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El uso de forrajes en la producción bovina constituye la base fundamental de 
un sistema de alimentación de bajo costo, debido a que son la fuente de nu-
trientes más económica (Mccarthy et al., 2013). En Colombia, la alimentación 
del ganado bovino se basa en el consumo de pastos, suplementados con ali-
mentos concentrados, en caso de que los bovinos así lo requieran (Guerrero 
& Londoño Martínez, 2014). No obstante, la utilización de esta suplementa-
ción alimenticia en la producción láctea, por ejemplo, representa alrededor del 
50 % de los costos totales (Flórez-Delgado & Gómez-Parada, 2016), siendo el 
pasto la fuente más rentable respecto al suministro de concentrados.

Aunque el área precisa de cobertura de las diversas especies forrajeras uti-
lizadas para la ganadería bovina en el país no está bien documentada, sí se 
conocen las especies representativas por nicho agroecológico. En el caso de 
la lechería especializada del trópico alto (zonas ubicadas entre los 2.000 y 
3.000 m s. n. m.), la base forrajera predominante es el pasto Kikuyo (Cen-
chrus clandestinus) (Marín et al., 2017; Mojica et al., 2009; Restrepo Arias, 
2016) y los Ryegrass anuales o perennes (Lolium multiflorum, Lolium pe-
renne), que son utilizados para incrementar la calidad de las praderas, tanto 
en monocultivo como en asocio con pasto Kikuyo (Restrepo Arias, 2016). En 
las explotaciones ganaderas del trópico medio y bajo (zonas ubicadas entre  
los 0 y 1.900 m s. n. m.), las especies más utilizadas como base forrajera en las 
praderas son el pasto estrella (Cynodon plectostachyus), diferentes especies de 
Brachiaria spp. (B. decumbens, B. humidicola y B. brizantha) y algunas especies 
nativas (Tapasco et al., 2015), cuyo uso se encuentra relacionado al tipo de sue-
lo, las características climáticas y los tipos de manejo.

En los últimos años, la producción bovina en Colombia se ha visto afectada 
por diferentes situaciones de índole social (paros nacionales y un excesivo so-
brecosto en los insumos y fertilizantes) y por efecto de la variabilidad climática. 
El comportamiento climático de las diferentes zonas afecta la actividad gana-
dera, incidiendo drásticamente sobre la productividad de las explotaciones. En 
general, la productividad de los pastos y forrajes en los sistemas ganaderos 
de Colombia es estacional, con abundancia de forraje en las praderas durante 
las épocas de lluvia y rendimientos reducidos en épocas de baja precipitación, 
lo que ocasiona elevadas pérdidas en la producción animal (Arteaga Álvarez, 
2009; Betancourt et al., 2012) y aumento en los costos de producción, debido 
al uso de alimentos concentrados (Nieto-Sierra et al., 2020).

Desde el punto de vista productivo, tanto la escasez como el exceso de 
precipitaciones, además de disminuir el rendimiento de los pastos nativos o 
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introducidos, incide en una reducción drástica de la capacidad de carga ani-
mal de las praderas y afecta el estado nutricional del ganado. Ello debido a 
que, ante el estrés hídrico, los pastos aceleran su metabolismo, lo que ocasio-
na el paso en menor tiempo de la fase de crecimiento a la fase reproductiva 
o de formación de semilla, reduciendo su contenido nutricional en cuanto a 
cantidad y calidad de sus nutrientes, razón por la cual los bovinos no pue-
dan cubrir sus requerimientos nutricionales de mantenimiento, de producción 
o reproductivos (Vanegas Moreno, 2015). Tapasco et al. (2015) reportaron 
que el cambio climático tendrá efectos negativos sobre la ganadería, lo que 
provocará pérdidas en la producción de leche y carne del 7,6 % y 2,2 %, 
respectivamente, siendo los departamentos de Nariño, Caquetá, Casanare, 
Cundinamarca y Córdoba los más afectados por los efectos de la variabilidad 
climática.

El conocimiento de los efectos de la variabilidad climática sobre la ganadería 
es un reto para la ciencia aplicada, y también lo es entender cuantitativamente 
cómo los cambios climáticos afectan la fisiología de las especies de pastos.

En el presente capítulo, se aborda la revisión de las respuestas fisiológicas, 
bioquímicas y moleculares de especies forrajeras ante el estrés por déficit 
hídrico y se plantean algunas estrategias para mitigar su efecto.

Respuestas al estrés por déficit hídrico

En el medio ambiente, las plantas responden a diferentes estímulos que con-
dicionan su crecimiento, su desarrollo y su supervivencia. La percepción de 
cambios en el entorno natural es de gran importancia para los organismos vi-
vos, desde los procariotas hasta los eucariotas, y ello es especialmente válido 
para el caso de las plantas, que son organismos sésiles y que dependen de 
las fluctuaciones abióticas y bióticas del lugar donde se encuentran.

Cuando una planta se encuentra en condiciones diferentes de las óptimas 
para cumplir con sus funciones vitales, estaría sometida a estrés. Cada es-
pecie o variedad vegetal difiere en sus requerimientos óptimos. Además, de 
acuerdo con su etapa de desarrollo, puede ser más susceptible a un deter-
minado estrés (Hsiao, 1973; Levitt, 1980). Los tipos de estrés conocidos en 
plantas son de tipo biótico (relacionados con organismos vivos) y abiótico 
(relacionados con el entorno). En el segundo grupo encontramos el estrés por 
temperaturas (altas o bajas), disponibilidad hídrica (déficit o anegamiento), ra-
diación, presencia de metales pesados, estrés oxidativo, salinidad y nutrientes 
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(deficiencia o exceso). En general, los diferentes tipos de estrés generan en la 
planta una cascada de reacciones que causan cambios a nivel morfológico, 
fisiológico, bioquímico y molecular.

Uno de los tipos de estrés abiótico que más afectan el crecimiento y desarrollo 
de las plantas es la disponibilidad de agua, bien sea por déficit o por exceso. 
El efecto del estrés por déficit hídrico es el más común y el que genera mayor 
impacto en la agricultura. A nivel mundial, los principales factores por sequía, 
temperaturas altas y salinidad provocan las mayores reducciones en el ren-
dimiento de los cultivos (Kosová et al., 2018). Cuando hay sequía, disminuye 
el potencial hídrico del suelo, lo que afecta la absorción de agua por parte de 
la raíz y genera diferentes efectos, como aumento de las especies reactivas 
de oxígeno, mientras que las tasas de fotosíntesis y transpiración disminuyen 
como resultado del cierre estomático, lo que resulta en un bajo contenido 
relativo de agua en las hojas (rwc, sigla de relative water content). Además, 
la sequía influye en la fotosíntesis, lo que reduce la asimilación del dióxido de 
carbono en la hoja, los contenidos de clorofila y carotenoides, y los pigmentos 
accesorios. Todos estos efectos reducen el rendimiento y la producción en los 
cultivos (Jaleel et al., 2009; Sharma et al., 2019; Yang et al., 2020).

Para adaptarse a las condiciones adversas, las plantas han generado estrate-
gias de supervivencia, como evitar el estrés, escape, tolerancia y recuperación 
(Fang & Xiong, 2015; Seleiman et al., 2021). Estos mecanismos varían entre las 
especies. La estrategia para evitar el estrés por escasa disponibilidad de agua 
se produce cuando las plantas consiguen mantener un balance hídrico, lo que 
aumenta su eficiencia en el uso del agua. Esto también se consigue mediante 
adaptaciones morfológicas, como la reducción de superficies foliares para 
disminuir la tasa de transpiración, y el aumento de la longitud o densidad de 
las raíces, para utilizar el agua disponible de manera más eficiente (Haddoudi 
et al., 2021). Los mecanismos de escape están asociados a un rápido desarro-
llo de la planta, para permitir la finalización del ciclo vital completo antes de un 
evento de estrés. Por su parte, la tolerancia es el resultado de la coordinación 
de cambios fisiológicos y bioquímicos a nivel celular y molecular, pues las 
plantas tolerantes son capaces de compensar la disminución de la turgen-
cia mediante el ajuste osmótico, o la producción de metabolitos que pueden 
ayudarles a reparar el daño. Indirectamente, se induce la expresión de genes 
para la síntesis de prolina, azúcares solubles, acuaporinas y proteínas quina-
sas —como, por ejemplo, CDPK, MAPK HD-zip/bZIP, AP2/ERF, NAC, MYB y 
WRKY—, entre otros (Ilyas et al., 2021; Yang et al., 2021).
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Respuestas en el balance hídrico

Las plantas pueden generar diferentes tipos de respuesta a los cambios en la 
disponibilidad hídrica para mantener el balance o estatus hídrico. Entre ellos 
se encuentran variar la superficie foliar, para disminuir la transpiración; cerrar 
estomas, para controlar la pérdida de agua; modificar la conductividad hi-
dráulica en diferentes partes de la planta, para minimizar embolias, y adaptar 
el sistema radicular, para mejorar la captación de agua. Cuando las plantas 
están sometidas a déficit hídrico, disminuyen las tasas de fotosíntesis y trans-
piración, como resultado del cierre estomático, lo que se traduce en un bajo 
contenido relativo de agua (rwc) (Yang et al., 2020).

La mayor parte de las gramíneas forrajeras tropicales muestra respuestas a 
la sequía de tipo evasivo, así como tolerancia (Baruch & Fisher, 1991; Fisher 
& Ludlow, 1984; Guenni et al., 2007). Las primeras incluyen cambios morfo-
lógicos que incrementan el acceso a la humedad del suelo y minimizan las 
pérdidas de agua por transpiración, por lo que la eficiencia de uso de agua 
(wue, sigla de water use efficiency) aumenta. Las respuestas de tolerancia 
permiten el mantenimiento de la turgencia celular, aun a potenciales hídricos 
foliares bajos. Como consecuencia, las plantas mantienen, durante la sequía, 
una actividad fotosintética reducida, pero capaz de soportar el crecimiento por 
un tiempo mayor (Guenni et al., 2004).

Por ejemplo, en avena (Avena sativa), los efectos más notorios frente a la baja 
disponibilidad de agua en el suelo se observan en el crecimiento y vigorosidad 
de las plantas, en las que hay baja turgencia en las hojas, relacionada con un 
bajo rwc; disminución en la acumulación de biomasa seca, y afección en el 
desarrollo de anteras y en el llenado del grano (Canales et al., 2021; Sadras et 
al., 2017; Sadras & Calderini, 2021; Sánchez-Martín et al., 2015). No obstante, 
algunos genotipos de avena han presentado cierta resistencia al estrés, por 
medio de un mejor control estomático; mayor producción de biomasa; estra-
tegias de acumulación de agua; regulación de la producción de ácido abscísi-
co (ABA), para mantener la transpiración, y una alta conductancia hidráulica 
radicular (Canales et al., 2021; Gong et al., 2022; Sánchez-Martín et al., 2015).

Por otra parte, en comunidades forrajeras de Lolium perenne, Dactylis glo-
merata, Poa pratensis, Phleum pratense y Trifolium repens, Vitra et al. (2019) 
observaron un aumento en la pérdida de conductividad hidráulica en las plan-
tas en la medida que aumentaba el déficit hídrico, lo que se traduce en una 
limitación del transporte de agua a lo largo del xilema y en disminución en 
la producción de biomasa aérea. En especies del género Brachiaria, se han 
evidenciado estrategias de evasión por su alta sensibilidad estomática, ya que 
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realizan cierre estomático temprano, como consecuencia de una rápida re-
ducción del rwc foliar (Guenni et al., 2006). De igual modo, dos variedades 
de Brachiaria disminuyeron el potencial hídrico foliar y el rwc bajo estrés por 
déficit hídrico (Rocha et al., 2021).

Asimismo, Wang et al. (2018) reportaron, en plantas de sorgo, la disminución 
de la conductancia estomática y de la transpiración, pero también el aumento 
de wue. En las especies de leguminosas Trifolium repens, Medicago lupulina 
y Lotus corniculatus, Komainda et al. (2019) identificaron un alto control es-
tomático y un aumento en la wue intrínseca bajo estrés en las plantas, el cual 
está relacionado con una mayor cantidad de carbono fijado por mol de agua. 
En trébol blanco (T. repens), Norton & Morgan (2020) observaron variación 
intraespecífica en el potencial hídrico, potencial osmótico y rwc de las plantas, 
como respuesta al déficit de agua. Igualmente, Kirigwi et al. (2022) evidencia-
ron variación intraespecífica en el rwc y potencial hídrico en 1.000 genotipos 
de pasto Festuca arundinacea.

Respuestas en la fotosíntesis

La fotosíntesis es el proceso fisiológico a partir del cual las plantas usan la 
energía lumínica para oxidar el agua (H2O), liberando oxígeno (O2), y redu-
cir el dióxido de carbono (CO2), para formar largos compuestos de carbono, 
principalmente azúcares (Taiz et al., 2015a). Es así como la fotosíntesis está 
compuesta de dos reacciones globales diferenciadas: en la primera se da  
la transducción de la energía lumínica a química, y en la segunda se realiza la 
reducción y fijación del carbono (Solarte et al., 2010; Taiz et al., 2015b).

En la primera reacción global, la luz es absorbida por las moléculas de cloro-
fila de la hoja con el fin de desencadenar reacciones de oxidorreducción a lo 
largo de una serie de moléculas que actúan como donadores y aceptores de 
electrones, para destinar la energía en la reducción de NADP+ a NADPH, en 
la oxidación de H2O a O2, y en la generación de un gradiente protónico para 
la síntesis de ATP (Stirbet y Govindjee, 2011). A través de la primera reacción 
global, la energía lumínica puede tomar tres destinos, que compiten entre sí:  
i) puede ser utilizada para el proceso fotosintético, por medio de reacciones 
fotoquímicas, ii) puede ser disipada en forma de calor o iii) puede ser reemitida 
en una longitud de onda diferente como fluorescencia (Maxwell & Johnson, 
2000; Strasser et al., 2000).

A causa de ello, con la cuantificación de la fluorescencia de la clorofila se pue-
den obtener múltiples parámetros asociados a la primera reacción global de 
la fotosíntesis, como, por ejemplo, la eficiencia fotoquímica del fotosistema ii 
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(psii) (Fv/Fm), el decaimiento no fotoquímico (npq) y la tasa del transporte de 
electrones (etr) (Maxwell & Johnson, 2000), que constituyen una herramienta 
no invasiva o destructiva, sensible y útil, para evaluar el desempeño fotoquí-
mico frente a múltiples tipos de estrés biótico y abiótico, y que funge como 
indicador de la estructura y funcionamiento de la fotoquímica de la planta 
(González Moreno et al., 2008; Maxwell & Johnson, 2000; Stirbet & Govind-
jee, 2011; Strasser et al., 2000).

Bajo estrés por déficit hídrico —por ejemplo, en especies forrajeras legumino-
sas del género Trifolium—, se ha observado un mejor desempeño fotoquími-
co en comparación con especies de pastos de los géneros Avena, Lolium y 
Triticosecale (Leitão et al., 2021). Mouradi et al. (2022) reportaron disminución 
del Fv/Fm y de la tasa de transporte de electrones (etr, por su sigla en inglés) 
en genotipos de alfalfa (Medicago sativa). Contrario a esto, Fariaszewska et 
al. (2020) no evidenciaron disminución significativa del Fv/Fm después de dos 
semanas de estrés en variedades de pastos de los géneros Festuca, Lolium 
y Festulolium. Resultados similares reportaron Perera et al. (2019) en los pas-
tos forrajeros Lolium perenne, Dactylis glomerata, Festuca arundinacea y 
Cichorium intybus, sometidos a déficit hídrico moderado a corto plazo. Sin 
embargo, al combinar el estrés hídrico con el estrés por alta temperatura, sí 
se observaron disminuciones del Fv/Fm en todas las especies. Por otro lado, 
las especies promisorias para la alimentación de ganado Raphanus sativus y 
Crambe abyssinica, que son tolerantes a la sequía, no demostraron cambios 
en los parámetros Fv/Fm, NPQ, rendimiento cuántico efectivo de psii (∆F/Fm’), 
ni en la etr (Moura et al., 2018). Así pues, no evidenciar cambios en el Fv/Fm 
tras someter las plantas a déficit hídrico da indicio de tolerancia en el modelo 
vegetal utilizado a dicho estrés, y puede estar relacionado con la activación 
de mecanismos antioxidantes y de fotoprotección, que permiten mantener en 
óptimas condiciones el psii, y los procesos y biomoléculas asociados al trans-
porte de electrones en la primera reacción global de la fotosíntesis (Mouradi 
et al., 2022).

En relación con la segunda reacción global de la fotosíntesis, que sucede en 
el estroma del cloroplasto, consiste en reacciones cíclicas para la fijación del 
carbono (ciclo de Calvin-ruta C3), con tres etapas: carboxilación, reducción y 
regeneración, mediadas principalmente por la enzima ribulosa-1,5-bisfosfato 
carboxilasa/oxigenasa (RuBisCO). Este proceso de fotosíntesis puede ser alte-
rado por la fijación de O2, que también realiza la RuBisCO (fotorrespiración), 
por lo que algunas plantas han desarrollado mecanismos metabólicos que 
mitigan el impacto que genera la fotorrespiración, por medio de la fijación de 
carbono C4, metabolismo del ácido de las crasuláceas (CAM), o de bombas 
de CO2 en la membrana plasmática (Solarte et al., 2010; Taiz et al., 2015a).
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Bajo condiciones de estrés hídrico, la asimilación de CO2 está determinada 
por la apertura y el cierre estomático, pues, en la medida que las células 
empiezan a perder turgencia, las plantas reaccionan por medio del cierre de 
estomas para disminuir la transpiración, y de esta manera evitar la pérdida 
de agua, lo que ocasiona una disminución del CO2 y, por consiguiente, de su 
suministro en los sitios de carboxilación dentro de la hoja (Cousins et al., 2020; 
Fariaszewska et al., 2020). Por otra parte, cuando el estrés por déficit hídrico 
es excesivo, se da una reducción de la tasa fotosintética, asociada a limitacio-
nes bioquímicas como consecuencia del daño en el sitio de carboxilación de 
la enzima RuBisCO o en la regeneración de la enzima ribulosa-1,5-bifosfato 
(RuBP) (Moura et al., 2018). El proceso de fotorrespiración que se da por es-
trés hídrico es uno de los principales factores que ocasionan la acumulación 
de especies reactivas de oxígeno (ros), lo que genera estrés oxidativo en la 
planta (Hussain et al., 2019).

En condiciones de déficit hídrico, en genotipos de sorgo, por ejemplo, se ha 
observado que hay una disminución de la tasa fotosintética neta (A), de la 
conductancia estomática (gs) y de la tasa de transpiración (E), sin embargo, en 
algunos genotipos las concentraciones internas de CO2 aumentaron (Shehab 
et al., 2020). De igual manera, la disminución de A, gs y de la tasa máxima de 
carboxilación de la enzima RuBisCO (Vcmax) se evidenció en el pasto Guinea 
(Panicum maximum), lo cual tuvo implicaciones en la calidad nutricional del 
forraje (Habermann et al., 2019). Igualmente, Fariaszewska et al. (2020) repor-
taron una disminución en la asimilación de CO2, y en la transpiración en varie-
dades de pastos de los géneros Festuca, Lolium y Festulolium. Sin embargo, 
en el wue se observó un aumento, lo que posiblemente estuvo relacionado 
con el cierre estomático realizado por las plantas y con la correlación inversa 
del wue con la transpiración (Fariaszewska et al., 2020). 

Efectos similares se han reportado en otras especies forrajeras, como la ave-
na (Avena sativa), donde la intensidad del estrés por déficit hídrico puede 
variar según el estado fenológico de la planta. Por ejemplo, Zhao et al. (2021) 
sometieron dos genotipos de avena (Shadow y Bia), en tres estadios de de-
sarrollo (crecimiento GS40, formación de espiga GS55 y floración GS65), a 
estrés por déficit hídrico durante 15 días, y determinaron que en los estadios 
de producción, específicamente, GS55 para Shadow y GS65 para Bia, son 
más sensibles a este tipo de estrés, lo que muestra reducción en la economía 
de la hoja (menor fotosíntesis neta y área foliar), bajas tasas de gs y reducción 
en la producción de grano.

Contrario a esto, en Raphanus sativus y Crambe abyssinica, no se observa-
ron cambios en la tasa fotosintética neta, en la tasa de transpiración, ni en la 
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relación de la concentración interna y externa del CO2 (Ci/Ca), lo que evidenció 
la tolerancia de ambas especies al déficit hídrico (Moura et al., 2018). Por 
otra parte, Leitão et al. (2021) observaron que, para mitigar los efectos de la 
sequía, las especies de leguminosas forrajeras poseen estrategias diferentes a 
aquellas de las especies de pastos, pues las leguminosas del género Trifolium 
obtuvieron mayores tasas de asimilación de CO2, fotosíntesis neta y wue, en 
comparación con especies de la familia Poaceae bajo condiciones de irriga-
ción y déficit hídrico.

Respuestas bioquímicas
El estrés por déficit hídrico induce la generación de ros, como los radicales 
superóxido (O2

-), hidroxilo (OH-) y alcoxi (RO-), y peróxido de hidrógeno (H2O2) 
y oxígeno singlete (O2), que son moléculas de moderada a elevada reactivi-
dad y que, en grandes cantidades, pueden reaccionar con biomoléculas de la 
célula (ácidos nucleicos, proteínas, carbohidratos, lípidos y enzimas), lo que ge-
nera interrupciones en la homeostasis celular y desencadena efectos sobre el 
crecimiento y el desarrollo (Hussain et al., 2019; Moreno et al., 2010; Yadav et 
al., 2021). Por consiguiente, la planta realiza cambios bioquímicos para desen-
cadenar respuestas relacionadas con el ajuste osmótico y la desintoxicación 
de ros, por medio de la acumulación de biomoléculas que no interfieren con 
los procesos metabólicos de la planta y que permiten realizar un ajuste para 
aliviar los efectos deletéreos que genera el estrés. De esta manera, puede 
acumular proteínas protectoras, como las proteínas de choque térmico (hsp, 
sigla de heat shock proteins), las proteínas de la embriogénesis tardía (lea, de 
late embryogenesis abundant) y enzimas antioxidantes. También puede acu-
mular osmolitos, como prolina, trealosa, glicina y azúcares, y hormonas como 
el ácido abscísico, etileno y metil jasmonatos (Kumar et al., 2018).

Dentro de estas diferentes biomoléculas, se destaca el papel que desempe-
ñan los osmolitos, ya que cumplen la función de proteger la planta del daño 
oxidativo, generar balance osmótico, estabilizar las membranas y mantener la 
estructura de múltiples enzimas y proteínas (Zia et al., 2021). Por ejemplo, los 
azúcares median el desarrollo y crecimiento de la planta, y son sustratos para 
procesos de protección contra el estrés hídrico, lo que permite la estabilización 
de la membrana celular y el mantenimiento de la turgencia, de la homeóstasis 
y de la estructura celular (Kacienė et al., 2021). De esta manera, para el man-
tenimiento de la estructura celular los azúcares interactúan con la membrana 
y con las proteínas por medio de enlaces de hidrógeno que forman con sus 
grupos hidroxilos, así, los azúcares mantienen las interacciones hidrofílicas y 
pueden estabilizar y evitar la desnaturalización de las biomoléculas (Ayub et 
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al., 2021). La prolina juega un papel multifuncional metabólico en la planta, 
pues se ha observado que contribuye a la adaptación al estrés —por medio 
de la osmorregulación en la célula—, a la protección del aparato fotosintético, 
a la detoxificación de ros —a través de enzimas antioxidantes—, a la esta-
bilización del balance redox y a la disposición de carbono y nitrógeno en la 
rehidratación celular (Moreno et al., 2010; Pouris et al., 2022).

De igual modo, los metabolitos secundarios desempeñan múltiples funcio-
nes en la respuesta de la planta al estrés, pues están involucrados en fun-
ciones de señalización, comunicación, regulación de actividad enzimática, y 
defensa biótica y abiótica (Taiz et al., 2015c; Yadav et al., 2021). Específica-
mente, en la respuesta a la sequía se ha observado que los compuestos 
fenólicos inducen el sistema antioxidante a disminuir el daño ocasionado por 
los ros, reducen la peroxidación de la membrana lipídica, modulan la pared 
celular e inducen el ciclo de Krebs y la glicólisis, para modular la síntesis de 
energía y de prolina, y, de esta manera, inducir procesos osmorreguladores 
en la planta (Yadav et al., 2021).

Bajo condiciones de déficit hídrico, por ejemplo, en variedades de pastos 
de los géneros Festuca, Lolium y Festulolium, se observó aumento en la 
concentración de prolina, de flavonoides y de contenido de ácidos fenóli-
cos (Fariaszewska et al., 2020). De igual manera, en variedades de sorgo se 
evidenció el incremento de prolina, de proteína y de azúcares solubles en 
la etapa previa a la polinización, que corresponde a un estado susceptible 
fenológico del sorgo (Sarshad et al., 2021). Lo mismo ocurre en genotipos 
tolerantes de maíz, en los que hay una mayor concentración de prolina, azú-
cares totales y aminoácidos en genotipos susceptibles, en comparación con 
genotipos tolerantes (Ayub et al., 2021). Resultados similares del aumento de 
prolina, de azúcares totales, de proteína, de compuestos fenólicos, de ácido 
ascórbico y de glicina betaína reportaron Ghafar et al. (2021) en los pastos 
forrajeros Cenchrus ciliaris y Cyperus arenarius. Cabe resaltar que el ácido 
ascórbico funciona como un antioxidante no enzimático para la detoxifica-
ción de ros y que la glicina betaína es un osmolito que actúa en la primera 
línea de defensa contra el estrés hídrico, ya que mantiene la turgencia celular 
y protege la célula contra el estrés oxidativo (Ghafar et al., 2021). En conse-
cuencia, los osmolitos desempeñan un papel importante en la estabilización 
de biomoléculas y en la osmorregulación celular, como parte de la respuesta 
tolerante al estrés hídrico.

De igual modo, para evitar el daño oxidativo generado por el déficit hídrico, las 
plantas han desarrollado un sistema de defensa antioxidante que neutraliza 
la acumulación de ros y mantiene un adecuado balance redox en la célula 
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(Mouradi et al., 2022). Dentro de este sistema antioxidante, se encuentran 
enzimas como la superóxido dismutasa (SOD), que cataliza el O2

- en H2O2; la 
catalasa (CAT), que cataliza H2O2 en H2O (agua) y O2 (oxígeno molecular); y las 
peroxidasas (POD), que reducen el H2O2 (Hussain et al., 2019; Moreno et al., 
2010). También están las enzimas del ciclo del glutatión-ascorbato o ciclo de 
Halliwell-Asada, como la ascorbato peroxidasa (APX), la dehidroascorbato re-
ductasa (DHAR), la monodeshidroascorbato reductasa (MDAR) y la glutatión 
reductasa (GR), que se encargan de detoxificar el H2O2 (Avashthi et al., 2018; 
Hussain et al., 2019), y moléculas no enzimáticas, como ascorbato, glutatión, 
carotenoides, flavonoides y prolina, como se mencionó anteriormente.

Para ejemplificar el déficit hídrico en genotipos tolerantes de sorgo, algunas 
ros aumentan —como el O2

-, H2O2, malondialdehido (MDA)—, y también lo 
hacen las concentraciones de enzimas antioxidantes, como POD, SOD, CAT 
y APX (Shehab et al., 2020). Igualmente, la canola (Brassica napus), utilizada 
como especie forrajera, responde a este estrés por medio del incremento 
de carotenoides, flavonoides, y de las enzimas SOD y CAT, sin evidenciar 
cambios de las enzimas del ciclo glutatión-ascorbato (Kacienė et al., 2021). De 
manera similar, las especies de pastos Cenchrus ciliaris y Cyperus arenarius 
aumentaron el contenido de CAT, SOD y POD (Ghafar et al., 2021). Contrario 
a esto, en la leguminosa forrajera Stylosanthes capitata, no se evidenciaron 
cambios en la concentración de CAT, SOD ni en GR, enzimas cuantificadas a 
las 6:00 a. m., después de 46 días de déficit hídrico combinado con altas tem-
peraturas. De esta forma, al no haber cambios enzimáticos antioxidantes, se 
generó un aumento de MDA y H2O2 en la célula (Borjas-Ventura et al., 2020).

Respuestas moleculares
Como se observó anteriormente, los forrajes generan una respuesta al déficit 
hídrico a nivel fisiológico y bioquímico, según la especie, su estado fenológico y 
la intensidad del estrés. De igual manera, a nivel molecular, se producen cam-
bios relacionados con dichas respuestas, pues la activación o silenciamiento 
de genes es consecuencia de los diferentes estímulos del exterior. Para el 
caso de un estrés por déficit hídrico, la supervivencia de la planta dependerá 
del tipo de genes que se activen y del momento en el que se realice. A nivel 
general, bajo este tipo de estrés, se activan rutas de señalización relacionadas 
con el transporte de agua, el recambio de proteínas, la desintoxicación de ros, 
la síntesis de osmolitos y la acumulación de fitohormonas, así como otros 
señalizadores, como Ca+ y proteínas quinasas, y regulación de la transcripción 
de adn (Chaves et al., 2003; Trejo-Calzada & O’Connell, 2005).
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Uno de los principales señalizadores bajo este tipo de estrés es el ABA. La 
acumulación de esta fitohormona activa diferentes estrategias —como el cie-
rre de estomas—, aumenta la longitud de las raíces, inhibe la expansión foliar 
e induce la expresión de genes relacionados al estrés (Seki et al., 2007; Zia et 
al., 2021). Estos genes pueden ser activados por dos rutas: ABA dependiente 
y ABA independiente (Fang & Xiong, 2015; Shinozaki et al., 2003). 

Bajo la primera ruta, se encuentran genes involucrados en la biosíntesis de 
ABA con genes que codifican las proteínas 9-cis epoxicarotenoide dioxigena-
sa (NCED); el cierre de estomas por los genes ABF3 o AREB2/AREB4, RD22 
y RD29B, CDPK10 y la proteína SnRK2; y regulación osmótica por los genes 
AtMYC2 y AtMYB2, que codifican las proteínas MYC y MYB, respectivamente 
(Fang & Xiong, 2015; Shinozaki et al., 2003). Bajo la segunda ruta, se encuentran 
los factores de transcripción activados por etileno (erf, sigla de ethylene respon-
se transcription factor), los cuales pueden silenciar o activar genes; el factor de 
transcripción SHN, que activa la biosíntesis de cera para protección de las hojas 
en Arabidopsis; los genes de respuesta a la deshidratación, como el DREB2 y 
el CBF/DREB1, involucrados en la respuesta osmótica; y los genes de respuesta 
temprana a la deshidratación (ERD1), también activados en procesos de senes-
cencia (Chaves et al., 2003; Fang & Xiong, 2015; Shinozaki et al., 2003).

Otras fitohormonas involucradas en la respuesta al déficit hídrico son el ácido 
salicílico (SA), las auxinas (IAA), el ácido giberélico y las citoquininas (CTK), las 
cuales regulan el crecimiento de la planta y su senescencia, principalmente 
a nivel radicular (Zia et al., 2021). Por otro lado, también hay cambios en la 
fluidez de los lípidos de membrana, que funcionan como sensores de estrés 
osmótico y cambian la disposición de los canales de iones y de agua, esto 
mediado por las fosfolipasas C y D y la fosfatidil-4,5-fosfato-5-kinasa (PIP5) 
(Chaves et al., 2003).

Por ejemplo, en Avena sativa sometida a estrés por déficit hídrico, se ha 
observado que, a nivel transcripcional, hay un aumento en la expresión de 
genes relacionados a la producción de osmolitos y de enzimas antioxidantes 
(Alyammahi & Gururani, 2020; Gong et al., 2022; Zhang & Unver, 2018). 
Gong et al. (2022) reportan que la expresión génica involucrada en la res-
puesta al estrés es mucho mayor en genotipos tolerantes, en comparación 
con genotipos susceptibles, como, por ejemplo, la expresión de factores de 
transcripción de las rutas de señalización MAPK, involucradas en la regula-
ción de la actividad antioxidante; proteínas de la familia BURP, involucradas 
en el crecimiento y la respuesta a estrés; y genes como SnRK2 (proteína-qui-
nasa relacionada con la no fermentación de la sacarosa 1), regulados por 
la acumulación de ABA y la activación de las rutas de señalización por las 
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fitohormonas auxinas (IAA), citoquininas y brasinoesteroides (BR). Resulta-
dos similares presentaron Ma et al. (2021) para genotipos de alfalfa resisten-
tes al estrés hídrico.

En otros forrajes, como la alfalfa (M. sativa), se han encontrado genes clave 
en la respuesta a estrés por déficit hídrico, como los factores de transcrip-
ción de la familia WRKY, específicamente el gen MsWRKY11, involucrado en la 
acumulación de lignina en el tallo, en la reducción de la densidad estomática 
y en mejorar el WUE (Wen et al., 2021); y el gen MsDIUP1 (Medicago sativa 
Drought-Induced Unknown Protein 1), el cual, al ser sobreexpresado en plán-
tulas de alfalfa, reduce la acumulación de MDA y aumenta la concentración 
de prolina y azúcares totales (Luo et al., 2022).

De manera similar, en el pasto Psammochloa villosa, se reporta que bajo un 
estrés hídrico fuerte hay una mayor expresión diferencial de genes, representa-
da por mayor expresión de señalizadores MAPK (PP2C, CTR1 y EBF1), factores 
de transcripción (de la superfamilia MYB y las familias AP2/ERF, NAC, C2C2 
y WRKY) e interacciones entre proteínas involucradas en el metabolismo de 
la prolina, como el gen P5CS (Pirrolina-5-carboxilato sintasa) (Liu et al., 2022).

El conocimiento en este campo de la ciencia sigue abierto a investigaciones 
y desarrollos, muy importantes en el mejoramiento genético de especies de 
interés agronómico y en el manejo de cultivos frente a las nuevas condiciones 
generadas por el cambio climático.

Estrategias para la mitigación del estrés por déficit 
hídrico en forrajes

La mitigación del estrés por déficit hídrico en los cultivos ha abarcado múlti-
ples métodos y tecnologías de manera interdisciplinar, reuniendo aspectos de 
la hidrometeorología, en términos de monitoreo y predicción de sequías, para 
una mejor proyección del manejo agronómico (Sawada et al., 2020), y de la 
agronomía, por medio del manejo del suelo, de prácticas culturales, irrigación 
y selección de cultivos más apropiados, incluido el uso de tecnologías gené-
ticas y moleculares para obtención de cultivos genéticamente tolerantes a la 
sequía (Lamaoui et al., 2018). En el presente apartado, se hablará de algunas 
de estas estrategias de mitigación del déficit hídrico, aplicadas a cultivos de 
especies forrajeras.

En primer lugar, se ha observado que la aplicación exógena de fertilizan-
tes, compuestos osmoprotectantes —como la prolina— y compuestos 
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inorgánicos —como el silicato de sodio—, tiene efectos en las plantas que 
coinciden con una mejora de la respuesta frente al estrés por déficit hídrico 
en diferentes modelos vegetales. Por ejemplo, en avena (Avena sativa), la 
aplicación de fertilizantes foliares con sílice demostró una mejora en la tasa 
fotosintética, uso eficiente del agua, conductancia estomática y contenido de 
clorofila en plantas sometidas a estrés por sequía (Kutasy et al., 2022). En 
maíz (Zea mays), esta aplicación mostró efectos similares, además de dismi-
nuir la densidad estomática y aumentar el área de los vasos del nervio medio 
y el contenido de iones K+ y Ca+ de la hoja (Bijanzadeh et al., 2022). De igual 
manera, Ghafoor et al. (2019) reportaron que la aplicación foliar de prolina en 
plantas de avena sometidas a estrés hídrico causa un aumento en la prolina 
foliar, actividad antioxidante (SOD y POD) y crecimiento de la planta, además 
de aumentar el grosor de las raíces, lo que permite tolerar el estrés inducido.

La aplicación en el suelo de polímeros superabsorbentes (sap, sigla de super 
absorbent polymers), sintéticos o naturales, ha sido también utilizada para la 
mitigación del estrés hídrico en los cultivos, pues estos polímeros tienen la 
capacidad de aumentar el agua disponible para la planta, reducir la densidad 
aparente del suelo y mejorar las condiciones para la absorción de nutrientes 
por parte de la planta (Ostrand et al., 2020). Por ejemplo, en avena, el uso de 
sap aumentó la biomasa y redujo el estrés oxidativo (Islam et al., 2011). De igual 
manera, en plantas de maíz se observó que el uso de estos polímeros au-
mentó la biomasa seca y la altura (Abdallah et al., 2021). Resultados similares 
reportaron Yaseen et al. (2020), en maíz; Abrisham et al. (2018), en la planta 
forrajera Seidlitzia rosmarinus, utilizada para restauración de suelos áridos; 
y Keshavarz & Farahbakhsh (2012), en mijo (Pennisetum americanum). Lo 
anterior evidencia el potencial uso de los spa para mitigar el efecto deletéreo 
del estrés por déficit hídrico en cultivos de forrajes.

Asimismo, la aplicación de bacterias promotoras de crecimiento vegetal (pgpb, 
sigla de plant growth promoting bacteria) ha sido utilizada para mejorar la 
respuesta de diferentes cultivos frente al estrés hídrico, por medio de me-
canismos directos e indirectos, que involucran la facilitación de la toma de 
nutrientes, como el nitrógeno y el fósforo; de producción de sustancias es-
timuladoras, como el ácido abscísico o el ácido indolacético; de modulación 
de hormonas vegetales, por medio de la enzima 1-aminociclopropano-1-car-
boxilato (ACC) desaminasa; y de la producción de biopelículas sobre el tejido 
radicular de la planta (Oleńska et al., 2020; Pardo-Díaz et al., 2021).

Por ejemplo, Cortés-Patiño et al. (2021) evidenciaron un efecto positivo en 
la altura, la biomasa y el contenido hídrico relativo en plantas de Ryegrass 
sometidas a déficit hídrico tras la aplicación de consorcios bacterianos 
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endófitos de los géneros Azospirillum, Herbaspirillum y Pseudomonas. Este 
efecto positivo puede estar relacionado con la capacidad que poseen estas 
bacterias para producir compuestos indólicos y exopolisacáridos, que redu-
cen las concentraciones de etileno en la planta e inducen tolerancia sisté-
mica. Moreno-Galván et al. (2020) observaron que la aplicación de pgpb en 
pasto Guinea (Megathyrsus maximus) modula la respuesta antioxidante en 
la planta, por medio de la disminución del contenido de la enzima GR y de la 
prolina. Por el contrario, Mendoza-Labrador et al. (2021) evidenciaron el au-
mento de prolina y de la enzima APX como parte de la tolerancia inducida por 
la coinoculación de Bacillus sp. en microesferas de alginato en pasto Guinea, 
bajo déficit hídrico. Asimismo, en pasto Buffel (Cenchrus ciliaris), en varieda-
des de Brachiaria y en sorgo, se ha observado el aumento de la tolerancia a 
la sequía con el uso de pgpb (Antunes et al., 2019; Domingues Barreiros et al., 
2020; Santana et al., 2020).

Además de la aplicación de diferentes sustancias y bioproductos para mejo-
rar la respuesta de la planta al estrés por déficit hídrico, se encuentran los pro-
cesos de mejoramiento genético de cultivos, en los que se han implementado 
múltiples técnicas novedosas que han permitido superar los largos tiempos 
que involucran los procesos tradicionales de selección fenotípica (Kumar et al., 
2018; Lamaoui et al., 2018). Entre estos procesos está el uso de la tecnología 
del adn recombinante, que permite la modulación génica de regiones de inte-
rés del genoma para aumentar la tolerancia al estrés. Por ejemplo, en alfalfa, 
la sobreexpresión del gen GDP-manosa 3,5-epimerasa induce un aumento 
en la producción de ascorbato, lo cual mejora su respuesta frente al estrés 
hídrico (Lei et al., 2017). Por otra parte, Uga et al. (2013) aumentaron la res-
puesta de evasión de la sequía en arroz, por medio de la modificación de la 
arquitectura del sistema radicular de esta especie, como resultado de la clona-
ción del gen DR+O1 (Deeper Rooting 1), y la caracterización de su función de 
elongación celular en la punta de la raíz, encargada del crecimiento asimétrico 
y de la flexión hacia abajo de la raíz como respuesta al gravitropismo.

De igual forma, la manipulación del transcrito del arn mensajero por medio 
del control de micro-arn (miRs) es una herramienta que permite modificar la 
expresión génica de manera diferencial para la regulación de procesos meta-
bólicos esenciales a nivel postranscripcional en las plantas, y de esta manera 
modular su respuesta a un estrés (Djami-Tchatchou et al., 2017). Wang et 
al. (2021) evidenciaron el incremento en la tolerancia de la alfalfa al estrés 
hídrico, por medio de la sobreexpresión de genes asociados al precursor Mi-
croRNA156 (miR156). Resultados similares reportaron Arshad et al. (2017) 
en alfalfa, con la sobreexpresión de miR156, que regula negativamente los 
genes SPL, involucrados en el desarrollo de la raíz y en la modulación de la 
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acumulación de metabolitos secundarios, contribuyendo al aumento de la 
tolerancia de la planta. Por otra parte, Hamza et al. (2016) identificaron per-
files de expresión de micro-arn en 11 genotipos de Sorgo (Sorghum bicolor), 
asociados a la respuesta de estrés por sequía, mientras que Zhu et al. (2021) 
identificaron la vía regulatoria de micro-RNAs asociada a la respuesta a sequía 
en plantas de arveja (Vicia sativa).
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