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l.  INTRODUCCION

Los taninos conforman un grupo de compuestos fendlicos con estructura y
peso molecular (PM) variables que se encuentran ampliamente distribuidos en el
reino vegetal, siendo particularmente abundantes en las leguminosas.

Su principal funcion consiste en defender a la planta de la herbivoria (accion
de consumir hierbas por parte de un animal) y la misma se basa en la gran
capacidad de estas moléculas para formar complejos con la proteina, bien sea
enddgena o dietaria, lo que disminuye el consumo a corto o largo plazo. La merma
en el consumo a corto plazo se debe a la sensacion de astringencia en el epitelio
de la cavidad oral, provocada por la precipitacién de las proteinas salivales, lo que
genera rechazo por el forraje en cuestion, mientras que la reduccién en el
consumo a largo plazo se debe a una disminucién en la degradabilidad de la
ingesta.

Adicionalmente, se sabe que los taninos también pueden tener efectos
favorables en el rumiante, tales como la accion antihelmintica y la capacidad de
proteger a la proteina dietaria de la degradacion ruminal, lo que mejora el balance
de nitrégeno y la respuesta productiva.

El presente trabajo revisa los efectos nutricionales de los taninos en el
rumiante, y recopila informacion relativamente escasa y poco conocida sobre los

factores que modifican el tipo y la concentracion de estos compuestos en los
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forrajes tropicales, asi como también sobre las estrategias desarrolladas por el

rumiante a fin de utilizar con éxito la diversidad de especies forrajeras.

. ESTRATEGIAS DEFENSIVAS DE LAS PLANTAS CONTRA LA

HERBIVORIA

La capacidad de las plantas para sobrevivir y prosperar bajo sistemas
pastoriles depende de su resistencia a la defoliacion y la misma se sustenta en
dos estrategias basicas, el escape o la tolerancia (Briske, 1998; Fortes et al.,
2004) (Cuadro 1).

El escape, como su nombre lo indica, consiste en evadir la accion del
herbivoro restringiendo su acceso a la planta y/o disminuyendo la aceptabilidad de
sus diferentes estructuras, para lo que cuenta con tres tipos de mecanismos:
constitutivos, espaciales y temporales. Los constitutivos abarcan desde el
desarrollo de estructuras, tales como las espinas, hasta la utilizacion de
metabolitos secundarios que pueden resultar téxicos al animal. Los mecanismos

espaciales se refieren ala adopcion de determinados hébitos de crecimiento,

Cuadro 1. Clasificacion de las estrategias de resistencia al pastoreo

Estrategia de escape Estrategia de tolerancia
Mecanismos constitutivos: Mecanismos morfoldgicos:
Impedimentos mecénicos Tipo y nUmero de meristemas

Compuestos bioquimicos
Simbiosis defensiva

Mecanismos espaciales: Mecanismos fisioldgicos:
Formas de crecimiento Procesos compensatorios
Plasticidad arquitecténica

Mecanismos temporales:
Defensa inducida

Resistencia desarrollada
Fuente: Fortes et al. (2004).
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como por ejemplo el postrado o decumbente, que limitan la exposicidn de la planta
al ataque. Los mecanismos temporales son responsables de incremento en las
defensas mencionadas durante periodos muy especificos y pueden obedecer a
una etapa fenoldgica en particular o constituir la respuesta a una herbivoria
significativa.

Por otra parte, la estrategia de la tolerancia promueve el rapido crecimiento
luego de wuna defoliacion importante, activando mecanismos morfolégicos
(desarrollo de meristemas) y fisiologicos (utilizacion de reservas de carbono,
fotosintesis compensatoria).

Es importante mencionar ademas, que los metabolitos secundarios pueden
actuar también como agentes alelopaticos (sustancias quimicas que inhiben la
germinacion de otras especies), atraer polinizadores y dispersores de semillas,
servir como reserva de nitrégeno, combatir el ataque de microorganismos y hasta

proteger los tejidos de la planta de la luz ultravioleta (Fortes et al., 2004).

. CARACTERISTICAS QUIMICAS Y ACTIVIDAD BIOLOGICA DE LOS

TANINOS

Los taninos constituyen un grupo de compuestos fendlicos ampliamente
distribuidos en el reino vegetal, siendo particularmente frecuentes en las
leguminosas (Frutos et al., 2004). Mientras que los taninos de las leguminosas de
zonas templadas han sido estudiados en detalle, muy poco se conoce sobre los de
las leguminosas tropicales (Posada et al., 2005a).

Los taninos son sintetizados en el reticulo endoplasmético y se depositan en
la vacuola (ambas estructuras estan dentro de la célula) y en la pared celular
(Provenza et al., 1990), pudiendo alcanzar en el follaje concentraciones que
superan al 10 % (Scalbert, 1991). El grupo incluye oligdbmeros y polimeros que son
solubles en agua y tienen la capacidad de formar complejos fundamentalmente
con las proteinas, y en menor grado con los polisacaridos, alcaloides, acidos

nucleicos y minerales (Barman y Rai, 2000).
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Tradicionalmente han sido clasificados en dos grandes categorias: taninos
hidrolizables y condensados. Los primeros son de bajo PM (500 a 3 000 g/mol),
mas solubles en agua que los condensados y en presencia de enzimas o de
acidos pueden ser desdoblados a glucosa, acido galico (galotaninos) y/o egalico
(elagitaninos) (Barman y Rai, 2000). El &cido tanico disponible comercialmente es
un ejemplo tipico de este grupo, y contiene de 8 a 10 moles de &cido galico por
mol de glucosa (Martinez, 1999).

Por otra parte, los taninos condensados superan en PM a los hidrolizables
(1 000 a 20 000 g/moal), poseen un esqueleto flavonoide con largas cadenas de
catequina y epicatequina, produciendo antocianidinas por hidrdlisis acida, por lo
gue también se les conoce como proantocianidinas (Martinez, 1999; Barman y
Rai, 2000). Constituyen el tipo de tanino que mas comunmente se encuentra en
las leguminosas arbustivas forrajeras (Reed, 1995), pudiendo hallarse en forma
libre (soluble o extractable) o ligada a las proteinas y carbohidratos (Posada et al.,
2005a).

El caracter defensivo de los taninos se basa en su alta capacidad para formar
complejos con las proteinas, bien sean estas de origen dietario (del alimento
consumido), microbiano (de los microorganismos del rumen) o animal (proteinas
sintetizadas por el propio animal), ejerciendo asi efectos negativos en el consumo
gue pueden ocurrir a corto (20 a 60 minutos) o a largo plazo (dias 0 semanas) y es
lo que se conoce como actividad biolégica de los taninos (Makkar, 2003). Los
efectos a corto plazo son debidos a la formacion de complejos entre los taninos y
las proteinas salivales, asi como también a su capacidad para adherirse a las
mucosas de la boca, lo que genera una sensacién de astringencia y por ende un
rechazo del alimento en cuestion. Los efectos a largo plazo estan asociados a una
depresion en la degradabilidad de la ingesta.

Este efecto adverso de los taninos sobre el consumo, se puso de manifiesto
en un ensayo conducido por Baldizan et al. (2006), en un bosque deciduo tropical
de los llanos centrales de Venezuela, en el que realizaron un tamizaje fitoquimico

(saponinas, cianodgenos, alcaloides, fenoles y taninos condensados) en las
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especies presentes, encontrando que las mas consumidas tanto por bovinos como
por caprinos, eran aquellas que presentaban la menor proporcién de taninos
condensados.

La afinidad que existe entre taninos y proteinas se debe al gran niumero de
grupos hidroxilo fendlicos que poseen los primeros, los cuales forman puentes de
hidrogeno con el grupo carbonilo de los péptidos, pudiendo adicionalmente
establecerse entre ambas moléculas interacciones hidrofébicas, enlaces
covalentes e ionicos (Frutos et al., 2004). A su vez, el mayor o menor grado de
afinidad entre taninos y proteinas, reside en las caracteristicas quimicas de cada
uno de éstos. Asi para los taninos, los factores que promueven la formacion del
complejo son un alto peso molecular, una estructura flexible y un elevado namero
de sitios de enlace o nucleos fendlicos, mientras que para las proteinas destacan
un elevado tamafo, el carécter hidrofébico, asi como también una estructura
abierta, flexible y rica en prolina (Frutos et al., 2004).

Al parecer, la gran diversidad de estructuras quimicas que presentan los
taninos unido a las particularidades del herbivoro que los consume, determinan la
eficacia de la defensa, por lo que no existe tanino que sea universalmente efectivo
o intrinsecamente benigno. Asi por ejemplo, los taninos condensados de
Coleogyne ramosissima disuaden del consumo a cabras, liebres y ratas, pero no a

los insectos folivoros (Clausen et al., 1990).

IV. IMPORTANCIA DE LOS TANINOS EN LA NUTRICION DE RUMIANTES
A continuaciéon se discute el efecto de los taninos sobre el consumo

voluntario y la degradabilidad de la materia seca (MS).

1. Consumo
Hasta hace poco se pensaba que la ingesta de taninos siempre reducia
el consumo voluntario, sin embargo, en la actualidad se sabe que el efecto

producido varia con la concentracion de estos compuestos en el forraje (Frutos et
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al., 2004). Asi, niveles de taninos condensados superiores al 6 % reducen
significativamente el consumo, la digestibilidad de las proteinas y por ende los
niveles de produccion (Norton et al.,1995; Silanikove et al.,1997), pero
concentraciones inferiores al 5 % generan un efecto protector sobre la proteina
dietaria, reduciendo su solubilidad y degradacién por parte de los microorganismos
ruminales, lo que en consecuencia incrementa el flujo de nitrdgeno no amoniacal y
de aminoacidos esenciales hacia el duodeno (Frutos et al., 2004; Posada et al.,
2005b).

La validez de este nivel de 5 % de taninos condensados en los forrajes
como umbral que separa sus efectos positivos y negativos, parece ser sustentada
por los hallazgos de Barahona et al. (1997), quienes utilizando PEG
(polietilenglicol, polimero sintético que enlaza taninos) lograron disminuir en las
leguminosas Desmodium ovalifolium y Flemingia macrophylla la concentracién de
taninos condensados extractables de 9.2 a 5 %, lo que increment6 en un grupo de
ovinos el nivel de amonio ruminal, la digestibilidad de la Fibra Detergente Neutro
(FDN) y el consumo de dichas especies en 40, 19 y 10 %, respectivamente.

Respuestas similares fueron obtenidas por Silanikove et al. (1997) en
Israel, al suministrar PEG a cabras que consumian hojas de Quercus calliprinos
(9.5 % de taninos condensados) como Unica fuente de alimento, logrando
aumentos significativos en el consumo de Materia Orgénica (MO) (664 vs
836 g/dia), en su digestibilidad (26 vs 60 %), asi como también en las ganancias
de peso de los animales (-275 vs 77 g/dia).

Degen et al. (1997) trabajando en un area desértica de Israel concluyen
qgue ni la leguminosa Acacia saligna ni A. salicina deben ser utilizadas como Unica
fuente de alimento para los ovinos y caprinos, debido a que sus elevados
contenidos de taninos condensados (8.8 a 19.6 %) generan efectos adversos en
estos. Asi, en este experimento la digestibilidad de la MS nunca supero el 40 %, lo
gue provoco bajos consumos, pérdidas de peso y balances de nitrégeno negativos

en la mayoria de los animales.
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Sin embargo, en un ensayo realizado por Lizarraga-Sanchez et al.
(2001) en Meéxico, se puso de manifiesto que concentraciones de taninos
condensados muy inferiores a 5 % también pueden eventualmente deprimir el
consumo. En este experimento un grupo de novillas consumia una graminea
(Pennisetum purpureum) y cinco especies de arboles forrajeros (Brosimun
alicastrun, Piscidia piscipula, Leucaena leucocephala, Lysiloma latisiliquum vy
Guazuma ulmifolia), cuyos contenidos de taninos condensados no superaban el
1.8 % y los resultados mostraron que aun a tan bajas concentraciones, los
mayores consumos totales (graminea + arbol) estuvieron asociados a aquellos
arboles con el menor contenido de estos compuestos, lo que pudiera ser debido a
una elevada actividad bioldgica de los mismos.

Para Makkar (2003), la generalizacién de que los taninos condensados
en la dieta del rumiante en concentraciones iguales o menores al 4 % producen
efectos benéficos en el animal debe evitarse, dado que tal resultado fue el
producto de investigaciones puntuales llevadas a cabo con Lotus corniculatus, en
las que el complejo tanino/proteina se disociaba totalmente luego de abandonar el
rumen.

El autor afirma que aun una disociacion completa no garantiza un efecto
favorable en el animal, debido a que el tanino liberado puede formar nuevos
complejos con proteinas secretadas en el intestino, lo que haria que el efecto
resultante dependiese del balance entre las pérdidas de proteina enddgena y las
ganancias de proteina dietaria.

Se tiene entonces, que el limite que separa los efectos favorables y
adversos de los taninos sobre el consumo, la digestibilidad y la respuesta animal,

resulta difuso.

2. Degradabilidad
Los taninos deprimen la degradabilidad de las diferentes fracciones de
un alimento, al anular la actividad de las enzimas microbianas, bien sea porque

hacen inaccesible al sustrato o porque inhiben a las enzimas mismas (Posada et
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al., 2005a). También disminuyen las poblaciones de microorganismos ruminales al
adherirse a sus membranas y paredes celulares, y alterar en consecuencia el
funcionamiento de los mecanismos de transporte de moléculas como la glucosa, el
amonio y diversos aminoacidos (Posada et al., 2005a). A su vez, los
microorganismos ruminales han desarrollado mecanismos de defensa contra estos
compuestos que incluyen entre otros, la secrecion de polimeros que enlazan a los
taninos y la sintesis de enzimas capaces de degradarlos (Posada et al., 2005b).

A continuacion se presentan algunas de las investigaciones que ponen
de manifiesto la capacidad de los taninos para disminuir la degradabilidad de la
MS. Valerio (1994) trabajando en Costa Rica con 20 especies forrajeras tropicales,
tanto arbustivas como herbaceas (19 de ellas leguminosas), correlacioné el
contenido de fenoles solubles totales y el de taninos condensados con la
Digestibilidad in vitro de la MS (DIVMS). Para el caso de las especies arbustivas,
la correlacion mas alta (r = -0.82) se obtuvo con los fenoles solubles totales, lo
gue de acuerdo al autor pareciera indicar que los forrajes arboreos deben su baja
digestibilidad al contenido de fenoles solubles totales mas que a un determinado
tipo de tanino.

De manera similar, Makkar et al. (1989) evaluaron para 10 especies de
arboles forrajeros de la India, la correlacion existente entre el nivel de fenoles
totales y el de taninos condensados con la digestibilidad de la MS in sacco (48 h).
A pesar de que ninguna de las dos correlaciones resultd significativa, pudo
apreciarse que las especies con los mas bajos niveles de taninos como Grewia
optiva, Morus alba y Celtis australis, presentaron la mayor digestibilidad.

McSweeney et al. (1999) pusieron en evidencia el efecto depresor que
los taninos ejercen sobre la fermentacion in vitro de la fraccion proteica de cuatro
especies de arboles forrajeros (Calliandra calothyrsus, L. leucocephala, L.
diversifolia y L. pallida). Los resultados mostraron que al incrementar los niveles
de taninos condensados totales de 3.84 % en L. leucocephala hasta 7.70 % en L.
diversifolia, se registré6 una disminucién en la produccion de amoniaco de 5.44

hasta 2.18 milimoles (mM).
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El efecto de los taninos sobre la digestibilidad de la fibra ha sido mucho
menos investigado que su efecto sobre la digestibilidad de la proteina, pero es
sabido que inhiben la fermentacion de la misma, disminuyendo en consecuencia el
aprovechamiento de energia por parte del rumiante (Martinez, 1999).

Asi, Barahona et al. (1997) determinaron para dos leguminosas
adaptadas a los suelos acidos de Colombia, Flemingia macrophylla y Desmodium
ovalifolium, los contenidos de taninos condensados enlazados a la fibra (12.2 vs
5 %, respectivamente), asi como también la fraccion de FDN indigestible medida
in vivo en ovinos (77.6 vs 65.5 %, respectivamente), encontrando que F.
macrophylla, la especie con el mas elevado contenido de este tipo de taninos
también presentd la mayor proporcion de fibra indigestible.

De manera similar, McSweeney et al. (1999) encontraron que la
inclusion de PEG en la fermentacion in vitro llevada a cabo en las especies
Calliandra calothyrsus, Leucaena diversifolia y L. pallida, generé aumentos en la
produccion de Acidos Grasos Volatiles (AGV) de 202, 37 y 129 %,
respectivamente.

Con relacion a los taninos hidrolizables, se sabe que resultan
potencialmente téxicos para el rumiante, pero al parecer no poseen la capacidad
de deprimir la digestibilidad de un alimento. Asi, McSweeney et al. (1988)
encontraron para un grupo de ovinos que consumian una dieta basal de
Stylosanthes hamata, que la suplementacion con Terminalia oblongata, un arbol
forrajero australiano libre de taninos condensados, pero con un elevado contenido
de los hidrolizables (17.6 %), no modifico la digestibilidad de la MO, la fibra o el
nitrdgeno, pero dos de los cuatro animales utilizados en el ensayo presentaron
signos de intoxicacion. Sin embargo Hagerman et al. (1992), trabajando con
venados que consumian taninos hidrolizables comerciales (789 g/mol) y naturales
(1 475 g/mol), obtuvieron evidencia que demuestra que taninos hidrolizables de
alto peso molecular son capaces de deprimir la digestibilidad de las proteinas en

forma similar a los taninos condensados.
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Por todo lo antes expuesto, es evidente que el efecto nutricional
producido por los taninos sobre el rumiante que los consume sera favorable o
adverso, dependiendo no solo de sus concentraciones en el forraje sino también
de la actividad biolégica exhibida, la cual esta determinada por la totalidad de sus

caracteristicas quimicas.

V. FACTORES QUE MODIFICAN EL CONTENIDO Y LA ACTIVIDAD
BIOLOGICA DE LOS TANINOS EN LA PLANTA
Debido a que la mayor parte de las investigaciones sobre taninos ha sido
dirigida a estudiar su efecto sobre aspectos nutricionales, es comparativamente
poca la informacion que existe con relacion a aquellos factores responsables de
hacer variar su contenido y actividad biologica en la planta, siendo aln mas
escasa para especies tropicales. A continuacion se discuten los factores

inherentes a la planta y los relativos a los recursos del ecosistema.

1. Inherentes ala Planta

El valor nutritivo de las plantas forrajeras varia con el estado fenolégico,
la edad y las distintas épocas del afio, resultando dificil poner en evidencia el
efecto aislado de cada uno de estos factores.

Perevolotsky (1994) trabajando en un bosque de Israel, contrasté para
cinco especies de arboles forrajeros (Phillyrea latifolia, Rhamnus lycioides,
Quercus calliprinos, Cistus sp. y Pistacia lentiscus) los contenidos de taninos en
las épocas seca y lluviosa, no detectando diferencias significativas para ninguno
de los casos.

Tampoco Lohan et al. (1980), trabajando en la India con 28 especies de
arboles forrajeros que fueron muestreados bimensualmente a lo largo de un afio,
lograron detectar variaciones estacionales en el contenido de taninos.

De manera similar, Romero et al. (2000) evaluaron en el trépico seco de

México para la especie Gliricidia sepium el efecto que producian diferentes épocas
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del afo (lluvia, transicién y sequia) sobre el contenido de fenoles totales y de
taninos condensados, y no encontraron tendencias consistentes.

Con relacion a la edad de la planta, Degen et al. (1997) al evaluar en un
area desértica de Israel el contenido de taninos para las leguminosas Acacia
saligna y A. salicina en los rebrotes de individuos jovenes y adultos, encontraron
un mayor nivel de defensa quimica en la etapa juvenil (17.6 vs 9.3 %). También
Perevolotsky (1994) trabajando en Israel, contrastd el contenido de taninos para
las leguminosas Acacia saligna y A. salicina de cinco especies de arboles
forrajeros en fase juvenil y adulta, pero en este caso, los resultados no mostraron
diferencias para ninguna de las especies bajo estudio.

Adicionalmente, los contenidos de taninos no resultan iguales en las
distintas estructuras de la planta, siendo generalmente superiores en aquellas que
son mas apetecidas por el rumiante, tales como hojas y rebrotes o en las
responsables del proceso reproductivo. Asi, Barahona et al. (1997) determinaron
para dos leguminosas adaptadas a los suelos acidos de Colombia, Desmodium
ovalifolium y Flemingia macrophylla, mayores contenidos de taninos condensados
totales en sus hojas (19.4 vs 34.9 %, respectivamente) que en sus tallos (8.2 vs
20.7 %, respectivamente).

Finalmente, también existen variaciones en los contenidos de taninos
entre variedades de una misma especie. Tal es el hallazgo de un ensayo realizado
por Espinoza et al. (2003) en Cojedes, Venezuela, con cinco accesiones de
Leucaena leucocephala (CIAT 7984, 9438, 9443, 17467 y 17492), en el que los
contenidos de taninos condensados oscilaron entre 3.2y 6.4 %.

En el Cuadro 2, se recopilan los resultados de algunos trabajos
realizados en especies forrajeras tropicales, en los que fueron evaluados los
contenidos de fenoles totales, de taninos condensados y la actividad biologica de
los taninos utilizando diferentes métodos.

En lineas generales, los resultados parecen indicar que la mayor
actividad biolégica de los taninos es debida a un mayor contenido de compuestos

fendlicos, sin embargo, en los trabajos adelantados por la Catedra de Nutricion



120

Cuadro 2. Fenoles totales, taninos condensados y actividad biolégica de
los taninos en algunas especies de forrajes tropicales

Fenoles Taninos
totales condensados Actividad
Lugar Especie % % bioldgica

Venezuela®* Cassia fistula 3.10 4.79 3.37

(Trujillo) Cassia grandis 5.61 4.70 3.64

Pithecellobium dulce 2.96 454 1.63

Pithecellobium saman 2.53 2.03 0.82

Albizia caribaea 241 2.33 0.68
__________________________ Albizia lebbeck 225 030 035

Venezuela®” Azadirachta indica 421 1.64 0.80

(Trujillo) Cnisdoscolus aconitifolius 1.81 nd* nd

Ficus carica 3.51 1.77 0.79

Moringa oleifera 3.52 1.56 0.90

Morus alba 1.50 nd nd
__________________________ Trichanteragigantea 148 ~ .nd_nd_

Colombia®? Desmodium ovalifolium 0.0 9.40 0.60
__________________________ Flemingia macrophylla 00 900 020

India®? Bauhinia variegata 8.33 10.50 102.75

Dendrocalamus hamiltonii 1.10 0.30 0.0

Leucaena leucocephala 6.40 0.20 43.97

Morus alba 1.80 0.40 0.0

Papulus ciliata 5.80 1.90 22.15

Quercus incana 5.90 2.60 70.03

Robinia pseudoacacia 6.60 6.50 146.59
__________________________ Salixtetrasperma 500 270 5588

Venezuela®* Leucaena leucocephala

(Yaracuy) Sequia 5.94 1.75 0.18

Lluvia 5.93 131 0.0

Plantula 6.42 2.39 1.00

Arbol maduro 8.88 2.66 0.0

Hoja nueva 12.16 2.61 0.85

Flores 9.51 3.09 0.83

Vainas 11.79 4.03 0.69

Hojas maduras 5.94 1.75 0.18

Gracia et al. (2006a). "Gracia et al. (2006b). °Barahona et al. (1997). “Makkar et al.
(1989). ®Céatedra de Nutricion Animal (FCV-UCV). Actividad bioldgica: *TPP: taninos que
precipitan proteina (%), como equivalente de leucocianidina. g proteina precipitada/g
taninos condensados extractable. *CPP: capacidad para precipitar proteina (mg de
albimina de suero bovino precipitada/g forraje). *CPP: capacidad para precipitar
proteina (método de difusion radial, cm).

*nd: No detectado.
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Animal (UCV-FCV), con la especie Leucaena leucocephala, puede apreciarse al
contrastar el follaje de la plantula y del &arbol maduro, que contenidos muy
similares de compuestos fendlicos y de taninos condensados estan asociados a
actividades biologicas muy diferentes, siendo ésta superior en la plantula, lo que
refleja una mayor defensa para la fase juvenil.

Este hallazgo reafirma la aseveracion de Makkar (2003), para quien las
determinaciones de taninos que se basan en su propiedad operacional de formar
complejos con las proteinas proveen de informacion mas certera sobre su efecto
disuasivo en el herbivoro que las determinaciones quimicas.

De manera similar, la mayor defensa para esta especie, parece
encontrarse en las hojas nuevas y flores, la menor en las hojas maduras, mientras

gue las vainas se ubican en una posicion intermedia.

2. Relativos alos Recursos del Ecosistema

Coley et al. (1985) elaboraron una hipétesis en términos evolutivos
segun la cual, la disponibilidad de recursos en el ecosistema (nutrimentos, agua,
luz) determina el tipo y la cantidad de defensas que una planta desarrolla.

Asi, bajo condiciones de déficit de recursos se ven favorecidas aquellas
especies con bajas tasas de crecimiento, pues ésto les brinda una mayor habilidad
para soportar condiciones adversas de caracter crénico, pero limita su capacidad
de reponer el follaje consumido, por lo que éste es defendido de los herbivoros
sintetizando compuestos quimicos en concentraciones significativas. Dado que el
déficit de nutrimentos deprime mas al crecimiento que a la fotosintesis (captacion
de CO,), estos compuestos quimicos presentan carbono en su estructura, tal es el
caso de la lignina, los taninos y los triterpenos. Como estrategia que favorece la
economia de nutrimentos, las hojas son de larga duracion y sus defensas
guimicas son metabdlicamente “estéaticas”

En contraposicion, los ambientes ricos en recursos favorecen a aquellas
especies con altas tasas de crecimiento y en consecuencia, luego de una

defoliacion importante, la planta es capaz de reponer el material consumido. Esto
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disminuye sustancialmente la necesidad de sintetizar defensas quimicas, por lo
que éstas aparecen en baja concentracion, estando presente en su estructura el
nitrogeno, tal es el caso de los alcaloides, glicésidos fendlicos y cianogénicos,
monoterpenos y diterpenos. En este caso, las hojas son de menor duracion y la
defensa quimica es de caracter “dinamico” por lo que puede ser movilizada y
recuperada de la hoja antes de que esta muera. En el Cuadro 3, se resumen las

caracteristicas de las especies con altas y bajas tasas de crecimiento.

VI. RESPUESTAS DEL RUMIANTE ANTE LAS DEFENSAS QUIMICAS DE LA
PLANTA
Segun Molyneux y Ralphs (1992), a lo largo de la evolucion, las plantas han
estado mas sometidas al ataque por parte de los insectos que de los mamiferos,
en consecuencia, sus defensas quimicas constituirian “insecticidas” que

eventualmente terminarian por afectar adversamente a un herbivoro mamifero. Se

Cuadro 3. Caracteristicas de las especies vegetales con altas y bajas tasa
de crecimiento

Alta tasa de Baja tasa de

Caracteristica crecimiento crecimiento
Aspectos de crecimiento:

Disponibilidad de recursos alta baja

Méaxima tasa fotosintética alta baja

Contenido de proteina foliar alta baja

Respuesta a “pulsos” de recursos flexible inflexible

Duracion de la hoja corta larga
Aspectos defensivos:

Susceptibilidad a la herbivoria alta baja

Cantidad de defensa quimica baja alta

Tipo de defensa quimica alcaloides taninos

Recambio de defensa quimica alta baja

Fuente: Adaptado de Coley et al. (1985).
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trate o no de un hecho coincidencial, ciertamente, la exposicion de los rumiantes a
los compuestos fitotdxicos les ha hecho desarrollar adaptaciones de tipo
conductual y fisiologico para poder enfrentar el problema con cierto grado de éxito
(Provenza et al., 1992).

1. Estrategias Adaptativas Conductuales

Los rumiantes a pastoreo disponen de una variedad de especies
forrajeras cuyas concentraciones de nutrimentos y toxinas se modifican en el
tiempo y el espacio, y a pesar de ello logran seleccionar una dieta de elevado
valor nutritivo y bajo contenido de toxinas (Villalba y Provenza, 2000).

Tradicionalmente, esta capacidad de seleccion fue atribuida a una
habilidad innata del animal para detectar a través del gusto y el olfato, nutrimentos
y toxinas muy especificos e identificar aquellos forrajes que resulten aceptables,
es decir “palatables” (Provenza et al. 1998). Sin embargo, Provenza et al. (1998)
proponen un concepto mas amplio para el término “palatabilidad” al considerarla
como el resultado de la integracién de informacion relativa a un alimento
especifico que llega al animal por la via de los receptores sensoriales (olor, sabor,
textura) y viscerales (receptores quimicos, osméticos y mecanicos), dando cuenta
estos ultimos del efecto postingestivo que produjo dicho alimento sobre el animal,
sea éste favorable o no.

Este mecanismo permite identificar alimentos adecuados en
nutrimentos, lo que favorece su preferencia, asi como también a aquellos con
déficits de nutrimentos y/o con un exceso de toxinas, lo que la disminuye,
pudiendo hasta alcanzar el grado de aversion. La aversién hacia un determinado
alimento se desarrolla en el animal, al éste relacionar su sabor con un estado de
malestar que suele presentarse luego de 1 a 4 horas de haberse efectuado el
consumo y se asocia a una respuesta intensa como la emeésis (Molyneux y
Ralphs, 1992).

Bajo condiciones de pastoreo, los rumiantes realizan en las diferentes

especies que conforman la vegetacidon consumos a pequefia escala y de manera
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continua, es decir, “muestrean” con el fin de detectar cambios en el valor nutritivo
y en el contenido de defensas quimicas y poder anticipar las consecuencias de
una determinada seleccion (Provenza et al., 2000). Es esta capacidad de
“muestrear” la que le permite al animal detectar el momento cuando disminuye la
concentracion de toxinas en una planta por la que adquirié aversion en el pasado,
haciendo posible que la misma sea nuevamente consumida (Provenza et al.,
2000).

Sin lugar a dudas, en muchas ocasiones el rumiante se vera enfrentado
a un alimento de alto valor nutritivo pero con una elevada concentracién de
compuestos tdxicos, en cuyo caso no se rehusara a ingerirlo, sino que mas bien
regulard su consumo en funcion de sus requerimientos nutricionales y estado
toxicoldgico. Tal es la informacion que se desprende de un ensayo realizado por
Titus et al. (2000) con un grupo de corderos que consumian dietas con diferentes
niveles de energia, en el que las preferencias fueron las esperadas, es decir:
alto>medio>bajo. Sin embargo, al incorporar concentraciones crecientes de
taninos purificados de quebracho (5 a 20 %) en las dietas de alto y mediano
contenido de energia, su preferencia fue disminuyendo progresivamente, al tiempo
que incrementaba la correspondiente a la dieta de baja energia que sélo contenia
10 % de taninos condensados.

Pfister et al. (1997) realizaron una serie de ensayos con la especie
Delphinium barbeyi, un arbusto rico en alcaloides y a menudo consumido por los
bovinos en el oeste de Estados Unidos de América, pudiendo identificar al menos
tres umbrales involucrados en su toxicosis. El primero (14 a 21 mg alcaloides/kg
peso vivo, PV) produce un cuadro de toxicidad subclinica y reduce el consumo de
la planta en cuestion, por un lapso de tres dias pero no modifica el consumo de
otras especies. El segundo umbral (alrededor de 22 mg alcaloides/kg PV) provoca
una toxicidad clinica pero de corta duracion y reduce el consumo de todas las
demas especies forrajeras durante varios dias. Finalmente, el tercer umbral (>40
mg alcaloides/kg PV), provoca una toxicidad severa que puede desembocar en la

muerte del animal. Los autores afirman que la mayor parte de las vacas que
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ingieren esta planta lo hacen en cantidades tales que les permite ubicarse por
debajo del segundo umbral, estrategia que les brinda el tiempo necesario para
llevar a cabo procesos de desintoxicacion y hacer asi un uso seguro de la planta.
Finalmente, cabe mencionar que las conductas que permiten al
rumiante minimizar la ingestién de defensas quimicas son en parte innatas y en
parte aprendidas a través de la experiencia individual y de otros miembros del

rebafio (Provenza et al., 1998).

2. Estrategias Adaptativas Fisiologicas
Este tipo de adaptaciones ha sido clasificado por Provenza et al. (1992)
en tres categorias: (1) Capacidad para enlazar compuestos toxicos, (2) capacidad
para metabolizar compuestos téxicos y (3) capacidad para tolerar compuestos
toxicos
a. Capacidad para enlazar compuestos téxicos

Muchos mamiferos segregan un grupo de proteinas en las
parétidas y las glandulas salivales mandibulares, que se caracterizan por
presentar elevados niveles de prolina (proteinas ricas en prolina o PRP), lo que les
confiere una notable capacidad para enlazar e inactivar a los taninos. Durante la
masticacion, los taninos son liberados de las vacuolas formando el complejo
tanino/PRP el cual es a menudo soluble y pasa inalterable a través de los
diferentes pH que encuentra en el tracto digestivo, para ser finalmente excretado
en las heces (McArthur et al., 1995).

Este tipo de proteina es mas abundante en animales que
consumen dietas con altos niveles de taninos como los venados, en
contraposicion, animales como el bovino y el ovino consumen dietas
practicamente libres de taninos y en consecuencia, es baja su tolerancia a los

compuestos fendlicos (McArthur et al. 1995).
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b. Capacidad para metabolizar compuestos toxicos

Esta capacidad es desempefiada por los microorganismos
ruminales asi como también por algunos o6rganos especificos del rumiante, tales
como tracto gastrointestinal, higado y rifidén (Reed, 1995).

Con relacién a los microorganismos ruminales, es sabido que
pueden inhibir la acciébn quimica de compuestos tan variados como nitratos,
nitritos, oxalatos, acido pruasico, glicosidos cianogénicos, sulfatos, alcaloides y
hasta micotoxinas (Smith, 1992). Para el caso especifico de los taninos, Brooker et
al. (1994) en Australia, lograron aislar del contenido ruminal de cabras silvestres
gue se alimentaban de una leguminosa rica en taninos (Acacia aneura) una
bacteria capaz de degradar estos compuestos. Por su parte, Bhat et al. (1996) en
la India, aislaron de las heces de bovinos que consumian hojas de Quercus
incana, un hongo (Aspergillus niger) que también presenté la capacidad de
degradar taninos.

Segun Van Soest (1982), desde un punto de vista evolutivo, para
los rumiantes esta funcion desintoxicadora de sus microorganismos simbiontes es
equiparable en importancia a su capacidad para degradar celulosa, constituyendo
ambas, hechos claves en el éxito obtenido en su expansion alrededor del mundo.

En cuanto al rumiante, la ocurrencia de cuadros de toxicidad por
taninos esta especificamente asociada al grupo de los taninos hidrolizables, por
generar compuestos de bajo PM, tales como el pirogalol que es facilmente
absorbido y puede producir necrosis de higado y rifion. El tracto gastrointestinal
constituye el primer 6rgano en el que los compuestos toxicos de la dieta
experimentan reacciones, pudiendo ser en algunos casos mas importante su
funcién que la de higado o rinidn (Smith, 1992). El proceso de desintoxicacion
comprende dos etapas, en la primera predominan las reacciones de oxido-
reduccion y los productos resultantes son transferidos a una segunda etapa en la
gue son conjugados con sustancias enddégenas, también conocidas como

cosubstratos de desintoxicacion (acido glucorénico, acetato, glicina, taurina,
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sulfato), generando asi nuevos compuestos que resultan menos toxicos y se
excretan rgpidamente (Smith, 1992).
c. Capacidad para tolerar compuestos toxicos

La tolerancia constituye la ultima linea de defensa contra la
intoxicacion y es definida como la disminucion del efecto que genera una misma
dosis de toxina en ingestiones subsecuentes, o como la necesidad de incrementar
la dosis para mantener el mismo nivel de efecto (Launchbaugh, 1998).

Distel y Provenza (1991) determinaron en un grupo de cabras que
consumian por primera vez un arbusto rico en taninos condensados (Coleogyne
ramosissima), que la cantidad maxima de estos compuestos que podia ser
eliminada del cuerpo alcanzaba los 1 745 mg/kg PV, pero esta cifra ascendia a
2 560 mg/kg PV en aquellos animales que habian consumido la planta
previamente.

Aunque no son completamente comprendidos los mecanismos
qgque hacen a un rumiante tolerante a un determinado compuesto toxico, es
evidente que tal capacidad influye en su seleccion de dieta.

Se tiene entonces, que diferencias en el grado en que operan las
distintas estrategias adaptativas, tanto conductuales como fisiolégicas, pueden
ayudar a explicar las variaciones individuales que se presentan en la

susceptibilidad de los animales a la intoxicacion.

VIl. CONCLUSIONES Y RECOMENDACIONES

Los rumiantes a pastoreo generalmente logran seleccionar una dieta de
elevado valor nutritivo y bajo contenido de toxinas.

A fin de favorecer esta capacidad de seleccion y aprovechar los beneficios de
los taninos en el rumiante, se requiere conocer en detalle para las diversas
especies de arboles forrajeros y de leguminosas forrajeras de la regién tropical,
informacion relativa a estos compuestos. Asi por ejemplo, debido a que

generalmente se evallan los contenidos de taninos condensados de manera
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puntual y no a lo largo del tiempo, se desconoce como éstos son modificados por
factores inherentes a la planta (especie, fenologia, edad) y al ambiente (clima,
suelo). También se requiere evaluar la actividad biolégica de los taninos, dado que
puede ayudar a explicar con mayor precision la seleccion o el rechazo que realiza
el rumiante. Adicionalmente, son pocos los reportes de taninos hidrolizables, a

pesar de ser potencialmente mas toxicos que los condensados.
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