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Resumen

Incrementos en aceptacion y preferencia por alimentos de baja calidad
nutricional en rumiantes contribuirian a mejorar el aprovechamiento de los
recursos forrajeros y disminuir la selectividad en condiciones de pastoreo. La
presente tesis comprendio el estudio de la experiencia alimentaria temprana, y
el contexto alimentario en la que ocurre, en relacion al desarrollo de aceptacion
y preferencia por un heno de baja calidad en ovinos. Se comenzé evaluando la
hipétesis que la experiencia temprana con un forraje de baja calidad, en un
contexto alimentario enriquecido con suplementos nutricionales, incrementa la
aceptacién y preferencia por el mismo. Un grupo de corderos de dos meses de
edad se expuso a heno de avena molido (forraje de baja calidad), en forma
simultanea con harina de girasol y grano de maiz, por un lapso de siete meses
(corderos con experiencia). Otro grupo, similar en todo al anterior pero
alimentado con heno de alfalfa, actué como control (corderos sin experiencia).
Contrario a lo esperado, la preferencia y aceptacion por el heno de avena fue
igual o menor en los corderos con experiencia. En un segundo experimento
quedd demostrado que los corderos con experiencia valoraban menos el heno
de avena en comparacién con los corderos sin experiencia. Se argumentd que
el contexto en el cual los corderos con experiencia experimentaron el heno de
avena (en forma simultdnea con altos niveles de suplementos) habria
provocado la devaluacion del mismo, producto de comparaciones continuas y
simultaneas entre alimentos de calidad contrastante (heno de avena vs.
suplementos). De aqui surgié la necesidad de evaluar la hipotesis que el
ofrecimiento de heno de avena seguido por una cantidad limitada (0,4% PV) de
suplemento nutricional incrementa la aceptacion y preferencia por el forraje de
baja calidad. Se realiz6 un experimento con un disefio cross-over, en el cual los
corderos se alimentaron con heno de avena saborizada seguido o no por el
ofrecimiento de suplemento (segun el sabor). Los corderos desarrollaron
aceptacién y preferencia por el heno de avena saborizada que habia precedido
el suministro de suplemento durante la exposicion. Los resultados en conjunto
sugieren que el nivel de suplementacion de un alimento de baja calidad modula
la aceptacion y/o preferencia por el mismo. Debido a que los resultados
obtenidos no se ajustan a los modelos actuales de comportamiento ingestivo y
aprendizaje en rumiantes, se desarroll6 un modelo funcional de aprendizaje
que incluye fendmenos observados en la psicologia experimental y los
relaciona con procesos de pastoreo conocidos en el sector de la produccion
ganadera. El modelo permite predecir cualitativamente la experiencia que el
animal adquiere con un alimento de baja calidad dentro un contexto nutricional
especifico (i.e., determinadas condiciones de suplementacion: cantidad,
calidad, momento, etc.), y formular proyecciones con el objetivo de avanzar en
el entendimiento del desarrollo de preferencias dietarias en rumiantes.

Palabras clave: experiencia temprana, aprendizaje, alimentos de baja calidad,
preferencia, aceptacion, contexto alimentario, rumiantes
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Abstract

Improvements in acceptance and preference for low quality foods by ruminants
would serve to improve the use of forage resources and to reduce selectivity
under grazing conditions. The present dissertation dealt with the study of early
alimentary experience, and the alimentary context in which it happens, in
relation to the development of acceptance and preference for low quality
forages by sheep. It begins evaluating the hypothesis that early experience with
low quality forage, in an alimentary context enriched by the provision of
nutritional supplements, increases its subsequent acceptance and preference.
A group of two-month-old lambs was exposed to mature oat hay simultaneously
with sunflower meal and corn grain for a period of seven months (experienced
lambs), whereas a similar group fed with alfalfa hay served as control
(inexperienced lambs). Contrary to expectations, acceptance and preference for
the mature oat hay was similar or lower in experienced lambs. In a second
experiment it was demonstrated that experienced lambs were giving a lower
value to the mature oat hay than inexperienced lambs. It was suggested that
the context in which lambs had experienced the mature oat hay (simultaneously
with high levels of supplementation) caused its devaluation, probably due to
continuous and simultaneous comparisons between foods of contrasting quality
(oat hay vs high quality supplements). This observation encouraged me to test
the hypothesis that the offer of mature oat hay followed by the offer of a limited
amount (0.4% live weight) of a nutritional supplement may increase its
acceptance and preference. A cross-over trial was designed in which lambs
were fed flavored oat hay, followed or not by a nutritional supplement
(depending on flavor). Lambs developed acceptance of and preference for the
flavored oat hay that preceded the supplement during experience. All together,
the results suggest that supplementation level modulates the knowledge that
animal acquire about the low quality food and, consequently, the acceptance
and preference for this type of foods. Since present results can not be explained
by traditional models of ruminant” ingestive behaviour and learning, it was
developed a functional model of learning that includes behavioural processes
studied in the field of experimental psychology, and relates them with known
processes of foraging in cattle. This model allows us to qualitatively predict the
type of experience an animal will obtain with a low quality food when it is placed
in a specific alimentary context (i.e., specific supplementation conditions:
amount, quality, time, etc.), and also helps to develop novel hypothesis with the
objective to better understand the development of dietary preferences in
ruminants.

Keywords: early experience, learning, low quality foods, preference,
acceptance, alimentary context, ruminants
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toma el valor de la disponibilidad del suplemento luego de aplicarle el factor de correccidon
mencionado abajo. Se incluyd en la funcién el efecto del retraso temporal entre el consumo de
ambos alimentos, que en el caso del modelo (Figura 5.2) representa ti. Es bien conocido que
los animales restan valor a aquellas opciones cuya ocurrencia se produce en momentos
distantes en el tiempo (“descuento temporal” ver Kalenscher y Pennartz, 2008). Alimentos que
son ofrecidos con retrasos pequefios sufren descuentos marginales mayores en su valor que
aquellos que son ofrecidos en eventos mas distantes, lo cual es comunmente descripto por una
funcién de descuento hiperbodlica (Richards et al., 1997; Frederick et al., 2002; Green et al,
2007). Por esto, que el suplemento nutricional este inmediatamente disponible o sea provisto
con determinada frecuencia (i.e., con mayor o menor retardo en el tiempo) tendria un efecto
diferente sobre el proceso de devaluacién de B. Para analizar el efecto de esta variable (ti) en
la intensidad con la que el suplemento afecta el valor de B se introdujo la ecuacién modificada
de Mazur (1987), la cual representa el valor descontado del suplemento al ser provisto con un
retraso ti desde el consumo de B; f(xo,t)) = xo / (1 + m * ti). X, representa el valor real del
suplemento cuando ocurre de manera inmediata al consumo de B (ti es igual a 0), y m una
constante que determina el grado de curvatura de la funcién hiperbdlica resultante (para el
ejemplo el valor del parametro m = 0,2). Es posible observar en la grafica que a medida que la

ocurrencia de ambos alimentos se distancia en el tiempo la fuerza del contraste disminuye
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hasta llegar a afectar minimamente la valoracion del alimento de baja calidad (e.g., Lucas et al.,

1988; Flaherty €t al., 1997 ) ... e 80

Figura 5.5. Efecto neto de la accion de ambas fuerzas contexto-dependientes (preferencia
condicionada y contraste) sobre la valoracion de un alimento de baja calidad (B) a diferentes
niveles de disponibilidad de un alimento de alta calidad (un suplemento nutricional para el
ejemplo, o A para el modelo; Figura 5.2). El efecto del tiempo transcurrido entre la oferta de

ambos alimentos (ti) sobre la valoracion también fue incluido................ccooviii i, 82
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“And the first step, as you know, is always what matters most, particularly when
we are dealing with those who are young and tender. That is the time when they
are easily molded and when any impression we choose to make leaves a
permanent mark”

Platén, 428-347 a.C

XVi



CAPITULO 1

Introduccién general

1. DESCRIPCION DEL PROBLEMA

Los rumiantes poseen la capacidad de reconocer los atributos
nutricionales de los alimentos. Dicha capacidad esta mediada por procesos de
aprendizaje que involucran mecanismos de retroalimentacion entre receptores
nerviosos sensoriales (responden a estimulos gustativos, olfatorios, tactiles y
visuales) y viscerales (responden a estimulos fisicos y quimicos) (Provenza,
1995). Se ha demostrado que los rumiantes pueden adquirir preferencias por
sabores asociados con provision de energia (Burritt y Provenza, 1992; Villalba
y Provenza, 1996; 1997 a, c) o proteina (Villalba y Provenza, 1999).
Potencialmente dichas preferencias quedarian expresadas en la seleccién de
una dieta acorde a los requerimientos nutricionales (Atwood et al., 2001).

El comportamiento selectivo, que tiende a optimizar la nutricion animal,
en condiciones de libre pastoreo genera la utilizacidbn persistente de las
especies de mayor calidad nutricional. El pastoreo selectivo del ganado puede
reducir la diversidad vegetal de los pastizales (Milchunas et al., 1988), y
provocar el reemplazo de especies palatables por especies de baja
palatabilidad (e.g., O’ Connor, 1991; Distel y Béo, 1996; Perelman et al., 1997;
Chaneton et al., 2002). Ademas, si el animal comienza su periodo de pastoreo
siguiendo la estrategia “comer lo mejor y dejar lo peor” (sensu Provenza et al.,

2003), en un futuro cercano queda forzado al consumo de especies menos



nutritivas y/o toxicas, sin poder aprovechar las interacciones positivas entre
nutrientes o entre nutrientes y toxinas que se generan con dietas mas diversas
(Provenza et al., 2003).

En el intento de manipular la amplitud dietaria, para mejorar el
aprovechamiento de los recursos forrajeros y contribuir a sistemas pastoriles
sostenibles, uno de los principales desafios es lograr incrementos duraderos en
la aceptacién y preferencia por los alimentos de menor calidad nutricional

presentes en el ambiente alimentario.

2. ANTECEDENTES GENERALES

La capacidad de aprendizaje representa una fuente de plasticidad que
permite a los animales adaptarse y sobrevivir en ambientes variables (Davey,
1989). Tal es el caso del ambiente alimentario de los rumiantes, que
comunmente presenta una alta variabilidad espacial y temporal, tanto en
disponibilidad como en la composicion nutricional de los alimentos (O’Reagain
y Schwartz, 1995). Provenza y Balph (1988) destacan el rol fundamental del
aprendizaje en el comportamiento a pastoreo y el desarrollo de héabitos
dietarios en rumiantes.

La disposicién y capacidad de aprender a consumir alimentos esta
relacionada con la edad del animal. El aprendizaje en edades tempranas es
mas rapido y persistente que en edades adultas (Provenza y Balph, 1987,
1988). Las edades juveniles de los organismos representan una etapa clave del
desarrollo, en las que existe una amplia plasticidad fisiol6gica, morfoldgica, y

neurolégica (Dufty et al., 2002; Knudsen, 2004). Asi es como experiencias a



edades tempranas pueden afectar el comportamiento de manera permanente
(Scott, 1962; Immelmann, 1972; Crawford et al., 1996). En los rumiantes los
habitos dietarios de animales adultos son modulados por experiencias
particulares en edades juveniles, en las que la presencia de la madre cumple
un rol primordial (Provenza y Balph, 1990). La mayor plasticidad para el
desarrollo de preferencias dietarias ocurriria durante el periodo de transicion de
monogastrico a rumiante (4 a 10 semanas de edad); etapa en la cual el animal
joven comienza a valerse gradualmente del alimento sdlido para satisfacer sus
requerimientos nutricionales (Provenza y Balph, 1987, 1988; Squibb et al.,
1990).

Existe una amplia variedad de informacion empirica sobre los efectos de
una exposicion temprana a diversos alimentos, aunque los resultados distan de
ser consistentes. Se han informado resultados positivos en el desarrollo de
preferencia (e.g., Bartman et al., 1982; Provenza y Balph, 1987; Walker et al.,
1992; Distel y Provenza, 1991; Distel et al., 1994), neutrales o limitados en su
persistencia (e.g., Nolte et al., 1990, experimento 1; Distel et al., 1996,
experimento 3; Olson et al., 1996; Burritt et al., 2000), e incluso resultados
negativos como los observados en ratas (Bronson, 1966), perros (Ferrell,
1984), gatos (Stasiak, 2001), y humanos (Birch, 1998). Dicha variabilidad en los
resultados podria explicarse por diferencias en el conocimiento adquirido por el
animal durante la experiencia con el alimento problema.

El resultado del aprendizaje (i.e., qué conocimientos adquiere el animal)
con un alimento problema dependeria del contexto alimentario en el cual se
desarrolla la experiencia (Provenza et al., 2003). Cuando un alimento de baja

calidad nutricional es experimentado en cercana asociacion temporal con



alimentos de mayor calidad, el alimento resultaria mas preferido que cuando es
experimentado solo o junto a otros alimentos de baja calidad (Baraza et al.,
2005). El primer contexto podria representarse por una situacion de
suplementacién del alimento de baja calidad con concentrados energético-
proteico; mientras que el ultimo contexto ocurriria en un pastizal integrado por
especies de alta y de baja calidad nutricional, en el que los animales
experimentan las Ultimas especies cuando las primeras ya no estan
disponibles.

El objetivo general de mi tesis fue determinar el efecto de la experiencia
temprana de ovinos con un alimento de baja calidad nutricional bajo diferentes
contextos alimentarios en la posterior aceptacion y preferencia (i.e., valoracion)
por el mismo, y contribuir a dilucidar el proceso de aprendizaje subyacente a

las respuestas observadas.



CAPITULO 2

Rol de la experiencia temprana en el desarrollo de preferencia

por alimentos de baja calidad en ovinos

1. INTRODUCCION

Las etapas tempranas del desarrollo de los mamiferos estan
caracterizadas por una alta plasticidad neuronal (Berardi et al., 2000). Esta
cualidad adaptativa esta definida por sustratos neuronales que requieren de
experiencias sensoriales para modelar la arquitectura de sus conexiones
sinapticas (Niell & Smith, 2004). Tanto la cantidad como la calidad de la
experiencia resultan primordiales en la determinacién del tipo de conocimiento
que perdurara y modulara el comportamiento del animal en edades adultas
(Knudsen, 2004).

Los estudios sobre comportamiento ingestivo realizados con rumiantes
en edades juveniles comunmente fundamentan la interpretacion de sus
resultados en la mera exposicién y consumo de un alimento problema. No
obstante, el contexto alimentario global en el que el animal experimenta el
alimento problema influye en el resultado. Villalba et al. (2002) observaron que
la exposicion de ovinos a una planta con terpenos (sustancias toxicas) produjo
una aversion hacia la misma, que posteriormente generd una reduccion en la
preferencia por la misma. En cambio, cuando el contexto alimentario incluy6
nutrientes que facilitan la detoxificacion de los terpenos, la preferencia por la

planta con terpenos aumenté (Villalba et al., 2006; Papachristou et al., 2007).



Si bien se ha observado que la cantidad de exposicién a un alimento
puede aumentar la preferencia por el mismo (Pliner, 1982; Burritt y Provenza,
1996), la mera presencia del alimento dentro del contexto alimentario no seria
suficiente para que esto ocurra (Provenza et al., 2003). Inducir a los animales a
combinar alimentos de baja calidad con alimentos de alta calidad permitiria el
aprendizaje de las interacciones positivas entre nutrientes o nutrientes y
toxinas, y posibilitaria el desarrollo de preferencias por alimentos de baja
calidad (Provenza et al., 2003; Villalba et al., 2006).

En base a los antecedentes se formul6 la hipétesis que la exposicion
temprana a un alimento de baja calidad, en un contexto nutricional positivo
(provisto por el ofrecimiento de suplementos energético y proteico), incrementa
su valoracién en edades adultas. La valoracion de un alimento queda definida
operacionalmente por el nivel de aceptacién (consumo voluntario cuando es
ofrecido como Unica alternativa) o preferencia (consumo proporcional cuando
es ofrecido junto a otras alternativas) por el mismo. En consecuencia, el
objetivo de esta parte de la tesis fue (1) exponer ovinos jovenes a un alimento
de baja calidad nutricional, en forma simultdnea con suplementos energético y
proteico, a los efectos de promover una experiencia nutricional positiva con el
alimento de baja calidad y (2) determinar la preferencia y aceptacién del
alimento de baja calidad en edades adultas, en comparacién con animales
carentes de la experiencia descripta. Con el fin de ayudar a la interpretaciéon de
los resultados se realizaron determinaciones de digestibilidad y retencion de
nitrdgeno en animales con y sin la experiencia sefialada, alimentados con el

alimento de baja calidad nutricional Unicamente.



2. MATERIALES Y METODOS

El estudio se realiz6 en instalaciones del “Centro de Recursos Naturales
Renovables de la Zona Semiarida” (CERZOS), ubicadas en la ciudad de Bahia
Blanca, Argentina, desde principios de Junio de 2007 hasta fines de julio de

2008.

2.1. Animales e instalaciones

Veinticuatro corderos Corriedale (Ovis aries L.) (doce hembras y doce
machos castrados) de un mes de edad y sus madres (hembras multiparas de
tres a seis anos de edad) fueron divididos de manera aleatoria en dos grupos
experimentales balanceados por sexo, y ubicados en corrales experimentales
contiguos (200 m?). Los corrales estuvieron separados por mallas media-
sombra negra de cobertura total, con la finalidad de impedir la interaccion visual
y el contacto fisico entre los animales de ambos grupos. Cada corral estuvo
provisto con bebederos automaticos, dos receptaculos para la provisién de
sales minerales, y diez comederos plasticos ubicados bajo cobertizo (40 m?). El
cobertizo cubria un area suficiente como para permitir a los animales (corderos
y madres) protegerse de la exposicion al sol y las inclemencias climaticas

(lluvia, heladas, etc.)



2.2. Exposicion temprana

Los corderos permanecieron expuestos a los tratamientos de
experiencia temprana desde el segundo hasta el séptimo mes de vida, rango
de edades que abarcaria el periodo de mayor plasticidad para el desarrollo de
preferencias dietarias (Squibb et al., 1990; Provenza et al., 2003). Durante el
primer mes de dicho periodo estuvieron expuestos a los tratamientos junto a
sus madres. A lo largo del periodo de exposicién todos los corderos se
alimentaron con un alimento base, el cual representé el 51-52% del consumo
diario de alimento. El alimento base fue heno de avena cortada en estado
maduro (alimento de baja calidad, de aqui en mas denominado “B”; energia
metabolizable (EM): 1,8 Mcal/kg, proteina bruta (PB): 6,1 %, y fibra detergente
neutro (FDN): 69,3 %) o heno de alfalfa cortado en estado vegetativo (alimento
de alta calidad, de aqui en mas denominado “A”; EM: 2,2 Mcal/kg, PB: 15,1 %,
y FDN: 44,5 %), ambos molidos a tamarnos de particula de dos a tres
centimetros de longitud. Los animales alimentados con B correspondieron al
tratamiento “experiencia temprana con un alimento de baja calidad” (de aqui en
mas denominado “E+”, n = 12), mientras que los alimentados con A
correspondieron al tratamiento “sin experiencia temprana con un alimento de
baja calidad” (de aqui en mas denominado “E-”, n = 12). Los animales de
ambos tratamientos tuvieron ademas acceso a cantidades limitadas de harina
de girasol (de aqui en mas denominada “G”; EM: 2,0 Mcal/kg, PB: 28,4 %, y
FDN: 45,2 %) y grano de maiz molido (de aqui en mas denominado “M”; EM:
3,4 Mcal/kg, PB: 8,5 %, y FDN: 10,1 %), como fuentes adicionales de proteina

y energia, respectivamente. Los suplementos se ofrecieron en forma



simultanea con el alimento base. Cada tipo de alimento (i.e., B, A, G, y M) se
suministré diariamente en comederos separados (cuatro comederos para el
alimento basal y tres para cada suplemento) a las 0900 h; el tipo de alimento
en cada comedero fue aleatorizado diariamente.

Todos los corderos tuvieron libre acceso a una premezcla de sales
minerales (calcio: 11%, fosforo: 5%, magnesio: 2%, cobre: 0,05%, hierro:
0,12%, manganeso: 0,05%, y cloruro de sodio: 50%; Daasons S.A., Argentina).
Ademas fueron inyectados con un suplemento polivitaminico (vitamina A, D3, y
E; Pfizer Ltd., Brazil) a los dos y cinco meses de edad, con una vacuna
clostridial polivalente (CDV S.A., Argentina) a los tres meses de edad, y
desparasitados con ivermectina 1 % p/v (lvomec®, Merial Saude Animal Ltd.,
Brazil) a los seis meses de edad.

El peso vivo y el indice de condicion corporal (Russel, 1991) de los
animales se regqistré a intervalos de 15 dias, desde el inicio de la etapa de
exposicion (Figura 2.1). Ambas mediciones permitieron evaluar la adecuacion
de las dietas, y fueron usados en forma conjunta con tablas de requerimientos
nutricionales de ovinos (National Research Council, 1985) para realizar ajustes
en la cantidad y proporcion de cada alimento en cada tratamiento. Ademas, las
mediciones de peso y condicidon corporal sirvieron para controlar que el
consumo del alimento basal representara el 50 % o mas del consumo total
diario de alimento, y que a ambos grupos (E+ y E-) se les ofrecia niveles
semejantes de energia y proteina (Tabla 2.1). Se ha observado que un
consumo diferencial de nutrientes o toxinas en edades tempranas puede
modificar aspectos criticos de la fisiologia digestiva de los animales, que si bien

pueden contribuir a explicar modificaciones en la preferencia dietaria (Distel y



Provenza 1991; Distel et al., 1994; 1996) se confunden con la influencia de
aspectos relacionados al aprendizaje contextual (interés primario de mi

estudio).
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Figura 2.1. Peso vivo (cuadrados) y condicién corporal (circulos) de corderos provistos (E+) o
no (E-) de una experiencia temprana con un alimento de baja calidad (heno de avena en
estado maduro), a intervalos de 15 dias desde el segundo hasta el séptimo mes de vida de los
animales. Para cada variable, un ANAVA de cada intervalo no mostr6 diferencias significativas
(P> 0.05) entre las medias de los tratamientos en ninguna de las fechas. Los valores son

medias de 12 animales. Las barras de error denotan -1 E.E.M.

De cada uno de los alimentos ofrecidos se tomaron muestras (100 g) a
intervalo de 15 dias para la determinacion del contenido de materia seca
(“MS”). Posteriormente las muestras se agruparon, se molieron hasta atravesar
una malla de 1 mm (Wiley Mill, Thomas Scientific, Swedesboro, NJ, USA), y se
analizaron mediante el Método Kjeldahl (AOAC, 1990) para determinar el
contenido de proteina bruta y mediante el Método de los Detergentes (Goering

y Van Soest, 1970) para determinar el contenido de fibra detergente neutro.
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Los valores de energia metabolizable se estimaron mediante tablas especificas
para ovinos (National Research Council, 1985), controlando por la similitud en
proteina bruta y fibra detergente neutro entre los alimentos usados y los

descriptos en las tablas.
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Edad (dias)

60 75 90 105 120 135 150 165 180 195

g/animal/dia E+ E- E+ E- E+ E- E+ E- E+ E E+ E- E+ E- E+ E- E+ E- E+ E-
Heno de avena 310 0 33 0 35 0 360 O 400 O 4 O 53 0 600 O 640 0 65 O
Heno de alfalfa 0O 260 O 280 O 300 O 320 O 33 0 38 O 440 0 500 O 530 0 545
Grano de maiz 5 100 50 100 60 100 60 120 60 120 70 130 80 160 90 180 90 180 90 180
Harina de girasol 240 150 260 160 275 180 290 180 320 190 350 230 430 260 480 300 510 330 530 340
Alimento total 600 510 640 540 685 580 710 620 780 640 870 740 1040 860 1170 980 1240 1040 1270 1065
Alimento base (%) 51,7 51,0 51,6 51,9 51,1 51,7 50,7 51,6 51,3 51,6 51,7 51,4 51,0 51,2 51,3 51,0 51,6 51,0 51,2 51,2
PB ( g/animal/dia ) 90 90 97 95 103 104 108 109 119 113 131 132 160 152 179 174 190 187 196 192
EM ( kcal/animal/dia) 1215 1217 1292 1281 1392 1365 1441 1477 1574 1520 1759 1745 2099 2040 2360 2321 2493 2448 2552 2501

Tabla 2.1. Cantidad de heno de avena, heno de alfalfa, grano de maiz, harina de girasol, alimento total, proteina bruta (PB) y energia metabolizable (EM)

consumida por corderos provistos (E+) o no (E-) de una experiencia temprana con un alimento de baja calidad (heno de avena en estado maduro), a

intervalos de 15 dias desde el segundo hasta el séptimo mes de vida de los animales. El alimento base fue heno de avena en el caso de E+ y heno de alfalfa

en el caso de E-, y esta representado en términos del porcentaje en relacién al total de la dieta. Los valores son medias de 12 animales.
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2.3. Periodo post-exposicion

Inmediatamente después de finalizado el periodo de exposicion los
animales de ambos tratamiento (E+ y E-) se alimentaron con una asignacién
diaria de 400 g de B, 400 g de A, 300 de G, y 100 g de M por animal durante un
periodo de 30 dias. De este modo, A fue incluida en la dieta de E+ y B en la
dieta de E- a los ocho meses de edad, i.e., fuera del periodo considerado de
mayor sensibilidad para el desarrollo de preferencias alimentarias en ovinos
(Squibb et al., 1990). La exposicion al alimento no consumido en edades
tempranas fue implementada con el fin de minimizar conductas neofobicas (ver

Provenza et al., 1995) durante las pruebas de preferencia.

2.4. Experimentos de preferencia

Se determind el consumo diario y el patrén de consumo horario de heno
de avena en corderos de ambos tratamientos (E+ y E-) enfrentados a
situaciones de eleccibn que involucraron diferentes combinaciones de
alimentos alternativos.

Inmediatamente después del periodo post-exposicion, los animales de
ambos tratamientos fueron pesados y ubicados en corrales individuales (3 m?)
protegidos bajo techo. Cada corral estuvo provisto de un bebedero automéatico
y de tres comederos plasticos.

Se realizaron tres experimentos de preferencia consecutivos exponiendo
a los animales de ambos tratamientos a una situacién de libre eleccién entre

heno de avena molido (B), heno de alfalfa molido (A), y grano de maiz molido



(M) (Experimento 1); B, harina de girasol (G), y M (Experimento 2); y B, A,y G
(Experimento 3). En los tres experimentos los alimentos se ofrecieron de 0840
h a 1800 h, en cantidad tal que permitiera un rechazo de al menos el 20 % de
lo ofrecido. Cada experimento duré 15 dias. Los primeros doce dias fueron
para el acostumbramiento de los animales a las condiciones experimentales, y
los tres dias finales para la recoleccion de datos. La posicién de los alimentos
en los comederos se establecié al azar diariamente. El contenido de materia
seca de los alimentos se determiné tomando muestras (10%) de lo ofrecido y
de lo rechazado y secando en estufa (65 °C) hasta peso constante. El patrén
de consumo horario se determiné realizando pesadas sistematicas de los

rechazos a intervalos de 80 minutos a lo largo del periodo de alimentacion.

2.5. Experimento de disminucion progresiva en la disponibilidad de un alimento

de alta calidad

Se determind el consumo y la tasa de sustitucién de heno de avena (B)
en los animales de ambos tratamientos (E+ y E-) frente a una disminucion
progresiva en la disponibilidad de heno de alfalfa (A).

El experimento consisti6 de cinco periodos consecutivos de diez dias
cada uno. Los primeros siete dias de cada periodo sirvieron para la
familiarizacién de los animales a las condiciones experimentales, y los tres dias
finales para la recoleccion de datos. En el primer periodo los animales fueron
alimentados simultaneamente con B y A en comederos individuales desde las
0900 h hasta 1800 h, y en cantidad suficiente para obtener un rechazo de al

menos el 20 % de lo ofrecido. Durante este periodo se determind el consumo
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individual ad libitum de A. En los restantes periodos los animales fueron
alimentados con B en las mismas condiciones de libre disponibilidad, y con una
cantidad de A que correspondié al 75 %, 50 %, 25 % o0 0 % del consumo
individual ad libitum (Periodos 2, 3, 4 y 5, respectivamente). La posicién de los
alimentos en los comederos se establecié al azar diariamente. La tasa de
sustitucion de B fue calculada para cada nivel de disponibilidad de A (i.e., 75 %,
50 %, 25 %, 0 0 % del consumo individual ad libitum de A) como:
Tasa de sustitucion = (Bo—Bj) / A;

Donde, By: consumo de B a un nivel de 0 % de disponibilidad de A, B;:
consumo de B a un nivel de i % del consumo ad libitum de A, y A;: cantidad de

A disponible al i % del consumo ad libitum.

2.6. Experimento de digestibilidad in vivo y retencién de nitrégeno

Se determind la digestibilidad aparente in vivo y la retencién de nitrégeno
de los animales de ambos tratamientos (E+ y E-) alimentados exclusivamente
con heno de avena molido (B).

Cinco machos seleccionados de manera aleatoria dentro de cada
tratamiento se ubicaron en jaulas de metabolismo provistas de un comedero
frontal, un depdsito de agua, y dos recipientes para la recoleccion de orina o
heces. El experimento tuvo una duracion de doce dias. Los primeros nueve
dias sirvieron para la familiarizacion de los animales a las condiciones
experimentales, y los tres dias finales para la recoleccion de datos. Los
animales fueron alimentados con B entre las 0900 h y las 1800 h, con una

cantidad suficiente para obtener un rechazo del 20 %. Las excreciones de
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heces y orina se recolectaron y pesaron diariamente a las 1000 h. Al momento
de reponer los recipientes de recoleccion de orina se agregd a cada uno 200 ml
de una solucién de acido clorhidrico (5ml/l), con el fin de prevenir pérdidas de
nitrégeno por volatilizacion de NHs.
Los datos de consumo y de excrecién fecal total fueron utilizados para el
célculo de la digestibilidad aparente de B como:
Digestibilidad aparente (%) = (Consumo de materia seca de B — Peso seco de
las heces excretadas) / Consumo de materia seca de B * 100
Muestras individuales equivalentes al 10 % del alimento ofrecido, 10 %
del rechazo, 5 % de la orina excretada, y 10 % de las heces excretadas, se
recolectaron diariamente y se mantuvieron a -18 C © hasta la realizacién de los
analisis de laboratorio. Las muestras de alimento y heces se secaron en estufa
(65 °C) hasta peso constante para determinar el contenido de materia seca.
Las muestras molidas (hasta pasar a través de una malla de 1 mm) de alimento
y heces, y las de orina, se analizaron mediante el Método Kjeldahl (AOAC,
1990) para determinar su contenido de nitrégeno. Los datos de consumo vy
excrecion diaria de nitrégeno fueron utilizados para estimar la retencion de

nitrégeno como:

Retencion de nitrégeno (g / d) = Consumo de nitrogeno — (Contenido de

nitrogeno en heces + Contenido de nitrdgeno

en la orina)
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2.7. Andlisis estadisticos

Los datos de consumo diario de cada alimento o total se expresaron en
gramos de materia seca por kilogramo de peso vivo (de aqui en mas
denominado, “g/kg PV”).

Cada experimento de preferencia y cada periodo del experimento de
disminucién progresiva en la disponibilidad de un alimento de alta calidad
fueron analizados de manera separada. Los datos de consumo diario de
alimento y tasa de sustitucién del heno de avena fueron analizados mediante
un disefilo completamente aleatorizado con medidas repetidas, utilizando la
herramienta estadistica PROC MIXED de SAS (SAS Institute Inc., Cary, NC,
USA.). El modelo estadistico incluy6 el tratamiento (E+ o E-), el dia (1, 2,y 3), y
su interaccion (tratamiento x dia) como efectos fijos. EI consumo diario fue la
medida repetida, y cada animal la unidad experimental y el Unico término
aleatorio del modelo. ElI modelo estadistico del patron de consumo diario
incluy6é cada intervalo de 80 minutos a lo largo del periodo de alimentacion
(desde 0840 h hasta 1800 h), y la interaccién tratamiento x intervalo como
efectos fijos. La matriz de covarianza dentro de cada animal fue modelada con
una estructura de simetria compuesta, la cual probd tener el mejor ajuste para
los datos involucrados en todos los experimentos de acuerdo con el criterio
Bayesiano de Schwarz (Littell et al., 1998).

Los datos de consumo diario de heno de avena, digestibilidad aparente
de la misma, y retencién de nitrégeno obtenidos durante el Ultimo experimento
se analizaron usando un disefio completamente aleatorizado de un solo factor,

siendo el tratamiento (E+ o E-) el factor fijo del modelo.
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3. RESULTADOS

3.1. Experimento de preferencia 1: heno de avena, heno de alfalfa, y grano de

maiz

El consumo diario y la preferencia por B (heno de avena) (Tabla 2.2) fue
mayor (P= 0,049 y P= 0,042, respectivamente) en E- (animales con experiencia
temprana con A [heno de alfalfa]) que en E+ (animales con experiencia
temprana con B), mientras que el consumo diario y la preferencia por A fue
mayor (P= 0,037 y P= 0,045, respectivamente) en E+ que en E-. El tratamiento
no afecté el consumo diario de M (grano de maiz) (P= 0,258) o su preferencia

(P=0,311). El consumo diario total fue mayor (P= 0,020) en E+ que en E-.

Experimento 1

Consumo Preferencia
Alimento E+ E- EEM. E+ E- E.EM.
B 0,95b 2,052 0,36 0,02b 0,05a 0,006
A 20,85a 16,87b 1,39 0,52a 0,46b 0,017
M 17,92 1529 2,15 0,46 0,49 0,028
Total 39,72a 34,21b 15 - - -

Tabla 2.2. Consumo diario (g/kg PV) y preferencia por heno de avena (B), heno de alfalfa (A) y
grano de maiz (M), y consumo diario Total, de corderos provistos (E+) o no (E-) de una
experiencia temprana con un alimento de baja calidad (heno de avena en estado maduro). La
preferencia por cada alimento se calcul6 como el cociente entre el consumo del mismo vy el
consumo total. Los valores son medias de 12 animales y 3 dias. En cada variable, valores en la

misma fila que contienen letras distintas difieren significativamente (P< 0,05).
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El consumo diario de B a intervalos de 80 minutos fue mayor (P= 0,017)
en E- que en E+ (0,323 vs. 0,172 g/kg PV respectivamente, E.E.M.= 0,052;
Figura 2.2.); mientras que el consumo diario de A fue mayor (P= 0,026) en E+
que en E- (2,940 vs. 2,389 g/kg PV, respectivamente, E.E.M.= 0,159). No hubo
interaccién significativa entre tratamiento e intervalo en el consumo diario de B

(P=0,312) ni de A (P=0,141).
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Figura 2.2. Consumo diario de heno de avena (B) y heno de alfalfa (A) de corderos provistos
(E+) o no (E-) de una experiencia temprana con un alimento de baja calidad (heno de avena en
estado maduro), a intervalos de 80 minutos desde 0840 hasta 1800 h. Los valores son medias

de 12 animales y 3 dias. Las barras de error denotan -1 E.E.M.

3.2. Experimento de preferencia 2: heno de avena, harina de girasol, y grano

de maiz

El consumo diario de y la preferencia por B, G (harina de girasol), y M
(Tabla 2.3) no difirié significativamente entre E+ y E- (P= 0,210, P= 0,351,y P=
0,543 para el consumo, y P= 0,261, P= 0,409, y P= 0,631 para la preferencia,
respectivamente). El consumo diario total tampoco resulté influenciado por el

tratamiento (P= 0,707).
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Experimento 2

Consumo Preferencia
Alimento E+ E- EEM. E+ E- E.EM.
B 468 3,6 0,60 0,09 0,11 0,015
M 18,99 18,09 1,04 0,42 0,45 0,041
G 18,79 21,73 2,13 0,49 0,44 0,035
Total 42,46 43,42 1,82 - - -

Tabla 2.3. Consumo diario (g/kg PV) y preferencia por heno de avena (B), grano de maiz (M) y
harina de girasol (G), y consumo diario Total, de corderos provistos (E+) o no (E-) de una
experiencia temprana con un alimento de baja calidad (heno de avena en estado maduro). La
preferencia por cada alimento se calculé segun lo indicado en el Tabla 2.2. Los valores son
medias de 12 animales y 3 dias. En cada variable, en ningln caso los valores ubicados en la

misma fila difirieron significativamente (P> 0,05).

El consumo diario de B a intervalos de 80 minutos fue mayor (P= 0,009)
en E- que en E+ (0,681 vs. 0,517 g/kg PV, respectivamente, E.E.M.= 0,040;
Figura 2.3). No hubo interaccion significativa entre tratamiento e intervalo en el

consumo de B (P= 0,748).
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Figura 2.3. Consumo diario de heno de avena (B) de corderos provistos (E+) o no (E-) de una
experiencia temprana con un alimento de baja calidad (heno de avena en estado maduro), a
intervalos de 80 minutos desde 0840 hasta 1800 h. Los valores son medias de 12 animales y 3

dias. Las barras de error denotan -1 E.E.M.

3.3. Experimento de preferencia 3: heno de avena, heno de alfalfa, y harina de

girasol

El consumo diario y la preferencia por B (Tabla 2.4) fue mayor (P= 0,051
y P= 0,039, respectivamente) en E- que en E+, mientras que el consumo diario
y la preferencia por A fue mayor (P= 0,004 y P= 0,022, respectivamente) en E+
que en E-. El consumo diario y la preferencia por G no resultaron afectados
significativamente por el tratamiento (P= 0,512 y P= 0,431, respectivamente). El
consumo diario total tampoco fue afectado significativamente por el tratamiento

(P=0,414).
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Experimento 3

Consumo Preferencia
Alimento E+ E- EEM. E+ E- E.EM
B 1,090 1,71a 0,15 0,03b 0,05a 0,005
A 15,56a 12,28b 0,71 0,40a 0,33b 0,02
G 22,27 2341 131 057 0,62 0,035
Total 38,92 374 1,29 - - -

Tabla 2.4. Consumo diario (g/kg PV) y preferencia por heno de avena (B), heno de alfalfa (A) y
harina de girasol (G), y consumo diario Total, de corderos provistos (E+) o no (E-) de una
experiencia temprana con un alimento de baja calidad (heno de avena en estado maduro). La
preferencia por cada alimento se calculé segun lo indicado en el Tabla 2.2. Los valores son
medias de 12 animales y 3 dias. En cada variable, valores en la misma fila que contienen letras

distintas difieren significativamente (P< 0,05).

El consumo diario de B a intervalos de 80 minutos fue mayor (P= 0,002)
en E- que en E+ (0,247 vs. 0,163 g/kg PV, respectivamente, E.E.M.= 0,017;
Figura 2.4); mientras que el consumo diario de A fue mayor (P= 0,004) en E+
que en E- (2,22 vs. 1,75 g/kg PV, respectivamente, E.E.M.= 0,103). No hubo
interaccién significativa entre tratamiento e intervalo en el consumo de B (P=

0,151) ni de A (P= 0,248).
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Figura 2.4. Consumo diario de heno de avena (B) de corderos provistos (E+) o no (E-) de una
experiencia temprana con un alimento de baja calidad (heno de avena en estado maduro), a
intervalos de 80 minutos desde 0840 hasta 1800 h. Los valores son medias de 12 animales y

de 3 dias. Las barras de error denotan -1 E.E.M.

3.4. Experimento de disminucion progresiva en la disponibilidad de un alimento

de alta calidad

La figura 2.5 muestra el consumo diario de B por E+ y E- a lo largo de
una disminucién progresiva en la disponibilidad de A. En el primer periodo del
experimento (libre disponibilidad de A) el consumo diario de B fue mayor (P=
0,022) en E- que en E+ (3,11 vs. 4,98 g/kg PV, respectivamente, E.E.M.=
0,401), mientras que el consumo diario de A fue mayor (P= 0,045) en E+ que
en E- (29,38 vs 25,62 g/kg PV, respectivamente, E.E.M.= 1,124). Cuando la
disponibilidad de A fue restringida al 75% del consumo ad libitum el consumo
diario de B siguié siendo mayor (P= 0,030) en E- que en E+ (8,85 vs 6,65 g/kg
BW, respectivamente, E.E.M.= 0,662), mientras que cuando fue restringida al
50 % y luego al 25% del consumo ad libitum no se observaron diferencias entre

tratamientos (P= 0,812 y P= 0,263, respectivamente). Finalmente, cuando a los
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animales no se les ofrecié A, el consumo diario de B fue mayor (P= 0,039) en

E+ que en E- (21,64 vs. 19,49 g/kg PV, respectivamente, E.E.M.= 0,789).
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Figura 2.5. Consumo diario de heno de avena (B) de corderos provistos (E+) o no (E-) de una
experiencia temprana con el consumo de este alimento, bajo diferentes niveles de restriccién
de la disponibilidad de heno de alfalfa (A). Los valores son medias de 12 animales y 3 dias. Las
barras de error denotan -1 E.E.M. Dentro de cada nivel de disponibilidad de A, * denota una

diferencia significativa entre las medias (P < 0,05).

La Figura 2.6 muestra la tasa de sustitucién de B en E+ y E- a lo largo
de la disminucion progresiva en la disponibilidad de A. Con A disponible ad
libitum la tasa de sustitucién de B no difiri6 (P= 0,200) entre tratamientos. Por
otro lado, cuando la disponibilidad de A fue restringida a 75%, 50%, y 25% del
consumo ad libitum, la tasa de sustitucion de B fue mayor (P= 0,040, P= 0,016,

y P= 0,025, respectivamente) en E+ que en E-.
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Figura 2.6. Tasa de sustitucion de heno de avena (B) en corderos provistos (E+) o no (E-) de
una experiencia temprana con el consumo de este alimento, bajo diferentes niveles de
restriccion de la disponibilidad de heno de alfalfa (A). Los valores son medias de 12 animales y
3 dias. Las barras de error denotan -1 E.E.M. Dentro de cada nivel de disponibilidad de A, *

denota una diferencia significativa entre las medias (P< 0,05).

3.5. Experimento de digestibilidad in vivo y retencion de nitrogeno

El consumo diario de B no difirid (P= 0,750) entre los animales de E+ y
E- (14,29 vs. 13,87 g/kg PV, respectivamente, E.E.M.= 0,615). El tratamiento
de experiencia temprana tampoco afecto la digestibilidad aparente de B (52%
v. 50 % para E+ y E-, respectivamente, E.E.M.= 1,614, P= 0,210) o la retencién
de nitrogeno (3,15 vs. 3,01 g/animal/dia para E+ y E-, respectivamente,

E.E.M.= 0,577, P= 0,540).
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4. DISCUSION

Contrario a lo esperado a partir de la hipétesis formulada, el consumo de
B (heno de avena) fue similar o menor en E+ (experiencia temprana con heno
de avena) que en E- (sin experiencia temprana con heno de avena),
independientemente de los alimentos alternativos presentes. Dichos resultados
no concuerdan con resultados de estudios previos con cabras (Distel y
Provenza, 1991) y ovejas (Distel et al., 1994), donde la exposicién temprana a
un alimento de baja calidad nutricional incremento la aceptacion y preferencia
por este tipo de alimentos. En los estudios referidos los efectos de la
experiencia temprana sobre el consumo del alimento de baja calidad estuvieron
asociados a cambios en procesos fisioldgicos que posibilitaron una mayor
capacidad de digerir la fibra, reciclar nitrégeno, o detoxificar compuestos
quimicos secundarios (ver también McEachern et al., 2006). Por el contrario, en
el presente trabajo la experiencia temprana con un alimento de baja calidad
nutricional no afecté la capacidad de digestién y utilizacién de nitrégeno,
posiblemente debido a la suplementacion energético-proteica que mantuvo
niveles similares de consumo de nutrientes entre los tratamientos, lo cual
ayudaria a explicar la discrepancia entre los resultados actuales y aquellos de
trabajos anteriores.

Asimismo, y también contrario a lo esperado a partir de la hipo6tesis
formulada, el consumo de B resulté similar o menor en E+ que en E- a
diferentes niveles de disponibilidad de A (heno de alfalfa), excepto cuando la
disponibilidad de A fue nula. Cuando la disponibilidad de A estuvo limitada, E+

mostré una mayor tasa de sustitucion de B que E-, sugiriendo que los animales
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en E+ estaban motivados a reemplazar mayores cantidades de B por unidad de
A consumida en comparacién con aquellos en E-. De esta manera, aunque el
fendbmeno de sustitucién sea frecuentemente abordado dentro de un marco
estrictamente nutricional (Moore et al., 1999), los resultados obtenidos sugieren
que la experiencia alimentaria previa también ejerce una influencia importante
en el desarrollo del fendbmeno. Por otro lado, cuando los animales fueron
forzados a consumir B (A no disponible) se observé que el tratamiento E+
consumié un 10% mas que E-. Del mismo modo, Distel et al. (1994, 1996)
observaron un mayor consumo de heno de sorgo forrajero maduro en ovejas
expuestas a edades tempranas a un forraje de baja calidad (pasto llorén
diferido) que en ovejas expuestas tempranamente a un forraje de mayor
calidad (avena en estado vegetativo). El desarrollo de aceptacion por un
alimento de baja calidad a través de una experiencia temprana con este tipo de
forrajes ha sido atribuido a incrementos en la capacidad de digestion (Distel et
al. 1994). Sin embargo, en el presente trabajo no se observé diferencia en la
capacidad digestiva entre ambos tratamientos (E+ y E-). El consumo de un
alimento con alto contenido de fibra (heno de avena) durante el periodo de
exposicién podria haber incrementado la capacidad reticulo-ruminal de los
animales en E+ (Milne et al. 1978; Distel y Provenza 1991), posibilitando una
mayor ingestion de B.

A pesar que los resultados no corroboraron la hipétesis, la experiencia
temprana con un alimento de baja calidad en un contexto nutricionalmente
positivo provocd cambios persistentes en la preferencia de los corderos a
edades adultas. En todas las situaciones de elecciéon que involucraron libre

disponibilidad de B y A, la preferencia por B fue mayor en E- que en E+,
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mientras que la preferencia por A fue mayor en E+ que en E-. Estos patrones
de preferencia fueron también observados cuando el consumo diario fue
analizado a intervalos de 80 minutos a lo largo del periodo de alimentacion. Por
otro lado, aun cuando la cantidad de grano de maiz asignada a cada animal
durante la etapa de exposicién fue menor, y la de harina de girasol mayor en
E+ que en E-, no se observaron diferencias entre los tratamientos en el
consumo de ambos alimentos en los experimentos de preferencia. En conjunto,
y contrario a proposiciones previas (Pliner 1982; Burritt y Provenza 1996), los
resultados obtenidos en el presente trabajo sugieren que la cantidad de
experiencia con un alimento no necesariamente conlleva el desarrollo de
preferencia por el mismo.

Una explicacion posible para las diferencias observadas entre E- y E+ en
la preferencia por B, es que el contexto alimentario en el que los animales
experimentaron B (en forma simultdnea con fuentes adicionales de proteina y
energia) haya afectado negativamente el valor que los animales en E+ le
asignaron a B durante la etapa de exposicion. El valor que un animal asigna a
un alimento no esta determinado solo por sus consecuencias post-ingesta, sino
también por presencia de otros alimentos dentro del contexto en el cual el
alimento es consumido (Flaherty, 1996). Por ejemplo, Bergvall et al. (2007) y
Bergvall y Balogh (2009) en estudios con ciervos (Dama dama) observaron una
reduccion en el consumo de un alimento que contenia un 1% de taninos
cuando era presentado inmediatamente después que los animales habian
consumido una pequena cantidad de la misma comida pero conteniendo 0,25%
de taninos (considerada de mayor calidad que la anterior), en comparaciéon con

cuando los animales consumian previamente el mismo alimento con 1% de
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taninos. Este fendmeno, conocido en el area de la psicologia experimental
como “contraste negativo”, ocurre cuando como resultado de comparaciones
realizadas entre alimentos de diferente calidad los animales muestran una
reduccion exagerada en el consumo de aquel de menor calidad (Flaherty,
1996). Se ha sugerido que este tipo de contraste entre alimentos juega un
papel importante en el comportamiento a pastoreo de herbivoros mamiferos,
debido a que la aparicién inesperada de un alimento de baja calidad incitaria la
busqueda o la espera del animal por una alternativa de mayor calidad,
sesgando la seleccion de dieta hacia los mejores alimentos (Flaherty et al.,
1978; Flaherty et al., 1979; Pellegrini y Mustaca, 2000; Bergvall et al., 2007).

La probable devaluacion de B en el tratamiento E+ podria haber
resultado de las comparaciones continuas entre este alimento de baja calidad y
los suplementos energético (grano de maiz) y proteico (harina de girasol),
ofrecidos en forma simultanea durante el periodo de exposicién temprana.
Como evidencia circunstancial, los animales en E+ consumian B Unicamente
luego de haber consumido toda la harina de girasol y el grano de maiz. Del
mismo modo, Nolte et al. (1990) informaron que corderos expuestos en edades
tempranas a un arbusto (Cercocarpus montanus) de baja calidad nutricional y a
grano de trigo de manera simultanea, no desarrollaron preferencia por el
arbusto. Los mismos autores observaron que los corderos consumian todo el
trigo desde el comienzo, pero se mantuvieron renuentes a consumir el arbusto,
lo cual puede ser interpretado como un contraste negativo entre alimentos.

En sintesis, los resultados obtenidos sugieren que la mera exposicion a
un alimento de baja calidad nutricional a edades tempranas, aun en un

contexto nutricional positivo, no necesariamente implica un incremento en la
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preferencia por este tipo de alimentos a edades adultas. A edades tempranas
los procesos de aprendizaje son altamente eficientes (Provenza and Balph,
1987), y la informacidon que el animal extrae del ambiente alimentario
determinaria el comportamiento que persistira en el futuro. De ahi la necesidad
de estudios sobre desarrollo de preferencias alimentarias en rumiantes
focalizados en dilucidar qué aprenden los herbivoros de los alimentos a edades
tempranas, y hasta qué punto este aprendizaje es relevante en determinar el

comportamiento ingestivo a edades adultas.
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CAPITULO 3

Devaluaciéon de un alimento de baja calidad por borregos
expuestos al mismo en edades tempranas y en forma

simultanea con fuentes de energia y proteina

1. INTRODUCCION

El modelo clasico de forrajeo éptimo (Stephens y Krebs, 1986) asume de
manera implicita que el valor adjudicado a un alimento es absoluto, y por lo
tanto independiente de la cantidad y calidad de las demas opciones que
pueden encontrarse presentes al momento de la eleccion. Una de las
predicciones de este supuesto es que la preferencia por un alimento de alta
calidad no deberia ser afectada por la presencia de alimentos de menor calidad
en el contexto alimentario o por experiencias pasadas con estos Ultimos
(Tversky y Simonson, 1993). Contrariamente, la evidencia empirica muestra
que tanto humanos como otras especies animales tienden a elegir alimentos
mediante evaluaciones comparativas que ocurren entre las opciones presentes
(Tversky y Griffen, 1991; Flaherty, 1996)

El resultado de las comparaciones entre alimentos determinaria
basicamente que aquello que es considerado “bueno” sea percibido como
“‘mucho mejor” en un contexto en el cual aparecen alimentos de menor calidad,
del mismo modo que lo “malo” sea percibido como “mucho peor” en compania

de alimentos de alta calidad (ver Zellner, 2007). En ratas se observé un mayor
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consumo de solucién de sacarosa al 32% (alta calidad) cuando la misma
estuvo apareada con una solucién de sacarosa al 4% (baja calidad), que
cuando estuvo apareada con una solucién de igual concentracion (32%). Por
otra parte, el consumo de una solucién de sacarosa al 4% fue menor cuando
las ratas habian consumido previamente una solucién de sacarosa al 32%, que
cuando habian consumido previamente una solucion de sacarosa a igual
concentracion (4%) (Flaherty y Largen 1975; Flaherty, 1982).

En el Capitulo anterior se destacd el menor consumo y preferencia por heno
de avena (baja calidad), asi como el mayor consumo y preferencia por heno de
alfalfa (alta calidad), que mostraron animales expuestos al heno de baja calidad
en edades tempranas. Una posible explicacion es que durante la etapa de
exposicion temprana el heno de avena haya resultado devaluado, como
consecuencia de comparaciones recurrentes con los suplementos de alta
calidad nutricional. Los mecanismos de comparacion contexto-dependientes
que habrian operado a edades tempranas en los animales expuestos al heno
de avena también explicarian la sobrevaluacion del heno de alfalfa (aumento
de preferencia) por los mismos a edades adultas. Para poner a prueba la
“hipbtesis de la devaluacion” se utilizé un procedimiento empleado en el campo
de la psicologia experimental, denominado “contraste sucesivo negativo” (de
aqui en mas denominado “CSN”).

El procedimiento de CSN es habitualmente utilizado con el objetivo de
determinar, a través de cambios en el comportamiento ingestivo, el valor
relativo que los animales asignan a un alimento cuando es comparado con otro
de mayor calidad (e.g., Papini y Pellegrini, 2006). EI CSN queda definido

operacionalmente por la reduccién abrupta y exagerada del consumo
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observada cuando animales expuestos en forma repetida a un alimento de alta
calidad son sorpresivamente cambiados a un alimento de menor calidad, en
comparacién con animales que se mantienen expuestos en forma constante al
alimento de menor calidad (Flaherty 1996, p. 33). Conceptualmente se asume
que durante el desarrollo del CSN se produce una discrepancia entre la
expectativa del animal de recibir un incentivo de alta calidad y la aparicién
inesperada de un incentivo de menor calidad. Mustaca et al. (2000) observaron
que cuando ratas alimentadas con una solucidbn de sacarosa al 32% se
comenzaron a alimentar repentinamente con una solucion de sacarosa al 4%,
las mismas consumieron una cantidad menor en comparacién con animales
alimentados con solucién de sacarosa al 4% a lo largo de todo el periodo
experimental. Mas aun, cuanto mayor la discrepancia entre la calidad de los
alimentos ofrecidos en las dos fases (previa y posterior al cambio, de aqui en
mas denominadas “pre-cambio” y “pos-cambio”, respectivamente), mayor la
supresién del consumo del alimento de menor calidad el dia del cambio
(Flaherty y Stepanak 1978; Papini y Pellegrini 2006).

El objetivo de esta parte de la tesis fue determinar variaciones de
consumo en borregos con y sin experiencia temprana con un alimento de baja
calidad nutricional (heno de avena), al ser sorpresivamente cambiados de heno

de alfalfa a heno de avena durante un procedimiento de CSN.
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2. MATERIALES Y METODOS

El estudio se realizé en el “Centro de Recursos Naturales Renovables de
la Zona Semiarida” (CERZOS), desde septiembre hasta fines de noviembre de

2008.

2.1. Animales e instalaciones

Se utilizaron los mismos animales y las mismas instalaciones que en el

estudio anterior (Capitulo 2).

2.2. Procedimiento de contraste sucesivo negativo

La Tabla 3.1 resume la experiencia dietaria previa de los animales y la
sucesion de alimentos ofrecidos en las fases de pre- y pos-cambio del
procedimiento de CSN.

Los borregos de los tratamientos E+ y E- fueron asignados
aleatoriamente a una de dos condiciones experimentales: con cambio de
alimento (c) y sin cambio de alimento (s; i.e., control). De esta manera, se
obtuvieron cuatro niveles experimentales, resultantes de la combinacion de dos
tratamientos de experiencia temprana (E+ y E-) y dos condiciones alimentarias
(“con y sin cambio de alimento”; E+c, E+s, E-c, y E-s, respectivamente; n=6,

balanceado por sexo).
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Experiencia temprana Ensayos en edades adultas Experimento CSN

2 a 7 meses de edad 7 a 10 meses de edad 10 meses de edad
Fases
. . . . Pre- Pos-
Tratamiento Dieta Dieta Tratamiento cambio cambio

E+ By E+c A B

suplementos B, A, y suplementos Eis B B

E- Ay E-c A B
suplementos B, A, y suplementos

E-s B B

Tabla 3.1. Historia nutricional previa de corderos provistos (E+) o no (E-) de una experiencia
temprana con el consumo de un alimento de baja calidad (heno de avena cortado en estado
maduro [B]), y esquema del procedimiento utilizado en el experimento de Contraste Sucesivo
Negativo (CSN). Los suplementos fueron grano de maiz y harina de girasol; “A” se refiere a
heno de alfalfa. Ambos grupos de corderos con experiencias diferentes (E+ y E-) fueron
expuestos a una condicion de cambio (E+c y E-c, respectivamente) o a una condicion sin

cambio (E+s y E-s, respectivamente) como lo requiere el procedimiento de CSN.

El procedimiento de CSN duré 15 dias, y se dividid en dos fases: pre-
cambio y pos-cambio. Durante la fase pre-cambio, los borregos en la condicién
“con cambio de alimento” (E+c y E-c) fueron alimentados con A, mientras que
los borregos en la condicién “sin cambio de alimento” (E+s y E-s) fueron
alimentados con B. En ambos casos los alimentos fueron ofrecidos en una
sesion diaria, de 0840 h a 1000 h, en cantidad tal que permitiera obtener un
rechazo de al menos el 20% de la cantidad ofrecida. Luego, de 1500 h a 1730
h, se suministr6 una dieta suplementaria (65% harina de girasol, 30% grano de
maiz y 5% de un suplemento mineral) a todos los borregos. Dicha dieta se
suministré al 95% del consumo voluntario de cada individuo, y sirvid para
homogeneizar las condiciones nutricionales entre los animales expuestos a
diferentes alimentos y para satisfacer los requerimientos nutricionales diarios

de los animales. La fase pre-cambio finalizé una vez que los siguientes criterios
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fueron alcanzados: un minimo de diez sesiones y tres dias consecutivos de
consumo promedio estable en cada uno de los cuatro grupos. La fase pos-
cambio comenzé un dia después de la ultima sesién pre-cambio. Durante la
fase de pos-cambio, de 0840 h a 1000 h todos los borregos fueron alimentados
con B. Dicha manipulacién en la alimentacion significé que los animales en la
condicién “con cambio de alimento” (E+c y E-c) experimentaran el cambio
sorpresivo de un alimento de alta calidad (A) a uno de baja calidad (B). No fue
este el caso de los animales “en la condicion sin cambio” (E+s y E-s), ya que
los mismos continuaron recibiendo el mismos tipo de alimento (B). La fase pos-
cambio concluy6é cuando los borregos en E+c y E-c alcanzaron niveles de
consumo de B semejantes a E+s y E-s, respectivamente (sus grupos

controles).

2.3. Analisis estadistico

El consumo diario de A y B se expresé en gramos de materia seca por
kilogramo de peso vivo (de aqui en mas denominado, “g/kg PV”).

Los datos se analizaron mediante un disefo factorial 2 x 2 con medidas
repetidas, utilizando la herramienta estadistica PROC MIXED de SAS (SAS
Institute Inc., Cary, NC, USA.). El modelo estadistico incluyé el tipo de
experiencia temprana (E+ o E-), la sesion (i.e., dia) y la condicién con (c) o sin
(s) cambio de alimento durante el procedimiento de contraste como factores
fijos. EI consumo en cada sesién fue la medida repetida, y cada animal la
unidad experimental y el Unico término aleatorio del modelo. La matriz de

covarianza dentro de cada animal fue modelada con una estructura de simetria
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compuesta, la cual probo tener el mejor ajuste para los datos involucrados en
todos los experimentos de acuerdo con el criterio Bayesiano de Schwarz (Littell
et al., 1998).

El modelo estadistico descripto también se utilizé para someter a prueba
tres comparaciones planeadas: E+c vs. E+s, E-c vs. E-s, y E+c vs. E-c, en la
primera sesidn pos-cambio. Debido a la pérdida de la condicién de
ortogonalidad en el conjunto de comparaciones, las mismas se realizaron
mediante la prueba de Tukey-Kramer (Ruxton y Beauchamp, 2008). También
se compard E+c vs. E-c mediante la magnitud de la reduccién en el consumo
entre la ultima sesidén pre-cambio y la primera sesién pos-cambio, la cual fue
representada como la relacion entre el consumo de ambas fases (pos-

cambio/pre-cambio) para cada borrego.

3. RESULTADOS

3.1. Fase pre-cambio

En las tres sesiones finales (dia 9, 10, y 11) de la fase pre-cambio
(Figura 3.1) la interaccion entre el tipo de experiencia temprana y la condicion
con o sin cambio de alimento durante el procedimiento de contraste fue
significativa (P= 0,048). Esto se explica por un mayor consumo diario de A en
E+c que en E-c (9,28 vs 7,38 g/kg PV, respectivamente, E.E.M.= 0,52; P=
0,003), mientras que el consumo diario de B no difiri6 entre E+s y E-s (4,10 vs
4,27 g/kg PV, respectivamente, E.E.M.= 0,35; P= 0,423). Por otro lado, el

efecto sesion resulto no significativo (P= 0,832)
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3.2. Fase pos-cambio

El analisis de la ultima sesién pre-cambio y la primera sesion pos-cambio
(cambio de heno de alfalfa a heno de avena) mostré una reduccion diferencial
del consumo entre los grupos E+c y E-c (Figura 3.1), resultando en una
interaccidon significativa (P= 0,022) entre sesidn, tipo de experiencia y la
condicién con o sin cambio de alimento durante el procedimiento de contraste.
La relacibn de consumo pos-cambio/pre-cambio (Figura 3.2) fue

significativamente menor (P= 0,001) en E+c que E-c.
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Figura 3.1. Consumo diario de materia seca (MS) en la fase de pre-cambio y pos-cambio de
corderos provistos (E+; Figura A) o no (E-; Figura B) de una experiencia temprana con un
alimento de baja calidad (heno de avena en estado maduro). En el caso de aquellos animales
que estaban en la condicién de cambio (E+c y E-c) el alimento ofrecido en la fase pre-cambio
fue heno de alfalfa, mientras que aquellos expuestos a la condicién sin cambio (E+s y E-s) el
alimento fue heno de avena. Para todos los grupos, el alimento ofrecido durante la etapa pos-
cambio fue heno de avena. Los valores son medias de 6 animales. Las barras de error denotan

-1 E.E.M, y * diferencia significativa entre las medias en la fase pos-cambio (P< 0,05).
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Figura 3.2. Relacién entre el consumo observado en la primera sesién pos-cambio y en la
ultima sesién pre-cambio en corderos provistos (E+) o no (E-) de una experiencia temprana con
el consumo de heno de avena. Los valores son medias de 6 animales. Las barras de error

denotan +1 E.E.M.

En la primer sesion pos-cambio se observo un efecto de interaccion
entre tipo de experiencia temprana y condicién con o sin cambio de alimento
(P=0,045). Este efecto de interaccidén puede ser explicado por menor consumo
(P=0,033) de B en E+c que E+s (Figura 3.1 A). Por otro lado, los animales de
E-c y los de E-s no se diferenciaron (P= 0,865) en el consumo de B. En esta
misma sesion, el consumo de B fue menor (P= 0,031) en E+c que en E-c (3,14
vs. 4,42 kg/PV, respectivamente, E.E.M. = 0,36).

El consumo de B incluyendo el resto de las sesiones de la fase pos-
cambio (dias 13, 14, y 15) no mostr6 efectos de sesion (P= 0,541) ni de
interaccion entre sesion, tipo de experiencia y la condicién con o sin cambio de

alimento durante el procedimiento de contraste (P= 0,895). Por otro lado, se
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observo un efecto de interaccidn entre tipo de experiencia y la condicion con o
sin cambio (P= 0,042), debida principalmente a que el consumo promedio de B
en E+c fue menor que en E+s (3,40 vs 4,17 g/kg PV, respectivamente, E.E.M.=
0,300; P= 0,048), y menor que en E-c (3,40 vs 4,38 g/kg PV, respectivamente,

E.E.M.= 0,202; P= 0,021) para el periodo en cuestion (i.e., fase pos-cambio).

4. DISCUSION

Los resultados fueron consistentes con la hipotesis de devaluacién del
heno de avena por los borregos que lo experimentaron a edades tempranas en
forma simultanea con los suplementos (energético y proteico; E+). En la
primera sesion pos-cambio los borregos en E+c (experiencia temprana con
heno de avena y que durante el procedimiento de contraste experimentaron el
cambio de heno de alfalfa a heno de avena) consumieron una cantidad
significativamente menor de heno de avena en comparacién con borregos en
E+s (experiencia temprana con heno de avena que fueron alimentados con
heno de avena a lo largo de todo el procedimiento de contraste) y en E-c
(experiencia temprana con heno de alfalfa y que durante el procedimiento de
contraste experimentaron el cambio de heno de alfalfa a heno de avena).
Dichos resultados, sumados a la significativamente menor relacién de consumo
pos-cambio/pre-cambio en E+ que E- y al menor consumo promedio de B en
E+c que en E+s y E-c durante la fase pos-cambio, demuestran un efecto de
contraste sucesivo negativo (CSN) en E+ pero no en E-. Durante el
procedimiento de CSN, el grado de supresion del consumo observado en la

etapa de pos-cambio esta intimamente relacionado con la diferencia de valor
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percibido por los animales entre los alimentos presentados antes y después del
cambio (Papini y Pellegrini, 2006). Podria argumentarse entonces que los
borregos en E+ percibieron una diferencia de valor entre el heno de avenay el
heno de alfalfa mayor que los borregos en E-. En otras palabras, el alimento de
baja calidad pudo haber sido percibido como “peor” y el de alta calidad como
“‘mejor” por los borregos en E+ comparado con los borregos en E-.
Analogamente, el consumo de heno de alfalfa en la etapa pre-cambio fue
mayor en E+ que en E-, coincidiendo con lo observado en las pruebas de
preferencia descriptas en el Capitulo 2. Contrario a lo esperado, el consumo de
heno de avena en la etapa pre-cambio fue similar en ambos tratamientos de
experiencia temprana (E+ y E-). Una posible explicacion es que los borregos en
E+ no redujeron el consumo por debajo de aquellos en E- debido a una
restriccion (“efecto de piso”) impuesta por el ayuno nocturno (ver Newman et
al., 1994).

Una explicacion posible de la devaluacién del heno de avena por los
animales que lo experimentaron a edades tempranas es que el valor percibido
por el mismo haya quedado disminuido por comparacién con alimentos de
mayor calidad presentes en el contexto alimentario. Ha quedado demostrado
que aspectos comparativos que afectan la valoracion de incentivos (alimentos
en la presente tesis) no solo se restringen al momento de la exposicidn, sino
que mediante aprendizaje afectan la percepcion del valor del mismo incentivo
en otros contextos (Zentall y Clement, 2001). Palomas entrenadas en dos
procedimientos simultdneos de discriminacién de teclas iluminadas: A1poB125 y
CsoD125 (las letras representan colores de las luces y los subindices se refieren

a la tasa de recompensa que obtiene el animal por presionar la tecla, e.g. Cs €l
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50% de las veces que se presiona esta tecla aparece alimento), cuando fueron
expuestas a una eleccion entre B y D seleccionaron D, aun cuando ambas
alternativas ofrecian la misma recompensa (Clement y Zentall, 2000). Los
autores sugieren que la opcion B era percibida como “peor” que D debido a
que, en el contexto que habia sido experimentada, el contraste con la opcién
de mayor valor (A1) superaba el contraste que ocurria en el contexto de D y el
incentivo de mayor valor (Csp).

En sintesis, aun cuando se espera que la experiencia del consumo de un
alimento de baja calidad con fuentes complementarias de nutrientes mejore la
preferencia por el alimento de baja calidad (Baraza et al., 2005; Villalba et al.,
2006), existirian mecanismos de valoracion contexto-dependientes (e.g.,
contrastes entre incentivos) que pueden adquirir relevancia y definir el
resultado concreto de la experiencia con el alimento en cuestion. De aqui surge
la necesidad de estudiar especificamente de que manera atributos del contexto
alimentario afectan el conocimiento que los ovinos adquieren de los alimentos,

motivo del capitulo siguiente.
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CAPITULO 4

Aprendizaje contexto-dependiente con un alimento de baja

calidad

1. INTRODUCCION

La valoracion de un alimento, por lo tanto la preferencia y aceptacion por
el mismo, estaria determinada en parte por sus consecuencias postingesta y en
parte por aspectos contextuales que involucran interacciones presentes o
pasadas con otros alimentos (Flaherty, 1996; Bateson, 2004; Rosati y Stevens,
2009). El primer proceso de caracter digestivo es bien conocido en rumiantes
(e.g., Provenza, 1995), no asi el segundo proceso de caracter psicologico y
contexto-dependiente.

La influencia del contexto alimentario en la conducta de los animales
hacia un alimento particular ha sido ampliamente estudiada por psicélogos
experimentales (e.g., Stephens y Dunlap, 2009; Bateson et al., 2003; Zentall y
Clement, 2001; Flaherty y Kaplan, 1979). Uno de los paradigmas mas
relevantes es el de “contraste anticipatorio” (Flaherty et al., 1994). En el mismo
se observa que los animales son capaces de aprender qué alimentos se
encuentran en el contexto, modificando anticipadamente el consumo de
aquellos de menor calidad durante el forrajeo (Flaherty, 1996 pp. 107-134). En
el caso del “contraste anticipatorio negativo” los animales disminuyen el

consumo de un alimento de baja calidad ofrecido en primer término, a la espera
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de uno de mayor calidad ofrecido con posterioridad (Flaherty et al., 1996). Este
tipo de comportamiento podria relacionarse al fendmeno de sustitucion
comunmente observado en el ganado a pastoreo suplementado con grano,
donde el aporte de un alimento de alta calidad (grano) produce una disminucién
del consumo de la alternativa de menor calidad (forraje) (Caton y Dhuyvetter,
1997). Si bien este fendbmeno suele atribuirse a efectos asociativos negativos
entre nutrientes (Mould et al., 1983), el grado de sustitucién en el que el animal
incurre es generalmente mayor que la tasa a la que se ve afectada la digestion
de la fibra (Dixon y Stockdale, 1999). Por otro lado, niveles elevados de
suplementos proteicos o de forrajes de alta calidad pueden ocasionar
sustitucion (Allden, 1981; Stafford et al., 1996; Freer et al., 1985), lo cual no
puede explicarse por efectos asociativos negativos entre nutrientes.

Esta visién conductual del fenémeno de sustitucion permite intuir que su
desarrollo estaria ligado en cierta medida a un proceso de toma de decisiones,
en el cual el animal deja de consumir el alimento de menor calidad para
consumir aquel de mayor calidad que anticipa estara disponible. La decisién
implicaria la comparacion directa entre el alimento sustituido y el sustituto,
pudiendo generar la devaluacion del alimento de menor calidad por los efectos
de contraste mencionados anteriormente (discriminacion y contraste entre
estimulos, Gilbert y Kesner, 2002).

Moore et al. (1999) compilaron datos de una gran cantidad de trabajos
de suplementacion en ganado y observaron que cuando la cantidad de
suplemento aportaba un nivel de suplementacion de TND (total de nutrientes
digestibles) mayor al 0,7% del peso vivo, independientemente de la naturaleza

del suplemento, se producia el fenémeno de sustitucion; mientras que niveles
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menores favorecian el fendbmeno de complementacién (aumento del consumo
del forraje debido a la suplementacién). En el trabajo presentado en el Capitulo
2, el TND aportado por el total de los suplementos (harina de girasol + grano de
maiz) a los corderos en E+ representé el 1,19% del peso vivo (considerando un
valor de TND de la harina de girasol del 68% y del grano de maiz del 95%, para
ovinos [National Research Council, 1985]), nivel que segun Moore et al. (1999)
promoveria la sustitucion de forraje por suplemento. Por esto, es posible que la
devaluacion del heno de avena por los animales en E+ haya sucedido como
resultado de comparaciones continuas con los suplementos, generadas en
condiciones de sustitucion.

En esta parte de la tesis se plante6 profundizar en aspectos
relacionados a la influencia del contexto alimentario sobre la calidad de la
experiencia que el animal obtiene con un alimento especifico. Debido a que la
intencién fue la busqueda de condiciones que mejoran la experiencia de los
animales con un alimento de baja calidad, se plante6 explorar con niveles de
suplemento menores a aquellos que se consideran propensos a generar
condiciones de sustitucién. La hipétesis establece que un alimento de baja
calidad, experimentado con un suplemento nutricional suministrado a un nivel
de complementacién, es mas valorado por el animal en comparacién con el
mismo alimento en ausencia de suplemento. Complementariamente, se espera
que este incremento de valor esté relacionado en principio con las mejoras en
las consecuencias post-ingesta producidas por los suplementos. De este modo,
animales suplementados con un concentrado proteico deberian mostrar una
mayor aceptacion y desarrollo de preferencia por el alimento de baja calidad,

que aquellos suplementados con un concentrado energético. El primero
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suministra proteina, que es el nutriente requerido por los microorganismos para
la degradacion de la fibra del alimento de baja calidad, mientras que el segundo
aporta hidratos de carbono altamente fermentables, que podrian competir con
la fibra del alimento de baja calidad como fuente energética de los
microorganismos del rumen.

El objetivo central fue determinar en corderos jévenes el consumo y la
preferencia por un alimento de baja calidad cuando este es seguido 0 no de un
nivel bajo (0,4% del peso vivo) de suplementacion proteica o energética
(Experimento 1). Adicionalmente, y ante una respuesta positiva en el consumo
y preferencia por el alimento de baja calidad en los corderos suplementados,
determinar en qué medida la respuesta observada constituye una conducta
aprendida (i.e., perciben que el alimento de baja calidad es una alternativa de
mayor valor) (Experimento 2) y, de ser asi, indagar de manera mas profunda el
aprendizaje que los animales adquieren del contexto al que se exponen

(Experimento 3).

2. EXPERIMENTO 1

2.1. Materiales y métodos

El presente estudio fue conducido en el “Centro de Recursos Naturales

Renovables de la Zona Semiarida” (CERZOS), desde febrero hasta fines de

abril de 2009.
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2.1.1. Animales e instalaciones

Veinticuatro corderos machos Corriedale de cuatro meses de edad se
pesaron y se ubicaron de manera aleatoria en corrales individuales (3 m?)
protegidos bajo techo. Cada corral estuvo provisto de un bebedero automatico

y dos comederos plasticos.

2.1.2. Alimentos y disefio experimental

Los alimentos utilizados fueron heno de avena molido (alimento de baja
calidad, de aqui en mas denominado “B”; energia metabolizable (EM): 1,6
Mcal/kg, proteina bruta (PB): 5,8 %, y fibra detergente neutro (FDN): 75,9 %),
harina de soja (suplemento proteico, de aqui en mas denominado “P”; EM: 3,1
Mcal/kg, PB: 45,8 %, y FDN: 16,1 %), grano de maiz molido (suplemento
energético, de aqui en mas denominado “E”; EM: 3,3 Mcal/kg, PB: 8,9 %, y
FDN: 10,2 %), y heno de alfalfa peleteado (EM: 2,2 Mcal/kg, PB: 19,2 %, y
FDN: 48,7 %).

Los corderos se separaron al azar en tres grupos experimentales (n=8)
balanceados por peso y condicion de entero o castrado. Los tres grupos se
alimentaron con B sin restriccion entre 0840 h y 0900 h. Luego, de 0915 h a
0935 h uno de los grupos se suplement6 con P al 0,4% del peso vivo (de aqui
en mas denominado “SP”), otro con E al 0,4% del peso vivo (de aqui en mas
denominado “SE”), y el restante no recibié suplemento (de aqui en mas
denominado “SN”). En la psicologia experimental el procedimiento descripto se

denomina “respuesta anticipatoria” (Flaherty et al., 1994), debido a que los
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animales deciden cuanto consumir del alimento en estudio (B en el presente
caso) en funcién del tipo de alimento que encontraran en el futuro (P, E, o nada
en el presente caso). Por la tarde todos los animales se alimentaron con heno
de alfalfa peleteado en cantidades sin restriccion de 1700 h a 1800 h, con el fin
de completar requerimientos, homogeneizar la situacion nutricional, y mantener
niveles de saciedad semejantes a la manana siguiente. El criterio seguido para
la finalizacién de esta primera parte del experimento fue un minimo de diez
dias, y al menos cinco dias de consumo estable en todos los grupos
experimentales. La variable de respuesta medida fue el consumo de B.

Inmediatamente después de finalizado el periodo anterior todos los
animales fueron expuestos a una serie de ensayos de preferencia entre B y
heno de alfalfa molido (de aqui en mas denominado “A”; EM: 2,3 Mcal/kg, PB:
16,3 %, y FDN: 45,6 %). Durante el primer ensayo se ofreci6 a todos los
corderos ambos alimentos de manera simultanea, en comederos individuales y
en cantidades sin restriccion, de 0900 h a 0940 h. Por la tarde los animales
fueron alimentados con el heno de alfalfa peleteado ofrecido en cantidades sin
restriccion de 1700 h a 1800 h. El procedimiento descripto se repitié durante los
dos dias siguientes.

Todos los alimentos ofrecidos se muestrearon (100 g) cada tres dias,
para la determinacién del contenido de materia seca (“MS”). Posteriormente las
muestras se agruparon y se molieron hasta atravesar una malla de 1 mm
(Wiley Mill, Thomas Scientific, Swedesboro, NJ, USA). En el material molido se
analizd el contenido de proteina bruta por el procedimiento Kjeldahl (AOAC,
1990), y el contenido de fibra detergente neutro por el Método de los

Detergentes (Goering y Van Soest, 1970). Las estimaciones de energia
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metabolizable fueron obtenidas mediante tablas especificas para ovinos
(National Research Council, 1985), controlando por la similitud en proteina
bruta y fibra detergente neutro entre los alimentos usados y los mismos

alimentos descriptos en las tablas.

2.1.3. Andlisis estadistico

El consumo diario de B se expresé en gramos de materia seca por
kilogramo de peso vivo (de aqui en mas denominado “g/kg PV”).

Para el andlisis de los datos se utilizd un disefio completamente
aleatorizado con medidas repetidas utilizando la herramienta estadistica PROC
MIXED de SAS (SAS Institute Inc., Cary, NC, USA.). El modelo estadistico
incluyo el tratamiento (SP, SE, y SN) como factor fijo. El consumo de cada una
de las ultimas cinco sesiones diarias fue la medida repetida, y cada animal la
unidad experimental y el Unico término aleatorio del modelo. La matriz de
covarianza dentro de cada animal fue modelada con una estructura
autorregresiva de primer orden, la cual probé tener el mejor ajuste de acuerdo
con el criterio Bayesiano de Schwarz (Littell et al., 1998). Cuando la variacién
debida al factor tratamiento resulté significativa se utilizé la prueba de Tukey-
Kramer para comparar las diferencias entre pares de medias.

Los datos de proporcion de los ensayos de preferencia se analizaron
independientemente. Se utilizd la prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis
(Siegel y Castellan, 1988) con tratamiento (SP, SE, y SN) como factor principal

del modelo.
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2.2. Resultados y discusion

El consumo diario del alimento de baja calidad (B) difirid
significativamente entre los tratamientos (P= 0,009; Figura 4.1). Los corderos
suplementados con concentrado proteico (SP) o con concentrado energético
(SE) no difirieron (P= 0,192) entre si en el consumo de B, pero mostraron un
mayor consumo de B (P= 0,003 y P= 0,047; respectivamente) que aquellos que
no recibieron suplemento (SN). Los resultados pusieron de manifiesto la
disposicion de los corderos de aumentar de manera anticipada el consumo del
alimento de baja calidad, aun cuando fuera inminente el arribo de un
suplemento mas nutritivo. Este tipo de respuesta positiva en el consumo de un
alimento de baja calidad en funcion de la futura provision de un alimento de
mayor calidad ha sido observada en trabajos anteriores (e.g., Weatherly et al.,
2006), y se interpreta como la consecuencia de un incremento en el valor que
el animal le adjudica al primer alimento (Weatherly et al., 2004). Es posible
entonces que los corderos hayan tenido una mejor experiencia con el alimento
de baja calidad cuando fue seguido del ofrecimiento del suplemento energético
o proteico. Dicha revaloracidn qued6 también reflejada en el incremento
diferencial del consumo del alimento de baja calidad durante la etapa previa a

la recoleccion de datos (datos no mostrados).
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Figura 4.1. Consumo diario de heno de avena (B) de corderos que luego del ofrecimiento de
dicho alimento recibian harina de soja (SP) a un nivel del 0,4% del peso vivo, grano de maiz
(SE) a un nivel del 0,4% del peso vivo, o ningun suplemento (SN). Los valores son medias de 8

animales. Las barras de error denotan -1 E.E.M.

Si bien los animales consumieron por la tarde un alimento que habria
compensado las diferencias nutricionales generadas por los tratamientos de
alimentacion aplicados por la manana, en el caso de los corderos
suplementados con concentrado proteico podria argumentarse que el mayor
consumo de B al dia siguiente se debia al menos en parte a una mayor
disponibilidad de nitrégeno a nivel ruminal (efecto carry-over). Pero dicha
posibilidad pierde sustento frente al mayor consumo de B observado en los
corderos que recibieron el suplemento energético. El efecto similar de SP y SE
sobre el consumo de B sugiere que la mejora en el consumo del alimento de
baja calidad se debi6 a la provisién de nutrientes por parte de los suplementos,

sin intervencion de los efectos de interaccién entre nutrientes que pueden
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ocurrir a nivel ruminal y son claramente diferentes entre suplementos proteicos
y energéticos (Dove, 2002).

Los resultados de los tres dias del ensayo de preferencia entre el heno
de avena (B) y heno de alfalfa (A) se muestran en la Figura 4.2. En el primer
ensayo la preferencia por B fue significativamente mayor en los corderos que
habian experimentado B con el suplemento (SP y SE) que en los que no
habian sido suplementados (SP vs SN, P= 0,002; SE vs SN, P= 0,004),
mientras que no se observaron diferencias entre SP y SE (P= 0,958). La
preferencia por B durante el segundo y tercer ensayo se redujo drasticamente
en los animales suplementados, aunque sigui6 siendo significativamente mayor
que en los no suplementados (ensayo 2: SP vs SN, P= 0,02; SE vs SN, P=
0,05; ensayo 3: SP vs SN, P= 0,01; SE vs SN, P= 0,03). Si bien los resultados
apoyan el incremento de valor de B por la suplementacién, la abrupta caida de
la preferencia observada anteriormente pone en duda la utilizacion de este tipo
de prueba (libre eleccidn) para estimar el valor atribuido a los alimentos (ver
Bateson, 2004). Los ensayos de libre eleccion (Forbes et al., 1997) asumen
que la frecuencia con la que un animal dirige su comportamiento hacia un
alimento es proporcional a la relacion entre el valor que el animal le asigna al
alimento y el valor total de todas las opciones presentes (ver “matching law”;
Baum, 1973). Por lo tanto, cabria esperar que en la medida que un animal le
asigna un mayor valor a un alimento de baja calidad se produzca un
incremento directo en la preferencia por el mismo, independientemente de la
situacion de eleccién (como fue establecido en la hipotesis inicial detallada en
el Capitulo 2). Este supuesto fue elaborado en base a estudios desarrollados

en la rama del comportamiento instrumental (se evallua la respuesta del animal
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mediante acciones que ejerce sobre palancas, cadenas, teclas, etc.) y podria
resultar erroneo aplicarlo a la seleccion de alimentos, la cual responde de
manera mas ajustada a modelos de optimizacién adaptados para la herbivoria
(Farnsworth y lllius, 1998). Un corolario importante de estos modelos es que la
seleccion de un alimento de menor calidad dependeria en gran medida del
valor y de la disponibilidad de alimentos de mayor calidad (Charnov, 1973).
Consecuentemente, en la medida que un animal disponga de un alimento de
alta calidad para consumir a voluntad, no deberia resultar extrafio que la
eleccion y consumo del alimento de menor calidad sea minima, aun cuando
este Ultimo tuviera incrementado su valor producto de una experiencia
particular positiva (ver “regla cero-uno” Stephens y Krebs, 1986). En el primer
ensayo de preferencia, los animales desconocian las nuevas condiciones
contextuales (i.e., libre disponibilidad de un alimento de alta calidad) y las
caracteristicas nutricionales de A (no habia sido experimentado antes), siendo
Unicamente familiar el heno de avena. Esto posiblemente permiti6 que se
expresara el mayor valor que los animales en SP y SE le atribuian a B, debido
a su apareamiento durante el condicionamiento con los suplementos
nutricionales. Pero al dia siguiente, y luego de aprender las consecuencias
nutricionales del heno de alfalfa (los animales pueden aprender en el plazo de
horas las caracteristicas nutricionales de los alimentos [Provenza et al., 1994]),
los corderos realizaron una eleccidon mas ajustada a un criterio de optimalidad,
reduciendo la sensibilidad de este tipo de método de evaluacién para estimar el
valor de los alimentos de baja calidad.

Finalmente, independientemente de la sensibilidad del método para

estimar el efecto de la exposicion, hay que destacar el incremento en la
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amplitud dietaria observado en los animales de SP y SE que siguieron
incluyendo en la dieta mayores proporciones de B aun con libre disponibilidad

de una alimento de mayor calidad (i.e., A).
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Figura 4.2. Preferencia por heno de avena (B) de corderos que recibieron harina de soja (SP) a
un nivel del 0,4% del peso vivo, grano de maiz (SE) a un nivel del 0,4% del peso vivo o ningln
suplemento (SN), cuando B fue ofrecido de manera simultanea con heno alfalfa durante tres
dias consecutivos. La preferencia por cada alimento se calculé como el cociente entre el
consumo del mismo y el consumo total. Los valores son medias de ocho animales. Las barras

de error denotan -1 E.E.M.

3. EXPERIMENTO 2

El objetivo fue el de replicar la respuesta anticipatoria observada en el
Experimento 1 en los animales de los tratamientos SP y SE (mayor consumo
de heno), pero eliminando la posibilidad de que efectos nutricionales

“arrastrados” de dias anteriores pudieran explicar el efecto. Por otro lado,
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también se planteé como objetivo obtener una medida méas sensible del valor

“aprendido” de un alimento de baja calidad mediante el uso de claves de sabor.

3.1. Materiales y Métodos

El presente experimento se realiz6 en las mismas instalaciones y con los
mismos animales que el experimento anterior, desde inicios de Mayo hasta

Junio de 2009.

3.1.1. Alimentos y disefio experimental

Los alimentos utilizados fueron heno de avena molido (B), harina de soja
y heno de alfalfa peleteado, todos con caracteristicas nutricionales similares a
las descriptas en el Experimento 1 para los mismos alimentos. La diferencia en
este caso fue que el heno de avena se mezclé con orégano (20 g por kilo) o
perejil en polvo (20 g por kilo). De manera que se generaron dos alimentos con
la misma calidad nutricional, pero con diferente sabor (es posible condicionar
ovinos con claves de sabor, Villalba y Provenza [1996, 1997a, 1997D]).

Los 24 corderos se separaron al azar en dos grupos (n=12) balanceando
por peso, condicion de entero o castrado, y experiencia anterior (SP, SE, o
SN). Uno de los grupos se suplementé con harina de soja al 0,4% del peso vivo
luego del ofrecimiento de heno de avena saborizado con perejil, mientras que
el grupo restante recibié el mismo tipo y nivel de suplementacién pero luego del
ofrecimiento de heno de avena saborizado con orégano. Por ciclos de tres dias

a la mitad de los animales de cada grupo se les ofreci6 heno de un
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determinado sabor y a la mitad restante heno con el otro sabor. Finalizado cada
ciclo los sabores ofrecidos se invertian para contrabalancear en forma
apropiada el orden de los tratamientos y sabores en cada ciclo. El heno
saborizado se ofrecié6 en cantidades sin restriccion de 0840 h a 0900 h, e
inmediatamente después el suplemento de 0915 h a 0935 h, segun
correspondia. Por la tarde todos los animales se alimentaron con heno de
alfalfa peleteado en cantidades sin restriccion de 1700 h a 1800 h, con el fin de
completar requerimientos, homogeneizar la situacién nutricional, y mantener
niveles semejantes de saciedad a la mafnana siguiente.

El criterio seguido para la finalizacion de esta primera parte del
experimento fue que cada cordero tuviera al menos dos ciclos (seis dias) de
consumo estable con cada sabor. Se tomé el recaudo que la cantidad de
experiencia con cada sabor fuese la misma en todos los animales. La variable
de respuesta fue el consumo de heno saborizado con perejil u orégano.
Inmediatamente después de finalizado el periodo anterior todos los animales
fueron expuestos a un ensayo de preferencia entre heno sabor orégano y heno
sabor perejil. Debido a la suficiente experiencia de todos los animales con cada
sabor se considerd innecesario repetir el ensayo en dias posteriores. De 0900
h a 0940 h se les ofreci6é a todos los corderos el heno en ambos sabores de
manera simultanea en comederos individuales y en cantidades sin restriccion

(mas del 5% del peso vivo).
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3.1.2. Analisis estadistico

El consumo diario de heno de avena saborizada se expresé en gramos
de materia seca por kilogramo de peso vivo (de aqui en mas denominado “g/kg
PV”).

Para el analisis de los datos se utiliz6 un disefio completamente
aleatorizado con medidas repetidas. El modelo estadistico incluyé el
tratamiento (suplementado o no) y el sabor (orégano o perejil) como factores
fijos. El consumo individual de cada uno de los ultimos tres dias de cada ciclo
fue la medida repetida, y cada animal la unidad experimental y el unico término
aleatorio del modelo. También se incorporoé la interaccion tratamiento x sabor y
tratamiento x dia. Los factores del modelo se evaluaron utilizando la
herramienta estadistica PROC MIXED de SAS (SAS Institute Inc., Cary, NC,
USA.). La matriz de covarianza dentro de cada animal fue modelada con una
estructura de simetria compuesta, la cual probo tener el mejor ajuste para los
datos involucrados en todos los experimentos de acuerdo con el criterio
Bayesiano de Schwarz (Littell et al., 1998).

Los datos de proporcion del ensayo de preferencia fueron analizados
independientemente mediante la prueba no paramétrica de Wilcoxon para
muestras apareadas, con tratamiento (suplementado o no) como factor

principal del modelo.
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3.2. Resultados y discusion

La Figura 4.3 muestra las respuestas promedio de los corderos al
tratamiento y sabor durante los dos ultimos ciclos del procedimiento. Se
observd un mayor consumo del heno saborizado que era posteriormente
suplementado con harina de soja (suplementado vs no suplementado: 5,46 vs
4,23 + 0,22 g/kg PV [media £+ EEM]; P< 0,001). No se observé un efecto de
sabor (P= 0,823) ni de interaccion entre el tratamiento y el sabor (P= 0,301).
Los resultados concordaron con los obtenidos en el Experimento 1, y
demostraron la consistencia de la respuesta anticipatoria del consumo de heno
cuando fue seguido del ofrecimiento de un suplemento proteico en cantidades
limitadas (0,4% del peso vivo). En este caso, el efecto no puede ser explicado
por una posible carga de nitrégeno residual en aquellos animales
suplementados al momento de ofrecerles el heno al dia posterior. Los corderos
que pasaron un ciclo (3 dias) sin recibir suplemento respondieron
inmediatamente al sabor asociado al suplemento el primer dia del ciclo
posterior, consumiendo mayor cantidad de heno aun cuando el suplemento
todavia no se les habia ofrecido. Por otra parte, los animales expuestos al
sabor disociado del suplementado respondieron inmediatamente reduciendo el
consumo de heno, aun cuando los tres dias previos habian recibido el
suplemento (no existi6 un efecto de tratamiento x dia, P= 0,705). EI mayor
consumo de alimento como respuesta anticipatoria a la llegada de otro alimento
de mayor calidad es conocido en la psicologia experimental como un efecto de

“induccién” (Weatherly et al., 2006) y, como se expreso anteriormente, ha sido
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observado en numerosas oportunidades (Flaherty et al., 1995; Lucas y

Timberlake, 1992).
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Figura 4.3. Consumo promedio (Ultimos dos ciclos) de heno de avena saborizada con perejil
(P) u orégano (O) de corderos que luego del ofrecimiento del heno con uno de los sabores
recibian harina de soja (“Perejil +” u “Orégano +”) a un nivel del 0,4% del peso vivo. Los valores

son medias de 12 animales. Las barras de error denotan -1 E.E.M.

El ensayo de preferencia entre los henos saborizados mostré una
marcada preferencia por el sabor que precedia al suplemento durante el
condicionamiento (89,50 + 7,06 % [media + EEM]; P< 0,001), llegando los
corderos en su mayoria a preferir exclusivamente el sabor que habia sido
asociado con el suplemento (Figura 4.4). En el presente caso los resultados en
conjunto confirman que el incremento en el consumo del alimento de baja

calidad (heno de avena), experimentado con un suplemento nutricional
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suministrado a un nivel de complementacion, esta relacionado a un proceso de

aprendizaje durante el cual el valor de este alimento se ve incrementado.
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Figura 4.4. Preferencia por heno de avena saborizada con perejil (P) u orégano (O) de
corderos que habian experimentado el sabor perejil (“Perejil +”) u orégano (“Orégano +”)
seguido de harina de soja a un nivel del 0,4% del peso vivo. Los valores son medias de 12

animales. Las barras de error denotan +1 E.E.M.

4. EXPERIMENTO 3

El objetivo fue avanzar en el conocimiento del tipo de aprendizaje
asociativo que genera el incremento en la aceptacién y preferencia de un
alimento de baja calidad, cuando es experimentado en forma cercana a un
suplemento nutricional.

Villalba y Provenza (1996, 1997a, 1997b, 1997c, 1999) mostraron que la
administracion intraruminal de un nutriente (energia o proteina) inmediatamente
después del consumo de un alimento de baja calidad genera una preferencia

condicionada marcada por el mismo, debido al aprendizaje de la asociacién
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entre los atributos sensoriales del alimento y la consecuencia postingesta
mejorada por la administracion intraruminal del nutriente. Un caso un tanto
paradojico ocurre cuando los nutrientes no se administran directamente en el
tracto digestivo sino que son consumidos en forma posterior al ofrecimiento del
alimento de baja calidad (e.g., por medio de un suplemento) y se observa un
incremento en la preferencia del ultimo (Sclafani, 1995). En vista de este
fenomeno, Delamater et al. (2006) sugirieron que, aparte del aprendizaje de la
asociacién entre atributos sensoriales del alimento y su consecuencia
postingesta, la preferencia podria estar mediada por la asociacién entre
atributos sensoriales del alimento y del suplemento (lo que se conoce como
aprendizaje sabor-sabor; ver Mobini et al., 2007). Este paradigma establece
que el incremento en la preferencia observado en el alimento que fue
experimentado con el suplemento se produce debido a que al consumir el
alimento los animales recuerdan o asocian el mismo con el suplemento en si y
no con sus consecuencias digestivas. Una manera de evaluar en que medida el
incremento en la preferencia del alimento esta relacionado con los atributos
sensoriales del suplemento es mediante la devaluacion del suplemento (Pérez
et al., 1995). La devaluacidén puede ser generada mediante la saciedad con el
mismo suplemento o mediante intoxicacion inducida. Siguiendo la linea de
pensamiento, si el incremento en la preferencia por el alimento de baja calidad
esta relacionado con los atributos sensoriales del suplemento, se espera que la
devaluacion del mismo (i.e., la induccion de una aversién hacia el sabor u olor
del suplemento) produzca una reduccion de la preferencia por el alimento de
baja calidad asociado. Contrariamente, en el caso que los animales asocien el

alimento a las consecuencias postingestivas mejoradas debido al suplemento,
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el procedimiento de devaluacion del suplemento no deberia afectar la
preferencia desarrollada hacia el alimento. La implicancia directa de avanzar en
la obtencién de este tipo de informacion es que en la medida que el incremento
en la preferencia por un alimento de baja calidad este asociado a atributos
sensoriales del suplemento, también estara ligado a modificaciones en el valor
que pueden ocurrir en el Ultimo (por saciedad o intoxicacion por ejemplo),

siendo posiblemente menos estable en el tiempo.

4.1. Materiales y Métodos

El experimento se realiz6 inmediatamente después de finalizado el
Experimento 2 (junio de 2009), utilizando las mismas instalaciones y los
mismos animales que en dicho experimento. Los animales se pesaron

inmediatamente antes del comienzo del experimento.

4.1.1. Alimentos y disefo experimental

Se utilizaron los mismos alimentos que en el Experimento 2, sumado
afrechillo de trigo (energia metabolizable: 2,7 Mcal/kg, proteina bruta: 17,1 %, y
fibra detergente neutro: 44,8 %). El afrechillo representé un alimento familiar
para los corderos, ya que lo habian consumido antes de empezar con la serie
de experimentos descriptos en el presente capitulo de la tesis.

Ambos grupos de corderos (condicionados con perejil u orégano, n=12)
fueron divididos de manera aleatoria, balanceada por peso, en dos subgrupos.

Uno de los subgrupos fue expuesto a una experiencia aversiva con el
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suplemento (grupo devaluacion, de aqui en mas denominado “D”), mientras
que el grupo restante no estuvo expuesto a una experiencia aversiva con el
suplemento y actué como control (de aqui en mas denominado “C”). Durante
los primeros cuatro dias del experimento, de 0915 h a 0935 h, D se aliment6
con harina de soja y C con afrechillo de trigo molido, en cantidades que
representaron el 0,4 % del peso vivo en ambos casos. Estos cuatro dias
representaron un periodo de acostumbramiento, particularmente, al afrechillo
antes a la devaluacion. Durante todo el periodo los animales recibieron heno de
alfalfa peleteado en cantidades sin restriccién de 1700 h a 1800 h.

Al cuarto dia todos los animales fueron alimentados por la manana (de
0915 h a 0935 h) con el alimento correspondiente (harina de soja o afrechillo de
trigo) e inmediatamente después se les administr6 mediante sonda géstrica
una dosis de 150 mg/kg de peso vivo de Cloruro de Litio (CILi) disuelto en 200
cm® de agua bi-destilada. El CILi es una toxina no-letal, que utilizada en la
dosis especificada anteriormente produce una fuerte aversién condicionada en
ovinos (duToit et al., 1991). De esta manera, los subgrupos D recibieron el
tratamiento de devaluacién con la harina de soja, mientras que los subgrupos C
fueron también intoxicados pero la devaluacion se dirigi6 a un alimento
diferente (afrechillo de trigo). Durante los tres dias posteriores todos los
animales fueron alimentados con heno de alfalfa peleteado de 1400 h a 1800 h,
para permitir la recuperacién al malestar inducido por el CILi.

Al octavo dia, de 0915 h a 0935 h todos los corderos fueron alimentados
con heno de avena en ambos sabores (perejil u orégano) de manera
simultanea, en comederos individuales, y en cantidades sin restriccion (mas del

5% del peso vivo). En este punto se destaca la importancia del control (C), que
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también recibié el CILi, ya que posibles efectos residuales de la droga no
pueden explicar un eventual comportamiento diferencial durante el ensayo de
preferencia. Inmediatamente después del periodo de alimentacién con heno, de
0950 h a 1000 h todos los animales se alimentaron con harina de soja y se
midié el consumo, lo cual permiti6 evaluar el éxito del procedimiento para
generar la aversiéon especifica. Se esperaba que los animales intoxicados luego
del consumo de harina de soja mostraran un menor consumo de este alimento
en comparacion con animales cuya aversidn condicionada se habia generado
con el afrechillo de trigo. Durante el procedimiento se determind el consumo
voluntario de harina de soja y de heno saborizado con perejil u orégano,

mediante la diferencia entre el alimento ofrecido y el rechazo.

4.1.2. Andlisis estadistico

El consumo diario de heno de avena saborizada y de harina de soja se
expresd en gramos de materia seca por kilogramo de peso vivo (de aqui en
mas denominado “g/kg PV”).

Para analizar la modificacion de la preferencia por el heno de avena
saborizada en funcion del tratamiento de devaluacion de la harina de soja, los
datos se compararon con los datos de preferencia del Experimento 2 mediante
la prueba no paramétrica de Wilcoxon para muestras apareadas. El tratamiento
(harina de soja devaluada con CILi o no) fue el factor principal del modelo.

El andlisis del consumo de harina de soja se realiz6 considerando un
disefio completamente aleatorizado. ElI modelo estadistico incluyd el

tratamiento (aversion condicionada o no) como factor fijo, y se evalué utilizando
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la herramienta estadistica PROC GLM de SAS (SAS Institute Inc., Cary, NC,

USA.).

4.2. Resultados y discusion

El consumo de harina de soja fue significativamente menor en los
animales que tuvieron la experiencia aversiva con este alimento, que en los
animales que la tuvieron con el afrechillo de trigo (5,53 vs 12,54 g/kg PV,
respectivamente; P= 0,0003; EEM= 1,05). De esta manera quedd confirmado el
exito del tratamiento de devaluacién de la harina de soja, condicion necesaria
para la interpretacion de los resultados de preferencia por el heno de avena
saborizada.

El ensayo de preferencia entre los henos de avena saborizada con una u
otra especia (perejil u orégano), luego de la devaluacién de la harina de soja,
no mostré una modificaciébn en la preferencia por el sabor asociado al
suplemento (P> 0,99). Estos resultados no sustentan la hipétesis de que parte
del incremento en el valor asignado al heno de baja calidad proviene de la
asociacion de este alimento con aspectos oro-sensoriales de la harina de soja.
Quedb en evidencia nuevamente una marcada preferencia por el sabor que
precedia al suplemento durante el condicionamiento (98,31 * 3,46 % [media *
EEM]; P< 0,001; Figura 4.5). Los animales pueden llegar a asociar el sabor de
un alimento con las consecuencias postingesta de otro consumido en
contigtiidad temporal (Yearsley 2006). Elizalde y Sclafani (1990) observaron
que ratas a las que se les ofrecia un liquido con un sabor e inmediatamente

después una emulsion de aceite de maiz, posteriormente mostraban hasta un
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80% de preferencia por sobre un sabor que no habia sido apareado con ningun
alimento. Este fendbmeno comunmente denominado “condicionamiento de
preferencia” ha sido ampliamente estudiado (Perez et al., 1995; Delemater et
al., 2006), y si bien se asemeja al paradigma convencional de aprendizaje por
consecuencias postingestivas (Provenza, 1995) difiere en que el
condicionamiento se produce por la intervencion de mas de un tipo de alimento

en el fendmeno (i.e., es de caracter contextual).
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Figura 4.5. Preferencia por heno de avena saborizada con perejil (P) u orégano (O) de
corderos que habian experimentado el sabor perejil (“Perejil +”) u orégano (“Orégano +7)
seguido de harina de soja a un nivel del 0,4% del peso vivo, luego de que los animales
recibieran un tratamiento aversivo con CILi. Los valores son medias de 12 animales. Las barras

de error denotan +1 E.E.M.
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5. DISCUSION GENERAL

Los resultados en conjunto corroboraron la hip6tesis central de esta
parte de la tesis, la cual establecia que un alimento de baja calidad
experimentado con un suplemento nutricional suministrado a un nivel de
complementacion es mas valorado por el animal en comparacién con el mismo
alimento en ausencia de suplemento. La utilizacion de una cantidad restricta de
suplemento proteico o energético (0,4 % del PV en el presente estudio),
provisto luego del suministro de un heno de baja calidad, mejor6 la aceptacion
y la preferencia de los animales por el alimento de baja calidad. Se avanzé
sobre estos resultados mostrando que el aprendizaje estaba mediado por
informacion principalmente postingestiva. En un estudio reciente, se suministro
un alimento de baja calidad (BC) y otro alimento de alta calidad (AC) en dos
arreglos temporales diferentes (Villalba et al., 2006). En un caso los corderos
se alimentaron primero con AC por 12 dias, seguido de BC por otros 12 dias,
de forma tal que los efectos sinérgicos estuvieran disociados en el tiempo. Otro
grupo de corderos se alimenté con BC y AC en cercana asociacion temporal
(un alimento inmediatamente seguido del otro) por 12 dias, de tal forma que los
efectos de los dos alimentos estuvieran asociados temporalmente en la misma
comida. En concordancia con nuestros resultados, frente a una situaciéon de
eleccion, los corderos que habian experimentado BC y AC en cercana
asociacion temporal consumieron mas BC siempre, incluso cuando AC estuvo
disponible ad libitum. A medida que AC disminuy6 en abundancia, los corderos
que habian experimentado BC y AC asociados en la misma dieta continuaron

consumiendo mas BC.

67



De acuerdo a los resultados descriptos en el Capitulo 2, el aporte de
suplementos en cantidades elevadas en forma simultanea con el suministro de
un alimento de baja calidad no produciria el mismo tipo de experiencia positiva.
Esta valoracion diferencial se desarrollaria a lo largo de un continuo de
disponibilidad del alimento de mayor calidad (suplemento), de manera
semejante a la ocurrencia del fendbmeno de adicién con estimulo (i.e.,
complementacion) y el de sustitucion que ocurren con un mismo forraje pero a
diferentes niveles de suplementacion (ver Dove, 2002). Freer et al. (1985)
observaron que a niveles bajos de un suplemento energético-proteico se
producia un aumento en el consumo de un forraje maduro por corderos
(fenbmeno de complementacion [Dove, 2002]), pero a mayores niveles (mas de
446 g MS/animal/dia en su experimento) el consumo de forraje empezaba a
disminuir hasta producirse un nivel significativo de sustitucion.

En sintesis, la calidad de la experiencia obtenida con un alimento de
baja calidad estd claramente influenciada por las caracteristicas del contexto
alimentario en la que ocurre. Esto sugiere que los modelos de aprendizaje
temprano que utilizamos actualmente (Provenza y Balph, 1987) para generar
hipétesis son insuficientes, requiriéendose generar un nuevo marco tedrico
donde se incluyan las nuevas variables que quedaron de manifiesto en este
trabajo (e.g., tipo y disponibilidad de suplemento, temporalidad del suministro,
etc.) y que afectan los procesos de aprendizaje con alimentos de baja calidad

nutricional.
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CAPITULO 5

Modelo funcional de aprendizaje del valor de los alimentos

1. INTRODUCCION

El resultado del aprendizaje con un alimento de baja calidad en relacion
al contexto alimentario podria estar relacionado a los fenémenos de
complementacion y sustitucion alimentaria. Analizando la respuesta a la
suplementacién a lo largo de un continuo de disponibilidad de suplemento,
particularmente en condiciones de alimentacion con un forraje base de baja
calidad, es comun observar desde un incremento en el consumo del forraje (el
suplemento actuaria como complemento nutricional), hasta una reduccion
drastica (el suplemento actuaria como sustituto). Esto sugiere que la
complementacion y la sustitucion son parte de un mismo proceso de regulacién
del consumo (Dove, 2002), siendo posiblemente la causa ultima la optimizacién
del consumo de nutrientes en cada situacion puntual de suplementacion

(Figura 5.1).
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Figura 5.1. Evolucion del consumo de un forraje de baja calidad y nutrientes totales (e.g.,
energia metabolizable) a niveles incrementales de un suplemento nutricional de base proteica.
La figura fue elaborada con informacion obtenida de trabajos con ovinos que cubrieron una
gran amplitud de niveles de suplementacién (Freer, 1985, 1988; Doyle et al., 1988; Matejovsky
y Sanson, 1995; Orskov, 1999), y representa de manera objetiva la tendencia natural

observada para la variable en consideracién (Moore et al., 1999).

Los antecedentes presentados en la Tabla 5.1 sugieren la existencia de
dos fuerzas independientes y de efecto opuesto sobre la valoracion de
alimentos: condicionamiento de preferencia (ver Delamater et al., 2006) y
contraste (ver Flaherty, 1996). Dichas fuerzas estarian relacionadas con los
fendmenos de complementacién y sustitucion, respectivamente, y afectarian no
solo la decision del animal al momento de enfrentarse a un alimento sino
también la experiencia adquirida. Si bien durante el desarrollo de la presente
tesis el planteo surgié de un analisis de la dindmica de consumo de un alimento
de baja calidad observado en rumiantes expuestos a diferentes niveles de

suplementacién, autores de otras disciplinas comparten la misma vision del
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problema (Capaldi et al., 1989; Williams, 1990). “La preferencia final por un
sabor estaria establecida por el resultado de la suma algebraica de las
asociaciones positivas basadas en el condicionamiento y las evaluaciones

negativas basadas en el contraste” (en palabras de Lucas y Timberlake, 1992).

Fenémeno
Sustitucion Complementacién Referencias
Disponibilidad de . Moore et al.,
spuplemento alta baja 1999
Efecto sobre consumo de depresion incremento Dove, 2002
forraje
efecto digestivo efecto digestivo Magzjrc])glgrljy y
negativo positivo 1995
Causales del fenémeno Charnov,
disponibilidad de escasez de mejores 1973
mejores opciones opciones Lucas et al.,
1990
Flaherty,
Procesos cognitivos de condicionamiento de 1996
> . contraste . :
valoracién asociados preferencia Sclafani,
1997
Posible efecto sobre la . Weatherly et
e : reduccion aumento
valoracién del forraje al., 2004

Tabla 5.1. Sintesis de la relacién entre los fendmenos de sustitucién y complementacién,
observados en rumiantes a pastoreo en condicion de suplementacion, y fendmenos

desarrollados en la psicologia experimental ligados a la valoracién de alimentos.

Con el objetivo de desarrollar estas ideas, fundadas en evidencia
empirica y tedrica, presento a continuacion un modelo funcional que permitiria
predecir en forma cualitativa el tipo de experiencia que el animal obtiene en

funcién de parametros relevantes del contexto alimentario.
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2. MODELO DE APRENDIZAJE CONTEXTO-DEPENDIENTE

Durante el proceso de pastoreo los herbivoros encuentran en su
recorrido una variedad de especies vegetales, debiendo decidir la aceptacion o
rechazo de las mismas (“comer o buscar” sensu Stephens y Krebs, 1986).
Existe una amplia variedad de modelos, englobados en diferentes marcos
tedricos, que intentan predecir que alimentos el animal decidira consumir y el
orden de prioridad (Newman et al., 1995; Belovsky, 1984; lllius et al., 2002; Van
Gils y Piersma, 2006). Los diversos modelos coinciden en el supuesto que la
decision requiere de informacién previa de cada alimento y del contexto
alimentario. Entre otras se destacan la tasa de encuentro (relacionada en gran
medida al grado de participacion de la especie en la composicion botanica de la
comunidad) y el beneficio neto o valor de cada alimento (generalmente
reducido a la tasa de provision de energia). Una prediccién comun es que la
probabilidad de que un animal incluya un alimento de baja calidad en la dieta
no depende de su propia tasa de encuentro (nimero de unidades de alimento
halladas por unidad de tiempo), sino del tiempo de busqueda (“ti” = 1 / tasa de
encuentro de A) que el animal debe invertir para encontrar el alimento de
mayor calidad (A). Con respecto al valor asignado a los alimentos (i.e.,
beneficio esperado), los modelos tradicionales de seleccidén secuencial asumen
que los alimentos tienen un valor que es absoluto (por lo tanto independiente
de la cantidad y calidad de las demas opciones), y que el animal lo conoce
antes de comenzar el periodo de pastoreo (Stephens y Krebs, 1986). En base a
lo expuesto en esta tesis, el valor de los alimentos seria aprendido durante el

pastoreo y afectado por las caracteristicas particulares del contexto alimentario,
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siendo por lo tanto de naturaleza relativa (Flaherty, 1996). Por esto, la inclusion
de un submodelo (Figura 5.2) que explique concretamente qué tipo de
informacion procesa el animal durante la exposicién, adquiere relevancia al

plantear como se formaria el valor de un alimento de baja calidad.

(Comer o
buscar?

= gg/ Modelo tradicional
Ig de seleccion
8 secuencial
=
[<P]
= /
=
e Submodelo de
Z In .. aprendizaje del
Informacion nlormacion valor del alimento
postingestiva contexto -
dependiente

Valor de B =aporte de nutrientes + preferencia condicionada = contraste

Figura 5.2. Esquema representativo del modelo funcional de aprendizaje contexto-
dependiente. Los circulos denotan alimentos, siendo B el de menor calidad y A el de mayor
calidad. El rombo representa el punto de decisién en el cual el animal determina si consume B
o desea esperar (i.e., buscar) por un tiempo “ti” el alimento A. Las flechas discontinuas
representan la causalidad de las acciones del animal (e.g., si decido consumir B me dirijo hasta
este alimento). Las flechas continuas indican flujos de informacion. Debido a que el estudio se

focaliza sobre los alimentos de menor calidad solamente se incluye en el esquema la
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informacién que se refiere a los procesos de aprendizaje que involucran a este alimento (e.g.,

se excluye la informacion postingestiva propia de A).

2.1. Aprendizaje del valor de un alimento de baja calidad

En un comienzo, un alimento representa para un animal no mas que un
arreglo visual de formas y colores, y no tiene ninguna capacidad de controlar el
comportamiento (i.e., no tiene valor reforzante) hasta tanto no ocurre la
experiencia crucial de su ingesta (Berridge, 1996). Una vez que el animal
obtiene suficiente experiencia con el alimento, las propiedades sensoriales que
lo caracterizan (sabor, olor, textura, etc.) adquieren saliencia, y el alimento es
ahora capaz de manipular los comportamientos apetitivos y de servir como
incentivo para el desarrollo de acciones (i.e., adquiere “valor’ de refuerzo
[Schultz, 1997]).

La informacion obtenida se retroalimentaria modificando el
comportamiento a pastoreo y por lo tanto, nuevamente, el valor atribuido al
alimento (Figura 5.2.; “el comportamiento es funcién de sus consecuencias”,
Provenza et al. [2003]). Esto explicaria por qué los animales aumentaron
gradualmente el consumo del heno de baja calidad durante la exposicién con
niveles restrictos de suplemento (0,4% del peso vivo), hasta diferenciarse de
los animales que no lo recibian, ya que posiblemente en la medida que el valor
del heno se incrementaba por el condicionamiento los animales respondian

incrementando el consumo del mismo (Capitulo 4).
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2.1.1. Informacién postingestiva propia del alimento de baja calidad

Uno de los componentes principales que define el valor atribuido a un
alimento es el contenido nutricional del mismo (Simpson et al., 2004), siendo el
mecanismo subyacente el “aprendizaje de las consecuencias postingestivas”
Provenza (1995). No obstante, y mas alld de este tipo de aprendizaje, el
objetivo de la presente tesis fue explorar la experiencia obtenida con un
alimento de baja calidad en relacién a fuentes alternativas de nutrientes, y no a
las caracteristicas nutricionales propias del alimento de baja calidad (e.g.,

Lesoing et al., 1980; Kerley et al., 1985).

2.1.2. Informacién contexto-dependiente

La presencia de otros alimentos dentro del contexto donde el animal
experimenta un alimento de baja calidad (en el caso de la Figura 5.2; A en el
contexto de B) influye en el valor final adjudicado al mismo. En base a los
resultados de trabajos sobre el tema (Capaldi et al., 1989; Lucas et al, 1990;
Lucas y Timberlake, 1992) se propuso la existencia de dos tipos de “fuerzas”
de direccion opuesta (de efecto positivo 0 negativo sobre la experiencia), las
que conformarian la componente contextual del valor atribuido a un alimento
(Figura 5.2).

La fuerza que afecta de manera positiva la experiencia se deriva de la
posibilidad que nutrientes aportados por un alimento de alta calidad resulten
asociados a la consecuencia postingestiva de un alimento de menor calidad,

consumido previamente y en cercana asociacion temporal (Yearsley et al.,
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2006). Este fendbmeno fue introducido inicialmente por Capaldi et al. (1989)
como una forma de preferencia condicionada producida por el aporte oral y
retardado de un nutriente especifico. Elizalde y Sclafani (1990), trabajando con
ratas, permitieron el acceso a una solucion neutra saborizada por 10 minutos y
luego, transcurrido un intervalo de 10 minutos, los animales tuvieron acceso a
una emulsion de aceite de maiz por 30 minutos. En dias alternados los
animales también experimentaron una solucién neutra saborizada (con una
clave diferente), pero en este caso seguida por agua sin nutrientes. En un
ensayo de preferencia posterior las ratas mostraron un 80% de preferencia por
el sabor que precedia la emulsion de aceite. En concordancia con estos
resultados, en la presente tesis se demostrd la existencia de este tipo de
condicionamiento en ovinos al verse incrementada la preferencia por un heno
de avena saborizado que habia precedido un suplemento de soja durante la
exposicién (Capitulo 4)

En el caso de rumiantes cabria esperar que parte del valor asignado a
un alimento de baja calidad, que antecede a uno de mayor calidad, esté
relacionado con la mejora digestiva que se produce a nivel ruminal. De ser asi,
deberiamos esperar que el incremento en el valor siga una dinamica semejante
al beneficio adicional que genera el aporte de cantidades incrementales de
nutrientes a nivel ruminal. Dicha dindmica mantendria un comportamiento
creciente desacelerado, debido a que en la medida que se incrementa la
cantidad o disponibilidad de un alimento de alta calidad (e.g., suplemento
nutricional) los beneficios marginales sobre la digestion se reducirian (Figura

5.3).
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Figura 5.3. Asumiendo que el incremento en el valor de un alimento de baja calidad (B)
determinado por el consumo de niveles crecientes de un alimento de alta calidad (un
suplemento nutricional para el ejemplo, o A para el modelo; Figura 5.2) se debe principalmente
a la mejora a nivel digestivo, se modelé el efecto (i.e., variacion proporcional en el valor de B)
utilizando la ecuacién: f(x) = v * [1 — exp (- u * x)], donde v y u son constantes (0,1 y 0,5;
respectivamente para el ejemplo) y x representa la disponibilidad del suplemento. Esta funcién
ha sido utilizada para explicar el comportamiento de la performance ruminal (produccién de
AGV, proteina microbiana, etc.) cuando un rumiante consume un alimento de baja calidad, y
nutrientes limitantes para el desarrollo microbiano son incorporados al ambiente ruminal
(Hoover, 1986; Leng, 1990; Russell et al., 1992). En la ecuacion se incluyé la influencia del
retraso en el aporte de los nutrientes del suplemento a nivel digestivo luego de que B fuese
consumido. El retraso del efecto postingestivo de un nutriente afecta el desarrollo adecuado de
una preferencia condicionada por la clave apareada (Ackroff, 2008); siguiendo una de las
principales reglas del condicionamiento: cuanto mas corto el intervalo entre estimulo
condicionado e incondicionado, mejor el condicionamiento (Lieberman, 1993 pp. 81-83).
Yearsley et al. (2006) utilizando un modelo teérico mostraron que a medida que el retraso en la
aparicion de las consecuencias postingesta se incrementa se produciria una reduccién

monoténica en la precisién de la asociacion. Para estimar el valor de B luego de incluir el efecto
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del retraso se utilizé6 una funciébn que se comporta de manera similar a las predicciones
expuestas por Yearsley et al.: f(f(x)o, ti) = f(X)o/ (1 + (exp (ti k) -exp (-ti*z) ) ), donde ti es
el retraso unidades de tiempo entre el consumo de B y el suplemento, f(x)o define el incremento
potencial en el valor de B a un nivel de suplemento x que ocurre cuando el retraso entre el
consumo de ambos alimentos es minimo (ti es igual a 0), y k y z son parametros fijos que
definen la forma de la hipérbola (para el ejemplo toman valores de 0,15 y 0.,5;
respectivamente). En la figura se observa que a medida que el consumo de B y el del
suplemento se distancian en el tiempo se reduce el beneficio de la preferencia condicionada

hasta lograr independencia entre eventos.

Un efecto de similar importancia, pero que generaria una reduccion del
valor del alimento de baja calidad, es aquel relacionado a comparaciones o
contrastes que se producen con alimentos de mayor calidad presentes en el
contexto (Flaherty, 1996). Los animales son capaces de comparar entre
atributos similares o diferentes que caracterizan a los alimentos, y que estan
relacionados con la utilidad neta que proveeria su consumo (e.g., largo de la
corola y volumen de néctar de una flor o distancia y disponibilidad de alimento
[Shafir et al., 2002]; volumen y concentracion de néctar de una flor [Bateson et
al., 2002; 2003]). Esto sostiene la posibilidad que al momento de encuentro con
un alimento de calidad limitada el animal realice la comparacién no solo con la
calidad de la mejor opcidn sino también con su disponibilidad. La intensidad del
contraste se incrementaria a medida que aumenta la disponibilidad de estos
ultimos (e.g., Flaherty et al., 1996).

Papini y Pellegrini (2006) demostraron que la intensidad con que se
produce el contraste es mejor explicada por la relacién proporcional entre el
valor nutricional de dos alimentos, que por la diferencia absoluta entre los

mismos. Un par de soluciones con concentraciones de sacarosa al 8% y 32%
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presenta la misma relacion proporcional [0.25] que otro par con
concentraciones de sacarosa al 2% y 8%, pero no la misma diferencia absoluta
[24% y 6%, respectivamente]). Los mismos autores observaron que si la
relacion proporcional entre los dos tipos de alimento (baja y alta calidad,
respectivamente) disminuia, la intensidad del contraste se acentuaba (ver
Pellegrini y Papini, 2007). Adicionalmente, Flaherty y Stepanak (1978)
observaron que cuando exponian ratas a una serie de dos soluciones de
sacarosa que presentaban diferente concentracion (2%, 4%, 8%, 0 16% versus
32%), la intensidad de respuesta (reduccidén en el consumo de la alternativa de
menor calidad) se relacionaba a la relacién proporcional entre la concentracion
de ambas soluciones (0,063; 0,125; 0,25; 0,5; respectivamente) mediante la
funcién potencial de Stevens (Stevens, 1969). Segun esta relacién funcional,
en la medida que un alimento es proporcionalmente menor en calidad a otro la
intensidad marginal del contraste (i.e., reduccion del consumo vy,
consecuentemente, del valor del alimento de menor calidad) se incrementaria a
tasas crecientes (Figura 5.4), lo cual fue observado por Flaherty y Kaplan
(1979) y es posible inferir del trabajo (Experimento 1) de Papini y Pellegrini

(20086).
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Figura 5.4. Reduccion proporcional del valor atribuido a un alimento de baja calidad (B)
generado por la comparacién con niveles incrementales de un alimento de alta calidad (un
suplemento nutricional para el ejemplo, o A para el modelo; Figura 5.2). La funcién de
devaluacion esta representada por la ecuaciéon de Stevens (1969), donde la intensidad
percibida de la diferencia entre estimulos es igual a una constante k multiplicada por la
magnitud real de la diferencia entre estimulos (x) elevada a un exponente n: f(x) = k * x". Para
el ejemplo el valor de los parametros k y n = 0,0015 y 1,18; respectivamente. Para el ejemplo, x
toma el valor de la disponibilidad del suplemento luego de aplicarle el factor de correccidon
mencionado abajo. Se incluyd en la funcién el efecto del retraso temporal entre el consumo de
ambos alimentos, que en el caso del modelo (Figura 5.2) representa ti. Es bien conocido que
los animales restan valor a aquellas opciones cuya ocurrencia se produce en momentos
distantes en el tiempo (“descuento temporal” ver Kalenscher y Pennartz, 2008). Alimentos que
son ofrecidos con retrasos pequenos sufren descuentos marginales mayores en su valor que
aquellos que son ofrecidos en eventos mas distantes, lo cual es comiunmente descripto por una
funcién de descuento hiperbodlica (Richards et al., 1997; Frederick et al., 2002; Green et al,
2007). Por esto, que el suplemento nutricional este inmediatamente disponible o sea provisto
con determinada frecuencia (i.e., con mayor o menor retardo en el tiempo) tendria un efecto
diferente sobre el proceso de devaluacién de B. Para analizar el efecto de esta variable (ti) en

la intensidad con la que el suplemento afecta el valor de B se introdujo la ecuacién modificada
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de Mazur (1987), la cual representa el valor descontado del suplemento al ser provisto con un
retraso ti desde el consumo de B; f(xo,ti) = xo / (1 + m * ti). xo representa el valor real del
suplemento cuando ocurre de manera inmediata al consumo de B (ti es igual a 0), y m una
constante que determina el grado de curvatura de la funcién hiperbdlica resultante (para el
ejemplo el valor del parametro m = 0,2). Es posible observar en la grafica que a medida que la
ocurrencia de ambos alimentos se distancia en el tiempo la fuerza del contraste disminuye
hasta llegar a afectar minimamente la valoracion del alimento de baja calidad (e.g., Lucas et al.,

1988; Flaherty et al., 1991).

2.2. Implicancia de la informacion contexto-dependiente en la valoracion de un

alimento de baja calidad

Analizando el resultado neto de la influencia de ambas fuerzas contexto-
dependientes (preferencia condicionada y contraste) sobre la valoracion de un
alimento de baja calidad, es posible deducir una serie de predicciones que

resultan interesantes y ajustan a informacién empirica hallada en la literatura.
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Figura 5.5. Efecto neto de la accion de ambas fuerzas contexto-dependientes (preferencia
condicionada y contraste) sobre la valoracion de un alimento de baja calidad (B) a diferentes
niveles de disponibilidad de un alimento de alta calidad (un suplemento nutricional para el
ejemplo, o A para el modelo; Figura 5.2). El efecto del tiempo transcurrido entre la oferta de

ambos alimentos (ti) sobre la valoracion también fue incluido.

En la Figura 5.5 es posible observar el incremento o la reduccion del
valor asignado a B en funcién del nivel de disponibilidad de suplemento. Bajos
niveles de disponibilidad del suplemento favorecerian un resultado neto
positivo, mientras que niveles altos un resultado negativo. Estudios sobre el
tema han sugerido la ocurrencia simultdnea de estos procesos (preferencia
condicionada y contraste), asi como también su posible influencia en la
valoracion (Lucas y Timberlake, 1992). Trabajos con ratas muestran que estas
suprimen el consumo de una solucién azucarada de baja concentracién (e.g.,

2%) cuando es seguida de una solucién de alta concentracion (e.g., 16 0 32%)
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(Flaherty y Mitchell, 1999), mientras que lo contrario (aumento en el consumo
de la solucibn de menor calidad) se observa cuando la discrepancia entre
soluciones es pequefa (e.g., 2% vs 8% de sacarosa, Flaherty, et al. [1991]).
Esto también ajusta a la observacién general que los rumiantes en condiciones
de libre disponibilidad de alimentos no llegan a desarrollar preferencia por
aquellas especies con limitaciones nutricionales (aunque en estos estudios no
se avanza sobre en que medida la experiencia podria ser incluso negativa),
mientras que animales limitados en la disponibilidad de alternativas de alta
calidad (e.g., por medio del aumento de la carga animal; Shaw et al., 2006)
aprenden a utilizarlos mas eficientemente y a preferirlos (Provenza et al.,
20083).

Otra prediccidon de interés se deriva del efecto del tiempo que transcurre
entre el consumo de ambos alimentos (“ti” en el modelo) en el valor aprendido
de B. Una primera observacién es que a medida que el intervalo entre
alimentos se incrementa, el valor que se adjudica a B se hace independiente de
la presencia en cantidad y calidad del suplemento. Lucas et al. (1990)
ofrecieron a ratas una solucién azucarada al 0,15% seguida de una solucién al
32%, separadas a diferentes intervalos de tiempo (4, 16, y 32 minutos). Los
autores observaron que se producia una fuerte reduccién del consumo de la
primera solucidén con respecto al control (0,15 % seguido de 0,15%) cuando el
intervalo era pequerfio (4 minutos), pero el efecto se redujo hasta desaparecer
cuando el intervalo era de 32 minutos. Del mismo modo, Flaherty et al. (1991)
observaron una reduccion importante del consumo de una solucién azucarada

al 4% cuando era seguida por una al 32% luego de un intervalo de 15
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segundos, pero esta reduccion desapareciéo cuando el intervalo era de 10
minutos.

En sintesis, tanto diferentes niveles de suplementacibn como las
estrategias de provisién del suplemento (e.g., frecuencia de suplementacion,
momento del dia, etc.) ejercerian una influencia determinante en la experiencia
que los animales adquieren durante el consumo de alimentos de baja calidad.
Dependiendo de los valores que toman las variables mencionadas los efectos
sobre la futura aceptacién y preferencia por alimentos de baja calidad pueden

llegar a ser opuestos.
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CAPITULO 6

Sintesis y proyecciones

Los resultados de la tesis corroboraron la hip6tesis que la experiencia
dietaria en edades tempranas tiene un efecto persistente en la conducta
ingestiva de ovinos en edades adultas. Corderos expuestos en edades
tempranas a un alimento de baja calidad nutricional (heno de avena cortada en
estado maduro) en forma simultanea con suplementos ricos en energia y
proteina, posteriormente mostraron una menor preferencia por el alimento de
baja calidad, en comparacion con corderos carentes de la experiencia
mencionada (Capitulo 2). Esta menor preferencia y aceptacidén por el alimento
de baja calidad estuvo relacionada a la devaluacién del mismo durante la
exposicién (Capitulo 3). Luego de un andlisis exhaustivo de la bibliografia
referente a procesos de aprendizaje, valoracibn de alimentos, y
comportamiento ingestivo de rumiantes bajo suplementacién, se sugirié una
estrecha relacion entre los procesos de valoracién y la respuesta de los
rumiantes a la suplementacién. Altos niveles de suplementacion, que
generalmente producen la sustitucion del alimento de baja calidad por el
suplemento, generarian una experiencia negativa con el alimento de baja
calidad; mientras que bajos niveles de suplementacién, que generalmente
producen un incremento en el consumo del alimento de baja calidad,
generarian una experiencia positiva con el alimento de baja calidad. En el caso
particular de los resultados obtenidos en los Capitulos 2 y 3, se sugirié que la

devaluacion del heno (i.e., reduccion de la preferencia) de avena pudo haber
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ocurrido debido al uso de altos niveles de suplemento (los cuales representaron
aproximadamente el 50% de la dieta total) en el contexto en el que los corderos
experimentaron el heno de avena. Corderos expuestos al mismo alimento de
baja calidad y seguidamente suplementados con un concentrado proteico o
energético a niveles inferiores (0,4% del peso vivo) que los utilizados en el
primer experimento (Capitulo 2), mostraron una mayor aceptacion y preferencia
por el mismo en comparacion con animales que no habian sido suplementados
(Capitulo 4).

Los resultados obtenidos sugieren la existencia de mecanismos de
valoracion mas alla de aquellos estrictamente relacionados al alimento en
cuestion. Esta situacion motivé el desarrollo de un modelo novedoso en el area
del comportamiento ingestivo en rumiantes, el cual incorpora variables que
influyen en la experiencia que los animales obtienen con un alimento de baja
calidad (Capitulo 5). Una de las predicciones mas interesantes del modelo es
que diferentes niveles de suplementacién (e.g., bajo y alto) pueden generar
efectos opuestos sobre la experiencia que el animal obtiene con alimentos de
baja calidad. Niveles excesivamente altos de suplemento podrian generar una
experiencia aversiva hacia el alimento de baja calidad, mientras que niveles
menores  (posiblemente  aquellos utilizados en condiciones de
complementacion) generarian una experiencia positiva. La segunda prediccidn
de interés es que el momento (relativo al consumo del alimento de baja calidad)
en el cual se ofrece el suplemento influye en la intensidad con la cual ambos
alimentos (el de baja y alta calidad) interaccionan entre si afectando la
experiencia. A medida que ambos eventos se distancian los efectos contexto-

dependientes se reducen. La provision de un suplemento en cantidades
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restrictas, e inmediatamente posterior al consumo del alimento de baja calidad,

generaria efectos positivos mas intensos sobre la experiencia que una

suplementacién retrasada. Ambas predicciones tienen implicancia practica

importante en el manejo de la dieta de los rumiantes, en procura de

incrementar la aceptacion y preferencia por forrajes de baja calidad, y de

mejorar asi el aprovechamiento de los recursos forrajeros y contribuir a

sistemas pastoriles sostenibles.

Del trabajo realizado surgen nuevas preguntas, cuyo estudio permitiria

continuar avanzando en la linea de investigacion que enmarca el tema de la

tesis. Entre las mas sobresalientes se podrian citar en orden:

1)

En qué medida los rumiantes son capaces de ejecutar una conducta
anticipatoria (en especial la reduccién anticipada del consumo de
alimentos de baja calidad, no explorada en el presente estudio) y, de ser
asi, cuales son las variables primarias que modulan el comportamiento
(e.g., estado de saciedad, disponibilidad y calidad de otros alimentos
presentes, tiempo de espera al alimento de mayor calidad, etc.). Esto
podria generar informacion de interés acerca de los umbrales en los
cuales la suplementacion pasa de ser beneficiosa (aumento del
consumo del alimento de menor calidad) a perjudicial (reduccion del
consumo del alimento de menor calidad).

En qué medida el aprendizaje que los animales realizan en diversas

situaciones contextuales afecta el valor asignado a alimentos de baja
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calidad (i.e., modifican su preferencia), y como ajustan los resultados a
las predicciones derivadas del modelo.

Debido a que los animales aprenden continuamente las nuevas
caracteristicas de los alimentos que se les presentan (Provenza, 1995),
en qué medida el valor asignado a un alimento en edades tempranas
resulta mas persistente que cuando es adquirido en edades adultas.
Contando con un conocimiento mas acabado de la calidad del
aprendizaje con alimentos de baja calidad nutricional, qué tipo de
manejo dietario deberia planificarse en condiciones de pastoreo para
mejorar el consumo momentaneo y futuro (por medio de un aprendizaje
positivo) de las especies de menor calidad que integran las

comunidades vegetales.
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