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ABSTRACT

Sorghum (Sorghum bicolor L. Moench) is a cereal crop that has the potential to be developed in Indonesia as a food, feed and
industrial crop. Sorghum is a C4 plant that has the advantage of efficiency in hot and dry environments. Drought stress is one
of the most limiting environmental factors for crop productivity worldwide, and can be caused by water deficits in the soil and
in the atmosphere. On the decreasing leaf water status, the rate of CO2 assimilation and the conductance of stomata decreased
rapidly. The CO2 concentration mechanism is able to saturate C4 photosynthesis under the relatively low intercellular CO2
concentration. In addition, CO2 photorespiration is likely to be repaired before it exits the bundle sheat cells. The effects of
non-stomatal factors include reduced activity of photosynthetic enzymes, inhibition of nitrate assimilation, induction of
premature aging, and changes in leaf anatomy. Photosynthesis in C4 plants, including sorghum, involves, others, the PEPC and
Rubisco enzymes. Drought can also trigger oxidative stress, which is an environmental condition that has increased Reactive
Oxygen Species (ROS) due to an over reduction of the photosynthesis process.
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PENDAHULUAN

Kekeringan merupakan salah satu stres abiotik
yang sangat penting untuk dipahami pada
tanaman. Hal ini dikarenakan stres abiotik
kekeringan berpengaruh pada pertumbuhan
tanaman dan produktivitasnya (Ahuja et al, 2010).
Kekeringan juga menjadi penyebab umum banyak
negara kekurangan bahan makanan akibat
produktivitas tanaman yang menurun sehingga
gagal panen (Kogan et al, 2019). Umumnya

tanaman mengalami  tiga strategi dalam
menghadapi kekeringan seperti drought escape,
drought avoidance dan drought tolerance

(Osmolovskaya et al, 2018). Selama menghadapi
kekeringan, tanaman akan mengalami beberapa
perubahan sebagai upaya untuk dapat tetap
bertahan di bawah kondisi kekeringan. Stres
tersebut dapat berupa pada tingkat molekuler,
biokimia dan fisiologi (Panahi et al, 2014). Pada
tingkat molekuler, respon terhadap cekaman
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kekeringan meliputi mekanisme regulasi ekspresi
gen saat transkripsi dan pasca transkripsi (Abdel-
Ghany et al, 2020; Ahuja et al,, 2010; Filichkin et al,
2018; Takahashi et al, 2018). Modulasi transkripsi
dapat memicu ekspresi gen berbeda yang berfungsi
dalam sejumlah jalur metabolisme dan perubahan
fisiologi untuk melindungi tanaman dari kerusakan
seluler akibat cekaman kekeringan (Abdel-Ghany et
al, 2020).

Sorgum (Gambar 1) merupakan tumbuhan C4
dengan subtype NADP-ME dikenal dapat
beradaptasi pada kondisi kekeringan dan suhu yang
tinggi (Ghannoum, 2009). Hal tersebut didukung
oleh karakter morfologi dan anatomi (seperti
daunnya yang mengandung lapisan lilin yang tebal
dan mempunyai sistem perakaran yang dalam),
respon fisiologi (seperti penyesuaian tekanan
osmotik) serta sejumlah mekanisme yang
mendukung sorgum di bawah kondisi kekeringan
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ekstrim (Tari et al, 2013). Produksi sorgum sekitar
70 juta ton dimanfaatkan oleh 500 juta orang di
kurang dari 30 negara (Damardjati etal, 2013).
Selain menjadi sumber penting pangan, sorgum
juga dimanfaatkan untuk diversifikasi bahan
pangan, dan biofuel (Efendi et al, 2013; Suarni,
2009). Oleh karena itu, diharapkan sorgum
memainkan peran yang semakin penting dalam
memenuhi tantangan bahan pangan bagi populasi
dunia yang terus berkembang di bawah ancaman
perubahan iklim global (Tao et al, 2020)

Gambar 1. Tanaman Sorghum bicolor Usia 4 Bulan
Faktor perubahan iklim (pemanasan global)
mempengaruhi tumbuhan melalui beberapa cara

yaitu pengaruh dari pemanasan global yang
menyebabkan perubahan pola presipitasi yang
cenderung  mengekspos  banyak  ekosistem,
termasuk  didominasi  tumbuhan Cs,  untuk
meningkatkan cekaman air di tanah dan atmosfer
(Reay et al, 2007). Faktor lain yaitu dampak
kenaikan atmosfer (konsentrasi CO,) terhadap
produktivitas tanaman C4 sangat dipengaruhi oleh
ketersediaan air tanah (Ghannoum, 2009).
Pemanasan global dapat menyebabkan
peningkatan proporsi luas lahan yang ditutupi oleh
tanaman Cy, terutama di padang rumput (Crimp
etal, 2002). Oleh karena itu, penting untuk
memahami bagaimana tekanan air mempengaruhi
proses utama fiksasi CO, pada sistem tanaman Ca.
Tanaman yang mengalami cekaman kekeringan
akan  menutup  stomata  daunnya  yang
mengakibatkan CO; tidak dapat masuk, sehingga

aktivitas fotosintesis tanaman terganggu atau
terhambat. Ketika  tercekam  kekeringan,
fotosintesis lebih dikendalikan oleh kapasitas
kloroplas untuk memfiksasi CO, (Ashraf & Harris,
2013). Penurunan laju fotosintesis juga disebabkan
oleh penurunan berbagai aktivitas enzim terkait.
Fotosintesis pada tanaman Cs, termasuk sorgum,
melibatkan antara lain enzim Phosphoenolpyruvate
Carboxylase (PEPC) dan Ribulose-1,5-bisphosphate
carboxylase oxygenase (Rubisco) dalam konsentrasi
rendah (Galyuon et al, 2019) serta aktivitas enzim
kunci jalur asimilasi nitrogen yaitu nitrate reductase
(NR) termodulasi selama adanya cekaman
kekeringan (Fresneau et al, 2007).

Dalam artikel ini, diulas kondisi terkait dengan
respon fotosintesis tanaman sorgum terhadap
cekaman kekeringan baik dari morfologi yakni
aktivitas stomata dan fisiologi vyaitu yang
berhubungan  dengan enzim-enzim terkait
fotosintesis antara lain Phosphoenol pyruvate
carboxylase (PEPC) dan Ribulose-1,5-bisphosphate
carboxylase/oxygenase (Rubisco). Selain itu, dalam
tinjauan ini dibahas interaksi peningkatan
konsentrasi CO, dengan efek tekanan air pada
fotosintesis tanaman Ca.

METODE PENELITIAN

Metode vyang digunakan adalah dengan
mengoleksi sumber referensi yang berasal dari
artikel dan buku (10 tahun terakhir), serta situs resmi
dari  pemerintah.  Artikel  tersebut  dapat
berupa artikel nasional maupun internasional
dengan kata kunci: photosynthesis, photosynthesis of
Cs plant, drought stress, translokasi asimilat,
Sorghum bicolor dan kata kunci terkait lainnya.

HASIL DAN PEMBAHASAN
Stomata dan Regulasinya

Tanaman dapat mengurangi kehilangan air
dengan penutupan stomata yang cepat,
penggulungan daun, peningkatan akumulasi lilin
pada permukaan daun dan batang pada padi,
sorgum dan jagung, serta meningkatkan
penyerapan air dengan sistem akar yang banyak
(Badigannavar et al, 2018). Stomata adalah pori-
pori yang ditemukan di epidermis daun yang
dibentuk oleh pasangan sel pelindung untuk
mengontrol pertukaran gas dengan atmosfer. CO,,
O, dan uap air adalah gas utama yang mengalir
secara fisiologis ke dalam atau ke luar stomata
(Badigannavar et al, 2018).



Celah stomata berubah sebagai respon terhadap
ketersediaan air, cahaya, suhu, dan CO,. Perubahan
ini sangat penting untuk adaptasi tanaman
terhadap lingkungannya (Damour et al, 2010).
Proses pengendalian stomata meliputi: efisiensi
penggunaan air (menyeimbangkan air yang hilang
di tanaman terhadap karbon yang diperoleh), suhu
daun dan serapan hara (Daszkowska-Golec &
Szarejko, 2013; Pirasteh-Anosheh et al, 2016).
Penyesuaian celah stomata dicapai dengan transpor
terkontrol ion osmoregulator melalui beberapa
jenis saluran ion (Agurla et al,, 2018; Hetherington
& Woodward, 2003; Kim, 2011). Cahaya biru
mengaktifkan ~ H*ATPase yang menginduksi
hiperpolarisasi membran plasma untuk mendorong
serapan K* melalui salurannya, yang menyebabkan
pembukaan stomata (Kinoshita & Hayashi, 2011).

Sedangkan penutupan stomata terjadi karena
adanya konsentrasi CO; yang tinggi di udara,
sehingga menginisiasi tanaman untuk

memproduksi Asam Absisat (ABA) endogen serta
mengaktifkan saluran anion (Osakabe et al, 2014).
Pengeluaran anion ini nantinya akan menginduksi
depolarisasi membran plasma yang akan
mengaktifkan saluran K* ke luar sehingga
menyebabkan stomata menutup (Kim, 2011; Kollist
et al, 2011; Negi et al., 2014).

Pengaruh Kekeringan pada Fotosintesis Sorgum
Tanaman yang mengalami cekaman kekeringan
akan menutup stomata pada daunnya untuk
mengurangi penguapan (Damour et al, 2010).
Cekaman  kekeringan pada sorgum akan
menimbulkan sejumlah dampak pada fisiologi
tanaman sorgum, seperti fungsi metabolisme dan
pertumbuhan tanaman sorgum. Dampak yang
nantinya ditimbulkan akibat cekaman kekeringan
bergantung pada fase pertumbuhan tanaman
sorgum yang mengalami cekaman dan lama
cekaman berlangsung (Zegada-Lizarazu & Monti,
2013). Cekaman kekeringan pada tanaman sorgum
dapat menghambat difusi CO, oleh kloroplas
melalui stomata yang menutup (Pinheiro & Chaves,
2011; Pons et al, 2009; von Caemmerer & Evans,
2010; Zegada-Lizarazu & Monti, 2013). Menutupnya
stomata daun sorgum diakibatkan kandungan air
tanah yang terlalu rendah pada tanaman atau
respon yang ditimbulkan karena adanya peristiwa
evaporasi yang tinggi (Pandey et al, 2017).
Menutupnya stomata daun juga menyebabkan
sejumlah hambatan seperti ketidakmampuan
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kloroplas dalam memanfaatkan energi matahari
yang terserap, sehingga menghambat peristiwa
transport elektron dalam membran tilakoid pada
proses fotosistesis, sehingga laju fotosintesisnya
akan menurun (Zegada-Lizarazu & Monti, 2013).
Menurunnya difusi CO; pada saat stomata menutup
juga menurunkan kemampuan daun untuk
menghilangkan energi berlebih yang tergolong
dalam heat latent (Agurla et al, 2018). Namun,
dalam kasus cekaman kekeringan pada tanaman
sorgum, menutupnya stomata yang berpengaruh
pada terhambatnya difusi CO, bukan penyebab
utama laju fotosintesis yang menurun selama
cekaman kekeringan. Hal ini dikarenakan cekaman
kekeringan tidak mempengaruhi konsentrasi CO;
pada tanaman C4 termasuk sorgum. Respon
tanaman sorgum saat cekaman kekeringan lebih
menitikberatkan pada kemampuan Rubisco dalam
fiksasi CO, yang mengalami penurunan, sehingga
laju  fotosintesisnya juga akan mengalami
penurunan. Namun, hal ini tidak berlaku pada
varietas sweet sorghum. Cekaman kekeringan tidak
berpengaruh terhadap aktivitas fotosintesis sweet
sorghum, sehingga peneliti beranggapan bahwa
adanya proses sintesis gula berkorelasi positif
terhadap mekanisme resistensi terhadap cekaman
kekeringan pada sorgum, walaupun mekanismenya
belum diketahui (Massacci et al., 1996).

Aktivitas Enzim PEPC dan Rubisco

Penelitian sebelumnya telah membuktikan
bahwa kekeringan menyebabkan terhambatnya
fotosintesis. Namun, mekanisme penghambatan ini
masih belum diketahui secara detail. Terdapat dua
kemungkinan  fotosintesis terhambat karena
cekaman kekeringan, yaitu melibatkan stomata atau
non-stomata (Chaves et al, 2009). Non-stomata
yang dimaksud vyaitu aktivitas enzim intrasel.
Fotosintesis pada tanaman Cs4 termasuk sorgum,
melibatkan antara lain enzim PEPC dan Rubisco.
PEPC berperan dalam memompakan CO; ke bundle
sheath cell sehingga konsentrasi CO, menjadi jenuh.
Sedangkan Rubisco berfungsi mengikat CO; hasil
dekarboksilasi dalam bundle sheath cell (Ghannoum,
2009).

Siklus asimilasi karbon pada tanaman Cs
(Gambar 2) terdiri dari empat tahap yaitu asimilasi

COy, termasuk proses karboksilasi
phosphoenolpyruvate  dalam  sel-sel  mesofil
membentuk asam Cs (malat atau aspartat),

kemudian transport asam Cs menuju bundle sheath
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cell. Selanjutnya dekarboksilasi asam Cs dalam
bundle sheat cells dan re-asimilasi CO; oleh Rubisco
melalui siklus Calvin. Terakhir, regenerasi C3 yang
terbentuk melalui dekarboksilasi kembali menuju
sel mesofil dan pelepasan phosphoenolpyruvate
sebagai aseptor CO, (Michelet et al, 2013).
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Gambar 2. Proses Asimilasi Karbon pada Tanaman
C4 (Michelet . et.al.,, 2013)

kmesophyll cell

Pasokan CO; pada tanaman Cs melalui aktivitas
PEPC akan membentuk oksaloasetat, dan
dilanjutkan pembentukan malate yang berdifusi ke
dalam bundle sheath cell untuk dekarboksilasi,
kemudian melepaskan CO; untuk difiksasi oleh
Rubisco dan akhirnya memasuki siklus Calvin.
Adanya laju fotosintesis yang mengalami
penurunan disebabkan oleh perubahan berbagai
aktivitas enzim-enzim terkait. Laju pasokan CO;
yang menurun akan menurunkan laju asimilasinya
(Galyuon et al, 2019). Dalam penelitian Caburatan
& Park (2021) tanaman C4 memiliki enzim PEPC
yang lebih peka terhadap pengikatan CO, walaupun
dalam  kondisi CO; yang rendah, maka
dimungkinkan aktivitas enzim PEPC tetap selama
cekaman kekeringan agar asimilasi karbon terus
berjalan. Peningkatan aktivitas PEPC dimungkinkan
untuk menghasilkan gula yang lebih banyak selama
terjadi cekaman kekeringan melalui asimilasi karbon
oleh Rubisco. Gula yang dihasilkan dari asimilasi
karbon akan membantu tanaman untuk lebih tahan
terhadap kekeringan. Terhambatnya fotosintesis
menyebabkan daun mengalami penuaan dan
penurunan konsentrasi ATP (Tezara et.al, 1999).

Daun yang terganggu akibat terhambatnya laju
fotosintesis menyebabkan kloroplas, tilakoid dan
stroma rentan terhadap kerusakan. Secara umum,
kekeringan ringan sampai parah  merusak
fotosistem II (PSII) tetapi tidak pada fotosistem I

(Golding & Johnson, 2003). Fresneau et al, (2007)
menghubungkan kerusakan parah pada PSII selama
kekeringan sebagai efek langsung dari penurunan
CO; dengan penutupan stomata. Aktivitas di dalam
stroma, seperti penurunan serapan CO; dari
kloroplas menyebabkan penurunan aktivitas enzim
yang terlibat dalam siklus Calvin kecuali enzim
Ribulose-1,5-bisphosphate carboxylase/oxygenase.
Kekeringan ~ mengakibatkan ~ menurunnya
konsentrasi CO; intraseluler (Ci) yang berefek pada
berkurangnya asimilasi CO; (Cousins & Bloom,
2003) dan juga mengakibatkan perubahan
morfologi daun. Hal ini juga menyebabkan
akumulasi ATP dan NADPH pada akumulasi
plastoquinol tereduksi, sehingga mendorong
pembentukan spesies oksigen reaktif - oksigen
tereksitasi dalam PSII (Golding & Johnson, 2003).

Produksi Reactive Oxygen Species (ROS)

Selama  cekaman  kekeringan, tanaman
mengalami difusi CO, ke lokasi karboksilasi yang
disebabkan oleh penutupan stomata dan
peningkatan resistensi mesofil. Hal tersebut dapat
meningkatkan mekanisme hilangnya energi,
sehingga menghambat transpor elektron yang
dapat menyebabkan ketidakseimbangan antara laju
transpor elektron dan laju fiksasi CO, (Zegada-
Lizarazu & Monti, 2013). Pada tumbuhan C4 seperti
sorgum dilaporkan bahwa fotorespirasi memiliki
kapasitas terbatas untuk bertindak sebagai
penyerap elektron (Ghannoum, 2009). Kebocoran
CO; dari bundle sheath cell dapat berkontribusi
untuk memodulasi transpor elektron (Zegada-
Lizarazu & Monti, 2013).

Zegada-Lizarazu & Monti, (2013) mengamati
bahwa kebocoran CO; di sorgum cukup konstan di
bawah kondisi air yang baik, tetapi meningkat
selama mengalami kekeringan. Oleh karena itu,
peningkatan kebocoran CO, dapat menjadi salah
satu faktor yang diamati dalam transpor elektron,
karena lebih banyak energi yang harus diberikan
untuk mengatasi kebocoran CO. dan produksi
fotosintat yang diperlukan. Kaitannya dengan
mekanisme lain seperti reorganisasi metabolik,
penyesuaian  osmotik, = pembentukan  ROS,
akumulasi zat terlarut yang sesuai mungkin
memainkan peran penting dalam regulasi transpor
elektron fotosintetik (Chaves et al, 2009; Muller et

al, 2011).
Radikal bebas atau ROS adalah hasil dari
berbagai reaksi degeneratif di dalam tubuh

tanaman yang akan mempengaruhi metabolisme



normal tanaman dengan merusak komponen sel
tanaman (Christine H. & Graham, 2000). Radikal
bebas merupakan suatu senyawa kimia yang
mempunyai satu atau lebih elektron yang tidak
berpasangan. Senyawa ini memiliki sifat yang tidak
stabil dan sangat reaktif. Untuk mencapai
kestabilan, maka senyawa tersebut memerlukan
pasangan yang berupa senyawa elektron yang lain,
sehingga dalam proses bereaksinya dapat optimal.
Reaksi tersebut nantinya akan membentuk radikal
bebas pada tanaman, sehingga diperlukan suatu
senyawa yang berperan dalam menangkap senyawa
radikal bebas (Lestario et al., 2018).

Pertumbuhan yang menurun pada tanaman
dalam kondisi cekaman kekeringan dikaitkan
dengan peningkatan sintesis ROS (Wang et al,
2009). Produksi ROS yang berlebihan dapat
menyebabkan stres oksidatif yang berpengaruh
terhadap kerusakan tanaman dengan mengoksidasi
pigmen fotosintesis, membran lipid, protein dan
asam nukleat (Pinheiro & Chaves, 2011).

KESIMPULAN
Tanaman sorgum yang mengalami cekaman
kekeringan akan memproduksi ABA  untuk

menginisiasi penutupan stomata daun. Tertutupnya
stomata daun akan menghambat difusi CO; oleh
stomata sehingga laju fotosintesis akan menurun.
Namun menurunnya laju fotosintesis tidak serta
merta karena stomata yang menutup, pemicu lain
yang menyebabkan laju fotosintesis yang menurun
yaitu kemampuan enzim Rubisco yang mengalami
penurunan, sehingga CO; tidak terfiksasi oleh
Rubisco dengan baik. Pada tanaman C4, termasuk
sorgum, juga melibatkan enzim PEPC dalam fiksasi
CO; untuk menghindari terjadinya fotorespirasi.
Namun dalam cekaman kekeringan yang parah
konsentrasi CO; intraseluler akan rendah sehingga
proses asimilasi CO; akan terganggu yang memicu
terbentuknya ROS dan menyebabkan pertumbuhan
tanaman sorgum menurun.
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