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1. Uvaod

Pravilan raspored biljnih organa uzduz stabljikeezse filotaksijaRaspored organa
svojstven je vrsti i moZe se mijenjati kroz raité faze zivotnog ciklusaKod cvjetnica
nalazimo viSe vrsta filotaksije: dvorednu, nasupuotprsljenastu i spiralnu. Me njima je
spiralna najrasirenija i najned@hija. Njezin sklad privl&io je joS od antikeznatiZzelju mnogih
filozofa, botanéara i matematarai poticao ih dapokuSaju objasniti njezinu pravilnc
Mnogim cvjetnicama koje imaju spiralnu filotaksijpripada i najistrazenija cvjetnic
urocnjak, Arabidopsis thaliana L. (Slika 1). Upravo je ona, zbog svoje dostupnos
prakticnosti, posluzila kao model za nagvédroj istrazivanja koja su nam dala uvid u ¢
zanimljivo, alinedovoljno istrazeno podije.

| A j
Slika 1: Spiralni raspored listova divljeg tijA. thaliana (A) tijekom kratlog dana i(B) tijekom

dugog danaMladi listovi ozn&eni su véim brojevima.Prilagateno prema Bainbridge i sur. 20

1.1.Matemattka osnovespiralne filotaksije

Matemattka posebnost spiralne filotaksije vezana je uz malgoijev niz Niz
zapainje dvjema jedinicama, a svaki idwnjegovclan zbroj je prethodna dva: 1, 1, 2, 3, 5

5+1 .
\/_2 , §to je

13... Omijer susjedniblanova nizetezi zlatnom broju, tj. omjeru zlatnog rer =

priblizno jednako 1,618. Primijenirrli to na puni krug, dobivamo ku%oo ~ 137°30'28"

koji je nage&i kut izmeiu uzastopnih orgar(kut divergencijel spiralnoj filotaksij (Adler i

sur. 1997)Povezanost Fibonaccijevog niza sa spiralnom fikijom prvi je opisao Schimp:
1830.(referenca citirana u Adle sur. 1997) pretpostavivsi da se svi dagi divergencijski
kutovi mogu izraziti kao omjer dva susjedidtana Fibonaccijevog ni. Broj okreta oko
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stabljike krenuvsi od jednog lista do prvog kojirssazi t&no iznad njega, te broj intervala
medu listovima koji se nalaze na toj putanji bili lbakle, Fibonaccijevi brojevi, a njihov
omjer dao bi kut divergencije. Pritom je Schimpenemariodinjenicu da se listovi u
spiralnoj filotaksiji nikad ne ru totno jedan iznad drugoga i da kut divergencije zaprav
nije racionalan broj. Bravais i Bravais (referem@irana u Adler i sur. 1997), taj su propust
ispravili, a opisali su i druge mo@el kutove divergencije, nastale prema nizoviméanst
Fibonaccijevom, koiji slijede isto pravilo zbrajangi pciinju s drugim brojevima. Kasniji
razvoj matematike i informatike, kao i suradnjaicgdzima, dovela je do mnogo preciznijih

modela filotaksije.
1.2. Teorija raspolozivog prostora i teorija inkifg — povijesni pregled

Zasto bilike preferiraju spiralnu filotaksiju éemu im ona sluzi? NajraSirenije
objasnjenje je da ona omagwa najekonongniji raspored listova, tako da budu Sto bolje
osurtani i da im transpiracija bude olakSana, néuralni modeli pokazali su da je bolje
rjeSenje za taj problem pojava dugih i uskih listovpak, rjeSenje se nazire u samom
vegetacijskom vrSku, gdje i dolazi docetka organa: spiralna filotaksija omdgua
najefikasnije pakiranje novih organa, tako da s® réianje povrSine izlaze nepovoljnim
vanjskim uvjetima. Hofmeister je 1868. Godine olpada se primordiji pojavijuju na
periferiji meristemskog vrsSka periatio i u najvéem dostupnom prostoru koji dopusStaju
prethodni primordiji, i to danas zovemo Hofmeister@ravilo (referenca citirana u Adler i
sur. 1997). Godine 1878. Schwendener je predloZife di rasporivanju primordija kljian
kontaktni pritisak koji primordiji vrSe na svojegade. Njegovu teoriju dopunio je Schoute,
pretpostavivsi da primordiji ke kemijski inhibitor koji sprjgava nastanak novih primordija u
blizini starijih te je tako oddeno mjesto inicijacije novog primordija (referencirane u
Adler i sur. 1997). Kasnijim eksperimentima vezanim uklanjanje primordija i kemijske
tretmane na.upinus albus L., Snow i Snow (1937) dosli su taler do zakljgdka da se
primordij razvija pod utjecajem susjednih primoadipa prvom slobodnom prostoru, Sto se
slaze s prethodim teorijama. Danas se smatra deena@jska tvar u ulozi ostvarivanja
inhibitornog polja zapravo biljni hormon auksin,palje se ne uspostavlja zbog njegove
prisutnosti, vé zbog manjka uzrokovanog aktivnim uklanjanjem pémpolarnog transporta
u smjeru postojgh primordija (Traas 2013). lako danalni modeli (J6nsson i sur. 2006,
Smith i sur. 2006) ukazuju da je sam polarni transpuksina dovoljan za uspostavljanje

spiralne filotaksije, mogte je da postoji i neki jos neotkriveni inhibitor.



2. Uloga auksina u uspostavi spiralne filotaksije

Auksini su skupina prirodnih biljnih hormona i npwih sintetskih analoga koji imaju
Siroki winak na razvojne procese u biljaka. Zajé#oi strukturno svojstvo su im aromatski
prsten i karboksilna skupina. Nagi i najistrazeniji biljni auksin je indol-3-octerdselina
(IAA) te se naziv uglavnom odnosi na nju, a sirketsuksini koji se naje&e koriste u
istrazivanjima su 2,4-diklorofenoksioctena kisel(@a4-D) i 1-naftalenoctena kiselina (NAA).
Auksini i njihov koncentracijski gradijent nastaolg@nim transportom klgni su za biljnu
embriogenezu, odrzavanje vrSnog meristema korijeangaciju korijena i hipokotila,
apikalnu dominaciju, diferencijaciju vaskularnogvtk tropizme, zriobu ploda te za sve vrste

organogeneze, Sto ukuje i filotaksiju (Vieten i sur. 2007).
2.1. Biosinteza auksina

lako je auksin prvi otkriveni biljni hormon, putdsinteze auksina slabo je poznat.
Zbog velike vaznosti sinteze auksina za biljke ppstiSe paralelnih redundantnih putova
biosinteze auksina pa je gene i proteine koji majsudjeluju teSko otkriti. Shema madu
putova prikazana je na slici 2. Dva glavna prediez@uta su put biosinteze ovisan o
triptofanu i put biosinteze neovisan o triptofaRut biosinteze auksina neovisan o triptofanu
slabo je poznat: @inje indolom ili indol-3-glicerolfosfatom, a enzimigeni u daljnjem putu
do IAA nisu utvdeni. Put biosinteze auksina ovisan o triptofanuozisype u kloroplastu,
biosintezom triptofana iz korizmata preko indoH&:grolfosfata, wemu sudjeluju antranilat
sintaza kodirana geninaSAL i ASA2, indol-3-glicerolfosfat sintaza kodirana gend@s, te
triptofan sintaza kodirana geninfi®@Al i TSB1(Mano i Nemoto 2012). PredloZena su 4 puta
sinteze auksina ovisna o triptofanu: put indol-8tamida (IAM), put indol-3-piruvata (IPA),
put triptamina (TAM) i put indol-3-acetaldoksimaA@x). Put IAM bi mogao biti vazan jer
su geni skini AMI1 A. thaliana, ¢iji je produkt IAM-hidrolaza klj¢na u tom putu, r#eni u
svim istrazenim biljkama (Mano i Nemoto 2012). RAOXx je speciftan za porodicu
Brassicaceae, a u njemu su &ha dva citokrom P450 enzima, CYP79B2 i CYP79B2j koj
prevode Trp u IAOx (Zhao i sur. 2002, Sugawarari 2009). Geni i enzimi koji su u ovom
metabolékom putu zasluzni za reakcije od IAOx do IAA nistvrdeni. Za postojanje puta
biosinteze auksina TAM nentarstih dokaza (Mano i Nemoto 2012). Smatralo serdéeini
YUCCA1-11(YUC) imaju kljinu ulogu u putu TAM prevode TAM u N-hidroksitriptamin,
no razjasnjeno je da oni zajedno sa proteinom TAkE IPA metabotiki put, glavni put

biosinteze auksina i jedini u kojemu su svi korpoznati. Enzim Trp-aminotransferaza,



kodiran genom TAAL, Kkatalizira reakciju od Trp do IPA, eenzim slican flavin

monooksigenazi, kodiran gencYUC2, reakciju od IPA do IAA (Mashiguchi i sur. 20..
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Slika 2: Pretpostavljeni putovi biosinteze auksifelene strelice ozdaju put biosinteze triptofana
kloroplastu. Tanke crne strelice oZopu Trp-neovisni biosintetski put. Crvene strelice ozogu
putove sinteze serotonina i in-alkaloida. Smeie strelice oznaju put specian za porodici
Brassicaceae, iscrtkane strelice azpa korake za koje su geni i enzimi slabo pozrRatve strelice
ozna&uju poznate korake u Trgvisnom putu biosinteze auksina. Velike plave steebzn&uju glavni
put biosinteze auksina. Crne strelice azfja korake za koje su geni i enzimi nepoznati. Kt
slovima oznd&eni su geni zasluZni za pojedine korake, a malowisla ozn&eni su bakterijski ger

Prilagaieno premalano i Nemoto 201.



Geni u glavnom putu biosinteze auks¥aC1 i YUC4 aktivirani su genimalethora,
PLT3, PLTSi PLT7. Trostruki mutantA. thaliana plt3plt5plt7 pokazuje nestabilnost spiralne
filotaksije i teznju nasuprotnoj filotaksiji te pmanjena ekspresipJC1 i YUC4 gena i time
kolicina auksina u vrSnom meristemu izdanka (SAM). Zkatanjene kotine auksina u
SAM-u doSlo je i do smanjenja transporta pémaroteina PIN1, koji je zasluZzan za
uspostavljanje gradijenta auksina prema povrsSimisteama. Mutantiyucl/+ yuc4 pokazuju
slican fenotipplt3plt5plt7 trostrukim mutantima. EkspresijoMJC4 pod STM promotorom
(u kupoli meristema) u tim mutantima doSlo je ddppmog povrata spiralne filotaksije, ali
ekspresijom pod FLT promotorom (u primordijima)eniffo ukazuje na ¥e vaznost sinteze

auksina u SAM-u nego u primordijima za uspostavtagpe filotaksije (Pinon i sur. 2012).
2.2. Polarni transport auksina

Kemiosmotska hipoteza transporta auksina oslamjaas svojstvo auksina da je u
kiselim uvjetima stagne stijenke (pH 5,5) prisutan podjednako u svonizicemom obliku,
IAA7, i u protoniranom obliku IAAH. Zbog svoje hidrofebsti samo IAAH moze pasivno
kroz membranu ¢i u stanicu, no tamo se zbog hawh uvjeta (pH 7) deprotonira i kao 1AA
ostaje zarobljen u stanici. Za daljnji prijenos gvoblika auksina potrebni su spedii
nos&i, auksinski transporteri, koji su &@om asimetdno rasporéeni po stanicama i
osiguravaju polarni prijenos. U prijenosu auksinajsluju transporterpin-formed (PIN),
auxin resistant 1 (AUX1), like-auxl (LAX) i multi-drug-resistant P-glycoprotein
(MDR/PGP). U L1 sloju vrSnog meristema lokaliziraui transporteri AUX, LAX1 i PIN1.
Transporteri AUX1 i LAX1 rasporeEni su ravnomjerno po membranama stanica,
koncentrirajdi auksin na povrSinu meristema, a PIN1 rasg@neje polarno i doprinosi

uspostavljanju lokalnih maksimuma auksina (Trads32@ainbridge i sur. 2008).

Kod izdanaka r&jce, Solanum lycopersicum L., uzgajanih na podlozi s inhibitorom
transportera auksinaN-(1-naftil)ftalaminskom kiselinom (NPA), ne dolaziopte do
inicijacije listova te ima iglici stinu golu stabljiku (Slika 3). Ako se na meristemsgi§ak
takvih biljaka doda egzogeni auksin, dolazi doijaaje listova. Lisni primordiji razvite se,
radijalno gledano, tmo na mjestu gdje je auksin dodan, no gledano wrsngpikalno-
bazalno, primordige se razviti na oddenoj udaljenosti od samog vrha meristema (50 — 100
pum), ¢ak i kada je auksin dodan na vrh meristema iliméfpod njegove zone rasta. Kod
izdanaka rajice koji su dugo uzgajani uz inhibitore transpatauksina, a zatim su preeai

na podloge bez njih, lisni primordiji razvijali sse na sasvim nasuénim mjestima, Sto



ukazuje na to da su postéijlistovi potrebni za pravilno smjeStanje maylisnog primordija
(Reinhardt i sur. 2000).

. 1 i ™

Slika 3 IIici sli¢cna strukiuavréka izdankarajcice nakon tretmané kulture izdanka s NPA
zajedno sa postajan primordijima i aksilarnim pupovin, (B) iglica podskenirajéim elektronskin
mikroskopom, (C)vrSni meristem(strelica) netretiranog izdanka s primordijima listova, gdgeR1
najmlati primordij. Linija u A prikazuje 2 mm, u B i C 100 um. Prilatpmo prema Reinhardt i st
2000.

2.3.Uloga eksportera auksiiPIN1

Eksporter auksina PII pozicionira se polarno prema susjednim stanicametem
koncentracijom auksina te tako osigurava uspostmaksimuma auksinekljuénih za
inicijaciju organa u podkiju meristeme Tijekom razvoja primorga mijenja selokalizacija
proteina PIN1koji se moze vizualizirati fuzijom sa zelenfluorescentnim proteinom (GFF
te setransport auksina usmjere od starijin primordija prema mjestima inicijje budiih
primordija (Slika 4). Pritonse u grarinim podrwjima starijih primordiji polarni transport
auksinarazdjeljuje u smjerumjesta inicijacijenovih primordija te prema vrSku starij
primordija(Heisler i sur. 2005

Poznavajti vaznost auksina te svojstvo proteina PIN1 da sarpol pozicionire
prema susjednim stanicama @ koncentracijom auksina, napravljeni séurglni modeli
koji opisuju spiralnu, ali i prsljenastu filotaksij(Jénsson i sur. 20, Smith i sur. 2006)
Modeli su pokazali da je sama pozitivha povratnagapmolarizacije proteina PIN1 dovolj
da se prekine jednolika raspdemost auksina u meristemu i uspostavi slozen, laravi
stabilan uzorak maksimuma i minimuma auksina kdyieduju mjesta inicijacij primordija i

njihova inhibitorna polja.



Slika 4. (A-F) Ekspresija iokalizacije pPIN1::PIN1GFP u jednom reprezentativnom cvatn
meristemuA. thaliana. KoriSten je nikroskop Zeiss 510LSM Meta, objektiv 63xiljka je privremenc
bila pod vodom. Trodimenzionalni prikaz idemn je pomaiu programa ZeisZeiss LSMsoftware,
Amira (Mercury Computer Systel) te pom@u programa za obradu slika razvijenog posebno :
svrhu (H. JonssorM.G.H., B. Shapiro, E.M.M., and E. Mjolsneneaobjavljeni poda). Plava boja
odgovara nizoj, a zelenaiSoj razini ekspresi pPIN1::PIN1-GFP. (A)Trodimenzionalni prika;
melistema odozgo s lokalizacijom i ekspresijpPIN1::PIN1-GFP (B)Na slici jednakoj kao u (A
primordiji su ozng&eni slovom P i najmidi je F;, a mjesta inicijacije budih primordija ozn&ena st
slovom |, pricemu je | najstarije. (C-F) Povéani prikazi podrgja oko L, Is i 1;. Strelice pokazuju
smjer polarnog transporta auksina nastalog zbog asinetriokalizaciji PIN1-GFP. (C) Transport
auksina nije usmjeren prema pogjtul,, ve je u tom mladom mjestu inicijacije polarn transporta
auksina usmjerena opodruija P, prema podrEju 1. (D) Transport auksina usmijel je prema
podruwju I3 iz podrija susjednih primordija ; i Ps. (E) U najstarijem mjestu inicijacije; vidi se
najjata ekspresija PINGFP te je prema njemu usmjeren transport auliz svih okolnih podrgja.
(F) Oko podrdja primordija F, uctljivo je razdvajanje polarnogransporta auksiniprema vrhu
primordija i prema srediStu meriste. Linija na A prikazuje 30 um, a na CZb um. Prilagéeno
prema Heisler i sur. 2005.

Mutanti vrsteA. thaliana kojima nedostaje protein PINJi(l), imaju golu, iglici
slicnu cvdnu stabljiku na kojoj ne dolazi do inicijacije ewih primordija, Sto ukazuje 1
klju¢cnu i nezamjenjivu ulogiproteinaPIN1 u inicijaciji i filotaksiji cvjetova. Dodatkor



egzogenog auksina na meristeme takvih izdanak&éepse razvoj cvjetova. lako ne dolazi do
razvoja cvjetova, ¢&inak mutacije u ranijim razvojnim fazama mnogo jazb pa biljkepinl
ipak imaju listove. Frekvencija inicijacije listoja mnogo manja nego kod divljeg tipa, a
filotaksija nije spiralna, nego nepravilna, aliineasuména. Listovi uvijek rastu na mjestima
najudaljenijim od postoféh listova, poStujti Hofmeisterovo pravilo (Guenot i sur. 2012).
Osim proteina PIN1, postoje i drugi proteini PINkddizirani polarno na staémoj membrani,

s ulogom u uspostavljanju gradijenta auksina pmvogu drugih organa, pa je trebalo
ustanoviti mogu li oni donekle ublaziti posljedioedostatka proteina PIN1 kod mutanata
pinl. Utvrdeno je da PIN2, PIN4 i PIN7 ne pokazuju eksopi ekspresiju u meristemu, a
PIN3, koji je povremeno pokazuje, ne ublazavacagti fenotip mutantginl. Dvostruki
mutant u genima YUCL1 i YUC4 za sintezu auksina uisteamu,yuclyuc4, takaier ima lie,
dok trostruki mutanyuclyuc4pinl ne razvija listove. Zato se pretpostavlja da Inkadinteza

auksina u meristemu omaogava rast listova mutanganl.
2.4. Uloga impotrera auksina AUX1 i LAX

Osim PIN1 transportera koji iznosi auksin iz stanicrasporéen je asimettino,
transporteri za unos auksina u stanice, proteinKAULAX1 i LAX2 takoder imaju ulogu u
odrzavanju filotaksije, premda nisu asim&io rasporéeni. lako zasebne mutacije u ovim
genima nemaju utjecaja na filotaksiju, dvostrukitami auxllaxl pokazuje nepravilnost u
filotaksiji i odstupanje od Hofmeisterovog prav{iBainbridge i sur. 2008 esto dolazi do
formiranja nakupina primordija, do nepotpunog raavymrimordija i¢ak do zastoja u njihovoj
inicijaciji. Takav fenotip je pogorSan u trostrukomutantu auxllaxllax2. Kod auxllax
mutanata uzorci maksimuma i minimuma auksina u steru izostaju te je auksin
rasporéden ravnomjerno. Difuznost je &ena i u lokalizaciji PIN1 proteina, koji su dei u
nepravilnim razmacima uspostavljali ZariSta polgrtiansporta. Brzim unosom auksina u
stanice poméu importera AUX1 i LAX sprjéava se difuzija auksina dopremljenog polarnim
transportom u apoplastime se povéava &inkovitost polarnog transporta. Proteini AUX1 i
LAX1 lokalizirani su u sloju L1, gdje zadrzavajuksin i omoguéuju pravilno pozicioniranje
proteina PIN1, time i uspostavljanje gradijentasan&. Protein LAX2 ne pokazuje ekspresiju
u podr&ju meristema, e u razvijajuoj vaskulaturi primordija, te bi njegova uloga magl|
biti u poja&anju utjecanja auksina u primordije i njegovom pod&hju iz okolne zone,

ucvrséujuéi tako inhibitorno polje primordija.



3. Mehantka uloga stakne stijenke

Pretpostavlja se da maksimumi auksina u vrSnom steenu utjéu na ¢vrstatu
stantne stijenke te njenim omekSavanjem om@y@aju nastanak primordija. Oko 35%
stijenke dvosupnicéine pektini, kompleksni polisaharidi bogati galaktuskom kiselinom.
Jedan od glavnih polisaharida u sastavu pektin@aojaogalakturonan (HG) koji se ulaze u
stanénu stijenku visoko modificiran metilesterifikacijonRazina metilesterifikacije pektina
utjee na mehaxka svojstva stijenke i to na ragte naine u razléitim dijelovima biljke. U
smanjenju metilesterificiranosti HG-a sudjeluju iemzstantne stijenke, pektin metilesteraze
(PME), a njihovu aktivnost reguliraju proteinskhibitori pektin metilesteraza (PMEI). Svaka
od ovih skupina proteina sadrzi viSe od @&@nova pa je jasno da je gj® vrlo slozenom
mehanizmu. Utwdeno je da su kod divljeg tipd. thaliana PME aktivne u mladim
primordijima, a dodatak vanjskin PME na meristermal@an je da se na tom mjestu inducira
razvoj ektoptnog primordija. Pritom se krSi uzorak filotaksijenoze ddéi do pojave vise od
jednog primodrija na istoj strani meristema. Ippkimordiji se razvijaju samo u perifernoj
zoni meristema, Sto kao i kod ¢ma tretiranih auksinom ukazuje na postojanje fiaktkoji
sprjg€avaju nastanak primordija u kupoli meristema. Rotje aktivnosti PMEI dovodi do
hiper-metilesterifikacije HG i do inhibicije nastenprimordija pa takve biljke imaju igksti

fenotip, sltan onomyinl mutanta (Peaucelle i sur. 2008).

U kontroli ekspresije PME ulogu ima transkripcijs&ktor bellringer (BLR), jedan od
transkripcijskih faktora s homeodomenom u vistéhaliana, bitan u odrzavanju meristema,
uspostavi filotaksije i razvoju cvijeta. Mutattr-6 imaju nenormalnu filotaksiju jer dolazi do
dodatne, ektophe pojave cvjetova, kao i do & varijabilnosti u filotaksiji normalnih
cvjetnih primordija (Peaucelle i sur. 2011). Ti ewii pokazuju ektopnu ekspresiju gena
PMES5 u kupoli meristema i manju razinu metilesterifigaddG-a nego divlji tip, koji ima
eksprimiran PME5 samo u mladim primordijima. Utdeno je da je aktivnosPMES
promotora u meristemu jednaka koald-6 mutanta i kod divljeg tipa, Sto navodi na zakgla
da BLR protein negativho regulira transkripciju geBME5 u meristemu divljeg tipa
(Peaucelle i sur. 2011). Ovi rezultati palwju vaznost mehanike sténe stijenke za
indukciju organa te pokazuju da je modifikacija ek nuzna i dovoljna za formiranje
primordija, ali i da utjée na filotaksiju. JoS nije poznato je li aktivhoptoteina PME pod
utjecajem auksina ni na koji &ia promjene u strukturi stafme stijenke utjéu na lokalizaciju

proteina PIN1 i na transport auksina unutar mariste



4. Postmeristemska regulacija filotaksije

Istrazivanja filotaksije s razlogom su se fokusirada vrSni meristem, ali i dugo
zanemarivana stabljika ima ulogu. Uzorak filotgksia potpuno odrasloj stabljici reguliran
je, osim organogenezom u vrSnom meristemu, i kasnigorcima rasta stabljike te se uzorak
uspostavljen aktivn@si SAM-a mora odrzavati. Za to su bitoup-shaped cotyledon2
(CUC2) gen i mikroRNA miR164 kojoj su mete trangkirgenaCUC1 i CUC2. Ovi produkti
imaju ulogu u odrzavanju uske granice izimeneristema i organa. lako je filotaksija u vrste
A. thaliana precizno odréena u SAM-u, utena je varijabilnost filotaksije na razvijenoj
stabljici kod divljeg tipa. Mutant CUC2g-m4, kojma genCUC2 otporan na miR164
pokazuje mnogo \e varijabilnost filotaksije na stabljici nego divlfip, kao i velika
odstupanja u duljini internodija, iako mu se memsska filotaksija ne razlikuje od divljeg
tipa. Kod takvih biljaka ugena je ektogina ekspresija gen@UC2 u internodijima, izvan
granice s meristemom. Molekule mMRNA CUC2 se mobdjuna vrijeme uklonjene iz stanica

internodija pomoéu miR164 da bi uzorak filotaksije ostao stabilaag&celle i sur. 2007).
5. Zakljucak

Uspostavljanje maksimuma auksina samoodrzivim potfartransportom poniol
proteina PIN1 kljdan je i najbolje istrazen aspekt regulacije speafitotaksije. Mnoga
pitanja joS su uvijek ostala nerazjaSnjena, kaanpet biosinteze i porijekla auksina te
signalnog puta kojim on ugje na lokalizaciju svojih transportera. Promjena jsava
stantne stijenke uslijed pojave gradijenta auksina, kaatjecaj takvih promjena na
odrzavanje tog gradijenta nije joS sasvim razjatmj&ledavno je Wena vaznost odrZzavanja
filotaksije i nakon njenog uspostavljanja u menstete je to zasad najmanje poznati aspekt
filotaksije. Unaprjéenje r&unalnih modela poné@m novih saznanja vezanih uz transport
auksina i mehaniku stame stijenke doveste do boljeg razumijevanja filotaksije, kao i

proSirenje istrazivanja na &ebroj biljnih vrsta.
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7. Sazetak

Pravilan raspored biljnih organa oko stabljikeaz\filotaksija, stoljéima fascinira
biologe i matematare. Kao model za istrazivanja filotaksije degfe se koristi modelna vrsta
A. thaliana. Filotaksija je prvenstveno odiena uzorkom maksimuma auksina u vanjskom
sloju vrSnog meristema izdanka, koji aodige polozaj lisnih i cvjetnih primordija.
Maksimumi auksina oddelju mjesto inicijacije primodrija, a okolni minimunauksina
djeluju kao inhibitorna polja, spgavajli inicijaciju primordija. Za uspostavu gradijenta
auksina dovoljna je pozitivha povratna sprega anzksi njegovog polarno raspdenog
eksportera PIN1. Simetno rasporéeni importeri auksina, AUX1 i LAX, potrebni su za
stabilizaciju uzorka, koncentriraju auksin na povrSinu meristema. Sinteza auksina u
podriEju meristema regulirana je transkripcijskim fakboa plethora. Regulacija aktivnost
pektin metilesteraza i njihovih inhibitora ima ulog promjeni mehanike stamie stijenke,
Sto utjee i na filotaksiju. Definiranje granica meristemanmoéu CUC2 i miR164 potrebno je

za postmeristemsko odrzavanje filotaksije u odyastbljici.
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8. Summary

Regular positioning of plant organs around stealled phyllotaxis, has fascinated
both biologists and mathematicians for centuriesd® specie®\. thaliana is most used as
model for phyllotaxis research. Phillotaxis is etetined most importantly by pattern of
auxin maxima in outer layer of shoot apical menstevhich positions leaf or flower
primordia. Auxin maxima define the location of pdrdia initiation, and surrounding auxin
minima act as inhibitory fields, preventing prim@rdhitiation. Feedback loop between auxin
and its polar exporter PIN1 is sufficient to esgbl auxin gradients. Symmetrically
distributed auxin influx carriers AUX1 and LAX areeeded to stabilize this pattern,
concentrating auxin on meristem surface. Synthekiauxin in meristem is regulated by
plethora transcription factors. Regulating actestiof pectin methyl-esterases and their
inhibitors plays a role in modulating cell wall niamics, which influences phyllotaxsis.
Defining meristem boundary by CUC2 and miR164 isdesl for post-meristematic

maintaining of phyllotaxis in fully grown stem.
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