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Pflanzenmodelle: Einige Entwicklungstendenzen

Modelle in den Agrarwissenschaften sollen méglichst aussagekraftige, fir die Praxis relevante Ergeb-
nisse liefern. Gleichzeitig wird erwartet, dass sie méglichst auch noch unter sich wandelnden Umwelt-
bedingungen, unter veranderten Anbauformen oder bei Verwendung neuer Sorten ihre Gultigkeit be-
halten oder zumindest anpassbar sind. Dazu mussen agrarische Modelle in hohem Male der Kom-
plexitdt des Systems "Pflanze" und ihrer Umwelt gerecht werden. Es ist daher nicht verwunderlich,
dass in den letzten Jahrzehnten auch immer komplexere Modelle konstruiert worden sind.

Drei "Extrem-Typen" von Modellen lassen sich nennen: Zum einen gibt es Modelle, die sich ganz auf
chemische und physikalische Prozesse, Energie- und Stofffliisse konzentrieren. Die raumliche Struk-
tur von Pflanzen oder von agrarischen Bestanden wird bei diesem Modelltyp oft stark vernachlassigt
oder flieRt nur in Form einer groben Kompartimentierung (Spross, Wurzel, Boden, Atmosphare) in die
Modellstrukturen ein. Jedoch wird hier versucht, die Funktion von Pflanzen (in Wechselwirkung mit
ihrer Umwelt) zu erfassen — in manchen Modellen bis hinunter zu Prozessen auf der zelluldren oder
gar molekularen Ebene, wenn man etwa an bekannte Photosynthesemodelle denkt (z.B. von Caem-
merer & Farquhar 1981). Ein anderer Typ von Modellen ist fokussiert auf die Triebbildung und mor-
phologische Struktur der Pflanze. Phdnomene wie wechselseitige Beschattung, Konkurrenz um Raum
oder um Bodenressourcen (etwa in der Agroforestry) machen diesen Modelltyp auch fir ertragsbezo-
gene Fragestellungen interessant. Eine bedeutende "Dynastie" solcher Strukturmodelle entstand seit
den 70er Jahren am agrarischen Forschungsinstitut CIRAD in Montpellier (de Reffye & Snoeck 1976,
de Reffye et al. 1995), auch unter dem Einfluss der dortigen bedeutenden Botaniker an der biologi-
schen Fakultat. Allerdings wurden in diesen Modellen wiederum kaum kausale Zusammenhange und
Prozesse bericksichtigt. Ein dritter Modelltyp schlieRlich arbeitet mit aggregierten Grofien Uber Pflan-
zenbestande und hat typischerweise die Form eines statistischen Ansatzes; es wird hier auf empiri-
sche Erhebungen zurickgegriffen, die auf der rdumlichen Skala oberhalb der Auflésungsebene typi-
scher Struktur- oder Prozessmodelle gewonnen wurden. Die drei Modell-Typen lassen sich in einem
"Modell-Dreieck" anordnen (Abb. 1).
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Abbildung 1:  Schema der Modelltypen

Es ist klar, dass eine "gesunde Mischung" dieser drei Extreme erstrebenswert ist, um den eingangs
erwahnten Anforderungen entgegenzukommen. Auf der Basis-Seite des "Modell-Dreiecks" findet man
"Struktur-Funktions-Modelle" (engl. functional-structural plant models, FSPM), deren Entwicklung ca.
in den letzten 10 Jahren einen bedeutenden Aufschwung erfahren hat (Godin et al. 2004). Die
Herausforderung bei diesen Modellen liegt darin, Stoffvorrate und Prozesse auf einzelne pflanzliche
Substrukturen zu verteilen und dezentral zu simulieren, wobei zugleich die Wechselwirkungen zwi-
schen diesen Substrukturen zu bericksichtigen und geeignet zu reprasentieren sind. In diesem Bei-
trag soll ein Formalismus vorgestellt werden, der derartige Reprasentationen raumlicher und zugleich
funktionaler Zusammenhange in sich entwickelnden Organismen oder Bestdnden unterstutzt. Aber
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auch die "vertikale Richtung" im "Modell-Dreieck" stellt eine eigene Herausforderung dar: Das Uber-
winden der Grenzen zwischen Skalenebenen; insbesondere der Versuch, im Simulationsmodell
"emergente Phanomene" wiederzufinden, die auf hoheren Skalenebenen entstehen als Resultat von
Gesetzmaligkeiten und Prozessablaufen auf niedrigeren Ebenen (Breckling et al. 2005). Wir werden
am Beispiel des Modells einer Gerstenpflanze, bei deren Wachstumssimulation und Strukturbildung
zugleich auf ein molekulares Netzwerk der Synthese eines Pflanzenhormons zuriickgegriffen wird,
zeigen, dass unser formales System zur Modellspezifkation auch solche Verknlipfungen zwischen un-
terschiedlichen Skalenebenen auf konsistente Weise reprasentieren kann.

Die heute gangigen Struktur-Funktions-Modelle von Nutzpflanzen (auch unter der Bezeichnung Virtual
Plants oder Virtual Crops bekannt; Hanan 1997, Wernecke et al. 2000) haben ublicherweise die Form
gréRerer Programmsysteme, die in einer objektorientierten, universellen Programmiersprache (wie
C++, Java, Delphi, Simula) implementiert sind (z.B. Perttunen et al. 1996). Die "Objekte" im Sinne der
Programmierung sind dabei in der Regel die kleinsten Pflanzenstrukturen (Module), die in dem jewei-
ligen Modell betrachtet werden — beispielsweise Blatter, Sprosssegmente, Wurzelsegmente; mitunter
auch Zellen des umgebenden Bodens oder der Atmosphéare (Breckling 1996). Ein Problem bei diesen
"ad hoc" programmierten Struktur-Funktions-Modellen besteht darin, dass ihre Spezifikation sehr un-
Ubersichtlich ist. Sie besteht typischerweise aus vielen tausend Zeilen Code und wird nur von wenigen
Menschen — oftmals nur vom Autor des Programms — vollstdndig verstanden. Dies erschwert die
Wartbarkeit, Wiederverwendbarkeit und unabhangige Validierung des Modells und kann zudem ab-
schreckend wirken flir Biologen oder Agrarwissenschaftler mit nur rudimentaren Kenntnissen in ob-
jektorientierter Programmierung und Softwaretechnik. Ein Ziel in unseren langjahrigen Forschungsan-
strengungen, die wir teilweise in Zusammenarbeit mit Agrar- und Forstwissenschaftlern unternommen
haben, war daher die Schaffung einer regelbasierten "Metasprache", die auf die Bedurfnisse der
Pflanzenmodellierung zugeschnitten ist, von Biologen relativ leicht erlernt werden kann und es erlaubt,
eine Modellspezifikation zu andern, ohne dass in den Computercode der ausfiihrenden Software (der
weiterhin in einer objektorientierten Universalsprache geschrieben ist) eingegriffen werden misste
(Abb. 2). Ein solcher "generischer Ansatz" flr die Modellspezifikation erhéht auch die Transparenz,
Vergleichbarkeit und wechselseitige Kombinierbarkeit von Modellen.
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Abbildung 2:  Generischer Simulationsansatz mit Metasprache (rechts)
im Vergleich zum klassischen Ansatz (links)

Ein Formalismus, der dieser Anforderung nach einer Modellspezifikationssprache fir die Pflanzen-
modellierung nachkommt, existiert bereits und wird weltweit von verschiedenen Pflanzenwissenschaft-
lern, auch im Agrarbereich, eingesetzt: Es handelt sich um die sogenannten Lindenmayer- oder L-
Systeme, benannt nach dem Botaniker Aristid Lindenmayer (Lindenmayer 1968). Es handelt sich um
Ersetzungssysteme flr Zeichenketten — ahnlich den formalen Grammatiken, die man zur Beschrei-
bung der korrekten Syntax von Programmiersprachen oder natirlichen Sprachen verwendet. Einzelne
Symbole in diesen Zeichenketten werden geometrisch interpretiert und entsprechen pflanzlichen
Struktureinheiten. In den Ersetzungsregeln lassen sich botanische GesetzmaRigkeiten (wie z.B. Api-
kaldominanz, physiologische Alterung von Meristemen, Bildung von Reiterationen) relativ einfach aus-
driicken. Mit Hilfe kontextsensitiver Regeln kénnen auch Transportprozesse in der Pflanze und die
Wirkung von Pflanzenhormonen nachgebildet werden (Prusinkiewicz & Lindenmayer 1990). Es



38

existieren etablierte Softwaresysteme zur Interpretation von L-Systemen, z.B. L-Studio (Karwowski &
Prusinkiewicz 2004), Graphtal (Streit 1992), Grogra (Kurth 1994).

Jedoch haben L-Systeme noch einige Nachteile, insbesondere hinsichtlich der Transparenz und Ein-
fachheit der Verwendung, wenn es um die Spezifikation komplexer Pflanzenmodelle mit mehreren
Skalenebenen und unter Einbeziehung von Prozessen und genetischer Kontrolle geht. Prusinkiewicz
(2004) raumt ein, dass die Einbeziehung genetischer Mechanismen in bisherige "virtuelle Pflanzen"
(auf L-System-Basis) noch ein offenes Problem darstellt. Kritisch ist an L-Systemen insbesondere,
dass sie mit Zeichenketten arbeiten, die vor ihrer Verwendung im Pflanzenmodell zunachst in drei-
dimensionale geometrische Strukturen transformiert werden missen (Abb. 3 links).
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Abbildung 3:  Unterschiedliche Arbeitsweise von klassischen Lindenmayer-Systemen (links)
und Graph-Grammatiken (relationalen Wachstumsgrammatiken; rechts) in der Pflanzenstruk-
turmodellierung

Indem wir das regelbasierte, mit dem Ersetzen von Substrukturen arbeitende Programmierparadigma
(zu Paradigmen der Programmierung im Zusammenhang mit Pflanzenmodellen siehe Kurth 2002) von
Zeichenketten auf Graphen (im Sinne der mathematischen Graphentheorie) erweitert haben, in deren
Knoten zugleich weitere Informationen, z.B. geometrische Eigenschaften der modellierten Organe,
gespeichert werden konnen, lasst sich der Umweg Uber die Codierung als Zeichenkette weitgehend
vermeiden (Abb. 3 rechts). Nur noch das Regelsystem selbst wird, zum Zweck der einfachen Lesbar-
keit und Editierbarkeit, in Textform eingelesen.

Relationale Wachstumsgrammatiken

Die von uns eingeflihrten "Relationalen Wachstumsgrammatiken" (RGG) gehdéren zu den Graph-
Grammatiken (Kniemeyer et al. 2004). Wie in Abbildung 3 angedeutet, kdnnen sie dreidimensionale
Strukturen von Pflanzen auf direktere Weise generieren als L-Systeme. Die verwendeten Graphen
bestehen aus Knoten und gerichteten Kanten, die diese Knoten verbinden. Dabei kénnen unterschied-
liche Kantentypen verwendet werden (z.B. a und b in Abb. 4). Mathematisch handelt es sich um ver-
schiedene Relationen auf der Knotenmenge — daher der Name "relationale Wachstumsgrammatiken".
Einer dieser Kantentypen kann z.B. fir eine Nachfolgerrelation zwischen Internodien einer Spross-
achse stehen, ein anderer fiir eine skaleniibergreifende "ist Teil von"-Relation, wieder ein anderer flr
eine Reaktionsbeziehung zwischen Stoffwechselsubstraten oder fur die Relation zwischen einem Gen
und einem durch dessen Expression entstehenden Substrat. Auch komplexe Beziehungen, wie die
zwischen Genotyp und Phanotyp, kdnnen somit prinzipiell mit derselben formalen Einfachheit be-
schrieben werden wie die topologische Nachbarschaft pflanzlicher Module in klassischen L-Systemen.
Zudem ist, anders als bei L-Systemen, die Reprasentation von beliebigen Netzwerken — auch solcher
mit Rickkopplungschleifen — méglich. Als Spezialfalle lassen sich in Form von Graphen auch ein-
fachere Datenstrukturen wie Mengen, Multimengen, Listen und Zeichenketten darstellen; somit ist
insbesondere alles, was mit L-Systemen modelliert werden kann, auch durch RGG darstellbar.

Eine relationale Wachstumsgrammatik ist eine Menge von RGG-Regeln. Jede dieser Regeln legt fest,
dass ein bestimmter Graph (die linke Regelseite) durch einen anderen Graphen (die rechte Regel-
seite) zu ersetzen ist. Zusatzlich kénnen Kontexte angegeben werden, deren Vorhandensein in einem
Graphen Voraussetzung flr die Anwendung der Regel ist, sowie (ebenfalls optional) ein Stlick proze-
duraler Code, der bei jeder Anwendung der Regel ausgefihrt wird. Die Regel, die in Abbildung 4 oben
in grafischer Form dargestellt ist, kdnnte in textueller Form z.B. geschrieben werden als:
i -b->j-a>k-a>i ==>j {P}

darin ist P eine Folge von Anweisungen in der Sprache Java (bzw. genauer in der von uns entwickel-
ten Sprache XL, welche Java erweitert), die in der Grafik nicht dargestellt ist. Die Anwendung der
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Regel auf einen Graphen wird im unteren Teil von Abbildung 4 veranschaulicht; sie besteht in diesem
Fall aus der Ersetzung dreier Knoten durch einen von ihnen. Wie man sieht, erfordert jede Regel-
anwendung ein Wiederfinden (matching) der linken Regelseite im aktuell vorhandenen Graphen.

Abbildung 4:  Eine RGG-Regel, dargestellt in grafischer Form (oben), und ihre Anwendung auf
einen Graphen: Die schattierten Knoten werden ersetzt (unten). Aus Kniemeyer et al. (2004).

Um die Schnittstelle zwischen der regelbasierten Modellbeschreibung und prozeduraler Modellierung
von Prozessen noch flexibler zu gestalten, lassen wir neben dem Einbau von Skripten { P } in die
Regeln auch zu, dass die Knoten unserer Graphen komplette Objekte im Sinne der objektorientierten
Modellierung sind und durch Java-Klassen beschrieben werden. (Insbesondere kann es sich auch um
geometrische Objekte handeln — Kugeln, Zylinder, oder z.B. auch Splineflachen.) Dies fiihrt zur Defini-
tion der Programmiersprache XL ("extended L-system language"). Neben den bisher vorgestellten
Moglichkeiten bietet sie auch noch eine Zusammenfassung von Teilmengen von Regeln in Blocken
an, um die Reihenfolge der Regelanwendung flexibler steuern zu kénnen. Auch gibt es den Regeltyp
der "Aktualisierungs-Regel", geschrieben in der Form "linke Seite ::> P", bei deren Anwendung der
Graph, der die linke Seite matcht, nicht durch einen anderen Graphen ersetzt, sondern lediglich der
prozedurale Code P ausgefiihrt wird, was oft zum Aktualisieren von Knotenparametern benutzt wird.
Einige weitere Einzelheiten zu XL und Beispiele findet man bei Kniemeyer (2004) und unter der Web-
adresse www. gr ogr a. de; eine vollstandige Sprachspezifikation wird Bestandteil der zur Zeit in Ar-
beit befindlichen Dissertation des dritten Autors sein. Dort wird auch die Modellierungs- und Simula-
tionssoftware GrolMP (Growth-grammar related Interactive Modelling Platform) naher beschrieben
werden, die der Ausfuhrung von XL-Code dient und zudem Mdglichkeiten der interaktiven Visualisie-
rung, der Manipulation erzeugter virtueller Pflanzenstrukturen und der Kopplung mit anderen Soft-
waretools dient.

Somit basieren relationale Wachstumsgrammatiken auf dem etablierten regelorientierten Modellie-
rungs-Formalismus der L-Systeme, erweitern aber die zugrundeliegenden Datenstrukturen von
Zeichenketten auf Graphen, die Zeichenkettenersetzung auf Graph-Ersetzung, und stellen eine Ver-
bindung zum prozeduralen und zum objektorientierten Programmierparadigma her, indem eine kon-
ventionelle objektorientierte Programmiersprache (Java) mit eingebettet wird. Durch die Erweiterung
auf Graphen unterscheiden sie sich von dem verwandten Ansatz der Sprache "L+C" (Karwowski &
Prusinkiewicz 2003), bei dem ebenfalls die Machtigkeit in der Modellierung durch Einbeziehung einer
konventionellen Hochsprache (C++) vergroRert wird, der aber weiterhin auf L-Systemen beruht. Die
Nutzlichkeit des RGG-Formalismus demonstrieren wir im Folgenden am Beispiel des Modells "Bar-
leyBreeder", welches auf der Plattform GrolMP ausgefiihrt wird und virtuelle Gerstenpflanzen gene-
riert. Das Modell besteht aus mehreren Teilen, die alle in unserem regelbasierten Formalismus spe-
zifiziert sind:

e eine Regelmenge, die genetische Prozesse (Mutation, Rekombination) beschreibt, welche
einen jeder Gerstenpflanze zugeordneten, vereinfachten Genotyp beeinflussen,

e eine Menge von Regeln und Funktionen, die ein regulatorisches Netzwerk fur die Synthese
eines Pflanzenhormons (bioaktive Gibberellinsdure, kurz GA,) und dessen Transport in der
Gerstenpflanze spezifizieren,

e eine Menge von Regeln zur Morphogenese von Pflanzenorganen (Internodien, Blatter, Blu-
ten),

e schlieBlich eine Interaktionsmdglichkeit mit dem Benutzer, der zwei Elternindividuen fir eine
virtuelle Zichtung von Nachkommen bestimmen kann.

Das RGG-Modell wird hier unvollstédndig skizziert; ndheres findet man bei Buck-Sorlin et al. (2005).
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Représentation eines regulatorischen Netzwerks

Die Vorteile der Einbeziehung regulatorischer Netzwerke in Struktur-Funktions-Modelle von Pflanzen
liegen darin, dass auf diese Weise Prozesse des Signaltransports in der Pflanze, Riickkopplungs-
schleifen der Genexpression und des Metabolismus, durch Transportvorgange oder Genexpressions-
muster bewirkte zeitliche Verzégerungen und kausale Zusammenhange in ein koharentes Bild inte-
griert werden kénnen. Dies kann der Grundlagenforschung helfen, die biochemische Architektur von
Pflanzen besser zu verstehen, und wird — auch in Bezug auf agrarische Anwendungen — dazu bei-
tragen, die Reaktionen herkdmmlicher und genetisch veranderter Organismen auf Stimuli besser ein-
schatzen zu kénnen.

Metabolische Netzwerke werden in der aktuellen Version der Sprache XL dargestellt, indem jede
Reaktion durch eine Regel reprasentiert wird. Eine gerade in Arbeit befindliche, neue Version der Soft-
ware GrolMP wird es auch ermdglichen, Netzwerke aus einer Datenbank einzulesen, als Graphen zu
visualisieren, interaktiv zu editieren und die entsprechenden RGG-Regeln, die die von dem Netzwerk
gesteuerte Dynamik der Substratkonzentrationen simulieren, automatisch zu erzeugen (Zhao 2006).

Wir haben uns fir unser Beispiel auf einen kleinen Ausschnitt aus dem komplexen Netzwerk hormo-
naler Reaktionen, die das Wachstum der Gerste beeinflussen, beschrankt. Der Gibberellinsdure-(GA-)
Stoffwechselpfad, der in unserem Modell reprasentiert wird, stellt einen vereinfachten Ausschnitt aus
dem gegenwartigen Wissensstand uber pflanzliche biosynthetische Stoffwechselpfade dar. Er besteht
aus drei metabolischen Substraten: Bioaktive GA; und ihre Vorstufen GA1 und GAyy. GAg wird im
Apikalmeristem und an der Blattbasis produziert; die Menge hangt ab von der Zeit und vom Einfluss
bestimmter Gene, deren Fehlfunktion einen Zwergwuchs der Pflanze induziert (Olszewski et al. 2002).
Unter der katalytischen Wirkung des Enzyms GAo-Oxidase (mit einer gewissen Steuerung durch die
Tageslange, welche hier vernachlassigt wird) wird GAg Uber das Zwischenprodukt GAy in die bioakti-
ve GA; umgewandelt, wobei der letzte Reaktionsschritt durch das Enzym 33-Hydroxylase katalysiert
wird. GA; kontrolliert die Internodienstreckung und wird durch 2B-Hydroxylase zu einem inaktiven
Kataboliten abgebaut. Andererseits konkurriert GA; mit GA;9 um die Bindungsregion der GAiq-
Oxidase, wirkt somit kompetitiv-hemmend auf die Produktion von GA,, und somit letztlich auf ihre
eigene Produktion. Die reaktionskinetischen Parameter V,,.x und K, fiir die Reaktionen im Netzwerk
wurden teils aus der Literatur entnommen, teils aus frei zuganglichen Enzym-Datenbanken wie
BRENDA (www. br enda. uni - koel n. de), wobei allerdings durch Ungenauigkeiten der Werte und
Wissensllicken noch Spielraum fur ein Modell-Fitting blieb. Die Parametrisierung ist nur als vorlaufig
anzusehen, zumal andere wichtige Einflussfaktoren auf das Streckungswachstum unberlcksichtigt
blieben. Als eine erste, vereinfachende Annahme Uber den Transport der Substrate innerhalb der
Pflanze haben wir einen basipetalen Transport von GAg und einen akropetalen Transport von GA;
entlang der Sprossachse implementiert. Das Schema des berlcksichtigten Teil-Netzwerks der GA-
Biosynthese wird in Abbildung 5 gezeigt.
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Abbildung 5:  Vereinfachtes Schema der Gibberellinsaure- (GA-) Biosynthese, wie es im Ger-
stenmodell verwendet wurde. Es besteht aus den drei Stoffwechselprodukten GA;9, GA, und
GA, (sowie aus dessen Abbauprodukt) und aus drei Enzymen. GA, ist bioaktiv; es kontrolliert
unter anderem die Internodienstreckung. GA;s und GA; werden innerhalb der Pflanze transpor-
tiert; GA; konkurriert mit GA;9 um eine Andockstelle am Enzym, das GA,, produziert, und wirkt
somit kompetitiv hemmend auf seine eigene Produktion zuriick. (Aus Buck-Sorlin et al. 2005.)
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Die regelbasierte Darstellung der Reaktionsschritte im Netzwerk sei am Beispiel der Reaktion, die
GAy liefert und die Feedback-Kontrolle durch GA; beinhaltet, gezeigt: Hierbei steht der Graph-
Knotentyp "Cel | " nicht fUr eine biologische Zelle, sondern fiir eine strukturell-morphologische Einheit
im Sinne der Modellierung, in welcher sich die sdmtlichen Reaktionen des Netzwerks abspielen und
die an den Transportprozessen teilhat. Die Substratkonzentrationen sind jeweils in eigenen Knoten
reprasentiert, die Uber einen speziellen Kantentyp (der mit Leerzeichen und eckigen Klammern notiert
wird) an "Cel | " angebunden sind:

Cell [s:GA19] [p: GA20] [f:GAl] ::> conpetitivelnhibition(s, p, f, Viax: Kn K);
hierbei ist "conpet i ti vel nhi bi ti on" eine Java-Methode, die die Numerik einer Reaktion vom Typ
"kompetitive Hemmung" auf klassische Weise prozedural implementiert (siehe Buck-Sorlin et al. 2005
fir den genauen Code).

Der Transport wird ebenfalls durch einfache "Aktualisierungs-Regeln" implementiert, beispielsweise
der basipetale GAg-Transport durch:
Cell [a: GA19] -predecessor-> Cell [b:GA19] ::>

double r = Cra.concentrati on;

a.concentration :-= r*Ag
b.concentration :+= r*Ag;
}
Hierbei ist C eine Konstante. Die durch einen Doppelpunkt eingeleiteten Zuweisungssymbole : - = und

: += sind eine Besonderheit von XL: Im Gegensatz zu den entsprechenden Java-Symbolen (ohne den
Doppelpunkt) stellen sie eine quasi-parallele Ausfiihrung der entsprechenden Anweisungen sicher,
wenn Regeln parallel zur Anwendung kommen. Dies ist eine wichtige Eigenschaft von RGG und steht
im Einklang mit der meistens anzutreffenden Parallelitdt von Prozessen in der Biologie. Die obige Re-
gel ist wie folgt zu interpretieren: In jedem Zeitschritt wird eine bestimmte Menge GA,g von jeder Zelle
zu ihrer Vorgangerin, die die nachsttiefere Zelle in der Sprossachse ist, weitertransportiert. Die Trans-
portrate r entspricht dabei der Konzentration, multipliziert mit dem konstanten Faktor C. Dieser Trans-
portmechanismus stellt eine starke Vereinfachung dar und wird in spateren Versionen des Modells
durch eine realistischere Diffusionsgleichung ersetzt werden.

Die Wachstumsregeln

Der Zweck des GA-Metabolismus auf der makroskaligen Ebene, namlich die GAs-induzierte Inter-
nodienstreckung, wird ebenfalls durch eine einzelne Aktualisierungsregel modelliert:

i:Internode [s:GAl] ::> i.length :+= L*s.concentration*Ag;
Diese Regel vergroRert die Lange jedes Internodiums (wobei "I nt er node" eine Unterklasse von
"Cel 1 " ist) um einen Betrag, der proportional zur GAs-Konzentration ist. Diese Regel ist Teil eines

grélReren Regelsatzes zur Gerstenmorphologie, -biometrie und -phanologie, welcher auf friiheren Ar-
beiten des zweiten Autors beruht (Buck-Sorlin & Bachmann 2000, Buck-Sorlin 2002) und hier aus
Platzgrinden nicht vollstandig dargestellt wird. Die zentrale Wachstumsregel sieht in verkurzter Form
SO aus:
m Meristem ==> Internode [ Leaf ]
i f ( Temperatursumme lberschreitet Schwellenwert) | nfl Meri stem el se m

Hier finden wir die Semantik konventioneller L-Systeme wieder: Bei der Regelanwendung produziert
jedes Meristem m ein Internodium, das ein Blatt tragt, und reproduziert sich selbst oder aber ein BIi-
tenmeristem (InfIMeristem), falls die Temperatursumme einen bestimmten Schwellenwert tberschrei-
tet. Die von dieser Regel erzeugten Internodien unterliegen in den nachfolgenden Schritten dann dem
oben beschriebenen, mit dem GA-Metabolismus verknupften Streckungsmodell.

Vermehrung, Genetik und Ziichtungsmodell

Der virtuelle Zichtungsmechanismus des "BarleyBreeder"-Modells wurde durch die "Biomorphe" von
Richard Dawkins inspiriert (Dawkins 1996; zur Nachbildung der Original-Biomorphe in XL siehe Knie-
meyer et al. 2003). Chromosomen werden durch einen weiteren Knotentyp reprasentiert und tragen
Tochterknoten mit ganzzahligen Parametern, die den Allelen bestimmter, ausgewahlter Gersten-Gene
entsprechen. Wir haben uns fiir das Modell auf sieben Mendelsche Gene mit zwei oder drei Allelen
beschrankt, die Farbe, Form und GréBe der Ahren und vegetativer Organe beeinflussen: cer-ze
(verantwortlich fir eine Wachsschicht auf der Epidermis, die eine blaugriine Farbung aller ober-
irdischen, vegetativen Pflanzenteile bewirkt), /ks2 (steuert die Ahrenlange), vrs1 (steuert die Anzahl
der Blitenzeilen), Zeo (Zwergwuchsgen, das die Langen aller Internodien beeinflusst), Blp (beeinflusst
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die Farbung der Ahren), glo-b (kugelférmiges Korn) und cul2 (unterdriickt die Bestockung). Rekombi-
nationswahrscheinlichkeiten wurden auf der Grundlage der bekannten Verteilung dieser Gene auf teils
unterschiedliche Chromosomen und mittels gemessener Werte festgelegt (siehe Buck-Sorlin et al.
2005). Zur Einbeziehung der Genwirkung in das Modell wird in den meisten Fallen in den Regeln ein-
fach der entsprechende Zahlenwert fiir das vorliegende Allel abgefragt; d.h. der kausale Pfad iber die
Zwischenebenen der Genexpression und des Metabolismus wird pragmatisch umgangen. Anders fir
das Zwergwuchsgen Zeo, das direkt mit dem GA-Biosynthesepfad interferiert, indem es die Produk-
tion von GA19 hemmt. In diesem Fall wird der Zahlenwert fir das vorliegende Allel in der reaktions-
kinetischen Gleichung fir die GA4e-Produktion abgefragt und wirkt somit auf dem Umweg Uber das
metabolische Netzwerk auf die Morphologie der virtuellen Gerste. Die (wahlweise sexuelle oder
asexuelle) Vermehrung der Pflanzen wird durch eigene Regeln beschrieben, welche die das Genom
beschreibenden Subgraphen zunachst verdoppeln und dabei mégliche (Punkt-) Mutationen und Re-
kombinationsereignisse (crossing over) berlcksichtigen (vgl. Kniemeyer et al. 2003). Beim Start des
Modells auf der GrolMP-Software werden dem Benutzer im Ausgabefenster zunachst finf verschie-
dene virtuelle Gerstenpflanzen prasentiert, welche die sichtbaren Phanotypen zu finf unterschied-
lichen diploiden Genomen darstellen, deren relevante Allelkombinationen darunter aufgelistet sind.
Hieraus kénnen dann per Mausklick ein oder zwei Individuen ausgewahlt werden, aus denen das
Modell dann die nachste Generation virtueller Gerstenpflanzen generiert (unter Bericksichtigung von
Mutationen und, im Falle der sexuellen Vermehrung aus zwei Individuen, von Rekombination). Eine
Beispiel-Ausgabe dieses Modells zeigt Abbildung 6. Man beachte, dass insbesondere das Allel "1" fir
das Zeo-Gen tatsachlich zwergwuchsige Individuen erzeugt.

B
]
g
g
:
¢

Abbildung 6: Muster-Ausgabe des BarleyBreeder-Modells. Oben links: Startpopulation aus
fiinf virtuellen Gerstenpflanzen, aus denen der Benutzer zwei als Elternindividuen ausgewahit
hat; die nachste Generation wird darunter angezeigt. Unter den Pflanzen wird jeweils der Geno-
typ aufgelistet. Rechts eine mit 3D-Raytracing aufbereitete Ansicht einer Einzelpflanze. (Aus
Buck-Sorlin et al. 2005.)

Diskussion

Virtual crops oder in silico-Pflanzen haben in den letzten Jahren vermehrte Aufmerksamkeit erfahren.
Ihre Verwendung zur Wissensintegration, fur Hypothesentests und fiir verbesserte Prognosen ent-
spricht stark der Denkweise der Systembiologie — letztere ist eigentlich das umfassendere Fach, in
das diese Modellansatze hineingehoren, obgleich die Aufmerksamkeit der Systembiologie bisher
meist auf die molekulare Ebene beschrankt blieb. Wie bereits Minorsky (2003) bemerkt hat, haben
solche Modellansatze mittlerweile nicht nur einen Stand erreicht, bei dem sie als ernsthaftes For-
schungswerkzeug in den Pflanzenwissenschaften gelten kénnen, sondern sie werden sogar dringend
bendtigt, um bei der Lésung agronomischer Probleme auf globaler Ebene zu helfen, bei denen rein
experimentelle Methoden nicht Ianger ausreichend sind (z.B. die Notwendigkeit, die Wassernutzungs-
effizienz von Nutzpflanzen zu erhdhen, oder die Bestimmung der Reaktionen von Pflanzen und Pflan-
zenbestanden auf erhdhte CO,-Konzentrationen). Folgen wir weiter Minorsky (2003), so besteht der
angemessene Weg, Biologie zuklnftig anzuwenden, aus dem stadndigen Zusammenwirken pflanzli-
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cher Molekularbiologie mit Informatik, vermittelt durch das Arbeiten an virtuellen Pflanzen, um Hypo-
thesen Uber komplexe Systeme zu priifen und Versuchsdesign und Messungen zu optimieren.

Das hier kurz vorgestellte Modell ist in der Lage, realistisch aussehende, dreidimensionale oberirdi-
sche Pflanzenarchitekturen zu erzeugen, einschliellich derer einiger bekannter Gerstenmutanten.
Allerdings ist es nicht durchgehend mit gemessenen Werten der hormonalen Reaktionskinetik para-
metrisiert (da derartige Daten schwer zu messen sind und fiir Gerste teilweise nicht vorliegen), und es
fehlen im Modell weitere, wichtige Faktoren, die die Morphogenese beeinflussen. Somit muss unser
Modell zum gegenwartigen Zeitpunkt lediglich als ein Prototyp betrachtet werden, der das integrative
Potenzial des RGG-Formalismus demonstriert — mit seiner Mdglichkeit, metabolische, genetische und
morphologische Strukturen im selben Rahmen zu reprasentieren — , kann aber kein komplettes "crop
model" mit Prognosefahigkeiten darstellen. Es ist vorgesehen, das Modell schrittweise mit weiteren
metabolischen Subsystemen und entsprechenden Genen anzureichern; ein erstes Ziel in unserem
gegenwartigen Projekt ist die Einbeziehung von wichtigen Teilen des Stickstoff-Stoffwechsels, da die
Stickstoffnutzungseffizienz offensichtlich ein sehr praxisrelevanter Parameter ist und da wir hoffen,
hier mittels der regelbasierten, virtuellen Pflanzen zur Wissensintegration und zum Verstandnis des
komplexen Systems "Pflanze" beitragen zu kénnen.

Modelle dieser Art kdnnten in der Zukunft als "Werkzeuge fir Pflanzenzichter" verwendet werden: Als
Input brauchte man die Rekombinations-Distanzen einer beliebigen Menge von Marker-Genen und
von Genorten quantitativer Merkmale (quantitative trait loci: QTL). Der Ziichter wirde dann die GréRRe
der Ausgabe-Population und — nebst weiteren Randbedingungen — einen "ldeotyp" festlegen, also
einen idealen Phanotyp, auf den durch den Zichtungsprozess hingearbeitet werden soll. Im Idealfall
konnte dann das Modell die zu verfolgenden "Zuchtungspfade" berechnen, sowie die erforderliche
Zahl von Schritten, die man braucht, um das Ziel zu erreichen — und auch die méglichen Schwierig-
keiten oder "Flaschenhals"-Situationen, zum Beispiel in dem Fall, dass Zielgene zu dicht an uner-
wulnschten Genen liegen.

Wir sehen relationale Wachstumsgrammatiken als ein zukiinftiges Modellierungs- und Forschungs-
werkzeug in den Handen von Genetikern, Physiologen, vergleichenden Morphologen und Agrar-
wissenschaftlern.
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