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ABSTRACT

Salinity enhances the inhibiting factor of plant growth and development and increase the descline of
plant productivity in glycophyte plants. High levels of sodium and chlorine stimulate the production of
proline (Pro) which play a role as an osmoregulator and buffer in maintaining cell turgor. This review
discusses the physiological mechanisms of tolerant adaptation to salinity through the study of biosynthesis
and regulation of gene expression, morpho-physiological responses and the role of ABA phytohormones in
Pro accumulation. Proline is a secondary metabolite synthesized through nitrogen metabolism pathways of
glutamate and or ornithine precursors. The stressed plant will carry out a defense mechanism through (1)
expressing the P5CS, PDH, ProT, and & —OAT genes associated with high Pro synthesis metabolism in
roots, (2) increasing Pro in roots at the early of stress and in flowers at the generative phase, and (3) high
N absorption in roots. Increased uptake of N, NH4*, supports the assimilation of N in roots as a response of
plants to increase growth and biomass under stress conditions. In addition, the increase in ABA stimulates
genes related to salinity. Thus, application of NH4* and addition of ABA improves agricultural productivity
by increasing crop resistance to salinity.

Keywords: ABA; gene; nitrogen; proline; salinity

INTISARI

Salinitas menambah faktor penghambat pertumbuhan perkembangan tanaman serta meningkatkan
penurunan produktivitas tanaman pada tanaman glikofit. Tingginya sodium dan klorin menstimulus
produksi prolin (Pro) yang berperan sebagai osmoregulator dan buffer dalam mempertahankan turgor sel.
Review ini membahas tentang mekanisme fisiologi adaptasi toleran terhadap salinitas melalui kajian
biosintesis dan regulasi ekspresi gen, respon morfo-fisiologi dan peran fitohormon ABA terhadap
akumulasi Pro. Prolin merupakan metabolit sekunder yang disintesis melalui metabolisme nitrogen dengan
prekursor glutamat dan atau ornitin. Tanaman yang tercekam akan melakukan mekanisme pertahanan
melalui (1) aktivasi gen P5CS, PDH, ProT, dan 8 ~OAT terkait metabolisme sintesis Pro yang tinggi pada
akar, (2) peningkatan Pro pada akar di awal cekaman dan pada bunga di fase generatif, dan (3) penyerapan
N tinggi pada akar. Peningkatan serapan N, NH4*, mendukung asimilasi N di akar sebagai respon tanaman
dalam meningkatan pertumbuhan dan biomasa pada kondisi tercekam. Selain N, peningkatan ABA
menstimulus gen-gen terkait stres salinitas. Dengan demikian, aplikasi NH4* dan penambahan ABA
memperbaiki produktivitas pertanian dengan meningkatkan resistensi tanaman terhadap salinitas.

Kata kunci: ABA; gen; nitrogen; prolin; salinitas

PENDAHULUAN

Salinitas tanah mengindikasikan adanya
penumpukan kadar garam terlarut berlebih
yang mereduksi pertumbuhan dan
perkembangan tanaman. Penurunan produksi
pangan akibat salinisasi ini terus mengalami
peningkatan dan menjadi masalah vital secara
global dalam industri pertanian. Akumulasi
sodium dan klorin diakibatkan oleh proses
alami yaitu penyerapan deposit garam dari air
laut yang semakin meningkat akibat campur
tangan manusia seperti kegiatan irigasi dan
penebangan pohon yang mengarah pada
perubahan iklim, khususnya peningkatan laju
evaporasi pada musim kemarau. Proses tersebut

meningkatkan proses kapilaritas garam terlarut
dari dalam tanah akibat daya tarik penguapan
air menuju permukaan. Kehilangan
ketersediaan air tanah akibat akumulasi NaCl
menyebabkan garam terkonsentrasi pada
lapisan atas tanah. Dengan demikian, tingginya
salinitas menjadi racun bagi tanaman,
terkecuali pada tanaman halofit yang mampu
beradaptasi pada lingkungan salin pada
konsentrasi garam tinggi yaitu > 200 mM NacCl.

Kadar garam tinggi menghambat
pertumbuhan dan menurunkan  produksi
tanaman. Cekaman abiotik ini menjadi faktor
pembatas bagi sebagian besar tanaman glikofit
yang rentan terhadap salinitas. Pada kondisi
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tercekam, tumbuhan akan menunjukkan
adaptasi fisiologi melalui produksi beberapa
senyawa terlarut sebagai osmoregulator, di
antaranya dalam bentuk metabolit sekunder
yaitu prolin. Tanaman yang tercekam akan
mengeluarkan senyawa ROS (Reactive Oxygen
Species) dalam jumlah di atas ambang batas dan
bersifat sebagai radikal bebas yang merusak
sistem membran sel, merusak protein dan DNA,
dan  menggangu  proses  metabolisme
(Waszczak et al, 2018). Studi baru
membuktikan bahwa prolin mampu berperan
sebagai (1) osmotikum dalam mempertahankan
turgor sel (Hayat et al., 2012) sehingga
meningkatkan  konduktansi stomata dan
transpirasi yang berkorelasi positif terhadap
peningkatan konsentrasi CO; internal, klorofil,
kuantum PSII dan laju fotosintesis bersih (Wani
et al, 2019); dan (2) buffer dalam
menyeimbangkan status redoks dalam sel
dengan mempertahankan suplai NADP*
(Sharmaet al., 2011). Beberapa studi juga telah
membuktikan bahwa kandungan Pro meningkat
tajam ketika tanaman terekspos cekaman salin
(Houimli et al., 2010; Hessini et al., 2019).
Sehingga Pro diketahui dapat dimanfaatkan
sebagai indikator biokimia (Boscaiu et al.,
2013) dan antioksidan dalam menangkal ROS
pada tanaman tercekam salin.

Review ini diawali dengan kajian respon
seluler dalam biosintensis prolin, serta respon
morfo-fisiologi tanaman yang tercekam
salinitas.  Selanjutnya, bagaimana peran
fitohormon dan nutrisi, serta pendekatan
ekspresi gen spesifik mengontrol sintesis
prolin.

BIOSINTESIS DAN REGULASI PROLIN
Senyawa prolin (Pro) pada tumbuhan
disintesis melalui jalur metabolisme asam
amino menggunakan prekursor glutamat (Glu)
dan ornitin (Orn) (Per et al., 2017). Pada jalur
pertama, L-glutamate difosforilasi membentuk
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L-glutamyl-y-phosphate  yang  kemudian
direduksi oleh NADPH menjadi glutamic-y-
semialdehyde (GSA). Eliminasi H20 dari GSA
membentuk senyawa siklik A!-Pyrroline-5-
carboxylate (P5C) dan selanjutnya direduksi
oleh NADPH membentuk L-Proline. Pada jalur
kedua, reaksi deaminasi oleh enzim ornithine-
d-aminotransferase mengkatalisis Orn
membentuk GSA dalam jalur Glu atau konversi
dalam bentuk senyawa intermediate a-keto-o-
aminovalerate dan secara spontan membentuk
isomernya yaitu A!-Pyrroline-2-carboxylate
(P2C). Kemudian P2C direduksi membentuk L-
Proline oleh enzim P2C reductase.

EKSPRESI GEN
PROLIN

Transkripsi gen yang mengekspresikan
asam amino Pro diregulasi oleh gen spesifik
pada setiap tanaman (Tabel 1). Namun secara
umum, gen tersebut bersifat homolog terhadap
gen yang berperan dalam metabolisme prolin.
Ketika tanaman merespon NaCl sebagai
cekaman pada level konsentrasi ambang batas
lebih dari 200 mM, pada tingkat gen, tanaman
akan meningkatkan ekspresi gen sintesis Pro
melalui jalur glutamat atau ornitin. Pada Oryza
sativa L., ornitin merupakan prekursor utama
dalam sintesis Pro. Gen C1P5CS, C1PDH dan
C1ProT merupakan gen homolog dari P5CS,
PDH dan ProT yang ditemukan pada C.
lavandulifolium.  Ekspresi  gen  tersebut
diregulasi oleh lama cekaman dan tahap
pembungaan yang menunjukkan tingkat
transkripsi  tertinggi  dibandingkan  fase
vegetatif kecuali pada daun dewasa. Hasil studi
terbaru juga telah melaporkan adanya protein
universal berupa MfUSP1 yang terbentuk saat
tanaman merespon cekaman osmotik seperti
salin. Transkrip gen ini mampu menginduksi
peningkatan gen P5CS2 membentuk Al-
Pyrroline-5-carboxylate (P5C).

METABOLISME
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Tabel 1. Regulasi metabolisme prolin-ekspresi gen
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Konsentrasi

Gen N Jenis tumbuhan Mekanisme ekspresi Referensi
aCl (mM)
Ornithine 5- 200 Oryza sativa L.  Overekspresi gen 6 —OAT meng- You et al., 2012
aminotransferase upregulasi konsentrasi prolin
(6 -OAT) melalui jalur ornitin
CIP5CS, CIPDH, 300 Chrysanthemum  Upregulasi sintesis protein P5CS, Zhang et al., 2014
dan CIProT lavandulifolium  proline dehydrogenase (PDH) dan
proline transporter (ProT) pada
genotip toleran pada daun dewasa
dan kapitulum yang semakin
meningkat sampai hari ke-8
pengamatan
MfUSP1 200 Medicago sativa  Upregulasi pyrroline-5-carboxylate  Gou et al., 2020
ssp. sativa synthetase 2 (P5CS2) dan

downregulasi proline oxidase 1 dan
2 (PROX1 dan PROX2)

RESPON MORFO-FISIOLOGI
Penambahan  kadar garam nyata
menurunkan laju fotosintesis yang berdampak
pada kehilangan biomassa tajuk dan akar
tanaman  seiring  dengan  peningkatan
konsentrasi yaitu 75, 100, dan 150 mmol L*
NaCl (Watanabe et al., 2000; De Lacerda et al.,
2003; Hessini et al., 2019; Zhang et al., 2020).
Laju pertukaran gas yang menurun dan
peningkatan suhu daun akibat penurunan
potensial air daun merupakan indikasi awal
cekaman. Kultivar genotipe rentan dan sensitif
menunjukkan  respon  berbeda terhadap
cekaman salin, namun pertumbuhannya secara
signifikan lebih rendah dibandingkan tanpa
penambahan NaCl. Panjang daun pada daun
dewasa tanaman yang rentan mengalami
reduksi sebanyak 37% lebih tinggi dan 1,18%
klorofil yang lebih rendah dibandingkan
genotipe toleran pada kultivar CSF (De Lacerda
et al., 2003). Ukuran daun yang tidak optimum
terjadi karena ketidakseimbangan rasio Na*/K*
akibat penambahan sodium. Potasium yang
rendah menghambat pertumbuhan sel tanaman.
Selain itu, indeks luas daun yang lebih kecil
cenderung memiliki pertumbuhan primer yang
lebih rendah, dikarenakan luas penampang
daun untuk proses fiksasi karbon (C) tidak lebih
tinggi  dibandingkan  tanaman  kontrol.
Sempitnya indeks luas daun sejalan dengan
pengurangan konsentrasi pigmen klorofil yang
berfungsi dalam mengeksitasi elektron foton.
Penurunan fotoasimilat juga dapat dikaitkan

dengan pengurangan suplai gugus C pada rantai
porfirin klorofil sehingga mempercepat waktu
senesensi daun. Cekaman salin meningkatkan
persentase senesensi pada kedua genotipe.

Jika pertumbuhan kultivar CSF yang
toleran lebih tinggi dibandingkan genotipe
rentan, Kkultivar yang berbeda dari gandum
Xinchun (XC) menunjukkan respon yang
berbeda (Zhang et al., 2020). Hal ini dapat
disebabkan oleh beberapa faktor, di antaranya:
(1) umur gandum yang berbeda ketika diberi
perlakuan, cekaman NaCl diberikan pada 7
HST pada kultivar CSF sedangkan 14 HST
pada kultivar XC; dan (2) konsentrasi NaCl
yang tinggi diaplikasikan pada kultivar CSF
sebanyak 100 mmol L™ sedangkan pada XC
sebanyak 75 mmol L. Berdasarkan dua hasil
penelitian tersebut dapat dijelaskan bahwa pada
pemberian konsentrasi NaCl yang tinggi pada
usia tanam yang lebih singkat, tanaman toleran
telah memiliki adaptasi osmoregulasi dengan
mempertahankan ion K* lebih tinggi dan ion
Na* lebih rendah dalam sitoplasma serta rasio
Na*/K* rendah (0,510/0,358 mol kg berat
kering). Dengan demikian tanaman toleran
mampu mengontrol efek cekaman salin
terhadap turgiditas sel sehingga reduksi
panjang daun lebih kecil dibandingkan tanaman
rentan. Perlakuan NaCl yang lebih rendah pada
usia tanam lebih lama menjelaskan bahwa
akumulasi NaCl pada tanaman sensitif
menginisiasi mekanisme adaptasi dibandingkan
genotipe toleran.
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Tabel 2. Pertumbuhan dan kandungan nitrogen (N) pada tanaman gandum (Zhang et al., 2020)

Berat kering  Berat kering Tinggi Kandungan  Kandungan Efisiensi
Perlakuan  Kultivar tajuk akar tanaman N tajuk N akar penggunaan
(g tanaman™®) (g tanaman™) (cm) (%) (%) N(gg!N)
e 050£005a 009£00lc  “0.2F 5810202 3750462 1899%117c
Kontrol —XC-45) :
Sensitif 49,00 +
(XC-12) 0,52+0,04a 0,09+0,01c 2384 587+0,11a 3,89+0,17a 19,91+247c
Toleran 23,40 £ 4,39 £ 27,41 +
75 nlw_r_r;ol (XC-45) 0,19+0,02c 0,14 +0,02b 3.24d 0.38b 0,94 £0,12¢c 2.88b
Sensitif 30,14 + 4,03+ 1,46 +
NaCl (XC-12) 0,25+0,02b 0,18 £ 0,04a 1,05¢ 0,45b 0,43b 32,69 +191a

Data menunjukkan nilai mean £SD. Angka yang diikuti oleh huruf yang sama pada kolom yang sama tidak berbeda nyata
berdasarkan uji Tukey pada a = 5%.

Stres salinitas nyata menurunkan berperan penting dalam menyediakan N
pertumbuhan tajuk dan akar tanaman (Tabel 2). organik. Nilai EPN yang nyata lebih tinggi pada
Jika dibandingkan dengan kultivar toleran, kondisi stres salin dapat dijelaskan melalui
kultivar sensitif menunjukkan biomassa kering studi terbaru tentang pengaruh penambahan
tajuk dan akar serta tinggi tanaman yang nyata nitrogen pada kondisi stres salin (Hessini et al.,
lebih tinggi. Pada kondisi tercekam salinitas, 2019). Tanaman jagung yang ditambahkan
akar tanaman menunjukkan upaya resistensi nitrogen dalam bentuk NH4* mampu menekan
tertinggi dibandingkan tajuk. Hal ini dapat dampak kerugian dari NaCl dibandingkan NO:s.
ditunjukkan pada kandungan N tertinggi di akar Kompetisi penyerapan kation antara Na® dan
disertai dengan tingginya nilai efisiensi NH,4" dapat dikatakan sebagai mekanisme awal
penggunaan nitrogen (EPN). Bahkan nilai inhibisi pada zona akar sehingga mampu
tertinggi  ditunjukkan oleh kultivar sensitif. menurunkan potensial osmotik sel dan
Regulasi melalui metabolisme N ini semakin meningkatkan potensial air daun untuk menjaga
diperkuat oleh studi Zhang et al. (2020) bahwa keseimbangan turgiditas sel (Watanabe et al.,
enzim glutamin synthethase (GS) paling tinggi 2000). Dengan demikian tanaman yang
terekspresi di akar (Gambar 1), aktivitas ini tercekam salin akan memperlihatkan strategi
berlangsung dalam sitosol. Sedangkan aktivitas pertahanan dengan meningkatkan penyerapan
GS pada tanaman toleran ditemukan lebih nitrogen dalam bentuk NH4" untuk mendukung
tinggi pada tajuk dan metabolisme ini terjadi asimilasi N di akar. Metabolisme N yang tinggi
dalam kompartemen kloroplas daun. di akar menandakan respon tanaman dalam

Asimilasi  glutamin dengan reaksi meningkatan pertumbuhan dan biomassa pada
penambahan NHs" pada senyawa glutamat kondisi tercekam.

merupakan reaksi siklik GS-GOGAT yang

0.20 0.04 -
A [ ]cK B
s

0.15F 0.03

010 F 0.02F

GS activity(A mp," )
(=%
GS activity(A mg” h™")

0.05 F 0.01

XC-12 XC-45 XC-12 XC-45

Gambar 1. Aktivitas enzim GS pada daun (A) dan akar (B). CK= kontrol; SA = cekaman salinitas (Zhang et al., 2020)
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Hasil studi penelitian Zhang et al. (2014)
membuktikan bahwa konsentrasi Pro tertinggi
ditemukan pada organ akar secara signifikan
dibandingkan pada batang, daun tua, daun
sedang dan daun muda (Gambar 2). Secara
fisiologi, lokalisasi Pro pada akar merupakan
respon pertahanan pertama yang berlangsung
pada tanaman toleran, agar tanaman tetap dapat
mempertahankan pertumbuhan biomassa di
atas permukaan tanah dan mereduksi kerugian
akibat cekaman salinitas. Seiring dengan
pertumbuhan dan perkembangan, gen yang
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mengontrol metabolisme sintesis Pro paling
tinggi terekspresi pada daun tua dan bunga. Gen
akan mengekspresikan produksi enzim P5CS,
PDH dan protein transpor Pro yang berfungsi
dalam sintesis asam amino berupa prolin pada
fase generatif pembungaan. Tahap ini
membutuhkan lebih banyak pasokan nutrisi,
terutama nitrogen, dan Pro akan berperan
sebagai salah satu sumber asam amino
sekaligus osmotikum dalam mempertahankan
keseimbangan osmotik sel.

ONon-stress
0 5altstress

iy

Roots  Oldleaves Stems Yongleaves Capitulum

Gambar 2. Konsentrasi prolin pada tanaman dan ekspresi gen regulasi prolin pada tanaman Chrysanthemum
lavandulifolium tercekam salin (Zhang et al., 2014)

PERAN ABA TERHADAP
METABOLISME PROLIN
Asam  absisat (ABA) merupakan

fitohormon endogen yang secara fisiologis
disintesis alami di kloroplas dan atau plastid
melalui  jalur karotenoid. Hormon ini
menginduksi sintesis protein simpanan dan
meningkatkan toleransi terhadap cekaman.
Peningkatan ABA menstimulus gen-gen terkait

melalui studi terbaru yang dilakukan oleh
Sripinyowanich et al. (2013) dan pemanfaatan
bakteri PGPR (Plant Growth-Promoting
Rhizobacteria) oleh Shahzad et al. (2017)
mampu menginduksi ekspresi gen regulasi
metabolisme Pro melalui jalur glutamat.
Hormon eksogen melalui penyemprotan ABA
dan inokulasi bakteri endofit keduanya dapat
diaplikasikan dalam memperbaiki produktivitas

stres salinitas terhadap protein pertahanan. pertanian dengan meningkatkan resistensi
Aplikasi penambahan hormon eksogen ABA tanaman terhadap salinitas.
Tabel 3. Studi tentang fitohormon meningkatkan prolin pada tanaman tercekam salin
Fitohormon I;onsentraﬂ Konsentrasi Tanaman Mekanisme kerja Referensi
itohormon NaCl
ABA (Asam 50,100,200  0,5% (w/v) Oryzasativa Induksi ekspresi gen Sripinyowanich et
absisat) Y NaCl L. OsP5CS1 pada tanaman  al., 2013
toleran dan induksi
ekspresi gen OsP5CR
pada genotipe toleran
dan rentan dalam
meningkatkan sintesis
prolin jalur glutamat
ABA (Asam 0,32+ 120 dan 250 Oryzasativa Inokulasi bakteri endofit Shahzad et al., 2017
absisat) 0,015-0,14 mM L. Jinsomi’ B. amyloliquefaciens
+0.030 ng RWL-1 mampu
mL*! meningkatkan resistensi

terhadap salinitas
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dengan meng-upregulasi
sintesis prolin dan
prekursor glutamat
KESIMPULAN Hayat, S., Hayat, Q., Alyemeni, MN., Wani, AS., Pichtel,

sekunder yang terakumulasi pada tanaman
tercekam salinitas. Asam amino ini berfungsi
sebagai osmoregulator dan osmoprotektan
dengan mempertahankan kesimbangan osmotik
sel. Ekspresi gen terkait enzim P5CS, PDH,
ProT, dan & —OAT berperan dalam regulasi
sintesis Pro. Beberapa tanaman sensitif
menunjukkan tingkat efisiensi penggunaan
nitrogen (N) yang lebih baik dibandingkan
toleran, sehingga berkorelasi positif terhadap
pertumbuhan dan perkembangan. Namun studi
ini masih perlu dikaji kembali melalui
perlakuan NaCl dengan konsentrasi bertingkat
pada tanaman dengan variasi umur tanam pada
fase vegetatif dan generatif. Respon pertahanan
pertama yang ditunjukkan oleh tanaman
tercekam salin adalah akumulasi Pro yang lebih
tinggi pada akar seiring dengan tingginya
penyerapan N. Penambahan N dalam bentuk
NH4* juga mampu menghambat serapan Na*
sehingga menurunkan potensial osmotik sel dan
meningkatkan potensial air daun dalam
menjaga  keseimbangan  turgiditas  sel.
Fitohormon eksogen ABA ternyata mampu
menginduksi gen terkait biosintesis Pro jalur
glutamat sehingga dapat menjadi solusi terbaru
bagi tanaman tercekam pada lahan salinitas.
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