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KATA PENGANTAR

Seminar Disertasi dan Hasil Penelitian Doktor dosen Universitas Lampuny
diselenggarakan pada tanggal 24 dan 25 September 1996. Seminar ini diselenggara
kan sebagai sarana untuk mengkomunikasikan disertasi dan hasil-hasil penelitian
doktor serta mengaktifkan komunikasi ilmiah di Universitas Lampung.

Iklim akademik vang sehat di suatu lembaga ilmiah perlu terus dikembangkai:
untuk mempercepat kemajuan ilmu pengetahuan dan teknologi.
yang sangat strategis adalah dengan membangun dan mengembangkan komunikas!
ilmiah melalui kegiatan seminar. Hasil seminar selanjutnya didokumentasikan darn
dipublikasikan dalam bentuk prosiding ataupun jurnal ilmiah. sehingga dapat inenjaul"
sumber informasi bagi kalangan yang lebih luas.

Hasil seminar dua hari tersebut disajikan dalam prosiding ini. Penyajian hasil
seminar disusun berdasarkan kelompok bidang ilmu yang ada. Semoga hasil seminat
ini dapat dimanfaatkan sebagai sumber informasi berharga dalam rangka pengem

bangan ilmu pengetahuan dan teknologi.
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RESPIRASI GELAP PADA FASE REPRODUKTIF TANAMAN GANDUM
SEBAGAI RESPON TERHADAP SUHU TINGGI

(Dark Respiration in Maturing Wheat Plants at Elevated Temperature) e a Ll
Agus Karyanto ——— - ’m - :

1) Staf Pengajar Jurusan Agronomi, Fakultas Pertanian Universitas Lampung
J1. Prof. S, Brojonegoro No. 1. Bandar Lampung, 35145.

ABSTRACT | e e o

Respiration is strongly affected by high temperature. Understanding of the control of respiration — ... 3
maturing wheat plants (Triricum aestivum L.) is, however, limited and the consequences : ™
changes in respiratory parameters are likely to be unpredictable. Objectives were 10 investigate ¢ "
relationship between the rate of respiratory oksigen uptake (in the dark), the involvement of ¢
alternative pathiway, and their interaction with growth and measurement temperatures. Plants we
grown in controlled chambers and exposed to either 25/20°C or 35/30°C day/night temperarum=
just after anthesis. Respiration in intact tissues and mitochondria of leaves and roots was dete
mined with selected substrates, inhibitors, and ranges of measurement temperatures to ascerias
the relationship of respiration to various factors. Respiration rates in intact tissues were fasis
in plants grown at 35°C than 25°C when measured at 25°C. Increasing total respiration rates
high growth temperature was mainly due to enhanced rates of the cytochrome pathway since t
alternative pathway was either constant or decreased under the same conditions. Both the ¢

chrome and alternative pathways gradually decreased from anthesis to maturity, whereas residu
respiration slightly increased. Alternative pathway was engaged in both tissues, and the engase
ment was considerably lower in leaves than roots. Wheat mitochondria also displayed cyanide:
resistant oksigen uptake, which was sensitive 10 salycilhydroxamic acid (SHAM). The level 2
type of respiratory substrates determine the rate of oksigen uptake and the contribution of te
alternative path to oksigen uptake. As growth and measurement temperature increased, the ratio @ o m Comamar 0
respiration by the alternative pathway decreased in favor of the cytochrome pathway. Althoug Y
alternative pathway activity was low at 40°C, the inactivation was reversible. Alternative pathwas
rate of mitochondria incubated at 40°C and measured at 25°C after being stored on ice was sime s oE 4w
lar to when it was measured at 25°C directly. The stimulation of respiration by high temperatus
was mediated via the cytochrome pathway and residual respiration. The association betwes
decreasing respiration rates through maturation and senescence suggests that temperature-depens: g wrver 2=
en respiration is also regulated by the availability of substrates, which is limiting during pes

anthesis high temperature stress.

Keywords: dark respiration, wheat plants, temperature men CE AE

Tanaman sering mengalami stres atau kombinasi dari berbagai stres yang membatasi pertumbe SEET e

hannya. Namun demikian, adalah mustahil bahwa suatu stres akan berpengaruh pada salah
aspek fisiologi tanaman saja, terisolasi dengan aspek lainnya (Amthor, 1989). Sebagai conto!
suatu faktor yang menurunkan laju fotosintesis, yang juga menghambat pertumbuhan tanama
kemungkinan juga akan mengurangi laju respirasi. Salah satu faktor lingkungan yang paling sign:
fikan adalah suhu. Karena suhu sangat bervariasi dari hari ke hari dan dari musim ke musis
pemahaman tentang pengaruhnya terhadap laju respirasi adalah penting untuk mengetahui hubu:
gan antara respirasi dan produktivitas tanaman. = s Do

Selama fase reproduktif, tanaman gandum sering dihadapkan pada stres abiotik seperti suhu tings
dan kekeringan. Suhu yang tinggi biasanya akan menurunkan hasil dengan cara memperpende
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wasa pengisian biji (Sofield et al., 1977). Pengaruh suhu tinggi terhadap proses fotosintesis, atau
w22 lebih khusus pada rantai elektron transport dalam fotosistesa, telah banyak dipelajari dan
‘==pulan yang muncul adalah bahwa Photosystem II ternyata sangat sensitif sedangkan Photo-
ww=m | cukup stabil pada suhu tinggi (Al-Khatib dan Paulsen, 1984; Weis dan Berry, 1988).

Sescaruh suhu tinggi terhadap respirasi, sebaliknya, kurang banyak mendapat perhatian pada fase
wrcuktif tanaman. Padahal, suhu yang tinggi menyebabkan tanaman untuk banyak mengguna-
L “otosintat yang seharusnya dialokasikan ke biji (Sofield et al., 1977; Amthor, 1989).

4 = -asi pada tumbuhan tinggi dapat berlangsung melalui dua jalur atau "pathway" melalui rantai
~wssort elektron dalam mitokondria. Elektron yang secara normal akan menuju jalur sitokrom
o case, bercabang ke jalur non-sitokrom (alternatif) melalui quinone pool jika rantai sitokrom
mensalami titik jenuh (Lambers, 1982; Siedow dan Berthold, 1986). Jalur alternatif per se adalah
‘.= protonmotive, jadi tidak berperan dalam pembentukan gradien elektrokimia pada iner-
me=ican (Miller et al., 1974; Day et al., 1980; Lance et al., 1985). Karena jalur non-sitokrom
“wax mengalami fosforilasi (Day et al., 1980; Laties, 1982; Lance et al., 1985), energi yang
w2 potensial dapat disimpan dalam bentuk ATP akan hilang dalam bentuk panas. Oleh karena
wu ansport elekiron dari "endogeneous” NADH ke oksigen melalui jalur alternatif hanya akan
sw=renmuk satu molekul ATP dibandingkan dengan tiga molekul ATP jika transfer elektron
el jalur sitokrom. =

“wcccement dari jalur yang tidak berfosforilasi pada respirasi normal adalah pemborosan, jika
wewan dari respirasi mitokondria dianggap sebagai konservasi energi yang berkaitan dengan
“eowiast dari molekul organik (Lambers, 1982). Hal ini telah mendorong berbagi riset lanjutan
wswass pentingnya (atau peranan) jalur alternatif secara fisiologis.

Seme can ini secara umum bertujuan untuk mengevaluasi pengaruh suhu tinggi terhadap laju
st gelap pada fase reproduktif tanaman gandum.

BAHAN DAN METODE

W =2 ini dilaksanan di laboratorium ilmu agronomi di Kansas State University, Manhattan,
Qe USA. Materi tanaman yang digunakan adalah "hard red spring wheat" (Triticum aestivum
= Benih disemai dan kemudian ditanam dalam pot secara hidroponik dengan larutan
“ume and (Hoagland dan Arnon, 1950) pada ruang tumbuh yang dapat diatur secara otomatis:
“wepesod 16-jam/8-jam siang/malam, cahaya 450 pmol m? sec’' PAR (400-700 nm), suhu
% 2C siang/malam selama fase vegetatif, kelembaban relatif 40-60% selama periode terang
L - 70% selama periode gelap. Perlakuan suhu dimulai saat 7 hari setelah antesis (penyerbu-
L= “imana tanaman dipindahkan ke dalam ruang tumbuh dengan suhu 25/20 atau 35/30°C
ame malam).

“wmoe daun bendera dan akar yang sehat diambil pada siang hari, dicuci, dan kemudian direndam
W= ‘zrutan bufer sebelum dipotong atau diekstrak untuk diambil mitokondrianya. Ekstraksi
swomdria secara umum dimulai dengan pemotongan dan penggerusan sampel dengan suatu
“wemezenizer”, purifikasi melalui berbagai tahap sentrifugasi, dan kemudian disimpan pada suhu
W sampai saatnya digunakan. Pada setiap tahap ekstraksi digunakan jenis bufer yang berbeda,
Memese raia-rata pHnya sekitar 7.2. Selama sentrifugasi/ckstraksi mitokondria, suhunya diperta-
e antara 0-4°C. Kemurnian, keutuhan, dan aktivitas dasar mitokondria dites sesuai dengan
“usiar yang ada dengan menggunakan spektrometer, demikian pula kandungan proteinnya.

. wespirasi (konsumsi oksigen dalam gelap) diukur dengan Oksigen Elektrode (Hansatech,
. ¥mes's Lynn, England). Penurunan konsentrasi oksigen secara linier diamati dalam sistem
wemwme Laju respirasi diamati pada jaringan utuh (ukuran 1-2 mm) dan juga pada mitokondria.
e=masa macam substrat ditambahkan baik sendiri-sendiri maupun merupakan kombinasi, demi-
s ez senyawa penghambat laju respirasi (KCN untuk jalur sitokrom dan SHAM untuk jalur
e =ookrom/alternatif), serta pada kisaran suhu pengukuran antara 20 s/d 40°C. Semua sampel
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diletakkan pada suatu bufer tertentu, dan untuk mitokondria satuan pengukurannya adalah berdz
sarkan kandungan protein.

Pada prinsipnya percobaan dilakukan dengan model rancangan petak terbagi (split-plot), dimans
suhu tumbuh sebagai petak utama dan herbagai perlakuan seperti jenis dan konsentrasi substrai.
senyawa penghambat, dan lain-lain sebagai anak petak. Percobaan diulang tiga kali, dengan sekur
angnya diambil lima pengamatan pada sctiap pengukuran. Data diolah dengan menggunaka
"Sratistical Analysis System (SAS)” (Cary, NC).

S TGRS
HASIL DAN PEMBAHASAN o SSaAM
o sl — 50
Hasil
Respirasi pada daun dan akar ternyata dipengaruhi oleh suhu rumbuh tanaman. Meskipun respirass ik -
diukur pada suhu 25°C, laju respirasi tanaman yang ditumbuhkan pada suhu 35°C ternyata lebit P
tinggi dibandingkan dengan tanaman pada suhu 25°C. Naiknya laju respirasi pada 35°C terutams 2C
karena tingginya respirasl yang melalui sitokrom oksidase, sedangkan respirasi melalui non-sitok- s
rom oksidase mengalami penurunarn. Sejalan dengan berlangsungiya proses penuaan, laju respir-
asi menunjukkan penurunan. : 3
Mitokondria yang diisolasi dari daun tanaman yang tumbuh pada suhu 25°C mengoksidasi suksi-
nat, piruvat, dan malate lebih lambat dibandingkam dengan mitokondria darl tanaman yang
tumbuh pada 35°C (Tabel 1). Oksidasi NADH pada "State 3" adalah sama pada kedua suhs
namun pada "State 4" lebih tinggi pada suhu 35°C. Nilai RCI ($3/54) hanya berbeda pada piruvat, =a
dan rasionya sedikit lebih tinggi pada tanaman yang tumbuh pada 25°C daripada 35°C. Rasio
=

ADP/O adalah lebih rendah pada suhu tanaman yang tinggi (Tabel 1). Dalam konteks produks
energi, mitokondria yang diisolasi dari tanaman yang tumbuh pada suhu 25¢C nampaknya berres

pirasi sccara lebih efisien.

Oksidasi substrat TMPD (tetra methyl phenylene diaminodurin) juga lebih cepat pada suhu yans.
rendah. TMPD adalah elektron donor buatan yang dapat menyumbangkan elektron langsung ke
sitokrom ¢ dan a dari ruang intermembran (Douce, 1985). Hasil ini merupakan indikasi berkur
angnya aktivitas sitokrom oksidase pada mitokondria dari tanaman yang tumbuh pada suhu 35°C
Namun demikian, oksidasi TMPD oleh akar tidak berbeda dianatara kedua suhu. s TSI

KCN dan SHAM digunakan untuk menguji aktivitas jalur sitokrom dan/atau alternatif. Kebera
daan KCN atau SHAM atau kombinasi keduanya menurunkan konsumsi oksigen apapun jenis
substrat, asal mitokondria (daun atau akar), maupun tingkat suhu tumbuh dan pengukurannya.

i
Tabel 1. Respirasi mitokondria daun tanaman gandum yang tumbuh pada suhu 25 atau 35°C - -,:
Suhu pengukuran sama dengan suhu tumbuh tanaman. z

Substrat Sumber S3 S4 RCI(S3/54) ADP/O
ataam T
nmol mg™! protein menit! st seime
Suksinat Daun 25°C 218 a 112 a 1.95 a 1.62 wi C
Daun 35°C 263 b 167 b 1.58 a 1.3a
Piruvat Daun 25°C 162 a 84 a 1.93a 1.82a
Daun 35°C 228 b 145 b 1.56a 1.2b
Malat Daun 25°C 178 a 86 a 2.07a 162
Daun 35°C 248 b 199 b 1.65a 1.2b
NADH Daun 25°C 297 a 153 a 194 a 09a
Daun 35°C 317 a 199 b 1.60 a 0.8z
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RCI(S3/84) ADP/O
@ menil’
19a 1.6 a
1582 1.3a
19a 1.8a
i56a 1.2b
207a 1.6a
B 165a 1.2b
i9%4a 09a
i60a 0.8a

W demikian, sensitivitas laju penurunan agak berbeda diantara masing-masing kombinasi
suse -2 misalnya mitokondria dari daun tanaman yang tumbuh pada suhu 25°C agak lebih tahan
w=aan KON daripada tanaman yang tumbuh pada suhu 35°C jika suksinat atau NADH dipakai
weows substrat pamun lebih peka terhadap SHAM dengan suksinat sebagai substrat. Rata-rata
\meex penghambatan laju respirasi pada daun akibat pemberian KCN adalah 60-80% (tergantung
w=s substratnya), 20-30% akibat pemberian SHAM, dan 97-99% jika keduanya diberikan bersa-
== (Tabel 2).

Respirasi mitokondria daun gandum sebagai respon terhadap pemberian 2 mM KCN, 2

Wb 2
mM SHAM, atau keduanya. Substrat adalah 10-15 mM suksinat + 150 pM ATP, 30
mM malat + 30 mM glutamate, dan 2-5 mM NADH.
Suk + ATP Mal + Glu NADH
Lage Resp. =
25°C 33 259¢ - 35°%C 2590 33%C
nmol mg' protein menit”’
Ramio! 213a 253D 225a 244a 297a 3l18a
% penghambatan
i 63a 68D 62a 64a 76a 81b
=AM 31a 26b 34a 34a 19a 18a
TN -~ SHAM 98a 97a 99a 98a 99a 98a

= wang ditkuti dengan huruf yang berbeda pada substrat yang sama adalah signifikan pada taraf 5 5.

T ~=spirasi gelap oleh mitokondria daun tidak dipengaruhi nleh suhu tumbuh, sedangkan pada
W = respirasinya lebih tinggi pada tanaman yang tumbuh pada 35°C daripada 25°C jika suhu
wencckurannya adalah 30°C atau lebih. Laju respirasi pada daun dan akar meningkat dengan
= = suhu pengukuran dari 20-30°C dan kemudian konstan.

“umwuas jalur sitokrom juga meningkat dengan naiknya suhu pengukuran dari 20 sampai 30°C.
“wa condisi yang sama, jalur non-sitokrom atau alternatif meningkat kapasitasnya, sedangkan
W —zsnya menurun dengan naiknya suhu pengukuran.

= rendahnya kapasitas dan aktivitas dari jalur sitokrom pada suhu 40°C tidaklah permanen
L “duga dapat diaktifkan kembali (reversibel). Untuk mengetahui apakah inaktivasi dari jalur
=—=i ini adalah reversibel, mitokondria yang diisolasi dari tanaman yang tumbuh pada 25°C
& =iohasi pada suhu 25, 35, atau 40°C selama 0 sampai 30 menit, dan kemudian aktivitasnya
- pada suhu 25°C. Aktivitas dari jalur alternatif setelah mengalami inkubasi pada suhu 40°C
=== 30 menit menurun sekitar sepertiga dari laju semula (Tabel 3). Dengan masa inkubasi
w ~—- 20 menit atau lebih, aktivitas dari alternatif oksidase setelah diinkubasi pada suhu 40°C
o+ lebih rendah daripada suhu 25°C. Hasil ini menunjukkan adanya inaktivasi yang reversibel
L ematif oksidase pada suhu 35 dan 40°C sebagaimana ditunjukkan oleh laju yang sama
.~ O menit waktu inkubasi, dan akan kehilangan aktivitas secara irreversibel jika alternatif
. “2<c diukur segera setelah masa lama inkubasi berakhir.

“.—hzhan uncoupler, suatu senyawa yang dapat menggagalkan terbentuknya gradien clektro-
=2 i seberang inermembran mitokondria, FCCP (p-trifluoromethoxy carbonylcyanide phenyl-
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Tabel 3. Aktivitas alternatif oksidase pada mitokondria daun tanaman gandum yang tumbuh pada
suhu 25°C, diinkubasi dalam media reaksi pada suhu 25, 3%, atau 0“6 dengan qum
inkubasi yang bervariasi, dan kemudian diukur pada suhu 25°C. Aktivitas setelah 1 jam

dalam es adalah sama dengan O waktu.

Masa Inkubasi Suhu Inkubasi
(menir)
25°C 35°C 40°C
" % dari laju S3
0 35a 35a 35a
10 34 a 32a 30a
20 33 a 28 ab 260
30 30 a 25 ab 23b

% Rerata laju $3 adalah 231 nmol mg' protein min™.
** Rerata yang diikuri dengan huruf yang be rbeda dalam masa inkubasi yang sama adalah signifikan pada taraf 5%.

hydrazone) ‘dapat menggandakan laju konsumsi oksigen. Hal ini menunjukkan bahwa oksidasi
substrat dibatasi oleh besarnya gradien elektrokimia.

Pembahasan

Analisis tentang fotosintesis, respirasi, dan pengisian biji pada tanaman gandum menunjukkan
bahwa hasil (biji) akan meningkat dengan naiknya indeks luas daun pada saat antesis, laju
fotosintesis, masa pengisian biji, dan berkurangnya respirasi (Austin, 1982; Wardlaw et al.,
1980). Respon dari daun dan akar tanaman gandum terhadap suhu tinggi ditunjukkan dengan
meningkatnya respirasi total. Naiknya suhu hanya meningkatkan laju respirasi melalui sitokrom
oksidase, meskipun respirasi residu juga meningkat dalam kasus tertentu. Di lain pihak, aktivitas
alternatif oksidase hampir selalu menurun pada kondisi yang sama. Naiknya suhu diduga
menambah suplai substrat untuk respirasi dengan cara menstimulasi aktivitas glikolisis dan pentose

fosfat oksidatif.

Respirasi gelap pada tanaman meningkat dengan meningkatnya suhu. Pada tanaman gandum,
naiknya laju respirasi pada suhu tinggi dapat mengurangi hasil biji sampai 25% (Wardlaw et at.,
1980). Untuk mencari jawaban tentang peranan naiknya respirasi dalam kaitannya dengan berkur-
angnya hasil tanaman adalah sulit karena adanya komplikasi tentang ketidakjelasan suplai substrat,
kontribusi dari respirasi untuk pertumbuhan dan pemeliharaan, dan “uncoupling” dari fosforilasi B 15 [SN5 s
oksidatif (Chowdhury and Wardlaw, 1978). -

Hasil penelitian ini menunjukkan bahwa laju respirasi mitokondria sangat tergantung pada sub-

stratnya. Beberapa jenis substrat seperti malat, suksinat, NADH, glisin, dan piruvat akan dioksi- . H L
dasi dengan laju yang berbeda. Besarnya konsumsi oksigen selama proses respirasi dapat dibatasi i Sy
oleh ketersediaan substrat, kapasitas transport dari masing-masing substrat, kapasitas dari ensim wn. Pamr P
dehydrogenase yang terkait, kapasitas dari rantai elekiron transport, atau oleh besarnya gradien < 1C &=
elektrokimia (Elthon dan Stewart, 1983). Respirasi mitokondria pada kedua macam suhu tumbuh Tl t"rh_f Ams 1 Ay
menunjukkan laju repirasi yang baik dengan indeks respirasi rasio (S3/S4) serta rasio ADP/O - '
bervariasi menurut substrat. e DA GP Amum
mas The BES
Selama tahap awal dari pengisian biji, laju respirasi terbukti sudah maksimal, dan kemudian akan . 5= = .
menurun sejalan dengan proses penuaan. Ketergantungan laju respirasi akan suhu tidak nampak P, New ok
pada mitokondria yang diambil pada akhir fase pengisian biji, yang mungkin dibatasi oleh keterse- D= B 1955 Momach
diaan substrat, adenilat, dan menurunnya aktivitas ensim yang terkait. - -
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?a:ldum van(% tumbuh Fada
. atau 40°C dengan lama
*C. Akuivitas setelah 1 jam

2234

40°C
p S3

35a
30 a
26b

23b

-

b s==ikan pada tarafl 5%.

pem ckkan bahwa oksidasi

@n zandum menunjukkan
® paca saat antesis, laju
L. 1982: Wardlaw et al.,
smesi ditunjukkan dengan
pespirasi melalui sitokrom
& Di lain pihak, aktivitas
. Naiknya suhu diduga
meas zlikolisis dan pentose

',. Pada tanaman gandum,

pa 25% (Wardlaw et at.,
‘ﬁtz.unya dengan berkur-

jelasan suplai substrat,
anling" dari fosforilasi

tergantung pada sub-
&an piruvat akan dioksi-
respirasi dapat dibatasi
kapasitas dari ensim
oleh besarnya gradien
macam suhu tumbuh

| serta rasio ADP/O

.. dan kemudian akan
akan suhu tidak nampak
== dibatasi oleh keterse-

~itivasi yang reversibel pada alternatif oksidase yang terjadi jika mitokondria diinkubasi pada
=0 35 arau 40°C kemungkinan karena adanya disosiasi yang reversibel dari subunit protein dari
. —ponen membran yang lain (Stewart el al., 1990}, sedangkan inaktivasi yang tidak reversibel
= _=skin karena denaturasi protein. Hilangnya aktivitas alternatif oksidase dipercepat dengan suhu

KESIMPULAN DAN SARAN

.~ penelitian ini dapat disimpulkan bahwa naiknya laju respirasi karena pengaruh suhu tinggi
.2 terjadi apabila tanaman memiliki persediaan substrat dan asam adenilat yang cukup serta ada
se~mintaan pemenuhan kebutuhan energi dalam bentuk ATP atau reduktan NADH dan rangkaian
= =kul-molekul organik guna pembentukan senyawa lain scperti protein. Naiknya total respirasi
ez suhu tinggi umumnya karena adanya stimulasi laju respirasi yang melalui jalur sitokrom
‘s dase, sedangkan respirasi yang melalui jalur non-sitokrom (alternatif) terhambat pada kondisi
a0z sama.

% zupun fotosintesis adalah penentu utama dari produksi biomas pada tumbuhan tingkat tinggi,
‘mzzinva laju fotosintesis tidak selalu berkorelasi dengan hasil yang tinggi, karena faktor lain
~===: alokasi dan distribusi asimilat dan kehilangan karena respirasi adalah juga penting dalam
4 —ulasi biomas (Rawson et al., 1983). Karena respirasi sering dianggap sebagai hilangnya
oo pada tanaman, asumsi langsung adalah bahwa laju respirasi yang rendah akan menjadikan
“—_mbuhan tanaman yang cepat dan produktivitas yang tinggi akibat dari keseimbangan karbon
== =bih posistif. Di lain pihak, respirasi sangat diperlukan untuk pertumbuhan, pemeliharaan,
= cenyerapan hara; jadi laju respirasi yang tinggi dapat mempercepat pertumbuhan, pemelihar-
w zng lebih efektif, dan penyerapan hara dan asimilasi yang lebih tinggi. Hal ini, sebagai lanju-
wo 2 akan dengan mudah menuju produktivitas yang tinggi. Namun demikian, naiknya laju
- -=si melalui sitokrom oksidase pada fase reproduktif selama stres suhu tinggi, mungkin secara
.. angsung berperan dalam menurunnya hasil biji. Masih perlu diteliti peran yang lebih signi-
= Zari alternatif oksidase dalam kondisi stres lingkungan, karena alternatif oksidase mewakili
*mznva potensi terbentuknya ATP. Meskipun berbagai faktor akan berpengaruh pada aktivitas
| =—=1f oksidase dan keterkaitannya, masih belum jelas bagaimana peranan jalur respirasi alter-
i czrhadap keseimbangan karbon dalam tanaman.
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