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Nowa metoda modelowania morfogenezy otwornic
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Theoretical morphology of foraminiferal shells: proposal of a new modeling method. Prz. Geol., 52: 80—83.

S ummary. An overview of modeling methods of invertebrate shells as a background for modeling and visualization of mineral shells
of foraminifera is presented. The recent authors propose more realistic methods of modeling. Our model introduces the moving refer-
ence approach to theoretical modeling of foraminiferal shells. This approach uses apertures as reference points, which move together
with step-by-step growing chambers. Another important aspect of simulation is a random selection of parameters from the defined

ranges of values. The resulted "

deeper insight into real morphogenetic processes.
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‘theoretical shells” closely mimic morphology and variability of recent and fossil foraminifera. The
model is presented as an applet at http.://www.icsr.agh.edu.pl/foraminifera . Future prospect includes an “emergent model”,

gaining

Skorupki otwornic (Foraminifera) — jednokomorko-
wych mikroorganizméw morskich — od XIX w. stanowia
przedmiot zainteresowania wielu dyscyplin nauk geolo-
gicznych. Otwornice charakteryzuja si¢ wprost niewiary-
godnym zréznicowaniem morfologicznym, uzaleznionym
od zapisu genetycznego, jak i wptywu srodowiska. Zrozni-
cowanie to, w potaczeniu z tatwoscia zachowania skorupek
mineralnych w materiale kopalnym, pozwala powszechnie
wykorzystywac otwornice jako skamieniato$ci okreslajace
wiek skat osadowych oraz §rodowisko ich depozycji (m.in.
natlenienie, zyzno$¢ wod, zasolenie, warunki paleoklima-
tyczne). Ze wzgledu na konieczno$¢ opisywania i klasyfi-
kacji dziesiatek tysigcy gatunkow tych organizméw,
podstawowym zagadnieniem pozostaje zrozumienie zrodet
zrdéznicowania, a zatem morfogenezy szkieletu otwornic.
To wtasnie plan budowy skorupek otwornic wraz z wszyst-
kimi detalami morfologicznymi stanowi podstawe klasyfi-
kacji i filogenezy tej grupy mikroorganizméw. Z drugiej
jednak strony, obecnie powstaje nowa dziedzina zwana
filogeneza molekularna, ktéra czgsciowo weryfikuje nasza
wiedzg budowana na podstawie analizy morfologii szkiele-
tow. Niestety, pomigdzy obiema metodami istnieje ogrom-
na przepas¢, zwiazana z trudnoscia powiazania zapisu
genetycznego z morfologia skorupki. Dlatego wydaje sig
konieczne  okreslenie  podstawowych  czynnikdéw
wplywajacych na morfogenezg skorupek otwornic. Celem
podjetych badan jest opracowanie nowych metod modelo-
wania morfogenezy otwornic oraz ich komputerowa
implementacja.

Metodyka badan

Jednym ze sposobow badania morfogenezy jest opra-
cowanie modelu teoretycznego opartego na obserwacjach
empirycznych. Istotne jest to, ze zdefiniowany model moze
podlegaé weryfikacji przy zastosowaniu metod kompute-
rowych. Komputer staje sig tu nie tylko niezwykle uzytecz-
nym narz¢dziem weryfikacji, ale stanowi roéwniez
$rodowisko ,.hodowli” wirtualnych organizméw. Row-
noczesnie pojawia si¢ cate spektrum potencjalnych mozli-
wosci wykorzystania takiego wirtualnego $rodowiska w
symulacjach wyzszego rzedu, m.in. zrdéznicowanego
oddziatywania $§rodowiska na samoorganizacj¢ populacji
czy w symulacjach procesow ewolucyjnych.
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Morfologia teoretyczna jako dziedzina nauk przyrod-
niczych poszukuje podstawowych regut rzadzacych
wzrostem organizméw, co wyraznie odroznia ja od biome-
trii, biostatystyki (De Renzi, 1995), czy digitalizacji troj-
wymiarowych form organizmow. W praktyce, zajmuje si¢
modelowaniem procesow morfogenezy biologicznej oraz
zestawieniem i analiza otrzymanych form organizmow.
Zestawienie symulowanych form przedstawia si¢ w posta-
ci wielowymiarowych morfoprzestrzeni, w ktérych zmien-
ne parametry modelu definiuja wymiary przestrzeni.
Niniejszy artykut przedstawia wstgpny etap badan, nie
zawierajacy analizy morfoprzestrzeni. Zostanie ona wyko-
nana po ostatecznym dopracowaniu i zaimplementowaniu
modelu.

Przeglad dotychczasowych badan

Pionierskie badania morfologii teoretycznej zwinig-
tych muszli migczakoéw i innych bezkregowcow przypa-
daja na lata 60. (Raup, 1961; Raup & Michelson, 1965).
Wynikiem tych badan jest model Raupa, tj. model o statym
uktadzie odniesienia (ryc. 1a), wyrazonym w postaci ,,08i
nawijania” (por. Raup & Stanley, 1984). Niestety, stata o$
jako uktad odniesienia jest elementem sztucznym w sensie
biologicznym, poniewaz muszla §limaka nie moze nawija¢
si¢ wokot osi, ktora nie istnieje. W efekcie model Raupa
symuluje formy bedace regularnymi spiralami, od form
helikoidalnych do planispiralnych, ale nie jest w stanie
symulowa¢ muszli nieregularnych. Model wymagat znacz-
nej weryfikacji, ktora niezaleznie zajeli si¢ Okamoto
(1988) i Ackerley (1989). Ich modele muszli amonitow
heteromorficznych wprowadzaja ruchomy uktad odniesie-
nia, ktérym jest ujScie muszli. Jest to model bardziej reali-
styczny, bioracy pod uwageg naturalny sposob wzrostu
muszli, ktora przyrasta akrecyjnie poprzez sekrecj¢ kolej-
nych lamin w strefie przyujsciowej (ryc. 1b).

Interesujace jest to, ze ruchomy uktad odniesienia w
modelowaniu jest znany juz od 1968 r. Lindenmayer
(1968) wprowadzit go w modelowaniu morfogenetycz-
nych zalezno$ci migdzykomorkowych cyanobakterii i
ros§lin wyzszych. Praca ta zostala opublikowana na rok
przed ukazaniem si¢ pierwszego, klasycznego modelu
morfogenezy otwornic planktonicznych (Berger, 1969).
Model Bergera wpisuje si¢ jako jeden z pionierskich
przyktadow symulacji szkieletow organizmow jedno-
komoérkowych. Nawiazuje on w petni do zasad modelu
wzrostu muszli bezkrggowcow, a zatem w efekcie pozwala
na symulowanie form regularnie zwinigtych (ryc. la, c).
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Rye. 1. Porownanie statego (a, ¢) i ruchomego (b, d) ukladu
odniesienia w modelach muszli; ,,z”” — 0§ obrotu i uktad wspot-
rzgdnych ,,xy” reprezentujq state uktady odniesienia. ,,us” — uj$-
cie w 5. komorze otwornicy; wektory (b, d) pokazuja stopniowe
przemieszczanie si¢ ruchomego uktadu odniesienia wraz z onto-
genetycznym wzrostem muszli, za: (a) Raup, 1961; (b) Okamoto,
1988; Ackerley, 1989; (c) Berger, 1969; (d) Topa & Tyszka;
Labaj i in., 2003

Fig. 1. Comparison of the fixed and moving reference system in
modeling of shells; ”z” — axis of coiling and axes "x” and "y”
represent fixed reference systems; us” — aperture within the 5th
foraminiferal chamber; vectors (b, d) depict steps of the moving
reference frames during ontogenetic growth of shells after: (a)
Raup, 1961; (b) Okamoto, 1988; Ackerley, 1989; (c) Berger,
1969; (d) Topa & Tyszka; Labaj et al., 2003

Model ten generuje dwuwymiarowe planispiralne skorup-
ki otwornic z kulistymi komorami na podstawie trzech
zmienych parametréow. Wszystkie kolejne modele powie-
laja zasadnicze zatozenia modelu Bergera, modyfikujac
Iub uzupehiajac jego parametry. Ich podstawa sa transfor-
macje geometryczne wykonywane wzgledem hipotetycz-
nego 1 stalego uktadu wspotrzgdnych. W praktyce,
symulacja polega na rotowaniu kul lub okrggow (komor) o
pewien kat wzgledem stalej osi lub $rodka uktadu, w
polaczeniu ze zmiang ich wielkosci (podsumowanie w
McGhee, 1999).

Rezultatem tych modeli jest ograniczona liczba prostych
skorupek, nie uwzgledniajacych form o zmiennym utoze-
niu komor (np. formy planispiralne przechodzace w jedno-
lub dwuseryjne, czy streptospiralne przechodzace w jedno-
seryjne itd.). Trudno, zatem zgodzi¢ si¢ z Raupem i Stan-
leyem (1984), ze podstawowe elementy geometrii
skorupek otwornic ,,nie roznia si¢ od modelu muszli bez-
kregowcow”. Jedynym sposobem na urealnienie symulacji
otwornic jest zerwanie ze statym uktadem odniesienia,
czyli osiag nawijania lub $rodkiem obrotu. Potrzebg taka
sygnalizowali juz Signes i in. (1993), ktérzy sugerowali
wprowadzenie uj$cia do modelowania otwornic. Jednak ze
wzgledu na problemy z definicja uj$cia otwornicy, zre-
zygnowali z rozwinigcia tego kluczowego zagadnienia.
Przeglad wszystkich dotychczasowych badan sugeruje

wniosek postawiony wcze$niej przez Raupa i Stanleya
(1984), iz ,,...opracowanie zadowalajacego modelu geome-
trii otwornic wymaga wykonania wielu dalszych badan”.

Poszukiwanie nowej metody

Jedyna droga do poprawy stanu modelowan morfoge-
nezy otwornic i innych organizmdéw jest zmiana podejscia
ze sztucznego na bardziej naturalne, poprzez uwzglednie-
nie wszystkich kluczowych elementéw majacych wplyw
na morfogenezg. Najistotniejsze jest wejscie w glab proce-
sow zachodzacych w komorce, bowiem tylko samoorgani-
zacja tych procesow — w potaczeniu z oddzialywaniem
srodowiska — odpowiada za ostateczny ksztatt organizmu.

Bardzo nowatorskim pomystem sg ostatnie proby
modelowan szkielecikow okrzemek, wykorzystujace
metodg algorytmu ,,agregacji przy ograniczonej dyfuzji”
(Parkinson i in., 1999). Model ten wnika znacznie glgbiej
w procesy zachodzace w komorce, od transportu krze-
mionki, do jej sekrecji przy udziale cytoszkieletu. Jest on
rowniez czuty na warunki zewngtrzne, mogace odpowiadaé
zmianom pH, czy zasolenia. Innymi dobrymi przyktadami
wyznaczajacymi wiasciwy kierunek dalszych badan sa
prace nad morfogeneza roslin wyzszych i réoznych orga-
nizméw osiadlych, w tym budowli glonowych, gabek i
koralowcow (por. Prusinkiewicz & Lindenmayer, 1990;
Kaandorp, 1994).

Proste przeniesienie bardziej realistycznych modeli
amonitow opisanych w ruchomym uktadzie odniesienia
(m.in. Okamoto, 1988) na grunt otwornicowy nie jest
mozliwe, poniewaz uj$cie muszli amonitow czy §limakow
jest automatycznie okreslone poprzez zakonczenie muszli.
U otwornic jest wrgcz odwrotnie, tj. komora nie definiuje
pozycji swego ujscia, tylko ujscie ostatniej komory narzu-
ca miejsce przyrostu kolejnej komory. Zatem najwazniej-
szym elementem modelu morfogenezy otwornic jest
sposob lokalizacji ujécia w komorach. Niestety dotychcza-
sowe obserwacje zywych otwornic w akwariach nic nie
mowig o regutach tworzenia si¢ ujscia. Jedynymi informa-
cjami na ten temat sa teoretyczne sugestie Hottingera
(1978) 1 Brasiera (1982) o tendencji otwornic do skracania
catkowitego polaczenia pomigdzy pierwsza i ostatnia
komora otwornicy. Jest to rzeczywiscie bardzo powszech-
na tendencja, jednak duza czg$¢ otwornic nie pod-
porzadkowuje sig tej zasadzie. Dobrym przyktadem takiej
,»globalnej maksymalizacji” potaczen jest skorupka otwor-
nic rodzaju Lenticulina. Reasumujac, wprowadzenie ujscia
nie jest rzecza trywialna, ze wzgledu na trudnos¢ z lokali-
zacja uj$cia w komorze otwornicy (por. Signesiin., 1993).

Proponowany model

Na podstawie teoretycznych 1 empirycznych
przestanek mozna jednak zauwazy¢, ze otwornice maja
tendencje do skracania dystansu pomi¢dzy ujsciami dwoch
sasiednich komor (Topa & Tyszka, 2002). Zatem lokalna
minimalizacja odlegto$ci pomigdzy kolejnymi uj$ciami nie
musi powodowa¢ globalnej minimalizacji potaczenia mig-
dzy pierwsza komora (prolokulusem), a ostatnim uj$ciem
otwornicy. Nie jest znane funkcjonalne wyjasnienie takiej
tendencji, jednak prawdopodobnie chodzi tu o korzystne
energetycznie umiejscowienie uj$cia w czasie tworzenia
si¢ komory. Na takiej podstawie proponowany model
wprowadza ujscie jako ruchomy uktad odniesienia wzglg-
dem, ktérego zachodzi dobudowywanie kolejnej komory.
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Nowe uj$cie w nowej komorze tworzy si¢ tak, aby
odlegtos¢ pomigdzy nowym i ostatnim istniejacym ujsciem
byta najkrotsza. Zatem odlegltos¢ pomigdzy uj$ciami jest
minimalizowana (ryc. 1d).

W praktyce model opiera si¢ na kilku zmiennych para-
metrach: 3 w dwdoch wymiarach i 5 lub 6 w trzech wymia-
rach. Dwuwymiarowe otwornice definiowane sg za
pomoca (1) wspdiczynnika wzrostu, (2) wspodtczynnika
translacji i (3) kata odchylenia (od osi wzrostu wyznaczo-
nego przez dwa ostatnie ujscia). Trojwymiarowe symula-
cje wymagaja dodania kolejnych 2 lub trzech parametréw
zwiazanych z trzecim wymiarem przestrzeni. Szczegotowy
opis modelu i jego parametréw znajduje si¢ w pracach
Topy i Tyszki (2002) oraz Labaja i in. (2003).

Kolejna istotng nowoscia w modelowaniu otwornic
jest zastosowanie losowego doboru wartosci tych parame-
trow modelu. Losowos$¢ ta reprezentuje potencjalny ele-
ment wplywu S$rodowiska na budowg skorupki
(zdefiniowany biologicznie jako ,,norma reakcji”’). Ponad-
to daje mozliwos¢ dokonywania losowych mutacji, czy
rekombinacji wartosci parametréw w kolejnych pokole-
niach. Zmienno$¢ parametrow staje sig¢ uproszczonym
odpowiednikiem zmiennoS$ci genetyczne;j.

Najlepsza weryfikacja takiego modelu jest jego imple-
mentacja w postaci programu komputerowego. Napisano
go w jezyku C++ przy wykorzystaniu biblioteki OpenGL,
bedacej aktualnie standardem w zakresie grafiki kompute-
rowej 1 wizualizacji naukowej. Wykorzystanie biblioteki
rozszerzajacej ‘GL Utility Toolkit” pozwala na tatwe
przenoszenie aplikacji migdzy réznymi platformami, np.
Windows i Unix. Ponadto przygotowano osobny program,
bedacy ‘apletem’ napisanym w jezyku Java, przy uzyciu
dodatkowego pakietu Java3D, umozliwiajacego tworzenie
ztozonych prezentacji graficznych. Program ten jest dostgpny
w internecie na stronie http://www.icsr.agh.edu.pl/foraminifera,
przy wykorzystaniu przegladarki WWW 1 dodatku do
przegladarki Java Plug—in (ryc. 2, 3).

Efektem implementacji modelu sa symulacje, ktore
znacznie rozszerzaja spektrum morfotypoéw otwornic wielo-
komorowych (ryc. 4, 5). Najwazniejsza jest mozliwosc¢
symulacji form regularnie lub nieregularnie zmieniajacych
sposob przyrostu komor (Labajiin., 2003). Formy takie bar-
dzo przypominaja streptospiralny wzrost Recurvoides’a,
czy planispiralno-dwuseryjny wzrost skorupek rodzaju Spi-
roplectammina, czy tez streptospiralno-jednoseryjny Bulbo-
baculites. Wyniki potwierdzaja stuszno$¢ przyjetych

Smbacia ) Sydais X Pomes | O piograms

Sric | Linka otworder Komor: 17 | Masigpns

e ]

Ryc. 2. Widok apletu (Java) modelujacego dwuwymiarowe prze-
kroje otwornic
Fig. 2. Snapshot of the Java applet with 2D foraminiferal models
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Ryec. 3. Widok apletu (Java) modelujacego tréjwymiarowe sko-
rupki otwornic. Rycina przedstawia rézne strony tej samej formy
otwornicy (streptospiralno-biseryjnej)

Fig. 3. Snapshot of the Java applet with 3D foraminiferal models.
Figure presents different views of the same simulated form (strep-
tospiral-biserial)

Ryc. 4. Przyktady symulacji dwuwymiaro-
wych przekrojow otwornic przy statych dwoch
parametrach i zmiennym kacie odchylenia od
osi wzrostu. Warto$ci odchylenia dla (a) 1,8°,
(b) 18°% (c) 38,7° (d) 38,88° (e) 54,18°, ()
54,36°, (g) 817, (h) 144° (i) 162°, (k) 171°, (1)
180° (por. Topa & Tyszka, 2002)

Fig. 4. Simulation of 2D cross-sections of fora-
miniferal tests. Two parameters are fixed, but
the deviation angle varies: (a) 1.8° (b) 18°, (¢)
38.7°% (d) 38.88°, (e) 54.18°, (f) 54.36°, (g) 81°,
(h) 144°, (i) 162°, (k) 171°, (1) 180° (see Topa &
Tyszka, 2002)
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Rye. 5. Przyktady symulacji trojwymiarowych skorupek otwornic; skorupki (a,
b) jednorzgdowe, (¢, d) dwurzgdowe, (e-h) planispiralne, (i—o) trochospiralne z
trzema (I-n) i czterema (o) rzgdami komor, (p) dwurzedowo—jednorzedowe, (q)
streptospiralne, (r) streptospiralno-jednorz¢dowe
Fig. 5. Simulation of foraminiferal tests in 3D; (a, b) uniserial, (c, d) biserial,
(e—h) planispiral, (i—o0) trochospiral with 3 (I-n) or 4 (o) rows, (p) biserial-unise-
rial, (q) streptospiral, (1) streptospiral-uniserial

zatozen 1 moga by¢ podstawa do dalszych intensywnych
prac nad modelami o ruchomym uktadzie odniesienia.

Podsumowanie

Modele morfogenezy otwornic mozna podzieli¢ na trzy
generacje (por. ryc. lc, d): I — modele o stalym ukladzie
odniesienia (Berger, 1969; Brasier, 1980; Signes i in., 1993;
Webb & Swan, 1996), Il — modele o ruchomym (lokalnym)
uktadzie odniesienia (Topa & Tyszka, 2002; Labaj i in.,
2003), III — modele emergentne (w opracowaniu). Mimo
tego, ze model drugiej generacji jest oparty na podstawach
biologicznych (wprowadzenie ujécia), jest to nadal model
geometryczny, o parametrach definiowanych za pomoca
katow i wspotczynnikdw. Z drugiej jednak strony, jest to juz
czgsciowo model o charakterze emergentnym, bowiem wyni-
kiem interakcji prostych morfogenetycznych regut jest budo-
wanie, a racze] ,wylanianie” (tj. emergencja) nowej,
hierarchicznie wyzszej i bardziej zlozonej struktury, w tym
przypadku ztozonego szkieletu otwornicy (ryc. 2-5).

Naszym perspektywicznym celem jest opracowanie w
pelni emergentnego modelu (I1I. generacji). Wychodzimy
z zalozenia, ze szkielet otwornicy nie jest wprost zdefinio-

wany przez genotyp, ale tworzy si¢ w procesie
samoorganizacji hierarchicznie uszeregowa-
nych procesow, uzaleznionych od specyficzne-
go ,programu genetycznego” otwornicy i
wplywu srodowiska. Oznacza to, ze nie istnieje
,.gen na trochospiralnos¢” lub ,,gen na jednose-
ryjnos¢”. Cechy te wylaniaja si¢ posrednio z
catej kaskady procesow, sterowanych przez
geny i srodowisko zewngtrzne. Dalsze badania
maja na celu poznanie podstawowych praw
rzadzacych morfogeneza otwornic oraz przygo-
towanie $rodowiska ,,wirtualnej hodowli”
otwornic. Powstate oprogramowanie begdzie w
znacznej czesci ogolnodostepne  (poprzez
WWW) w celach badawczych i dydaktycznych.

Autorzy dzigkuja prof. Jackowi Kitowskiemu
(Katedra Informatyki AGH), dr hab. Bernardowi
Korzeniewskiemu (Instytut Biotechnologii UJ) oraz
dr Mariuszowi Paszkowskiemu (ING PAN) za cenne
sugestie na réoznych etapach badan. Praca naukowa
finansowana ze $rodkow Komitetu Badan Nauko-
wych w latach 2003-2006 jako projekt badawczy.
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