del
aprendizaje basado en un muestreo cautelo-
so y las consecuencias nutricionales y fisio-
l6gicas resultantes y se ha sugerido que los
animales aprenden a relacionar los efectos
postingestivos del alimento con sus caracte-
risticas sensoriales (DUMONT, 1995; BAU-
MONT, 1996; FrRUTOS ¢t al., 1997).

A un rumiante, sin embargo, le cuesta
mas asociar un alimento con sus consecuen-
cias especificas como resultado de Ja inges-
tién de dietas mixtas sobre largos perfodos
de tiempo, la asociacion simbidtica entre el
animal y la microflora y el propio proceso
de rumia (PrROVENZA y BaLpH, 1987). El
aprendizaje social permite a los individuos
sin experiencia evitar la ineficacia y el ries-
go de probar todo por sf mismos (PROVENZA
y MALLCHEK, 1986; PriTZ et al., 1997).

Los hébitos alimenticios de animales
adultos son mds estables que los de los her-
bivoros jévenes, probablemente, porque al
envejecer el animal resulta mas dificil reor-
ganizar las respuestas del patrén comporta-
mental (ORTEGA-REYES y PROVENZA, 1993).
Por otra parte, el periodo en que el aparato
digestivo del joven rumiante se transforma
parece particularmente propicio a la
impronta alimenticia (PROVENZA y BALPH,
1987). La exposicion del ganado, antes del
destete y en presencia de la madre, a ali-
mentos que encontrard en la vida futura
podria favorecer la eficiencia de aprendizaje
y los rendimientos productivos. Como
resultado, las experiencias alimenticias a
edad joven pueden jugar un papel importan-
te en el desarrollo de los hdbitos alimenti-
cios y las destrezas de pastoreo de rumian-
tes domésticos y se ha sugerido (PROVENZA
y BALPH, 1987) que, a través de la manipu-
lacién de la dieta previa, el gestor podria
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ajustar mejor los animales en pastoreo a los
objetivos de manejo.

Las diferencias en la composicién de la
dieta observadas tanto en vacuno (GALT et
al., 1982) como en caprino (RIDDLE et al.,
1996) parecen estar asociadas a su jerarquia
social dentro del grupo de forma que, dentro
de la misma especie, también compiten
entre ellos, accediendo los individuos domi-
nantes a la mejor dieta (Moss, 1991).

El estudo nutritivo de los animales
puede, asimismo, influir en su capacidad
selectiva puesto que los animales hambrien-
tos bajan su umbral de rechazo de plantas
(ARNOLD, 1980). En cambio, tanto el estado

fisiolégico (ARNOLD y DubDziNski, 1978;

DumonT, 1997) como el sexo (GORDON,
1989) no parecen afectar a la seleccién ejer-
cida sobre las especies vegetales. Tampoco
las observaciones realizadas sobre cabras y
ovejas pusieron en evidencia preferencias
en la composicion botanica de la dieta rela-
cionadas con la edad (HUGHES et al., 1984,
DE ROSA ef al., 1997). No obstante, ambos
trabajos fueron realizados sobre comunida-
des herbdceas, por lo que la posible mfluen-
cia de la edad del animal en este aspecto
precisaria su estudio en comunidades de
matorral.

Factores de la vegetacion que influyen en
su capacidad de utilizaciéon por el animal

Mecanismos de defensa

Las caracteristicas de las plantas en su
medio natural pueden ser consideradas
como consecuencias de dos presiones evo-
lutivas amplias: su medio fisico y sus inte-
racciones con otros organismos. Una parte
importante de estas interacciones tienen
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lugar con los animales que consumen las
plantas (Moss, 1991), cuyo impacto inme-
diato consiste en una reduccién en la capa-
cidad fotosintética asociada a la disminu-
cién en el drea toliar (BRISKE, 1991).

Con el fin de luchar frente al consumo por
herbivoros, las plantas han desarrollado
diversos mecanismos que varian en formas y
expresion entre especies vegetales. La resis-
tencia al pastoreo, término que describe la
capacidad relativa de las plantas para sobre-
vivir a la defoliacién, puede organizarse en
un componente de tolerancia y otro de
defensa (figura 1). Los mecanismos de tole-
rancia facilitan el crecimiento tras la defolia-
cién mediante un reemplazamiento rdpido
del area foliar extraida por los herbivoros,
mientras que los mecanismos de defensa
reducen la probabilidad y la severidad de la
defoliacién de la planta (BRISKE, 1991).

En consecuencia, las plantas se encuen-
tran ante el siguiente dilema: crecer rapido
para competir o generar las defensas nece-
sarias para sobrevivir en presencia de pato-

genos y herbivoros (HERMS y MATTSON,
1992). No obstante, en ciertas especies y
bajo condiciones especificas ambientales,
un componente puede predominar sobre el
otro. Por ejemplo, muchas plantas lefiosas,
fundamentalmente especies de hoja perenne
caracterizadas por una lenta velocidad de
crecimiento y un reducido ritmo de adquisi-
cién de recursos, son menos eficientes en
reemplazar las superficies fotosintéticas
extraidas por los herbivoros (GRIME, 1977)
y, con frecuencia, se apoyan en mecanismos
de defensa mds que en mecanismos de tole-
rancia para combatir el pastoreo (GRIME,
1977; BRYANT et al., 1989; BRISKE, 199]).

La importancia de las estrategias de
defensa vegetal es evidente dado el alto
coste que supone para los productores agra-
rios de determinadas zonas las plantas pro-
vistas de mecanismos de defensa (NIELSEN,
1988; RALPHS et al., 1988). Dentro de los
sistemas de defensa desarrollados por las
plantas, se pueden distinguir dos tipos de
mecanismos: mecanico y bioquimico.

Resistencia al pastoreo
(Mecanismos que permiten a las
plantas sobrevivir en sistemas de

pastoreo)

Defensa
‘ (Mecanismos que reducen la
probabilidad de pastoreo)

—

Caracteristicas Compuestos
morfoldgicas quimicos

Tolerancia
(Mecanismos que aumentan el
crecimiento tras el pastoreo)

Caracteristicas Caracteristicas
morfolégicas fisiolégicas

Figura 1. Organizacién de la resistencia al pastoreo en componentes de defensa y de tolerancia
(BRISKE, 1991).
Figure 1. Organization of grazing resistance into avoidance and tolerance components (BRISKE, 1991).
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Mecanismos mecdnicos

Los mecanismos de defensa de tipo meca-
nico influyen principalmente en la accesibili-
dad y la palatabilidad de la planta. Dentro de
este tipo de estrategias vegetales, el desarrollo
de fuertes espinas y pinchos constituye la prin-
cipal defensa contra el pastoreo de numerosas
plantas tanto herbdceas como lefiosas (Mac-
CARTER, 1980; SINEIRO y Diaz, 1986; TORRA-
NO et al., 1999). Todos los herbivoros son
afectados por este sistema de defensa puesto
que requiere la manipulacién cuidadosa de la
planta en la boca de los animales, aunque su
eficacia puede variar en intensidad entre dife-
rentes herbivoros (BUTTENSCHON y BUTTENS-
CHON, 1979; BELOVSKY y SCHMITZ, 1991).

En general, se puede decir que la anato-
mia foliar y vegetal (dureza foliar, angulo y
acumulacién de tallos, proporcidn de tallos
vegetativos/reproductivos, aristas de inflo-
rescencias, caracteristicas epidérmicas como
pelos, ceras, silice, etc.) pueden modificar la
capacidad de utilizacion de las plantas por
los herbivoros (BRISKE, 1991; ESTELL et al.,
1994). Asimismo, los cambios en ciertos ras-
gos vegetales (tamafo de partes vegetales,
cambio en la forma de crecimiento, ...) pue-
den constituir un sistema de defensa poten-
cial frente al consumo por herbivoros
(BELOVSKY y ScHMITZ, 1991). En este senti-
do, OWENS (1991) sugiri6 que la estructura
fisica de Acacia rigidula basada en grandes
espinas y hojas pequefas en relacién a las
grandes hojas y pequenias espinas del arbusto
Acacia berlandieri pudo dificultar en mayor
medida el ramoneo de la primera especie.

Mecanismos bioquimicos: Compuestos
secundarios

La defensa quimica de las plantas frente al
consumo por herbivoros implica la elabora-
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cién y acumulacién de compuestos organi-
cos que, en cierta manera, disuaden el consu-
mo. Estas sustancias constituyen un grupo
amplio de elementos y compuestos que pue-
den resultar amargos, venenosos, con olor
ofensivo o con efectos antinutritivos. Son
conocidos como compuestos 0 metabolitos
secundarios puesto que la gran mayoria son
productos del metabolismo secundario de las
plantas, aunque algunos productos del meta-
bolismo primario, como determinados 4ci-
dos orgdnicos (oxalatos), dcidos grasos y
aminodcidos proteicos, se encuentran oca-
sionalmente involucrados en la defensa qui-
mica (HARBORNE, 1991). A partir de la natu-
raleza quimica de estos compuestos,
HARBORNE (1991) clasificé los compuestos
secundarios en tres clases principales: fendli-
cos, nitrogenados y terpenoides.

Los compuestos fendlicos son estructuras
aromdticas que llevan uno o més grupos
hidroxilo. La mayorfa son polifenoles y com-
parten un origen biosintético comun a partir
de la fenilalanina. Los taninos son los com-
puestos polifendlicos que mds atencién han
recibido como barreras frente al consumo por
mamiferos en especies lefiosas (PROVENZA et
al., 1983; AHARONI et al., 1998). Su gran
diversidad estructural dificulta dar una defini-
cidn rigurosa, pero lo que si parece claro es su
capacidad para unirse a las proteinas aunque
también pueden unirse a otro tipo de molécu-
las. VAN SOEST (1987) los define como ““cual-
quier compuesto fendlico de suficiente peso
molecular y que contenga suficientes grupos
hidroxilo para formar complejos con protei-
nas y otras macromoléculas”. Dentro de los
taninos, podemos distinguir dos tipos de
compuestos: taninos condensados, amplia-
mente presentes en las plantas lefiosas y los
taninos hidrolizables, con una presencia mds
limitada (HARBORNE, 1991).

La hipdtesis de que los taninos actiian
principalmente inhibiendo la digestion



154 Capacidad de utilizacion de la vegetacion espontdnea por los rumiantes

mediante la reduccién en la disponibilidad
proteica como resultado de su unién con las
protefnas alimenticias y la inactivacién de
enzimas del tracto digestivo (KUMAR y VAIT-
HIYANATHAN, 1990; CHIRYAA et al., 1997:
AHARONIL et al., 1998) resulta incompleta
(BRYANT et al., 1992) ya que en la actuacion
de los taninos pueden intervenir otros meca-
nismos. Estos compuestos pueden también
reducir la palatabilidad de las plantas
mediante una posible irritacién de la mucosa
intestinal, toxicidad sistémica en el caso de
taninos hidrolizables (JONES, 1979; BRYANT
et al., 1992) o una astringencia (HARBORNE,
1991). sensacién de sequedad intensa y
amargor asociada a la interaccion de taninos
con la proteina salivar y la mucosa oral.

La ingestion moderada de taninos, sin
embargo, puede resultar positiva para los ani-
males. Se ha sugerido que los taninos podrian
beneficiar la digestiéon bajo circunstancias
que tavorecen la diarrea de los animales al
tener efecto astringente sobre la mucosa en
contacto con soluciones acidas (BUTTENS-
CHON y BUTTENSCHON, 1979). Asimismo,
pueden prevenir el timpanismo y tener efec-
tos positivos en la digestion de la proteina
mediante el escape de la proteina al ataque
microbiano (WAGHORN ¢t al., 1987; RAFIQUE
et al., 1992; HERVAS ef al., 1999) o a través
de otros mecanismos como puede ser un
aumento tanto en la sintesis de proteina
microbiana y en la utilizacién de nitrogeno
enddégeno en el rumen como en la secrecion
de glucoproteinas salivares (REED, 1995). No
obstante, el diferente impacto de los taninos
en la respuesta animal enfatiza la necesidad
de identificar y definir las estructuras fisicas
y funcionales de este tipo de compuestos con
el fin de comprender los efectos bioldgicos
de los diferentes taninos en la produccion
animal (NHERERA et al., 1998).

Otro tipo de fenoles ampliamente exten-
didos en las leguminosas son las isoflavo-

nas. Pertenecientes al grupo de los fitoes-
trégenos, pueden provocar una infertilidad
temporal o permanente en funcién de la
duracién de la exposicion del animal al ali-
mento estrogénico (Cox y BRADEN, 1974;
VALDERRABANO ef al., 1988; BARBERAN et
al., 1990; Apams, 1995).

El origen de los metabolitos nitrogenados
lo constituyen los aminodcidos proteicos.
Dentro de los metabolitos secundarios con
nitrégeno, los alcaloides son el grupo mas
conocido. Aunque desde el punto de vista de
la defensa vegetal se han considerado
menos importantes que los fendlicos ya que
s6lo se encuentran en el 20% de las especies
de angiospermas (HARBORNE, 1991), estos
compuestos se caracterizan por su gran
potencia a bajas dosis y su gran eficacia
como agentes de defensa (CHEIKE, 1988;
BRISKE, 1991). Otras clases de metabolitos
con nitrégeno (aminodcidos no proteicos,
glucésidos cianogénicos, glucosinolatos)
son de presencia limitada pero de efectos
toxicos y antinutritivos evidentes (VALDE-
RRABANO ef al., 1986; BARBERAN y VALDE-
RRABANO, |987). Asimismo, algunas protei-
nas pueden ser toxicas o dafiinas para los
herbivoros mamiteros (HARBORNE, 1991).

Los metabolitos terpenoides son hidro-
carburos ciclicos insaturados caracterizados
por sus propiedades lipofilicas. Dentro de
este tipo de sustancias, destacan los aceites
esenciales por su presencia en numerosas
especies lefiosas y su accidn reductora sobre
la palatabilidad a través de sus efectos nega-
tivos sobre los microorganismos o el meta-
bolismo hepatico, asi como por un posible
olor o sabor desagradable (BRYANT et al.,
1981). En este sentido, el escaso consumo
por rumiantes de especies pertenecientes al
género Juniperus (WARREN et al., 1984,
HusTON et al., 1994} ha sido principalmente
atribuido a la presencia de estos compuestos
(RmDLE et al., 1996; PriTZ et al., 1997).
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Los factores del medio en que crecen las
plantas pueden modificar la expresién feno-
tipica de la defensa quimica. Por una parte,
las limitaciones de recursos inducen una res-
puesta mediada por hormonas que implica
cambios en el balance de nutrientes, agua y
carbono, lo que ha dado origen a la teoria del
balance nutrientes-carbono (BRYANT et al.,
1991 y 1992). Esta teoria sostiene que las
variaciones en el balance nutrientes-carbono
asociadas a la disponibilidad de recursos
afectan notablemente a la distribucion de
recursos por las plantas hacia el metabolis-
mo secundario. Mientras el estrés de nutrien-
tes favorece la produccion de compuestos
secundarios basados en carbono y reduce la
de compuestos nitrogenados, la insuficiencia
de luz tiene efectos contrarios. Como
ampliacién de esta teorfa, HERMS y MATTSON
(1992) propusieron la teoria del balance cre-
cimiento-diferenciacién que sostiene que
cualquier factor ambiental que retrasa el cre-
cimiento mas que la fotosintesis puede
aumentar la cantidad de recursos disponibles
para el metabolismo secundario.

El ramoneo por mamiferos también
puede afectar a la distribucién de recursos
hacia la defensa quimica en plantas lefiosas
(BRISKE, 1991). En algunos casos, el ramo-
neo resulta en un aumento en la defensa de la
biomasa vegetal mientras en otros se reduce
la defensa como consecuencia del consumo
(BRYANT et al., 1991 y 1992). Por otra parte,
cuando existe un alto riesgo de consumo, los
mecanismos de defensa se incrementan
(PROVENZA y MALECHEK, 1986; MONTLOR ef
al., 1990; NoLaN y NAsTIS, 1997).

Mecanismos de destoxificacion de
compuestos secundarios

La naturaleza ubicua de los compuestos
secundarios haria imposible el consumo por
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herbivoros a menos que los animales dis-
pongan de mecanismos para degradarlos y
excretarlos. De hecho, los herbivoros han
desarrollado estrategias para compensar
este sistema de defensas mediante la “desto-
xificacién™ y Ja eliminacion de los com-
puestos secundarios (FREELAND y JANZEN,
1974: Moss, 1991). Seis mecanismos fisio-
l6gicos diferentes aparecen involucrados en
la reduccion de la actividad de compuestos
secundarios presentes en las plantas: forma-
cién de un complejo menos reactivo, modi-
ficacion del medio para inhibir las reaccio-
nes, degradacién, adicion de grupos
funcionales, conjugacién para aumentar la
solubilidad del compuesto y alteracién del
ritmo metabolico para reducir la ingestion
total (MCARTHUR et al., 1991).

Como consecuencia de la diferente capa-
cidad fisiolégica de los animales para supe-
rar los efectos de estas sustancias, algunos
herbivoros pueden ser afectados por los
compuestos secundarios mientras que otros
no (CHEEKE, 1988; SmiTH, 1992), lo que
podria explicar, en cierta manera, la diferen-
te seleccion de dieta entre especies anima-
les. En este sentido, MCARTHUR et al.
(1991) sugirieron la existencia de una capa-
cidad creciente para luchar frente a los com-
puestos secundarios de las plantas asociada
con los hdbitos alimenticios, desde animales
consumidores de herbaceas y de alimenta-
cién intermedia hasta los ramoneadores
generalistas y especialistas. La superior
capacidad de destoxificacién de los anima-
les ramoneadores ha sido atribuida a una
mayor proteccién por proteinas salivares
ricas en prolina que sirve para neutralizar
los taninos (ROBBINS et al., 1991) y, en el
caso de los compuestos secundarios que se
absorben, a un superior potencial de desto-
xificacion ligado a un mayor tamafio del
higado (HOFMANN, 1989). En relacion a este
gradiente, las cabras parecen ser més tole-
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rantes a los compuestos fendlicos nocivos
que otros rumiantes domésticos probable-
mente debido a su mayor excrecidn de pro-
lina salivar (NasTis, 1996), aunque una
mayor degradacién microbiana de com-
puestos fendlicos en el rumen podria tam-
bién estar implicada en la capacidad de esta
especie para tratar eficazmente los taninos
(SILANIKOVE, 1997). Ademas, existen otros
compuestos como los oxalatos, que se
degradan totalmente en el rumen por las
bacterias Oxalobacter formigenes, para los
que también las cabras han mostrado una
mayor capacidad de degradacién en compa-
racién con las ovejas (DUNCAN et al., 1997),
lo que sugiere otros mecanismos que expli-
quen la diferente capacidad de las distintas
especies de rumiantes para destoxificar
compuestos secundarios. En este sentido, la
diferencia observada podria estar relaciona-
da, entre otras razones, con unas condicio-
nes del medio ruminal del ganado caprino
mads favorables para el desarrollo de la bac-
teria Oxalobacter (FRUTOS et al., 2001).

La destoxificacién es, sin embargo, un
proceso energéticamente costoso y siempre
existe un limite para que las enzimas sean
inducidas a catalizar tales reacciones (HAR-
BORNE, 1991; Moss, 1991). Ademas, los sis-
temas que intervienen en la destoxificacién
requieren una adaptacién gradual para pro-
cesar tales compuestos (HAMMOND, 1995;
GurTA y ATREJA, 1998) y, ocasionalmente,
pueden producir un resultado contraprodu-
cente (HARBORNE, 1991; MCARTHUR et al.,
1991). Todas estas limitaciones en los
mecanismos de destoxificacién parecen for-
zar a los grandes herbivoros a tratar los ali-
mentos nuevos con precaucion (PROVENZA y
BALPH, 1987; THORHALLSDOTTIR et al.,
1987) y a consumir una variedad de alimen-
tos vegetales a la vez (FREELAND y JANZEN,
1974). Estas estrategias permiten a los ani-
males mantener la diversidad de su flora

microbiana y, en consecuencia, conservan
una posibilidad de adaptacién a un cambio
brutal de dieta (DUMONT, 1995). En este
sentido, el mantenimiento a lo largo del afio
de una alta proporcién de lefiosas en la dieta
del caprino ha sido explicado (SILANIKOVE,
2000) como una estrategia para preservar su
adaptacién a un alimento rico en taninos
que encuentra disponible en grandes canti-
dades todo el afio.

Otros factores ligados a la vegetacién

El problema de la seleccién de dieta al
que un animal se enfrenta es a menudo de
gran complejidad y la dificultad para el
cientifico consiste en postular una teoria
que prediga satisfactoriamente las solucio-
nes a dicho problema (EMMANS, 1991). El
principal modelo aplicado al estudio de las
estrategias alimenticias ha sido la Teoria de
Pastoreo Optimo (PYKE et al., 1977,
BELOVSKY, 1984). Este enfoque asume que
el animal maximiza alguna funcién objeti-
va, generalmente, la energia capturada por
unidad de tiempo (BELOVSKY, 1984; DEM-
MENT y GREENWOOD, 1988) y, por ello, la
seleccién de un lugar durante el pastoreo
parece responder a la eleccién de areas con
material vegetal que conducen a una mayor
velocidad de ingestion de nutrientes para un
gasto energético minimo (MILNE, 1991 y
1994). En este sentido, BLAaCK y KENNEY
(1984) observaron cdmo ovejas expuestas a
dos pastos con diferentes caracteristicas en
la vegetacion generalmente preferian el
pasto que les permitia un consumo mds
rapido. Alimentarse de manera Optima
puede reducir la duracién de la ingestion
diaria, periodo en el que los herbivoros son
mas sensibles a la depredaciéon (DUMONT,
1995). En otros casos, la ingestién ptima
de una cantidad de determinados nutrientes
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parece dictaminar las elecciones de los ani-
males, como ha sido evidenciado en ovejas
estabuladas que seleccionaban una dieta que
les permitia cubrir sus necesidades proteicas
mientras evitaban la ingestion de un exceso
de proteina (KYRIAZAKIS y OLDHAM, 1992).

Los modelos de la Teoria de Pastoreo
C)ptimo, desarrollados inicialmente en
insectos, roedores y péjaros, presentan cier-
tos problemas de definicién en su transfe-
rencia al comportamiento alimenticio de los
herbivoros (EMMANS, 1991) y, ademds, no
parece que los herbivoros se alimenten sis-
temdticamente de una manera &ptima
(DUMONT, 1995). De hecho, los rumiantes
consumen una gama de especies vegetales
que varfan en morfologia, dureza, valor
nutritivo y toxicidad. PROVENZA (1996)
seflalé que tanto la Teoria de Pastoreo
()ptimo como la prudencia nutricional para
reducir la sobreingestién de toxinas (FREE-
LAND y JANZEN, 1974) son inconsistentes
con la tendencia de los herbivoros a consu-
mir una diversidad de alimentos y propuso
una explicacién a este comportamiento
basada en el concepto de aversion que com-
prenderia tanto el rechazo de toxinas como
la adquisicién de nutrientes. Definié la aver-
sion como el descenso en la preferencia
hacia un alimento recién consumido como
resultado de seifiales sensoriales (sabor, olor,
textura) y efectos postingestivos (de los
nutrientes y las toxinas en los receptores qui-
micos, osmoticos y mecdnicos) propios de
cada alimento. Estos efectos interaccionan vy,
en consecuencia, resulta dificil determinar
los efectos independientes de cada uno.

Una de las consecuencias de las aversio-
nes es el consumo por los animales de una
variedad de alimentos lo que produce nume-
rosos beneficios como son una dieta equili-
brada, reduccién en la ingestion de alimen-
tos toxicos, optimizacion del consumo y la
rumia, muestreo de alimentos y manteni-
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miento de una microflora diversa en el
rumen (WESTOBY, 1978; PROVENZA, 1996).
Estos principios han sido empleados en los
sistemas de pastoreo en Francia con el fin de
estimular la ingestién durante los trayectos
de pastoreo (MEURET et al., 1994) y, ademas,
permiten comprender los patrones de pasto-
reo de los herbivoros. En este sentido, los
estudios del comportamiento de animales en
pastoreo han permitido evidenciar un patrén
diurno en las preferencias alimenticias del
ganado que consiste en una mayor seleccién
por la mafiana (DUMONT et al., 1995), una
fase de exploracién y utilizacién de un supe-
rior nimero de especies en la primera hora
del dfa (SoLaNnKkl, 1994) vy, principalmente,
en un superior consumo de lefiosas en las
horas matinales tanto en ovejas (GARCiA
GONZALEZ et al., 1990) como en cabras
(GOMEZ CASTRO et al., 1991; TORRANO y
VALDERRABANO, 2000) y llamas (DUMONT et
al., 1995).

El superior consumo de especies lefiosas
al inicio de la jornada de pastoreo puede
responder, al menos parcialmente, al recha-
zo por parte del ganado a pastar por la
marniana Ja hierba con rocio o con hielo
(GArcia GONZALEZ et al., 1990; GOMEZ
CASTRO et al., 1991; YUIE et al., 1996), lo
que concuerda con la mayor utilizacién de
lefiosas por el ganado caprino durante dias
lluviosos (KABABYA et al., 1997). El dafio
que provoca el consumo de hierba himeda
en los animales ha sido atribuido a una
reduccién en la digestibilidad del forraje
consumido (PHILLIPS er al., 1991) o la
mayor ingestién de pardsitos concentrados
en la parte superior de la hierba con hume-
dad que pudiera alterar los procesos digesti-
vos (GARCIA GONZALEZ et al., 1990).

Si bien los cambios en la dieta a lo largo
del dia pueden suceder, asimismo, como
resultado de cambios en la localizaciéon del
ganado durante el pastoreo (ARNOLD y DUD-
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ZINSKI, 1978), la mayor seleccion de la dieta
y el superior consumo de lefiosas en las pri-
meras horas del dia podrian estar relaciona-
dos con el principio de aversion anteriormen-
te sefialado (ARNOLD y DuDziInsKI, 1978;
ProOViiNZA, 1996). Ademds, se ha argumenta-
do (DUMONT et al., 1995; DUMONT, 1997)
que los rumiantes parecen preterir el consu-
mo de forrajes de digestién y ritmo de paso
lentos por la tarde para llenar su rumen antes
de la noche, mientras que un comportamien-
to selectivo al principio del dfa previene que
el rumen se llene con material de baja diges-
tibilidad que podria limitar la ingestion. De
esta manera, la estrategia de los animales
podria estar basada en la utilizacion de ali-
mentos preferidos o mas digestibles al princi-
pio de la jornada de pastoreo mientras que
una posible aversion desarrollada hacia ellos
originaria el consumo de material forrajero
menos apetecible o con ritmo de digestion
mas lento durante el resto del dia.

Algunos autores sugieren que la selec-
cién esta dictada por el hedonismo, es decir,
la basqueda de sensaciones agradables, gus-
tativas, olfativas o tactiles (ARNOLD, 1985).
Aunque el animal utiliza la vista para orien-
tarse en pastoreo, es sobre todo el sabor el
que dicta las elecciones alimenticias
(ARNOLD, 1966; MiLNE, 1991). Una sensa-
cion agradable puede resultar igualmente
del consumo de un alimento nuevo (NEW-
MAN et al., 1992), lo que podria explicar
parcialmente la diversidad de la dieta obser-
vada en rumiantes (DumonT, 1995). No
obstante, a este nivel es esencial diferenciar
el concepto de hedonismo de la palatabili-
dad. Si bien HopGson (1979) define apete-
cible como algo agradable al sabor y descri-
be una caracteristica inherente a la planta,
para otros autores (ROGERS y BLUNDELL,
1991; BauMoNT, 1996), la palatabilidad
designa las caracteristicas de un alimento
que provocan una respuesta sensorial en el

animal e integra también los efectos postin-
gestivos que el animal ha aprendido para
asociar sus propiedades sensoriales con las
necesidades nutritivas del animal o los efec-
tos toxicos del alimento. Por tanto, la pala-
tabilidad, medida como la repuesta senso-
rial provocada por un alimento, combina sus
valores nutritivo y heddnico (BAUMONT,
1996) y constituye una respuesta comporta-
mental dependiente de multiples factores
cuya significacién varia para cada situacion
especifica (MOLYNEUX y RALPHS, 1992).

Las limitaciones en la disponibilidad de
recursos forrajeros que encuentran los her-
bivoros mientras pastan afectan a la dieta
que seleccionan, lo que justifica una distin-
cién entre la preferencia y la seleccion
(DUMONT, 1997), conceptos habitualmente
empleados de manera indistinta. La prefe-
rencia es Ja discriminacién desarrollada por
los animales entre los componentes vegeta-
les cuando se les da completa libertad de
eleccidn, mientras que la seleccion de la
dieta consiste en la utilizacién superior de
unos componentes vegetales en relacién a
otros (HODGSON, 1979). Al ser una funcién
de la preferencia modificada por la oportu-
nidad para elegir, la seleccion estd determi-
nada por las proporciones relativas de los
componentes preferidos en la vegetacion y
su distribucion espacial en la cubierta vege-
tal (HobGson, 1979; DumonT, 1997). Por
ello, MERRIL y TAYLOR (1981) enfatizaron la
importancia de aportar informacién relativa
a la vegetacion disponible en estudios de
seleccion de dieta. La férmula de Durham y
KoTtumann (1977) ha sido el criterio més
utilizado para relacionar la seleccion de
dieta con la vegetacién disponible y ha per-
mitido clasificar las plantas en categorias
generales de selectividad a las que se les
asigna un diferente papel nutricional y fun-
cional (cuadro 1).
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Cuadro 1. Clasificacion de preferencias de las plantas y funciones asociadas (STUTH, 1991)
Table 1. Preference classification of plants and associated function (Stuth, 1991)

Grupo de selectividad  Ratio Dieta:disponibilidad®

Papel nutricional Papel funciona}

Preferidas >+3,5
Proporcionales -35a+43,5
Forzadas <-3.5
Detrimentes -9

No consumibles 0

Potenciador de la dieta
Forraje basto
Sobrevivencia

Muerte

Productivo
Mantenimiento
Sobrevivencia
Toéxico
+/— composicion Reduccién de la capa-

cidad de carga

* Basado en la férmula de DURHAM y KOTHMANN (1977):
Ratio de selectividad = (% dieta - % disponible) x 10/ (% dieta + % disponible).

La capacidad de utilizacién de las espe-
cies vegetales por ungulados depende, sin
embargo, no sélo de la disponibilidad relati-
va especifica sino ademas de la cantidad
total de forraje de que disponen los anima-
les. Este hecho explica el consumo de cier-
tas especies habitualmente rechazadas por
el ganado (HARRINGTON, 19868; MELLADO
et al., 1991) e incluso, venenosas, bajo con-
diciones de extrema escasez de forraje
(HARRINGTON, 1979).

Numerosos autores en diversas regiones
del mundo han encontrado una variacién
estacional en la preferencia de las clases
forrajeras tanto en caprino (NASTIS, 1987,
RICARDI y SHIMADA, 1992; SHARMA et ul.,
1998) como en otros rumiantes (GALl ef al.,
1982; FIERRO y BRYANT, 1990; KRAUSMAN et
al., 1997). En numerosas ocasiones, la
variacién estacional en la seleccion de dieta
responde no solo a los cambios en el volu-
men total de forraje disponible y en la dis-
ponibilidad relativa de cada componente
vegetal (FIERRO y BRYANT, 1990) sino tam-
bién a las modificaciones que acontecen en
el estado fenoldgico de las plantas (GOMEZ
CASTRO et al., 1992; JUNG et al., 1989;
KRAUSMAN et al., 1997). Estas modificacio-
nes conllevan cambios en el valor nutritivo
(IBRAHIM, 1981; LAMBERT ef al., 1989;

SHINDE et al., 1998) y la concentracion y
composicién de compuestos secundarios
(Dick y UrNESS, 199]); GENIN y PUOAN,
1993; RIDDLE er al., 1996) asi como en la
estructura de las plantas y, en consecuencia,
en la palatabilidad de las mismas.

La variacién temporal en la preferencia
por las plantas debe scr tenida en cuenta en el
disefio de estrategias de manejo del pastoreo
encaminadas al control de determinadas
especies vegetales (RALPHS et al, 1988;
GENIN y Puoan, 1993). Concretamente, en
dreas de pastos fuertemente invadidos por
Juniperus sp., RIDDLE et al. (1996) recomen-
daban aumentos en el ndmero de cabras
durante los meses de invierno, época en que
las concentraciones de aceites voldtiles de
estas plantas son inferiores y, en consecuencia,
resultan mds apetecibles para este ganado.

Reflexion final

En resumen, la seleccién de la dieta es un
problema muy complejo debido a las inte-
racciones entre las limitaciones de recursos,
los objetivos del pastoreo animal y la enor-
me heterogeneidad de los recursos alimenti-
cios (HANLEY, 1997). Elementos de maxi-
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mizacién de la energia, mezcla apropiada de
nutrientes, utilizacién eficiente de recursos,
valor hedénico de los alimentos, aversion y
disuasion de toxinas vegetales pueden jugar
todos un papel en determinar la estrategia
forrajera de los herbivoros y tienen un
impacto importante en las practicas de
manejo del pastoreo (LAGORY et al., 1985).
Pero el animal involucra, ademas, otros cri-
terios en la utilizacién de la vegetacion
como son Ja distribucién geografica de la
vegetacion, las interacciones sociales, la bus-
queda de cobijo o agua, sin olvidar los I{imi-
tes de sus habilidades cognitivas (NOLAN y
NASTIS, 1997; ROGUET et al., 1998), factores
que también deben ser tenidos en cuenta
para comprender el proceso de seleccién de
dieta.
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