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\Voorwoord

Een voorwoord voor een werk dat een nabeschouwing is van dopéyevijf jaar, het is de
conclusie hiervan die de aanzet is geweest tot deze thesis. Bio-ingatseauitioper van het
humaniora geeft het beschouwende aspect in de menswording sieekbe@schouwing van de
werkelijkheid en het vatten ervan is dan ook de grond van deze thesis.

Het was een interessante reis, de zoektocht naar oplossingen gesfhrimrinsiek gevoel
van vrijheid. Gebonden door de probleemstelling is er immers de onbepedtagn oplos-
singen. Het was dan ook moeilijk een einde te maken aan deze scriptie gezieardestelde
oplossingen telkens een waaier van nieuwe uitbreidingen gaven.

Prof. Dr. De Baets en Prof. Dr. Ir. Joris Vanacker wil ik danken agmedthesis mogelijk
te maken. De beschikbaarheid en de input van de begeleiders Ir. @nBa&n Dr. Ir. Jan Van
den Bulcke was tijdens deze scriptie van onschatbare waarde. Hetigiafroe waarmee mijn
begeleiders aan wetenschappelijk onderzoek doen gaf kleur aasagiée en bij deze wil ik
hen hiervoor danken. Mijn vrienden van het thesislokaal, Lien EyermaVauter Naessens,
wil ik danken voor hun boeiende en veelzijdige persoonlijkheden die emnviearen van veel
plezier. Tot slot wil ik mijn vriendin en ouders danken voor het warme kaie zij vormden
om deze scriptie te schrijven.
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Samenvatting

Het modelleren van myceliumnetwerken wordt typisch aan de hand vaglpatifferentiaal-
vergelijkingen (PDV) gedaan. Het gebruik van cellulaire automaten (CA9dsnt interessant
geworden doordat de rekenkracht van de computers sterk is toagaren laat toe om groei in
een heterogene omgeving te simuleren, wat niet mogelijk is met PDV. De modgalsirvoor
het CA-gebaseerde model gaat uit van een discretisatie van de PDMskeek gebruikt worden
voor het modelleren van myceliumnetwerken en dit i@osolaniin 2D.

Het ontwikkelde CA-gebaseerde model is gebaseerd op werk vanddaval. [9]. Hier-
bij kwamen enkele inconsistenties aan het licht bij de dimensieanalyse vandaeliggende
partiéle differentiaalvergelijkingen (PDV). Verder wordt bewezen dat dergestelde tijdstap
At in [9] bijna 100 keer te groot is om een stabiele discretisatie van het diffusies te verze-
keren. De parameterwaarden en #lgicondities in [9] komen niet overeen met deze uit [10] dat
de basis vormt van eerder genoemd artikel. Ten slotte is de diameter varadgphale cellen
(Az) waaruit de tesselatie is opgebouwd in [9] is zo klein dat er problemengkuontstaan bij
de virtuele opname van glucose. Als oplossingen werden respectievalijgpeamekinetiek
volgens Miché&lis-Menten, parameterwaarden en #lii condities uit [10], een beperking van
At door de CFL voorwaarde [14] en een grotéxe voorgesteld. De implementatie van het
CA-gebaseerde model in [9] met de zonet opgesomde aanpassingeenvdan ook de kern
van het ontwikkelde CA-gebaseerde model.

Het ontwikkelde CA-gebaseerde model werd vervolgens gevalidedrdxperimentele ge-
gevens aangaande de macroscopische karakteristieken van de filareestieimmel&R. solani
enA. niger. De macroscopische karakteristieken van het gesimuleerde myceliumk&twezn
overeen met de experimenteel bepaalde gegevens. Er kan beslotemwlat de basisproces-
sen, verantwoordelijk voor de groei van myceliumnetwerken, in het okelde CA-gebaseerde
model vervat zijn. Vervolgens wordt het ontwikkelde model toegepastgceliumgroei in een
heterogene omgeving te simuleren. Op macroscopische schaal werifl agtgenomen dat
het gesimuleerde myceliumnetwerk gebieden met relatief meer substraat eolexpéoreert.
Er vormt zich immers een dens myceliumnetwerk op deze plaatsen. Verder iekemgrijke
karakteristiek van de filamenteuze schimmel het transloceren van voesinganes in het net-
werk waar schaarste is, ook dit komt tot uiting in het gesimuleerde myceliurarietWerder
wordt er aangetoond dat indiéxr door de CFL-voorwaarde begrensd wordt er meer translocatie
is naar zones van schaarste dan in het gAvahiet begrensd wordt door de CFL-voorwaarde.
Door de verhoogde translocatie is er immers meer voeding in deze zonhsetwg@simuleerde
netwerk en wordt er meer groei waargenomen. De uiteindelijke morfolagehet gesimu-
leerde myceliumnetwerk wordt dus sterkitndoed door de grootte vait. Indien meerdere
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voedingsbronnen in een substraatloze omgeving verspreid wordé&rdbeeerkelijke filamen-
teuze schimmel de eigenschap deze voedingsbronnen optimaal te verlirzldke mate zelfs
dat het uiteindelijke myceliumnetwerk sterke overeenkomsten heeft mgidretsmetwerk [8].
Als finale validatie van het ontwikkelde CA-gebaseerde model werdedingsbronnen over-
eenkomstig de plaats van de belangrijkste steden van@gé&plaast in een substraatloze om-
geving. Het gesimuleerde myceliumnetwerk was in staat om na 12 uren gesideutgd de
steden te vinden, echter de suboptimale hyfen (verbindingen) bleveaabedndien enkel de
hyfen gevisualiseerd worden, zodra deze een grenswaarde vemaarevezig substraat over-
schrijden komt ruwweg een optimaal verbindingsnet naar boven. Bamp#risatie van de
paramterv die zorgt voor de inactivatie en het uiteindelijk afsterven van hyfen isoda@n de
toekomst aan de orde om het ontwikkelde CA-gebaseerde model als otealporitme in
te zetten. Desalniettemin vormt het ontwikkelde CA-gebaseerde model degifih relevant
model zodat het de basis kan vormen voor verdere uitbreidingen.

De ruimte waarin het myceliumnetwerk gesimuleerd wordt zou in verder werkén uit-
gebreid worden tot drie dimensies. De richtingen waarin hyfen kunngakken en groeien
nemen hierbij sterk toe zodat het effinot programmeren van het algoritme een esgkntol
zal spelen om de nodige rekentijd te beperken. Indien een extra toestartk cellen inge-
voerd wordt aangaande aanwezigheid van hout, zou er bij het inlagiesen 3D scan van hout,
een simulatie kunnen gebeuren in deze houtstructuur. Aan de hand vsea@3 kunnen reeds
beelden gevormd worden van het myceliumnetwerk in houtstructurendielgéen validatie van
de bekomen simulaties mogelijk maken. Op deze manier zou een CA-gebaseakidomits
wikkeld kunnen worden dat de afbraak van hout na schimmelinfectie kalellecen, wat vele
toepassingen kan hebben.



Inleiding

In deze scriptie wordt de groei van het myceliumnetwerk van filamentezlienmiels in 2D
onder beschouwing genomen. Er wordt een biologisch relevant matleikéeld dat vervol-
gens gevalideerd wordt met experimentele gegevens over schimmelgeeeivitek (petriplaat).
Hierbij wordt een letterlijke invulling gegeven aan de titel bio-ingenieur, dgkridet bouwen
van levende materie’, al is bouwen in dit geval op een aidiiicivijze. Indien blijkt dat het
ontwikkelde model de werkelijke groei van filamenteuze schimmels in 2D kaedesen wordt
bewezen dat de belangrijkste biologische processen die de morfologievmyceliumnetwerk
bepalen erin vervat zitten. Het kunnen voorspellen van schimmelgreéivede toepassingen.
In het geval hout verbrandt wordt om energie te produceren isdmtpellen van mogelijke
verliezen door schimmelinfectie belangrijk. Vervolgens hebben filamensalimmels de ei-
genschap voedingsbronnen optimaal te verbinden, de gevormde myoetivenken hebben dan
ook sterke gelijkenissen met het sporennet dat steden optimaal vej@jindtet ontwikkelde
model zou dan ook gebruikt kunnen worden om het huidige sporearggtimaliseren. Ten
slotte heeft de filamenteuze schimmel een uiterst belangrijke rol in de gi®daa antibiotica
en citroenzuur waardoor het vatten van de biologische processermeffitauze schimmels een
essentile factor is in het optimaliseren van het productieproces.

Het gedrag van filamenteuze schimmels kan op verschillende schalendsgstugbrden.
Op microscopische schaal kunnen we het gedrag van individuela mdéeen breedte van en-
kele um bekijken en op macroscopische schaal de mycelianetwerken die tdé emdekante
kilometers groot worden. In 2003 werd in de Amerikaanse staat Oregos@ambere honing-
zwam Armillaria ostoyaé ontdekt met een ondergronds myceliumnetwerk dat zich uitstrekt
over 8,9 km? wat deze sombere honingzwam het grootste organisme ter wereld maagefDe
tijd van deze sombere honingzwam wordt tussen de 2000 en 8500 jahagf?]. Gezien de
grootte van een myceliumnetwerk is het van belang de gedragingen opsdhillende schalen
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HOOFDSTUK 1. INLEIDING 2

met elkaar te linken om een dieper inzicht te krijgen hoe een filamenteuze sdhmijmreet-
werk vormt. Microscopische technieken kunnen uitzonderlijk gedetaikei@fdrmatie leveren
over processen op hyfeniveau maar deze processen linken esehilende ruimtelijke schalen
is pas mogelijk wanneer er gewerkt wordt met wiskundige modellen die gphyfe niveau
linken met de respons en functie op het niveau van het myceliumnetwerk.

MacArthur schreef [13]:"To do science is to search for general ppattéNot all naturalists
want to do science; many take refuge in nature’s complexity in a justificatioppose any
search for patterns. This book is addressed to those who do wish téedicesc Het boek van
Wolfram [6] ‘A new kind of science’ ligt in lijn met deze gedachte gezien kdrim aantoont dat
er met cellulaire automaten (CA) bestaande uit eenvoudige regels compltexegn verkregen
kunnen worden. Om de complexiteit in morfologie van filamenteuze schimmels opstic
pische en macroscopische schaal te verklaren zal er in deze scripti@egebaseerd model
ontwikkeld worden.

Het model is gebaseerd op het CA-gebaseerde model dat voorgestdidoor Boswell et al. [9].
Hierbij kwamen enkele inconsistenties aan het licht bij de dimensieanalgsevenderliggende
partiéle differentiaalvergelijkingen (PDV). Verder wordt bewezen dat dergestelde tijdstap
At in [9] bijna 100 keer te groot is om een stabiele discretisatie van het difiusies te ver-
zekeren. De parameterwaarden en @hiticondities in [9] komen niet overen met deze uit [10]
dat de basis vormt van eerder genoemd artikel. Ten slotte is de diametee Jaxagonale
cellen (Ax) waaruit de tesselatie bestaat in [9] is zo klein dat er problemen kunristaan bij
de virtuele opname van glucose. Als oplossingen werden respectievelijgpeamekinetiek
volgens Miché&lis-Menten, parameterwaarden en ilgi conditie uit [10], een beperking van
At door de CFL voorwaarde [14] en een grotéke voorgesteld. De implementatie van het
CA-gebaseerde model in [9] met de zonet opgesomde aanpassingeenvdan ook de kern
van het ontwikkelde CA-gebaseerde model. Het ontwikkelde CA-gebdsenodel wordt ver-
volgens gevalideerd met experimentele gegevens aangaande de mpiscisekarakteristieken
van de filamenteuze schimmets solanienA. niger. Vervolgens wordt het ontwikkelde model
met heterogene initle condities toegepast en het gesimuleerde mycliumnetwerk geanalyseerd.
Eigenschappen zoals translocatie van substraat door het myceliumnetmegebieden met
overvlioed aan substraat naar gebieden van schaarste wordewaangn. Een aanzet tot het
gebruik als optimalisatiealgortime wordt tevens gemaakt waarbij het luik maderwerk geo-
pend wordt.



Filamenteuze schimmels

2.1 Definitie en toelichting

Schimmels vertegenwoordigen een eigen rijk in de taxonomie. Het zijn eukasyganismen
met een celkern, mitochonén en een cytoskelet. Draadvormige fungi zijn meercellige schim-
mels die bestaan uit een netwerk van schimmeldraden genaamd hyfen. ddezligftubulaire
cellen die zich apicaal uitbreiden en vertakken. Een hyfe bestaat uitrieefdere cellen die
omgeven zijn door een tubulaire celwand. Bij de meeste fungi worderyfda lbpgedeeld in
cellen door een septum. De p@mivan het septum zijn groot genoeg om mitochangriiboso-
men of zelfs nuclei door te laten. Het netwerk van hyfen wordt het mycejemoemd en vormt
het vegetatieve deel van de schimmel. De microscopische morfologie baistan populatie
van hyfen terwijl de macroscopische morfologie deze is van het myceliurtotBle hyfelengte
van het mycelium is de som van de lengtes van alle individuele hyfen.

Hyfale groei kan gebeuren aan de hyfetippen of door intercalairei.gtotercalaire groei
komt enkel voor in de bovengrondse stucturen zoals de conidioforesp@rangioforen. De
vegetatieve hyfen groeien enkel als gevolg van elongatie van de hyditipfierbij worden de
bouwstoffen om groei mogelijk te maken in ouder weefsel gemaakt elgemns aangevoerd
om géncorporeerd te worden in de wand van de hyfetip. Deze rolt als hetovar het medium.
Intercalaire groei daarentegen is het gevolg van de groei van itagrgalegen compartimen-
ten en duwt de hyfetip vooruit waardoor er wrijvingskrachten optretierde groei ineffiént
maken en het moeilijker wordt om de rigiditeit van de hyfewand te behoudéyvengrondse
structuren zoals de vruchtlichamen van Basidiomyceten is er geen wrijvingret @r interca-
laire groei waargenomen [15].

Doorheen de hyfen worden nuériten getransporteerd wat translocatie genoemd wordt.

3
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Translocatie beslaat enerzijds passieve diffusie aangestuurd do@opeentratiegraéit en
anderzijds actief transport naar de hyfetippen toe.

De belangrijkste macroscopische parameter voor de karakterisatiehiamseigroei is de
totale biomassa. Wanneer we de dichtheid/ L—3] van de hyfe constant beschouwen kan
de biomassa& [M] geschat worden aan de hand van de totale lengte aan hyfdr] en de
gemiddelde diameter van een hyfg[L] (2.1).

X = P hd ]’Ll (21)

Het schatten van de biomassa over een serie tijdsintervallen geeft dengibeid van de
hyfen E [L T~'] en de snelheid waarmee biomassa aangemaakt wordt. Real-time analyse van
de microscopische parameftgr[ L] gebeurt tegenwoordig met geautomatiseerde beeldverwer-
king. In sommige analyses wordt er gesuggereerd dat de hyfetippansenpgroeien [16],
alhoewel dit in andere artikels tegengesproken wordt [17]. Hierbipisahgument de grootte
van de pixels bij het verkrijgen van beelden met analoge en digitale cankaraleiden tot een
gepulseerde groei [18].

2.2 Belang

In elk ecosysteem hebben filamenteuze schimmels een belangrijk aandeetutisiributie en
hergebruik van nuténten en mineralen door hun sterke afbraakeigenschappen. Dere eige
schappen worden door de mengxgloiteerd na isolatie van afbraakenzymen uit deze filamen-
teuze fungi[19], biodegradatie van afvalproducten [20, 21, 22¢enentatieprocessen op ruwe
grondstoffen [23]. Bijkomend worden deze organismen op grote kghkaeekt om antibiotica

en citroenzuur te produceren. Tabel 1 geeft een overzicht vagieebklangrijke producten die
door filamenteuze fungi geproduceerd worden.

Tabel 2.1: Enkele producten die gewonnen worden bij het cultiverenfiamenteuze fungi

Product Organisme Referentie
Citroenzuur Aspergillus niger [24]
Peniciline Penicillium chrysogenum | [25]
Cephalosporine Acremonium chrysogenum|[25]
Glucoamylase Aspergillus niger [26]
Immunoglobuline 1gG 1| Aspergillus niger [27]
Menselijk interleukine 6 Aspergillus niger [28]

De prijzen van petroleum afgeleide koolstofketens voor het gebruik ichdenische syn-
these worden verwacht te stijgen, waardoor het belang van de citnagmaductie door fila-
menteuze schimmels zou toenemen [29]. Een belangrijke basidiomyceet dieibgroeit is
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de witrot schimmel (Figuur 2.1) door zijn effémte secretie van laccasen. Dit zijn fenol oxide-
rende enzymen die inwerken op het moeilijk afbreekbare lignine. Dezeremzhebben zowel
lignolytische als polymeriserende (cross-linking) eigenschappen. Beidtaccase Mediator
Systeem’ (LMS) kunnen laccasen ook niet-fenolische verbindingeeleh. Deze van schim-
mels afkomstige enzymen hebben een breed toepassingsgebied in de grapigipindustrie.
Ze worden gebruikt voor bioleaching van pulp om energie te bespgesaarlijke chemicadin

te vervangen, verwijdering van inkt om de recycleerbaarheid vaiepegpverhogen, verwijde-
ring van fenolische vervuilende componenten uit hout of water en loefiag van het effluent
van de papierindustrie. De voordelen van deze enzymen zijn hun natewbjsprong, lage
toxiciteit en milde operationele vereisten wat de energiekost verlaagezienger normaal bij
extreme druk of temperatuur gewerkt moet worden [30]. Schimmels levamakast ook in
symbiose met planten en bomen. Een symbiose tussen schimmels en het wateistete
bomen, biedt aan beide voordelen. De schimmel zorgt voor eeréatiégce opname van schaarse
voedingsstoffen, zoals fosfaten en stikstof en beschermt tegelijkertijddels tegen bodempa-
rasieten. Zelf kunnen ze putten uit de suikers in de wortels. 85% van atieeplan bomen zijn
afhankelijk van dergelijke symbiose voor hun groei [31]. Specifiekensmelsoorten zoaldr-
throbotrys superbavorden in de bodem @etroduceerd als nematociden. Het is een alternatief
voor de chemische methoden die hiervoor in de landbouw gebruikt w¢8@n Op macro-
scopische schaal produceren filamenteuze schimmels patronen die upketetinden zijn in
zenuw en vasculaire systemen [33].

Figuur 2.1: Sporedragend mycelium van de witrot&porotrichum sp[1].

Mycotoxines, secundaire metabolieten van schimmels die in lage concentgdtene ef-
fecten hebben op mens en dier resulteren in ziekte en economische verlidzéerm myco-
toxine werd gétroduceerd in 1962 in nasleep van een veterinaire crisis nabij Londarbiy
honderdduizend kalkoenen stierven. Toen het mysterieuze “Turkéigease’' gelinkt werd
aan gecontamineerde pindanoten met secundaire metabolietekspamillus flavusverden
wetenschappers zich bewust dat secundaire metabolieten van schimaalgk donden zijn.
Tegenwoordig zijn er meer dan 300 mycotoxines bekend en de aandackiewvetenschap-
pers gaat vooral uit naar deze die toxisch en/of carcinogeen zijn.dbeldwijde contaminatie
van voedsel en dierenvoeder met mycotoxines is een significant pnobBapaalde schimmels
kunnen meerdere mycotoxines produceren en bepaalde mycotoximenkidwor verschillende
schimmelsoorten geproduceerd worden. De ziekte die veroorzaadi damr deze mycotoxines
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is mycotoxicose. Het wordt echter vaak niet herkend door dokters @ wanneer een grote
groep mensen getroffen wordt. Herkauwers zijn in het algemeen rdsistendat de rumenbac-
terién in staat zijn om de mycotoxines af te breken. De economische impact vaycdéxines

ligt in het verlies van mensen- en dierenlevens, de kosten voor gezioisdbrg en dierenarts,
minder vleesproductie, vernietigen varimfecteerd voedsel en investeringen in onderzoek [34].

2.3 Ecologie

Filamenteuze schimmels zijn typische saprofyten die leven van dood plantazatkgaal of
leven in symbiose met de mycorhiza van planten [35]. Het mycelium karéntgn in de bodem
opzoeken en afzonderen, nétten afkomstig van rottend organisch materiaal concentreren,
nutrienten verplaatsen tussen verschillende organische bronnen en Uijteithelse nutrinten

ter beschikking stellen voor planten om hun primaire productie te beholddnyfen van zowel

de saprofytische als symbiotische filamenteuze schimmels die zich door de vedakken
vormen vaak aggregaten die koorden genoemd worden. Het zijn sseibgde, persistente
kanalen met een hoge geleidbaarheid [36]. Deze koorden vormen camatverken die zich
over kilometers kunnen uitbereiden.

De distributie van nuténten in de natuur is extreem heterogeen en onvoorspelbaar in tijd

en ruimte waardoor de schimmels afhankelijk van hun soort verscheittategg&n uitwerkten

om op zoek te gaan naar nieuwe voedingsbronnen en om voedingshrdie mogelijks op hun
mycelia netwerk terecht komen in te kapselen [37]. De schimmelarchitectuwedis dusda-

nig kunnen waarnemen in de natuur is niet statisch maar een respons lepvetenderingen,
beschadiging of predatie. De respons gebeurt door een combinatieogyvertakkingen, fusie

of regressie [37]. Het is nog niet duidelijk of er specifieke globale mash@en bestaan die lo-
kale prikkels en responsen koppelen over verschillende ruimtelijke schaldet lange termijn
succes te garanderen van de gehele kolonie of dat dit collectieveygeeichts het gevolg is van
lokale interacties van individuele hyfen [37, 38].

Achter de fysische structuur van de filamenteuze schimmels zit een fysichagyisteem be-
staande uit opname, opslag en redistributie van éntieh doorheen het netwerk [37]. Wanneer
de kolonie zich vormt vanuit een bepaald punt (het inoculum) wordtregvaeht dat translocatie
plaatsgrijpt vanuit het startpunt naar de groeizone. Wanneer er ldtet groeiproces voedings-
bronnen gevonden worden, kan er redistributie naar de basis yoerkmaar niet noodzakelijk
langs hetzelfde transportsysteem. Echter, er is weinig geweten ovelutlaimanatomie van
de weg, het transportmechanisme en zijn drijvende kracht alsook ovweradier waarop er
informatie doorgegeven wordt doorheen het myceliumnetwerk dat bikmanen dragen tot
de cdyrdinatie van responsen op het kolonieniveau die lokale stimuli uitstuign En beter
inzicht in de translocatie van nutriten vereist analyse op de verschillende ruimtelijke scha-
len gaande van de opname door ‘transporters’ in individuele hyfendnslocatie door het
hyfenetwerk over enkele meters. Er wordt gedacht dat translocatisageenspel is van mas-
sastroming, diffusie, stroming van cytoplasma en een specifieke vesiksptid [36]. Om de
nutriéntenstroom door het netwerk te volgen zijn er enkele directe en indirebigié&en voor-
handen, zoals confocale beeldvorming en ‘Fluorescence recdteryhbotobleaching’ (FRAP)
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waarbij het herstel van fluorescentie na het fotochemisch vernietagemuleculen, met een flu-
orescente stof gelabeld, bewijst dat er transportprocessen pla&isviadrbij er op micrometer-
en millimeter schaal een beeld gevormd wordt of “photon-counting scintillatiaarbij radio-
actieve stoffen over enkele centimeters gevolgd worden [37].

2.4 Morfologie

De morfolgie van filamenteuze schimmels bestaat uit een dens netwerk wamdatfbestaat uit
vertakkende hyfecellen die uitbreiden aan hun apex. De diameter varhgen is typisch van

de grootteorde 1@m. De eerste theoretische benaderingen ter beschrijving van fungale mor-
fologie verschenen in de jaren zeventig en waren gebaseerd op mjgisidte beelden [39].
Deze beelden werden toen gedigitaliseerd, echter de analyse ervanodionet geautomati-
seerd gebeuren waardoor de analyse hiervan veel tijd vergde. dbiepm werd in de jaren
tachtig grotendeels teruggedrongen door geautomatiseerde beeldddalys-iguur 2.2 geeft

een voorbeeld van een digitaal beeld van een groeiend mycelium waanmsirschillende on-
derdelen oongeduid worden.

Door deze geautomatiseerde beeldanalyse werd de statistische evaloai@eeamentele
data mogelijk omdat een veel groter aantal mycelianetwerken geanaljeeevebrden. In de
jaren negentig bestond de trend erin de interne structuren te kwantif{ddjesn de morfoge-
nese van een enkel mycelia in groeikamers te documenteren [42].

De fungale morfologie werd in het begin door twee eenvoudige paranyeteasakteriseerd,
de totale hyfelengtdd [L] en het aantal hyfetippen die door analyse van digitale beelden
gevonden werden [43].

Hyfetip

| 25um

Figuur 2.2: Digitaal beeld van groeiend mycelium [2].

De groei van mycelium gebeurt in de eerste fase na inoculeren exErierDeze expo-
nentéle groei wordt beschreven door een specifieke groeisnelffieidl] en is evenredig met de
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totale hyfelengte, zodat

dH
en de oplossing wordt gegeven door:
H(t) = e "t=%0) Hy: t > tg. (2.3)

Op lange termijn is de groei van het mycelium enerzijds een gevolg van degde hyfetip-
pen en anderzijds van het vertakken van bestaande hyfen. De taialevgn de hyfelengtél
wordt beschreven door een snelheidsconstaiifem h~'] van n hyfetippen (Vgl. (2.4)), ter-
wijl het vertakkingsproces zelf afhankelijk is vaih en een vertakkingsconstanig . m h=!]
(Val. (3.3)). De oplossing van dit stelsel DV wordt gegeven in Vgl. (2.4)

dH
at =q n(t),
dn
H(t) = e 9% 1) Hoo ¢ > . (2.4)

Een belangrijk verband tussen de groeisnelheid van de hyfetippert eartakken is uit te
drukken a.h.v. ‘Hyphal Growth Unit’ (HGU), wat niet meer is dan de geraidd lengte van
elke hyfetip in het mycelium [3], die gegeven wordt door

HGU = H() (2.5)

n(t)

Indien myceliumgroei het verdubbelen van een groeieenheid inhoudt,det de totale hyfe-
lengte en het aantal tippen van een myceliumnetwerk exponentieel stijgt gestemmnd dezelfde
specifieke groeisnelheid. Vandaar dat de ratio tussen de totale hyfetehét aantal hyfetippen
verwacht wordt slechts binnen bepaalde grenzen té&neari[3]. Wanneer het mycelium begint
te groeien stijgt de HGU in de tijd, maar bereikt vervolgens een constantdevdiz als karak-
teristiek dient. Dit is omdat er initieel nog geen tippen gevormd worden en hatliagn enkel
aan de hyfetippen groeien. De lengte stijgt maar het aantal hyfen bligtaorzodat de waarde
van HGU toeneemt. Vanaf een bepaalde grootte van het mycelium begemalegn continue
hyfetip productie. Deze typische fenomenen werden besproken im[&peden in Figuur 2.3
weergegeven. Hierop is duidelijk dat de toename van het aantal tippparpomeel is met de
specifieke groeisnelheid (helling curve met holle bolletjes evenwijdig met hieltkanten).

Wanneer het mycelium in een fase van constante HGU verkeert is eriglamdig verband
tussen de specifieke groeisnelhgidle groeisnelheid van de hyfetippen en de vertakkingscon-

stante [2].
w=vak (2.6)

Wanneer de HGU een steady state bereikt, begetponentieel te stijgen terwijl de lengte
van elke hyfe slechts lineair toeneemt. Dit gedrag wordt verklaard doonmedel waarin vesi-
kels nodig zijn om celwandsynthese te bewerkstelligen [44]. Volgens diehweorden er vesi-
kels over het volledige mycelium geproduceerd en met een constanteisngditransporteerd
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naar de dichtstbijzijnde hyfetip om hyfale groei mogelijk te maken. In de earste dat de
spore uitgroeit tot mycelium wordt er aangenomen dat de celwandbiesetie limiterende
stap is. Met stijgende totale hyfelengte, stijgt ook het aantal vesikels waehgand tussen
groeisnelheid en hyfelengte verklaart. Wanneer het mycelium nogngroleit, verlengt de af-
stand tot de hyfetippen en wordt het transport van vesikels de sngihgtdrende stap. Omdat
het transport van vesikels met een constante snelheid gebeurt, kgfaldeléngte enkel lineair
toenemen over de tijd. Dit betekent ook dat vesikels accumuleren in hetiomgceDe over-
bodige vesikels worden vervolgens gebruikt voor de vorming van kidrtgen van de hyfen
wat de exponentie toename van het aantal hyfetippen verklaart bij een constante HGDE2
groeisnelheid blijft dus constant maar door het vertakkerHzakponengel toenemen.

De karakteristieke tubulaire vorm van filamenteuze schimmels wordt verkraig gevolg
van de hoge celwandsynthese activiteit aan de hyfale apex[45]hgfdéppen worden er vele
chitine synthasen efi-1,3-glucaan synthase complexen gevonden, dit zijn de enzymen die de
synthese van de hoofdcomponenten van de celwand katalyserenc@eaponenten komen voor
in vesikels die vervolgens samensmelten met het apicale plasmamembraan Wwaaraver-
eenkomstige polysacchariden vormen. Het aggregaat van membraadgabvan het Golgi-
apparaat afkomstige vesikels aan de hyfetippen wordt het apicaatichanoemd. Dit apicaal
lichaam is beter bekend als de Spitzérger(Spk) en wordt weergegeven in Figuur 2.4. Het is
een intracellulair organel dat geassocieerd wordt met de groei. IHenvetussen de beweging
van de Spk met de groeirichting van de hyfe als ook een computersimulatie vatiale morfo-
genese, leidde tot de visie dat de Spk zich gedroeg als een vesiketaaantrum. Dit centrum
gelegen in de hyfetippen, recruteert vesikels die vanuit de hyferesaagl worden en brengt
de vesikels in de apicale koepel aan waardoor de typische tubulairevaoroe hyfen gevormd
wordt.

2.5 Mechanismen achter gepolariseerde groei en hyfe-@ntatie

Eén van de meest gepolariseerde cellen in de natuur zijn deze van de filapgesthimmels.
Bij celpolarisatie is er slechts groei op een bepaald deel van het celtgipehier de apex. De
apex is de plaats waar secretorische vesikels, geproduceerd irfédetristwerk toekomen en is
ook de plaats van endocytose. Deze vesikels leveren de membrandipgomei, glycoproténe
voor de celwand en enzymen voor de biosynthese van chitine en g(akakat). De microtubuli
zouden de banen kunnen leveren voor lange afstandtransporéxarvesikels waarbij kinesine
als motoreiwit voor het transport van de vesikels fungeert [46, 4{j]ddBeencellige gisten is
gepolariseerde groei slechts beperkt tot enkele periodes in de losldgowijl dit bij filamen-
teuze schimmels zoaksspergillus nidulan®f Neurospora crassaen continu gebeuren is [48].
Er wordt aangenomen dat de heterolytische enzymen door hetzelfdammsole afgescheiden
worden als de enzymen die nodig zijn voor gepolariseerde groei [49in&chanismen die van
belang zijn bij de groei van hyfetippen zijn nog niet uitgeklaard.

Sterolrijke gebieden in de membraan aan de hyfetippen worden ’lipid raftsgiegnd. Ze
werden voor het eerst gelocaliseerd in dierlijke cellen waar ze vandeipnin gepolariseerde
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cellen zoals axonen en epitheelcellen. Deze “lipid’ rafts bestaan voolijkanitesfingolipiden,
wat het hoofdbestanddeel is van het plasmamembraan bij eukaryote &¥daneer de biosyn-
these van de sphingolipiden uitgeschakeld wordt remt de tipgroei af enhsttjgertakken bij
Aspergillus nidulan$50]. Verder blijkt dat de sterolrijke lipid rafts het cytoskelet polarisesa
dat het Golgi-apparaat zich concentreert in de hyfetip door middei@aactine cytoskelet. Dus
het cytoskelet polariseert het secretieorgaan. Als drijvende kvesttt vroeger de turgordruk
aangeduid, echter zijn rol is in vraag te stellen aangezien het cytoplasaziehoge capaciteit
heeft om de hyfetip voorwaarts te duwen [5].

In Figuur 2.5 wordt een model weergegeven voor tipgroei aan dehifdet is een overzicht
van de tot nu toe bekende componenten die het mechanisme van tipgroeieumtmain de
hyfale apex is een sterolrijke zone te zien, dit zijn de “lipid rafts’ die mogelijkerdicytose
vergemakkelijken en als steiger dienen voor apicale jetedie een microdomein @&een waar
componenten van het polarisoom gerekruteerd kunnen worden.okldetspom zelf speelt een
rol in de vorming van de nucleus en de polarisatie van het actine cytoskeleblgens wordt
het mogelijk om vesikels aan te voeren voor exocytose. Microtubuli woade de hyfetip ver-
ankerd waardoor er transport mogelijk is van vesikels op lange afsi@ndervolgens worden
opgeslagen in het Spk. De cytoplasmatische druk verkregen dooigdedrrk en dynamica van
het cytoskelet duwt de apex voorwaarts. Het model voorgesteld iruF®)6 is gebaseerd op
gegevens van verschillende modelsystemen afgeleidrugarium acuminatuS. cerevisiag
Ashbya gossypiA. nidulans C. albicans andU. maydis

Hyfeoriéntatie is een essentieel aspect van de gepolariseerde groei, de gierfepatiale
ecologie en de pathogenese van schimmels. De mogelijkheid om tipgroei t&éhteen als
reactie op omgevingsveranderingen is essentieel voor de vertakkirdgeueolonie, de penetra-
tie in gastweefsel en de vorming van paringstructuren [47]. CalciumIggtia, de polarisoom
Budl1-GTPase module en de Tea-cell-end marker eiwitten samen met skiifietines (moto-
reiwitten die instaan voor het transport) en sterolrijke apicale microdomeijmeletrokken bij
hyfeoriéntatie. Deze informatie werd verkregen door mutaties door te voerenrdiaaeleze
processen verstoorden met als gevolg dat er hyfen gevormd welahribrmaal meanderden
of een vertraagde trofische respons vertoonden. Hier komt ook toy witihde oréntatie en
groei van de hyfetippen aparte mechanismen zijn die parallel werken tijtlengnteuze groei.
Dit laat de schimmel toe om hun reproductie zelf te bepalen al naar gelamyglvingsfactoren
[47].

2.6 Vertakkingsmechanismen

2.6.1 Modelleren van het vertakken

De schimmelbiomassa neemt exponentieel toe terwijl de lengte van een intivigte slechts
lineair toeneemt. Trinci [43] stelde dat dit het gevolg was van het exp®t toenemen van het
aantal hyfetippen als gevolg van het vertakken. Katz et al. [51] bestddn de groeikinetiek
vanAspergillus nidulangp drie verschillende groeimedia met elk een andere groeisnelheid voor
de schimmel. Uit deze observaties leiden ze af dat:
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E = pmaz G, (2.7)

waarbij E de gemiddelde snelheid is waarmee de hyfetippen zich uitbreld@ ], jmq. de
maximale groeisnelheid is &k de gemiddelde lengte van de hyfe achter een hyfetip
Ly
G= N,
waarbij L; de totale lengte van het mycelium &i het aantal hyfetippen is. De hyfale groei-
eenheid is een indicator voor de vertakkingsdensiteit. Katz et al. [Sbhderstellen dat een
nieuwe vertakking gevormd wordt wanneer voor een hyfe de waroerschreden wordt.

(2.8)

Prosser & Trinci [52] werkten een model uit dat succesvol de esptigle groei en het
vertakken van de hyfen beschreef in de veronderstelling dat hyéestipjtbreiden door het in-
corporeren van nieuwe bouwstoffen in vesikels aangeleverd [G8m&chanisme werd in twee
stappen gemodelleerd: (i) vesikels worden geproduceerd in een saukdngelegen achter de
hyfetip ; (ii) vesikels worden vervolgens getransporteerd naar detipydan segment naar seg-
ment om dan geabsorbeerd te worden in het segment van de hyfetime®Vvale concentratie
aan bouwstoffen in het segment van de hyfetip hoger werd dan de maxdbsdeptiesnelheid
van deze bouwstoffen werd een vertakking aan de hyfetipit§eeerd (apicale vertakking).
Door het varéren van de parameters in dit model werden er verschillende vertagkiingsen
verkregen.

Het model van Prosser & Trinci [52] bevat ook het concept vanvdedubbelings cyclus’
door het aantal nuclei in het gemodelleerd mycelium in eenzelfde propesermeerderen als
aangroei van biomasa. In een groeiende hyfe vormt zich aan de hgéetipeptum wanneer het
apicaal compartiment een bepaald volume bereikt. Bij microscopie van de wirdt waarge-
nomen dat er zich aan deze septa vesikels accumuleren en het is ookeoplatets waar een
hyfe zich vertakt. In het model worden vertakkingen dan ook aan skeze gaitieerd zodra
de concentratie aan bouwstoffen groter wordt dan een bepaaldéenaarform het apicaal ver-
takken. Dit model vertoonde goede overeenkomsten met experimentelodatatale lengte
aan mycelium, hyfale groeieenheid en aantal hyfetippe@egtrichum candidurfb2]. In een
aanpassing van dit model door Yang et al. [54] waarbij een stochagtisment gebruikt werd
om het vertakkingsproces te modelleren gaf dit meer realistische myceliomagor

2.6.2 Beschrijving van vertakkingspatronen

Leopold [55] onderzocht in het algemeen systemen die vertakken intdernzoals bomen en
waterstromen. Gebaseerd op de classificatie van Horton [56], gahZalesd aan elke tak van
een boom of rivier overeenkomstig het aantal vertakkingen dezgeino&en eerste orde vertak-
king had geen vertakkingen, een tweede orde vertakking droeg ealste orde vertakkingen,
een derde orde droeg enkel eerste en tweede orde vertakkingerzeemeette daarbij ook de
lengte van elke vertakking om zo tot een gemiddelde waarde te komen vamdelkertakking.
Hierbij was de lengte van de orde vertakking ook deze van de — 1)%*¢ orde erbij opge-
teld. Leopold ontdekte dat er een lineair verband was tussen de orderakking en (i) het



HOOFDSTUK 2. FILAMENTEUZE SCHIMMELS 12

logaritme van het aantal vertakkingen bij een gegeven orde en (ii) de deladdengte van een
vertakking van een gegeven orde. De rico van dit lineair verband wd(i) génterpreteerd
als de vertakkingsratio (VR) en voor (ii) als de lengte ratio (LR). Obgesdoonden aan dat
er weinig variatie is in de waarde van deze ratio over verschillende booteadYR=4.7-6.5 ;
LR=2.5-3.6) en verschillende netwerken van rivieren (BR=3.5 ; LRx2.3

2.6.3 Analyse van het mycelium

Gull [57] gebruikte de analyse van Leopold [55] haar analyse om dakléngskarakteristie-
ken van het mycelium van de filamenteuze schimitelmnidium elegant bepalen. Er werd
een vertakkingsratio van 3.8 en een lengteratio van 4.0 bekomen vooemmatrde systeem
en een vertakkingsratio van 2.6 en lengteratio van 2.7 voor een vierdesysteem. Alhoewel
deze waarden geen inzicht geven in de biologische mechanismen adfitemstgroei geeft
het toch weer dat schimmels vertakkingen gebruiken als strategie om perviagf zo maxi-
maal mogelijk te koloniseren met een minimum aan mycelium. De verkregen waardeen
genterpreteerd worden als de frequentie waarmee de schimmel vertaktriBlekuegsfrequen-
tie kan ook op een tweede manier verkregen worden steunende optddefigeometrie. Hierbij
wordt gebruik gemaakt van de “box-counting’ methode waarbij eerbgsthande uit vierkante
cellen met breedte over het patroon gelegd wordt. Vervolgens worden het aantal Sbakg,,
dat opgevuld wordt door het patroon geteld. Wanneer een patractaél is zal het gelijkvormig
zZijn op elke schaal. Een echt fractaal patroon heeft dus een oneladigfe. In het andere geval
limiteert de geometrie van het patroon de mate waarin dit het opperviak ki@m.viDe mate
waarin dit mogelijk is wordt weergegeven in de fractale dimemlsigolgens

Nooz(€) = Ce™; (2.9)

waarbijC een constante is. In het geval van een rechte lijo is 1, en bij een compleet gevuld
vlak is D=2. Wanneer er bij hogere resolutie gekeken wordt(0) komt tot uiting dat het pa-
troon slechts een beperkt deel van het opperviak bedekt. Wangideghritme vanV,,, geplot
wordt t.0.v het logaritme van (&Y wordt er een rechte verkregen met hellibg Toegepast op
het mycelium van schimmels isgelimiteerd door de diameter van de hyfe op microscopisch
vlak en de diameter van het volledige myceliumnetwerk op macroscopischMiatelia zijn

dus geen echte fractalen maar binnen dit bereik kan er toch een acegratssieanalyse uitge-
voerd worden waarbij de capaciteit tot het opvullen van de ruimte kawaygkficeerd worden

en de vertakkingsfrequentie bepaald. Obert et al. [58] pasten deheaedoe op het mycelium
van Ashbya gossypiiZij ontdekten dat het mycelium zich daadwerkelijk gedraagt als fractalen
en vondenD=1.94 . Deze hoge waarde duidt op een volwassen mycelium wiens webijna
volledig homogeen gevuld is met vertakte hyfen. Aan de randen van letssen mycelium
vonden zijD=1.45. Er werd geconcludeerd dat wanneer een mycelium zich ontwjk#eld
fractale dimensie van het volledige mycelium convergeert naar twee téiwigar 1.5 conver-
geert als enkel de randen beschouwd worden. Ritz and Crawf@idafiel Jones et al. [60]
bevestigden deze bevinding.



HOOFDSTUK 2. FILAMENTEUZE SCHIMMELS

5120
2560 -
ocP
(s]
o* “g?% oe® |
1280 - / o AP Te
o o® o ® o o
[} o? [ o°
.. *| 9 o
" &
=5 [a)
u ¢ o
B e
:
e X990
E —
EJ
_ 16 Z 160
2
= -
= §F T %0
z b=
Z af 40
“ ok wf g-0
1 \_ 10 Ln_..-'—'-'—-—n/l L 1 | | 1
2 4 6 8 10 12 14 16

Time (h)

et

#

40

phal growth

Length ol the hy

Fig. 2. Growth of a mycelium of Aspergillus nidulans on solid DM medium at 25 “C.

O, No. of tips; O, total hyphal length; @, hyphal growth unit.

unit (g, log scale)

13

Figuur 2.3: Experimentele gegevens die de groei beschrijven Gemtrichum candidurop vast DM
medium bij 25 °C [3]. Er wordt gebruik gemaakt van logarinhis@ssen om de totale hyfelengt, het

aantal tippen en HGU in functie van de tijd weer te geven.
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Figuur 2.4: Beeldvorming van de hyfetip vaX. crass].
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Spectrum aan wiskundige modellen

3.1 Inleiding

Wiskundige modellen worden geclassificeerd volgens het al dan nieeeisaf continu karak-
teriseren van de tijd, de ruimte en het toestandsdomein. In Tabel 2 wordveezicht gegeven
van de verschillende mogelijkheden.

De analyse van temporele processen aan de hand van modellen werdrerlbgén met
gewone differentiaalvergelijkingen (DV) en differentievergelijkingen uitggrd. Later werden
veelvuldig partile differentiaalvergelijkingen (PDV) gebruikt omdat ze als voordedtiea zo-
wel temporele als spatiale processen in hun vergelijking te corporerennddeel is dat ze

Tabel 3.1: Classificatie van ruimtelijk expliciete modellen volgeret bl dan niet continu (C) of discreet
(D) zijn van ruimte (R), tijd (T) en toestand (S)

S | R | T | Naamgeving Beschrijving

C | D | D | Coupled map lattices Systeem van DV

C | D | C | Reactie-dispersie netwerken Systeem van gewone DY
C | C | D | Reactie-dispersie modellen IntegroDV

C | C | C | Reactie-dispersie modellen Partiéle DV

D | D | D | Op hetindividu gebaseerde modelleantal regels

D | D | C | Interagerende partikel systemen Aantal regels

D | C | D | Neighborhood models Aantal regels

D | C | C | Spatial point processes Aantal regels

15
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moeilijker op te lossen zijn dan gewone DV [61]. In tegenstellingittorde lineaire, homo-
gene DV waarbij men slechtslineair onafhankelijke oplossingen nodig zijn om een algemene
oplossing te vinden, heeft de algemene oplossing van een lineaire hogreD¥roneindig veel
oplossingen nodig om een algemene oplossing te kunnen constueregeBeme oplossing is
dan een oneindige reeks van lineaire combinaties waardoor er vragearkaijn omtrent hun
convergentie [62].

Vele processen in de fysische wereld zoals warmtestroming, vibratiesevaad de pro-
pagatie van geluidsgolven, de diffusie van inkt in een glas water, eldigrisa magnetische
velden, de verspreiding van algen langs het oppervlak van de qaé#uctuatie van een aan-
deel op de markt kunnen met succes gemodelleerd worden door PP\Dgdrie belangrijkste
PDV in de geschiedenis zijn de warmtevergelijking, de golfvergelijking en ajddce verge-
lijking. De warmetevergelijking werd voor het eerst opgelost door Josepirier (1768-1830)
toen deze met Napoleon in Eqypte verbleef en het probleem omtrentatdiatkvan kanonnen
bestudeerde. Hij loste deze vergelijking op met behulp van trigonometnisekeen die later
Fourier reeksen genoemd werden aangezien Fourier als eerste claitalkedfunctie als een
som van cosinus- en sinustermen geschreven kan worden en aantumndit kon. De golf-
vergelijking verscheen voor het eerst in de werken van Euler en aidést in 1760, terwijl de
Laplace vergelijking voor het eerst wordt vermeld in een artikel vanrinl&752 waarin hij de
beweging van water beschreef. Laplace (1749-1827) verbond aimraan deze vergelijking
door deze opnieuw af te leiden en te gebruiken bij het gravitatieproblé2m Niettemin is
gebleken dat een vergelijking van een continu systeem vaak veel amalgigy heeft om slechts
tot een benadering te komen van de manier waarop het systeem zichgiediakele belang-
rijke numerieke benaderingsmethoden zijn de eindige differentiemethodgebraik maakt
van differentiequo#nten om de afgeleide te benaderen, de eindige element methode die het do-
mein opdeelt in discrete delen en een benadering maakt met een eindigasdunsties en
de spectrale methode die gebruik maken van Fourier reeksen [62]. Hiet ialtijd duidelijk
of de karakteristieken van de verkregen oplossingen een gevolg nijnetasysteem of van een
slechte benadering van het systeem en dus als artefacten beschouam warden. Toen de
eerste reviews verschenen over het gebruik van PDV in de ecolofieegaals voordeel het
achterhalen van patronen die louter afkomstig konden zijn van de PD\éziangmen vertrok
van een homogene omgeving [61]. Toen werd nog niet in acht genontete deenaderings-
fouten ook een invloed hadden op de verkregen patronen. Bij hetigelan een CA waarbij
tijd, ruimte en toestandsdomein als discreet beschouwd worden heeft memlolgem niet,
aangezien de verkregen patronen enkel van het vooropgestelds aflkaimstig zijn en geen
benadering behoeft [6].

Vanaf 1950 werden onafhankelijk verschillende soorten modellérirgeluceerd die tegen-
woordig gekend zijn als CA. De inspiratie kwam in nasleep van de ontwikketmgde elek-
tronische computer. Een aantal voorlopers kunnen wordeétegtficeerd [6]: een reeks wis-
kundige bewerkingen werden sinds de oudheid gebruikt, eindige etitierbenaderingen ter
benadering van DV kwam begin de jaren 1900 op, de Turing machineuwitgevonden in 1936
en was gebaseerd op arbitraire bewerkingen op sequenties discretmtgn. Echter de best
gekende voorloper van CA was het werk van John von Neumann ini8&2n hij een abstract
model trachtte te ontwikkelen voor zelf-reproductie in de biologie. Per ee¢mver 29 moge-
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lijke toestanden en hij werkte met 200 000 cellen die zichzelf uiteindelijk zotsfemoduceren.
Gedurende de jaren '60 werden er alsmaar eenvoudiger CA opgesdlithitzelf konden re-
produceren. Een belangrijke vondst aangezien eenvoudige tragtgifieran de toestand van de
cellen in een CA kunnen leiden tot complex gedrag. Aan het einde vanede’ 0 werden po-
gingen gedaan om CA te verbinden met dynamische systemen maar halfyeegrd&0 werd
het werk rond CA eerder gezien als esoterisch en nam de interessebatgemeen af (behalve
in Japan en Rusland). Ondanks het ontbreken van verder wetppstiflaonderzoek was er in
1970 een CA van John Conway dat in de recreatieve computerwereldlamghijk beschouwd
werd. Het was een 2D CA met eenvoudige regels die Conway ‘The Garh#eDhoemde en
die complex gedrag vertoonden. Het werd populair na vermelding in dencdllathematical
Games van Martin Gardner in Scientific American [6]. Tussen 1983 en R@&§t2deerde Step-
hen Wolfram 1D CA met twee toestanden, de zogenoemde elementaire CA dieredligen
nummer kregen aan de hand van de transitieregels die het CA gebruilkte.ddevertoonden
bepaalde eigenschappen zoals het genereren van willekeurigegmatbon Regel 30) [6].

REGEL 22

S 3

Figuur 3.1: Patronen uit 1D CA die worden teruggevonden op de schelp @&@lida porphyria[6].

Het vinden van de modelstructuur bij CA kan ofwel ad hoc gebeurewelafaor discreti-
satie van PDV. Bij de eerste methode wordt er gestuurd vanuit eenwotrdigsitieregels die
bijvoorbeeld de combinaties zwart-witte cellen (twee toestanden) veranihede tijd waarna
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er op zoek wordt gegaan naar deze patronen in de natuur zoalsegeeeg in Figuur 3.1. De
modelstructuur wordt ook gevonden door te vertrekken van een fygisbaseerde PDV die
gediscretiseerd worden en waarna een parameteroptimalisatie geldartcde overeenstem-
ming tussen het model en het te beschrijven proces.

3.2 Cellulaire Automaten

Zoals eerder vermeld wanneer tijd, ruimte en toestandsdomein als discsebbberd worden
spreekt men van een CA. Door de ruimte discreet te beschouwen istesselatie van de ruimte
nodig, hierbij wordt de ruimte volledig opgvuld met cellen die zowel regelm&iguien 3.2(a)
en 3.2(b)) als onregelmatig (Figuur 3.2(c)) kunnen zijn. De toestavaiarin deze cellen; zich
op tijdstipt bevinden hangt af van voorgeschreven transitieregels en kan nvaeshgeduid als

s(eg, t).

@ (b) ()

Figuur 3.2: Tesselatie vaiR? in regelmatige cellen (a) vierkanten of (b) hexagons; Tlatisdn (c)
onregelmatige cellen met bijhorende indices

Indien de transitieregels enkel bepaald worden door de toestand vaeadt naburige cel-
len spreken we over elementaire CA. Een voorbeeld hiervan in 1D mettieaggel 22 wordt
gegeven in Figuur 3.3(a). Hier bepalen de linker- en rechterbuurlkarmcel c; wat zijn toestand
in een volgende tijdstap zal zijn. Figuur 3.3(b) toont hoe zo een CA in de tgtlieert (over
20 en 100 tijdstappen). Hier stelt de horizontale as de tijJdsas voor waathiitiele 1D CA
bovenaan staat.

Het is duidelijk dat het belangrijk is het aantal buren te bepalen die inviebtbén op
s(ei,t + 1). Wanneer de toestand van alle naburige cellen die raken aan een cekelh
invioed hebben op(c;, t + 1) spreken we over de Moore omgeving (Figuur 3.4(a)); indien het
enkel de cellen zijn die een zijde gemeenschappelijk hebben sprekerewdeovon Neumann
omgeving (Figuur 3.4(b)) waarbij staat voor de invloedstraal.
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Figuur 3.3: (a) Transitieregel 22 voor 1D CA en (b) de evolutie van het jj2én eenvoudige iniéle
conditie waarbij slechts een cel de toestand 1 (zwart) legede overige O (wit).

(@) (b)

Figuur 3.4: (a) Moore en (b) von Neumann omgeving voor verschillend®eudstralerr.

Aan de hand van deze eenvoudige regels zoals weergeven vod22eg&iguur 3.3(b) kun-
nen complexe patronen ontstaan indien de begincondities willekeurig gel@den (Figuur
3.5). Een op het eerste zicht complex verschijnsel kan dus het gdjrolgan zeer eenvoudige
regels, wat de uitgangspositie is van deze thesis.

Het gedrag van CA is erg gevoelig aan de keuze van de transitieregigdghorende para-
meters. De moeilijkheid om een betekenisvol CA te ontwikkelen ligt dan ook ieléetse van
de transitieregels en de bijhorende modelkalibratie, gekoppeld aan de k&uze toestands-
ruimte van de cellen [9]. Een alternatief is het discretiseren van een bdstazetekenisvol
continu model. Dit kan bijvoorbeeld aan de hand van de Anderson distiefi63, 64] die ook
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Figuur 3.5: De evolutie van een 1D CA met regel 22 met willekeurige &hgicondities.

door Boswell gebruikt wordt.

3.3 Modelleren van filamenteuze schimmels

Een wiskundig model ter beschrijving van filamenteuze schimmelgroei karduitgtenvorden
aan de hand van twee verschillende mechanismen. Een eerste is haitgestrde model dat
enkele basisaspecten aangaande celfunctie en celsamenstelling bevate&ae is het onge-
structureerde model, dat enkel rekening houdt met de biomassa oriologfidche systeem te
beschrijven. Bij ongestructureerde modellen is er veel werk nodig omaikelparameters te
identificeren terwijl de fysiologische betekenis van deze parameterdtijébvalledig duidelijk
is. Ten tweede kan een ongestructureerd model niet omgaan met wiamgadeén omgevings-
factoren zodat de voorspellingsmogelijkheden ervan beperkt zijn [65]

Historisch kan men onderscheid maken tussen twee modeltypes voor deijogr van
schimmelgroei. Ofwel wordt er gefocust op de macroscopische moréovegarbij men werkt
met biomassaopbrengst [66], ofwel spitst men zich toe op de microsbepisorfologie door
tipgroei, vertakkingsgraad en anastomosis in rekening te brengen\féijolgens werd er in
een serie artikels van Edelstein [68] een model ontwikkeld dat het vettbghtussen het micro-
scopisch gedrag van individuele hyfen en het macroscopischeggeainehet mycelium. Deze
modellen zijn gebaseerd op stelsels DV waarbij de variabelen hyfedengijgindenstiteit en
concentratie van het groeilimiterend substraat voorstellen. Het sublstrafin twee vormen
voor, ofwel in het mycelium, ofwel vrij in de omgeving. Er wordt onddrsic gemaakt tus-
sen intern en extern substraat waardoor translocatie van substoadiedanycelium expliciet
gemodelleerd kan worden. Edelstein [68] beschouwde de interactiesn tdeshyfen door de
biologische mechanismen in het mycelium eerder te beschouwen in zijn gktmeiel discrete
hyfen. Edelstein neemt aan dat groei aan een constante snelheid gelijk aadoor gaat. Haar
model bechrijft net zoals Cohen’s model de densiteit van mycelium avieoeestig de ruimte of
oppervlak dat het bezet. Twee densiteitsparameters worden dootdingisdefinieerd, name-
lijk de hyfedensiteit per eenheid oppervlakier, t) en de tipdensiteit per eenheid oppervlakte
n(x,t).

Het model is bestaat uit twee PDV:
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5 _
{ 5 =nE—96
on OnE
o =% to
waarbij 6(p) de snelheid is waarmee de hyfen afstervem,p) de snelheid is waarmee er
nieuwe hyfetippen gevormd worden e de flux van de hyfetippen is waarbij de gemiddelde
groeisnelheid® gegeven wordt door Vgl. (2.7).

Edelstein [68] nam in haar wiskundige beschrijving van myceliumgroei @oktracties
tussen de hyfen die de parametebeinvioeden en die vervat zitten in de functiemee in
beschouwing. De interacties tussen de hyfen bestaan uit de vertakidgoganismen (verhogen
parametem), afsterven van hyfetippen en anastomosis tip-tip en tip-hyfe. Edelsteim¢oo
aan dat bijo=0 enkel de kolonies die dichotoom vertakken en anastomosis tussen tiffeesn hy
vormen propagerende kolonies waren. Echter bijeer® gaf elke combinatie hyfe interacties
propagerende kolonies. De sterfte van hyfen werd hierbij aanggtmmbelangrijke eigenschap
te zijn bij myceliumgroei naast de densiteit afhankelijke distributie wat een ihtigerium van
het model was.

Ferret et al. [69] gebruiken in hun model een gelijkaardige benadatgdelstein [70]
waarbij twee PDV gebruikt worden en de parameterwaarden als densitégedrukt worden.
In het model, toegepast op bulkculturen, werd de gemiddelde groeighgtrede hyfetippen
(F) aangepast aan de hoeveelheid aanwezige biom&3saafn de hand van gegevens verza-
meld omtrent de groeisnelheid van hyfen in een dens myceliumnetwerk. Dednabburige
hyfen op de oplossing van het stelsel PDV zal hoger zijn in regio’s mehege tipdensiteit
bijgevolg neemtE’ af wanneer het mycelium groeit en biomassa toeneemt. Deze benadering is
een alternatief om hyfesterfte in het model te corporeren.

De vegetatieve groeivorm van de schimmelcellen, is op biologisch vlak de imigstssante
aangezien veranderingen in hun morfologie enkel door externe éachginvioed wordt. Van
veel groter biologisch belang is de manier waarop deze groeivormteane actoren veranderd
wordt om zo te resulteren in de verschillende gedifferentieerde cellamtiaan aan de hyfen
en de interacties tussen de hyfen die leiden tot eendydiceeerd groeien om schimmelweefsel
te vormen [71].

Davidson et al. [33, 72, 73, 74, 75] stelden in de jaren negentig in e@natikels een
alternatieve beschrijving van schimmelgroei voor door zich enkel toe teeamis macroscopi-
sche ontwikkeling van schimmels. Het model, gegeven door het stelsel BDgrBvat interne
en externe concentraties overeenkomstign s. en de activator. die de opname vag. door
de wand vergemakkelijkt e omzet naar energie die kan gebruikt worden om biomassa aan te
maken. De beweging vanens, in de ruimte wordt bepaald door diffusie. Het interne substraat
wordt als mobiel beschouwd en kan aan een snelheid die overeenkorté igfusiesnelheid
beschreven worden zoals het ook experimenteel bepaald werd tkson@76].

In 2000 werd er een actief translocatiesysteem vooropgesteld do@<dawen Olsson [32]
waarbij de flux van intern substraat beschreven werd door eercienve term, afhankelijk van
de substraatconcentratie, die gericht was naar de hyfetippen van ¢aiumy. De resultaten van
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dit model kwomen zowel kwalitatief als kwantitatief overeen met de experimeyegkevens van
Arthrobotrys superbalie werden verzameld in een nétntloze omgeving [77].

da da 9

rcla = Daa +a°s; — pa, (3.1)
0s; as;
— = D, — —a’s i Se 2
o= D, et s, (32)
05e 058,

= Ds . 3 91y Oe .

u 2 fasise) (33

In 2003 formuleerde Boswell [10] een nieuw model, verkregen doonehten uit de mo-
dellen van Edelstein-Keshet [78] en Davidson [33, 72, 73, 74, 75jn&bieren en door actieve
en passieve translocatie in tegengestelde richting te beschouwen. Eaiekeroplossing hier-
van wordt beschreven in [10]. De modelparameteres werden gelalibveor de schimmel
R. solaniaan de hand van een serie groeiexperimenten die zowel kwalitatief alditatiah
gelijkenissen vertoonden met de resultaten van het model.

3.3.1 Continu model ter beschrijving van filamenteuze schimelgroei door Bos-
well

Eéen-dimensionaal model

Boswell [10] ontwikkelde een wiskundig model voor de groei van filamergeschimmels en
kalibreerde het model vodrhizoctonia solaniHet model bestaat uit vijf niet lineaire PDV, die
de belangrijkste processen betrokken bij schimmelgroei, omvatten. Schinoeielgirdt in het
model vereenvoudigd tot de opname van een extern substrdabr bestaande biomassa. Dit
opgenomen externe substraat wordt vervolgens omgezet in intetnegaibsdat door transloca-
tie herverdeeld wordt om vervolgens gebruikt te worden om biomassadageren. Het stelsel
PDV wordt gegeven door:

%—T = wvs;p—dm, (3.4)
ng' —— (3.5)
% = _8(1;:17) + bs;m — fmp, (3.6)
(?;ti = ;I:(Dzmaaif - Damsigi) + c18imse — cousip — caDams; g]; 87
Ose = D & — €38;MSe (3.8)

Ot € 0z
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waarbijm(xz,t) de dichtheid van actieve fungale biomassé(z, t) de dichtheid van inactieve
fungale biomassay(z, t) de dichtheid van de hyfetippes(z, t) de interne substraatconcentra-
tie ens.(x, t) de externe substraatconcentratie voorstelt (Tabel (3.2)). De actwaadsa hangt
af van de groeisnelheid en de hoeveelheid actieve biomassa die inactittfd@or vacuolatie
Vgl. (3.4) terwijl het aantal actieve hyfetippen per opperviak verminderineer deze groeien
of wanneer een hyfetip versmelt met een andere hyfe (anastoifjasisneemt toe wanneer de
hyfen vertakken (Vgl. (3.6)). De substraatconcentratie die aanweaigds hyfen verandert
als gevolg van passieve diffusie;, actieve diffusieD,,, investering in groets, opname van
extern substraatl en de investering in actief transport van(Vgl. (3.7)). De verandering van
de extern substraatconcentratie hangt af van passieve difflyses de opname door de hyfen
cs, indien deze aanwezig zijn (Vgl. (3.8)) [10].

Een dimensieanalyse is een eerste controle na het opstellen van PDV ongamntef
de dimensies in het linkerlid van een gegeven PDV overeen komen met desigsigan het
rechterlid. De dimensies van de parameters uit het stelsel PDV (3.8) wanekrgeven in Tabel
3.2 [10]. Hierbij moet opgemerkt worden dat de waarde en de eentagidmde groeisnelheid
v uitgedrukt staat in de tabel uit artikel 'Fungal growth and functior][[t overeenkomt
met de artikels [10](Tabel 3) en [80](pg. 466). Het is dan ook derde@n eenheid voor
v uit deze laatst vernoemde artikels die gebruikt zullen worden voor dertder volgende
dimensieanalyse omdat het de meest logische dimensies voor sndlh&id'[ draagt. In 1D
wordt de dimensieanalyse van Vgl. (3.4) na invullen van de overeenkaditigensies zoals
weergegeven in Tabel 3.2 gegeven door:

L'ttt = prtrp2rp2_rtrt
= L2rt-rtrt (3.9)
Het is duidelijk dat de dimensies van de eerste term in het rechterlid varvdegadijking niet
overeen komen met deze van het linkerlid, dit is de term waarin de paramitaroorkomt
(Val. (3.4)). Echter met de verschillende dimensies vauit de artikels [10, 80, 10] blijven

linker en rechterlid niet overeen komen. Een verdere analyse van dasiéaés bijgevolg aan
de orde.

De dimensieanalyse van Vgl. (3.5) na invullen van de overeenkomstige desertals
weergegeven in Tabel 3.2 wordt gegeven door:

Lttt = 7t (3.10)
en komen overeen, terwijl er voor Vgl. (3.6) gevonden wordt dat
L7277t = —r'@wrtr2r)y+trt 2ottt L2
= L7ty 2rt (3.11)

waarbij de eerste en tweede term in het rechterlid niet overeen komerersetah het linkerlid.
Een mogelijke oorzaak hiervan ligt in foute dimensies van de paramet$ en variabele
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Tabel 3.2: Betekenis en dimensies van de modelparameters die getnmillen in de stelsels PDV
3.14-3.19 en 3.4-3.8.

Parameter Fysische betekenis Dimensies
v Groeisnelheid van de hyfetippen per eenheid intern substrpiat ! 7]
dg Hyfale vacuolatiegraad (inactivatie) [T—1

d; Hyfale autolysegraad (afbraak) [T—1

b Vertakkingsgraad [T—1

f Anastomosisgraad [LT7Y
D; Diffusieccéfficient van het intern substraat [L3 T71]
D, Actief transport van intern substraat [L3 T~ Y
D, Diffusiecaéfficient van het extern substraat [L? T71]
c1 Effectieve opname van substraat [LTY
ca Kost voor groei aan de hyfetippen [L71]

c3 Totale opname substraat [LT7Y
c4 Kost voor actieve substraat translocatie [L71]

m Lengte aan actieve hyfen per opperviakte [L71]

m’ Lengte aan inactieve hyfen per oppervlakte [L71]

p Densiteit aan hyfetippen [L72]

S; Interne substraatconcentratie [L—?]

Se Externe substraatconcentratie [L72]

D, Diffusieccéfficient [L* T~Y
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die echter logische dimensies dragen voor groeisnellei@{'], vertakkingsgraad—'] en
dichtheid aan de hyfetipperL{?]. Een tweede mogelijke oorzaak van de gevonden inconsis-
tentie ligt in de correctheid van deze PDV. De dimensieanalyse van Vgl. (&gt gegeven
door:

L7277t = '@ rtot 2ot -t L L Lt L +
rrtr2r -t prt ottt 2 L
= L2ttty At 2ttt (3.12)

waarbij ook hier de dimensies van de verschillende termen in rechterlid emlithkiet overeen
komen. Nu komen de termen met parametezchter wel overeen met de dimensies in het
linkerlid. De dimensieanalyse van Vgl. (3.8) worden gegeven door:

L7227 = pPrtr2r 2t L LR
= L2ttt (3.13)

waarbij de dimensie van de tweede term in het rechterlid niet overeen konttane van het
linkerlid. Deze tweede term bevat het product varen s., indien een van deze variabelen
er niet zou staan zouden de dimensies wel kunnen overeen komen méevaie constante;
dimensie [.37~'] zou hebben of indien er een tweede constante bijkomt met dimeirgieHr
moet echter wel opgemerkt worden dat bij het schrappemyahs, de dimensie [mol glucose]
volledig wegvalt in het rechterlid waardoor ook hier de dimensies in linkereehterlid niet
overeen komen.

Twee-dimensionaal model

Het stelsel PDV in de twee-dimensionale ruimte zoals afgeleid door Bos\wélhardt gegeven
door:

om

e lusip sy m + Dps; 7 p| — dgm, (3.14)
/

agz — dym —d, (3.15)
dp

5 = - (vsipy m + Dps; 7 p) + bsym — fmp, (3.16)
887;

5 = V(Dim 7 s; — Dgms; 7 p) + cls;ms, — (3.17)

c2lvsip 7y m + Dps; 7 pcd| Damisi <7 pl, (3.18)

363; = D, /2 5. — 38;m5e, (3.19)

(3.20)
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waarbijy; de afgeleide naar voorstelt en de betekenis van de modelparameters gegeven wordt
in Tabel 3.2. De dimensieanalyse van het stelsel PDV wordt aan de handevdimensies uit
Tabel 3.2 uitgevoerd, deze zijn conform “Growth and Function of Huvdgaelia in Heteroge-
neous Environments’ [79] en wordt gegeven door:

Ltr=t = Sttt ottt (3.21)
Lttt = -ttt (3.22)
L7227t = LSty 2rptypdrt—p2r (3.23)

L7277t = 27t r A S L2 LA T(R.24)

L7217t = 27ttt (3.25)

waarbij de inconsistenties in de dimensies terug naar voor komen. De terentest dnderhoud
modelleren en die terugkomen in Vgl. (3.25) en (3.24) hebben net zoals kDhmodel di-
mensies die in linker- en rechterlid niet overeenkomen. Ook hier zal hedgeen vars, of s;
de dimensie [mol glucose] volledig doen wegvallen in het rechterlid waaramio hier de di-
mensies in linker- en rechterlid niet overeen komen. De gediscretisegngldijkingen afgeleid
van Vgl. (3.25) en (3.24) zullen in het hoofdstuk 3.3.2 kritisch beschowardlen aangaande
de biologische relevantie en mogelijke alternatieven komen hierbij aan bod.

3.3.2 Discreet model ter beschrijving van filamenteuze sammelgroei

Het modelleren van filamenteuze schimmelgroei aan de hand van PDV is dgheatd schim-
melgroei in een petriplaat te beschrijven aangezien dit een homogeneiomgevEchter, in
een heterogene omgeving of in een omgeving met weinigémign zal groei leiden tot een
onregelmatig patroon waarbij het gedrag van de individuele hyferidmeghbavordt. Een discrete
benadering van filamenteuze schimmelgroei is meer geschikt aangezieip deéeindividuele
hyfen wel in beschouwing genomen worden. Discrete modellen ter hjggoipivan myceli-
umgroei zijn voorheen reeds opgesteld door Cohen [81], Lindennj@g2erHutchinson [83],
Bell [84], Kotov en Reshetnikov [85], Ermentrout en Edelstein-Kefd@l, Soddell et al. [87],
Regalado [88] en Meskauskas [89]. Het discrete model voorgesteid Bbswell bestaat uit
transitieregels die afgeleid zijn uit zijn gekalibreerd en getest continu modetfhls gegeven
in Vgl. (3.14) - (3.19). Het is belangrijk op te merken dat het discrete maateBoswell in de
limiet niet convergeert naar het continue model, maar dient als basissitroctueen meer ge-
detailleerd CA te ontwikkelen. De discretisatietechniek verschaft echliezemebetekenisvolle
link met het continu model zoals besproken door Anderson [63]. Dedlisatie van het 2D
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stelsel PDV geeft een "biased random walk’ model waarbij de indilédogratiewegen ge-
volgd kunnen worden [63]. Deze techniek is een eenvoudige maatietfe manier om macro-
en microschaal met elkaar te linken [63]. De discretisatie wordt uitgevmengeenkomstig ar-
tikels van Anderson [90, 64] waarbij er in weze van “biased randoiksivevordt uitgegaan

waarbij er een "master”vergelijking bekomen wordt waarin de verandean een variabele op
een gegeven plaats en tijdstip stochastisch bepaald wordt aan de hatel tesastand van de
buren.

Constructie van het CA [9]

Het CA gebaseerde model maakt gebruik van hexagonale cellen orimde te bedekken zoals
weergegeven in Figuur 3.2(b) waarbij de indices zoals in deze figlkozge worden. De hyfen
groeien dan van het ene centrum van een hexagonale cel naarate s@rbij een afwijking
in groeirichting slechts over hoeken van 60 graden kan gebeurerhyietip van een hyfe be-
vindt zich in het centrum van een hexagonale cel. De interne en extdosg&tconcentraties
worden geacht homogeen verdeeld te zijn in elke cel. Een louter cellulaiesibang waarbij
een Moore of von Neumann omgeving gekozen wordt rond elke cel iebwerken aangezien
er tussen parallel lopende hyfen diffusie mogelijk zou zijn omdat ze in dlk@ageving lig-
gen (Figuur 3.6). Enkel in geval van anastomosis, waarbij de enevieyfakt en vervolgens
vergroeit met de parallel gelegen hyfe, wordt ook de cel van derarmyde als buur gerekend.
De diameter van elke cel langs de x- en y-as bedraagt 0.01 mm aang#zienggémiddelde

¢

Figuur 3.6: Twee parallel groeiende hyfen waarbij de cel met nummer & @atieve buren heeft en de
cel met nummer 2 er drie heeft.

diameter is van de hyfen vaR. solani De diameter van een cel kan bijgevolg niet kleiner ge-
kozen worden dan de diameter van een hyfe. Het model bestaat uitngbeten :m(k,t) en
m’(k,t) stellen de cellerk voor die respectievelijk actief en inactief zijn op tijdstipp(k, t)
houdt de cellerk bij die op tijdstipt een hyfetip zijn,s;(k,t) ens.(k,t) geven de interne en
externe substraatconcentratie weer perkcel
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Groeimechanisme

Onder groeimechanisme wordt enerzijds het bepalen van de groeirigirnderzijds het
créeren van biomassa verstaan. De groeirichting van filamenteuze schimnnétsmioet al-
gemeen niet bavloed door gradinten ins. [91], hoewel er wel sprake is van negatieve che-
motropisme bij gradinten van toxische moleculen [92]. De hyfetippen groeien in het algemeen
rechtdoor met slechts op willekeurige tijdstippen een kleine afwijking vanduobite pad, zoals
ook vastgesteld vodr. solani Dit is een gevolg van de opbouw van de hyfen, een holle buis, en
de wijze waarop bouwstoffen voor hyfewanden aan de hyfetippgmcgmoreerd wordt [9]. Er
wordt door Boswell [9] aangenomen dat er twee processen spelest bepalen van de groei-
richting. Een convectieve term die eenzelfde beweging in stand houdirediffusie term die
incidenteel afwijkingen van het pad introduceert. De richting waarinignoke hyfetippen zich
begeven is dus te beschouwen als een biased random walk over dev@ntie hexagonale
cellen en is afhankelijk van de toestand van de cellen. Wanneer een higfeép cel aanwezig
is het de actieve buur van de hyfetip vanwaar de hyfetip komt. Aan devande cek,. van-
waaruit er in een voorgaande tijdstap gegroeid is worden de mogelijkgightiegen bepaald.
Het is niet mogelijk voor de virtuele schimmel om een hoek te maken die grotemn 80dgraden
(Figuur 3.7(a)). De kana om tijdens een tijdstap\t rechtdoor te groeien wordt gegeven door
vergelijking:

Mk, t) = Dy ik, ) % + v si(k,t) % (3.26)
waarbij D,, de diffusiec@fficient voorstelt die het incidenteel afwijken van het rechte pad stuurt.
De kans op 60 graden naar linkof rechtsy te groeien is gelijk en wordt gegeven door:

At

De kans om als hyfetip niet te groeien gedurende de tijd&tais gelijk aan 1-§ + 1 + u). De
verhouding tussen de kans op het nemen van een bocht en rechiamiengvordt niet biavioed
doors;. Wanneer de kans op groei groter wordt dan 1, is de tijdstap te grobebgroeiproces
nog te kunnen vatten en is de kans om niet te groeien gedushilkeiner dan nul. Omwille
hiervan dient de tijdstap verkleind te worden. Boswell [9] stelt hierbijnam de simulatie te
begindigen en opnieuw te beginnen met een kleinere tijdstap.

Vertakken en anastomosis

Er wordt verondersteld dat het al dan niet vertakken van een flilyéangt vans; en zolang er
geen tegenbewijs is wordt er aangenomen dat hiertussen een linea@nddybstaat [9]. De
vergelijking die de kans op vertakken in elke cel gedurehdeoorstelt wordt dan :

bsi(k,t) At (3.28)

waarinb een constante is die de vertakkingsgraad voorstelt, het aantal vegakiuer mm
hyfe per tijdseenheid\¢. Een vertakking kan dus onstaan in eglgedurende het tijdsinterval
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(t,t + At). De mogelijke vertakkingsplaatsen worden vervolgens bepaald aaandievan de
richting waarin de hyfe groeit. Er kan nooit vertakt worden in een richiaggngesteld aan de
groeirichting dus resten er slechts 2 vertakkingsmogelijkheden (Figuim)B.7

Anastomosis komt in het discrete model voor wanneer een hyfetip gragieea cel waar
al mycelium aanwezig is, waarbij de hyfetip versmelt met de hyfe en nieetazen hyfetip is.
De hyfe wordt hierbij afgesloten.

\_/

Figuur 3.7: (a) De mogelijke groeirichtingen van een hyfetip overeengtig de kansen, p enn en (b)
de even waarschijnlijke mogelijke groeirichtingen wanresn hyfecel vertakt.

(a) (b)

Onderhoud en inactivatie van actief mycelium

Per lengte aan hyfe gelijk aan de diameter van een hexagonale cel vazarestselatie bestaat
(Az) verbruikt per tijdstap een bepaalde hoeveelheid intern substraazipanderhoud die
een verlaging irs; geeft die gelijk is aan:

cs Nx At (3.29)

Wanneers; van de cellenc; die actief mycelium bevatten op tijdstip t (aangeduid door
si(ci,t)) onder een kritische waardekomt zullen celleri inactief worden en niet meer groeien,
noch bijdragen aan translocatie. Deze waardeedraagt 10'3[mol/mm?]. Inactieve cellen
sterven af met een constante snelh&id
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Opname extern substraat

Voor de opname van extern substraat wordt een deel van het intestraat verbruikt voor het
bekostigen van het actief transport over het membraan. Dit is de redarmom zowels; als
s. worden opgenomen in de vergelijking voor opname yan Aangezien een fractie vas)
genvesteerd wordt voor de opname zal er dus mingdasinnen komen dan dat et uit de
omgeving verwijderd wordt, vandaar dat< c3 in Vgl. (3.31).

Nopname Si(ck) = c1 si(k,t) m(k,t) se(k,t) At, (3.30)
Dopname Selck) = —cg si(k,t) m(k,t) se(k,t) At, (3.31)

waarbijm(k,t) de hyfelengte in een cel die actief mycelium beva) Ep tijdstipt weergeeft.
Deze is gelijk aan het aantal buren waarmee deze cel via hyfen vcmh)dmmaal%.

Translocatie

Er is actieve translocatie van intern substraat naar de hyfetippen toessievgatranslocatie
tussen alle cellen die verbonden zijn met actieve hyfen. Actieve translocatiedakel voor in
de buurt van de hyfetippen en is naar de hyfetippen toe gericht zoadsimenteel bevestigd
in de observaties door Fisher-Parton et al.[93] en Jacobs et al. I[DAgt discrete model is er
enkel actieve translocatie vanuit de cel waarin het deel van de hiyf@aede hyfetip gelegen
is (cyy) Naar de cel die de hyfetip bevat) toe(Figuur 3.8) en wordt voorgesteld dooﬁmt.

De translocatie in elke cel wordt geven door:

Atranssi(cr) = Mey ey + Mey ey + Moy ons + Mey ey + Meyors + Meyenes (3.32)

waarbijM,, ., staatvoor de stijging of daling vasn als gevolg van de actieve en passieve trans-
locatie dat in een tijdstap naay vanuit zijn zes buren,, mogelijk is. Indien er enkel met twee
buren een hyfeverbinding is zal er bij gevolg geen translocatie meeraijuitvde andere vier
buren. Het is belangrijk om de tijdstaj\{) niet te groot te kiezen zodat het diffusieproces vol-
ledig gevat wordt door de diffusievergelijking, een fenomeen waanBbgeen rekening mee
heeft gehouderMck% bestaat uit actieve translocafi’*,, en passieve translocaﬂdgjiki.

De passieve translocatie vanvoor cellen waar er mycelium aanwezig is wordt gegeven door:

si(cr;,t) — si(ck,t)
ME, =Di At = N : :

waarbij D; de diffusiec@fficiént van het intern substraat voorstelt. De actieve translocatie vanuit
de cel voor een hyfetip wordt gegeven door vergelijking:

(3.33)

At
M2, = Dy si(g,t) (3.34)

Cw,Ct Aﬂf



HOOFDSTUK 3. SPECTRUM AAN WISKUNDIGE MODELLEN 31

Hyfetip

Figuur 3.8: Twee hexagonale cellen uit de tesselatie waardoor eendyit. IDe hyfe met hyfetip
wordt aangeduid door een pijl.

waarbij s;(q, t) staat voor de interne substraatconcentratie van de eebr de hyfetipk. De
concentratie intern substraat wordt wgrvan celq afgetrokken en opgeteld bij van de hyfetip
k. Hetis belangrijk dat na anastomosis de hyfetip die vergroeit met eemieyimeer als hyfetip
gezien wordt zoniet is er nog steeds actieve translocatie naar dezeeideghyfetip toe.



Implementatie 2D discreet model

4.1 Aanpassingen aan het bestaande model

De parameterwaarden en igi condities die gebruikt worden in het in [9] ontwikkelde CA-
gebaseerde model komen niet overeen met de experimenteel bepaalderwaoch met de
afgeleide waarden uit [79] dat volgens de auteurs van [9] de basist wan het model voor-
gesteld in [9]. Er werd voor gekozen om de parameterwaarden éheicbndities uit [79] te
gebruiken vermits deze experimenteel bepaald werden en hun dimengs®geijn. Boven-
dien levert Vgl. (3.29) een kost voor onderhoud die pereen factor 18 groter is dan wat er
volgens Vgl. (3.31) gedurend&t kan opgenomen worden bij gebruik van de parameterwaar-
den uit [9]. De initéle condities voos; en s, bedragen respectievelijk 4 1®en 3 107 [mol
glucose mm?] in plaats van de 10'' [mol glucose mm?] die vermeld staat in [9] waardoor
de toename vagy; per tijdstap als gevolg van opname groter is dan het verbruik voor onalérh
De dimensieanalyse van de PDV (3.14)-(3.19) op basis van dewelke3/80)(en (3.31) af-
geleid werden, bevatten echter nog altijd inconsistenties. Ten einde de dimeas linker-en
rechterlid te doen overeen komen wordt voorgesteld om een [lishslenten kinetiek voor
opname te gebruiken, zoals deze experimenteel bepaald werdvoiger[95].

In het aldus aangepaste CA-gebaseerde model werd bovendieresnische bijsturing
van het fysisch tijdsinterval dat overeenkomt rdgtgebruikt. Ten einde een stabiele discreti-
satie te bekomen dient hiervoor een begrenzing opgelegd te worden.

Verder werd er veronderseld dat het extern substraat niet déemdzodat het model zich
enkel toespitst op cellen waar mycelium aanwezig is, wat de rekentijd starkndert.

32
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4.2 Soft- en hardware

Het CA-gebaseerd model ter beschrijving van myceliumgroei werd in Madtiea 7.0 (Wol-
fram Research, Inc., Champaign, USA)mgelementeerd. Er werd gebruik gemaakt van een
Dell Optiplex Dual core computer met 4 GB RAM-geheugen en een rek&eclwaarvan de
rekenkracht geleverd werd door een Intel blade server chassig tiades en in totaal 80 cores
bevat met elk 4 GB aan algemeen geheugen. De software die door &ereluster gebruikt
wordt is GNU/Linux SuSE, waarbij Sun Grid Engine 6.2 als gridmanagektwer

4.3 Overzicht

Het gémplementeerd algoritme omvat het maken en aanpassen van lijsten en heeoprae
functies diem, m/, p, s; ens. overeenkomstig Vgln. (3.28) - (3.34) traceren doorheen de tijd
en ruimte. Deze variabelen worden bewaard in lijsten die respectiedelijk ef Mycel i um

I nacti ef Mycel ium Ti plijst enConcentratie genoemd worden. Laatstgenoemde
bevat voor elke cel van de tesselatie waarin mycelium aanwezig is zijrspomderende; en

s.. Daarnaast wordt edryf el i j st aangemaakt die de indices van de opeenvolgende cellen
van elke hyfe bevat.

Na aanmaak van de hiervoor vermelde lijsten worden functies ter bepalmges&an-
sen\, u enn (cfr. Vgin. (3.26) en (3.27)) ingeladen die respectievelijk worden adogl
als Lanbdaf unti e, Muf uncti e en Et af uncti e. Deze functies hebben als input de
Ti pLi j st en voor elke daarin opgenomen tip halenszipit Concent r at i e waarna deze
ingevuld wordt in Vgin. (3.26) of Vgl. (3.27) voor het bepalen van daskam rechtdoorX),
afwijkend naar links f) of afwijkend naar rechtsnj te groeien. Verder wordt een functie
Ver t akken ingeladen die voor elke hexagonale eglwaar er een actieve hyfe aanwezig
is bepaalt of deze gedurende vertakt. Hiervoor wordt uit de lijsConcentrati e s; (c)
gehaald en ingevuld in Vgl. (3.28) die de kans op vertakken geeft. Alsbutprdt een lijst
bekomen van de cellen die vertakken. Tenslotte wordt een fudgtiel i unmBur en ingeladen
die voor elke cel het aantal naburige cellen bepaalt waarmee er d@ndieg bestaat via een
hyfe. Verbindingen met cellen die inactief mycelium bevatten worden nietuaisheschouwd.
Een functieCoor di nat en wordt tot slot ingeladen die voor elke cel binnen de tesselatie de
codrdinaten van zijn zes hoekpunten geeft indien het celnummer, het agnatn het aantal
kolommen waaruit de tesselatie bestaat meegegeven wordt. Aangeziemuahering systema-
tisch gebeurt zoals weergegeven in Figuur 3.2(b), namelijk van onderiogen en van links
naar rechts, is het eenvoudig met de gegeven input dielic@mten te vinden. Cellen met opeen-
volgende indices liggen telkesz boven elkaar, tenzij de index van de volgende cel deelbaar
is door het aantal rijen waaruit de tesselatie bestaat. In dit geval wendtieuwe kolom be-
gonnen. Is dit een even kolomnummer dan wordt de grdimaat van de zwaartepunt%
verschoven zoals weergegeven op Figuur 4.1 en omdat een nieuws tall@ns rechts van
de voorgaande begonnen wordt zal dezdecdrdinaatAx groter zijn. De tesselatie van de
2D ruimte aan de hand van hexagonale cellen wordt gevisualiseerd mgp lvan de functie
Hexagon. Deze functie heeft als input de@alinaten van de zwaartepunten van de hexagons
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waaruit de tesselatie is opgebouwd samen met hun diamhaten geeft de ddrdinaten van de
zes hoekpunten van het hexagon. Door dezedinaten voor elk hexagon te verbinden met een
lijn, wordt de tesselatie gevisualiseerd.

i Ax/2
/

Figuur 4.1: Constructie van een hexagonale tesselatie.

De modelstructuur is opgebouwd uit vijf delen die tijdens elke tijdstap dienenvoitge:
te worden (Algoritme 1). IniBel worden de noodzakelijke lijsten en functie$nitéaliseerd en
worden de parameterwaarden en #&l#i condities gedeclareerd. De gebruikte parameterwaar-
den en initéle condities worden met hun bijhorende dimensies gegeven in Tabel 4&flodp
van de eigenlijke simulatie wordt een visualisatie gemaakt van de hexagai@e waarin
mycelium aanwezig is en van de hyfen die deze cellen verbinden. Eenisédigavan het ge-
simuleerde myceliumnetwerk na 3 uur gebruik makend van de parameteenaamdnitéle
condities gegeven in Tabel 4.1 waarbiF 10° wordt gekozen, wordt gegeven in Figuur 4.2.
De zwaartepunten van de hexagonale cellen waarin hyfen aanwezigagenwerbonden met
een zwarte lijn en stellen bijgevolg de individuele hyfen voor, terwijl de igiclding is aange-
duid door een pijl. De hexagonale cellen die een hyfetip bevatten wordeeeneabde kleur
aangeduid. Op deze figuur is duidelijk te zien dat vertakkingen van derldiglen tot nieuwe
tippen.

Algoritme 1: Modelstructuur
Inlezen van de gebruikte functies;
Declareren van de parameterwaarden ergiigitcondities overeenkomstig Tabel 4.1,

for t «+ 1to aantal tijdstapperdo
Limiteren van de tijdstap a.h.v. de groeikans en diffusiesnelheid;

Groei;
Vertakken;
Translocatie;
Opname nuténten en onderhoud,;
end
Visualisatie van het gesimuleerde myceliumnetwerk;
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Figuur 4.2: Gesimuleerd myceliumnetwerk na 1000 tijdstappen gebraikend van het aangepaste
CA-gebaseerde model overeenkomstig de parameterwaandsiti€le condities uit Tabel 4.1 waarin
gelijk aan 18 gekozen wordt. De zwarte pijlen stellen de hyfen met hunigoting voor en de rood

ingekleurde cellen de hyfetippen waar in een volgendettijigroei mogelijk is.

De gesimuleerde structuur van het myceliumnetwerk op twee opeenvoltijgstippent,,
ent, + At wordt gevisualiseerd in Figuur 2 en een overzicht van de lijsten ovievegstig deze
simulatie wordt gegeven in Tabel 4.1. De indices van de cellen waarin tifdenguwe hyfen
gevormd worden, zijn zowel in Tabel 4.1 als in Figuur 4.3 onderlijnd. Ditrlgeeld zal verder
gebruikt worden om de implementatie van het 2D discrete model te verduidelijke

4.4 AanpassingAz

De diameter van de hexagonale cell®n wordt in [9] gelijk gesteld aan 0.01 mm omdat de hy-
febreedte eveneens 0.01 mm bedraagt. De opname van glucose zgaistettbdoor Vgl. (3.31)
wordt uitgedrukt aan de hand van de lengte aan hyfen die zich binnenihexagonale cel be-
vinden. Hierdoor zal een hexagonale cel die een hyfe bevat en higz@vertakkingen heeft
dubbel zoveel hyfen bevatten en bijgevolg dubbel zo veel kunneeropn. Zoals weergegeven
in Figuur 4.4 kan er echter maximaal een hyfe met ledgitén een hexagonale cel liggen indien
de diameter van deze laatste even groot is als deze van een hyfe. Waamkameter van de
hexagonale cellen gelijk is aan 0.01 mm, kan er maximaal 0.01 mm hyfe in eemeetzg
zijn. De opname per hexagonale cel kan daarom niet groter zijn dan®fanh0n hyfe kan op-
nemen. Echter, volgens Vgl. (3.31) kan er 0.02 mm aan hyfe substmaatngm, aangezien deze
veronderstelt dat een cel die met vier cellen via een hyfe verbondéae‘ri% aan hyfen bevat.
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Tabel 4.1: De waarde van de modelparameters die gebruikt worden inthdiszreet model [9].

Parameterr Waarde| Dimensie

v 10° [mm mol~! d=1]

b 100 [vertakkingen mm* dag!]
D; 34.65 | [mm?dag!]

D, 1072 [mm? dag™!]

D, 34.65 | [mm?dag!]

1 91¢ | [mmmol!d

c2 1078 [mol mm~1]

3 10 [mm mol~! d=1]

C4 10_8 [—]

cs 10719 | [mol mm~—3 d—1]

S; 410 | [mol mm~2]

Se 3107° | [mol mm~2]

D, 107! [mm* mol~! dag™']

Tabel 4.2: Overzicht van de gebruikte lijsten die horen bij het gesamulie myceliumnetwerk op
tijdstapt,, ent,, + At dat afgebeeld staat op Figuur 4.3.

Lijst

n

tn + At

Actief Mycelium

Hyfelij st

Concentratie

{casa7, ca9a4, ca946, C5045,
€5046 C5142, C5143, C5144,
C5145, C5146: C5147,C5148,
C5245, €5246, C5344,

C5346, C5447, C5547 }

{{es145, 5245, 5344}

{5145, c52465 C5346, C5447, C5547 1
{c5145, c5146, C5147, C5148
{5145, 5046, Ca946, Cagar )
{5145, €5045, Ca944 ),

{5145, c5144, C5143, C5142} }

{Cmym {Si(cmya tn)y Se(cmya tn)}}

{casa7, ca944, ca946, C5045,
C5046 C5142, C5143, C5144,

C51455 C5146 C5147, C5148,

€5245, €5246, C5344,

C5346 C5447 5 C5547 CATAT, C5345 |

{{cs5145, c5245, 5344 }

{5145, C5246,5 C5346, C5447, C5547 }
{5145, c5146, C5147, C5148 )
{5145, €5046, Ca946, Cagar, Caraz },
{5145, C5045, Ca944 ),

{05145, C5144, C5143, C5142},
{5246, ¢5345 } }

{Cmyc; {Si (Cmy(h tn—i—l)a Se (Cmya tn-l—l)}}
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Figuur 4.3: Gesimuleerd myceliumnetwerk ap ((a) en (b)) ert,, + At ((c) en (d)) overeenkomstig de
parameterwaarden en irite condities opgelijst in Tabel 3.2. Cellen waarin myasliganwezig is
worden grijs gekleurd, terwijl in (a) en (c) de hyfen en huoegrichting worden aangeduid. De cellen
naar dewelke het myceliumnetwerk tijdefig uitgebreid is, zijn onderlijnd.

Hierdoor zal de opname van glucose dubbel zo groot zijn, wat in tweendiggniet mogelijk
is wegens de ruimtelijke beperking. Echter, hoe groter de diameter varxdgdrale cellen
gekozen wordt hoe correcter Vgl. (3.31) vermits de hyfen dan mindentagyvertonen. In het
aangepaste CA-gebaseerde model zal er omwille van deze redelame0.03 mm gewerkt
worden.

4.5 Bijsturing van de tijdstap

Het bijsturen van het fysische tijdsinterval dat overeenkomt Axetvordt door Boswell [9]
enkel aan de hand van de groeikansign of n) gedaan, waarbij het algoritme gestopt wordt
wanneer een van deze groeikansen groter wordtédarom vervolgens een nieuwe simulatie
te starten waarbij een kleiner®t wordt gekozen. In het geaplementeerde model wordst¢
dynamisch aangepast, indiargroter wordt dan 0.9. Dit is omdat de groeikanstelselmatig
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Hyfe 2 Hyfe 3

(@) (b)

Figuur 4.4: (a) Visualisatie van een hyfe die twee vertakkingen heeft,jrde zwarte pijlen stellen de
hyfen met hun groeirichting voor. (b) Abstractie van driddmyvoorgestels als rechthoeken, die daor
groeien wanneer deze eenzelfde diameter hebben atéyfe 1 heeft twee vertakkingen die Hyfe 2 en
Hyfe 3 genoemd worden. De gele kleur geeft weer waar een layfeerig is, de groene kleur geeft
weer waar er twee hyfen op elkaar liggen, de blauwe kleur ewrdrie hyfen op elkaar liggen.

groter is danu of .

Een tweede uitbreiding betreft de beperking Yarin functie van de diffusiedéfficient. Im-
mers,At moet kleiner zijn dan de tijd die het intern substraat nodig heeft om oviamafa x te
diffunderen. Indiem\t bijvoorbeeld dubbel zo groot is zal het substraat in realiteit gederdad
tijdstap twee cellen ver diffunderen terwijl dit in het CA-gebaseerde maimlogelijk kan aan-
gezien er gewerkt wordt met de Moore omgeving en er dus enkel ebimding bestaat met de
aangrenzende buren die op afstdndliggen. Hierdoor zou het diffusieproces afgeremd worden
en bijgevolg de stabiliteit van de discretisatie in het gedrang komen. De @ekrniadrichs-Levy
(CFL) [14] voorwaarde relateert de grootte van de tijdstap aan desdiff@fficient en wordt
gegeven door:

% D;>1/2 4.1)

Wanneer aan deze voorwaarde is voldaan zal er genoeg tijd zijn vidatdra substraat om door
een gediscretiseerde ruimte te propageren. Indien de tijdstap waaiffwsiedyebeurt zo groot
wordt dat de hoeveelheid intern substraat dat diffundeert groteftwan het aanwezige interne
substraat worden er negatieve concentraties bekomen en wordseastilgetransloceerd dat er
niet is. Bij een negatieve; zal ook de groei-en vertakkingskans negatief worden. Dit zal zich
onmogelijk voordoen indien aan de CFL voorwaarden voldaan isADals gevolg van deze
beperking 4.1 kan nooit groter worden dan 0.25 s inddannog gelijk zou zijn aan 0.01 mm.
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Dit zou als consequentie hebben dat het model 115200 tijdstappen resfigoim 8 uur groei
te simuleren. Echter indieAx = 0.03 mm kan er gewerkt worden met e&dnh= 2.25 s wat het
aantal tijdstappen en bij gevolg de rekentijd reduceert. Het is belangrijkzianedatA¢, indien
deze enkel gelimiteerd wort door de kans op groei, v, 0) = 4 107> niet groter mag
worden dan : De procedure voor de beperking van de tijdstap worelgegeven in Algoritme
2.

Algoritme 2: Bijsturing van de tijdstap
for ¢t + 1to tijdstappendo

if max A(cg) > 0.9 then
| At=At*0.5;
else
| At=At
end
it At > 52 then
| a= 5,
else
| At=At
end

end

De impact van de CFL voorwaarde op het limiteren ¥erkan eenvoudig nagegaan worden.
Stel dat de maximale;(cy, t) = 10~° [mol glucose mm2], dan is deAt die deze kans gelijk
aan 1 maakt overeenkomstig Vgl. 3.26 in functie van

1
At - Dy s; v S ’
Dp Si A2 + Az

gelijk aan 0.003 dagen of 259 seconden. De tijdstap die hierbij toegelatairdissz1 00 keer
groter zijn dan de toegelatelt volgens de CFL voorwaarde.

4.6 Groei

In een eerste stap wordt een liRdt Gr oei met de potenéle groeirichtingen voor de cellen
¢; waarin volgens ddi pl i j st hyfetippen aanwezig zijn aangemaakt. Er wordt hierbij een
keuze gemaakt tussen links, rechts of rechtdoor groeien, respéijitiesn kansu,n en A
hebben (Figuur 3.7(a)). De kans om niet te groeien tijdehdan gegeven dodi — A — 1 — 7).
Wanneer een hyfetip ip; groeit naar een naburige aglwordt de hoeveelheid intern substraat
in ¢; gedeeld met;. Indienc; een element is vaAct i ef Mycel i umtreedt er anastomosis
op waarbij de hyfetip irr;, vesmelt met de hyfe in.. Zulke cellen hun indices zullen verwijderd
worden uitTi pl i j st en het interne substraat dat afkomstig is vamordt opgeteld bij het
reeds aanwezige interne substraat;inodat de massabalans klopt (Figuur 4.5).
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Figuur 4.5: Gesimuleerd myceliumnetwerk overeenkomstig de paramateden en iniéle condities
opgelijst in Tabel 3.2, na 6 uren gesimuleerde groei waaricallen met mycelium grijs gekleurd zijn
en de hyfetippen rood. De pijl duidt een plaats aan waar twénhmet elkaar versmolten zijn. (a) geeft
de cellen weer die hyfetip zijn of het ooit geweest zijn maamwjderd werden wegens anastomosis en
(b) enkel de cellen met actieve hyfetippen.

Algoritme 3: Groei

for ¢t < 1 tottijdstappen do

for j < Tiplijst do
Pot G- oei =Gewogen keuze overeenkomstigu, n en(1 — A\ — pu — n)voor
elke celc; ;

end

Ti plijst=Pot G oei;

UpdateHyf el ij st;

if Pot Groei € Mycel i umthen
anastomosis;
tip verwijderd uitTi pl i j st;
hyfe afgesloten;

end

end

De indices van de cellen naar dewelke hyfen gegroeid zijn tijdgnsorden toegevoegd aan
Hyfelijst,Actief Myceli umenConcentr ati e zoals weergegeven in Tabel 4.2 voor
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ca747. De indices van cellen waar anastomosis is opgetreden worden enkieyfahi j st
toegevoegd omdat deze reed#\at i ef Mycel i umenConcent r at i e aanwezig zijn. Door
deze indices toe te voegen adyT el i j st worden bij de visualisatie van het myceliumnetwerk
de plaatsen waar anastomosis optrad duidelijk als een verbinding. In FHduuvordt een
voorbeeld van anastomosis aangeduid door een pijl.

Tot slot dient vermeld te worden dat hyfen waarvan de hyfetippen matelersmelten
afgesloten worden en de twee tippen, die bijgevol@éan cel aanwezig zijn, niet meer tot de
hyfetippen behoren. De procedure voor groei wordt weergegevalgoritme 3.
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4.7 \ertakken

De functieVer t akken bepaalt voor elke cel,, die actief mycelium bevat of er gedurende

een vertakking zal plaatsvinden en geeft de cellen die vertakkegrer in een lijsier t akkendeCel | en.
Vervolgens wordt er voor elke, gekeken welke groeirichtingen mogelijk zijn waarvan er een
willekeurige keuze gekozen wordt. Indien in alle mogelijke groeirichtingedseanycelium
aanwezig is komt er een lege sublijst in de lijst met vertakkingsmogelijkhedigvooBoeeld,

als de cellersgs0, cs061 €Ncspes Vertakken eresgsg geen vertakkingsmogelijkheden heeflyes:

naarcsoge Kan groeien emsogg haarcsig7 Of ca96s kan groeien wordt de lijst met de vertakkings-
mogelijkheden gegeven door:

{{}, {5062} ,{5167,4968}} .

Vervolgens wordt er in de sublijsten die niet leeg zijn een willekeurige kgameakt tussen de
indices. Indien er slech&&n mogelijkheid is zal het uiteraard deze zijn die gekozen wordt. De
aldus bekomen lijst bevat de cellep naar dewelke er tijden&t vertakkingen zullen ontstaan,
dit zijn dan ook de nieuwe hyfetippen. Voor het bovenstaand voorbegldolgende lijst met
vertakkingen bekomen worden:

{{5062} , {5167}} .

Op voorwaarde dat deze vertakkingen niet direct aanleiding gevamastomosis, worden
cw Vervolgens opgenomen in dé pl i j st. Aangezien vertakkingen telkens nieuwe hyfen
voortbrengen wordt aan ddyf el i j st voor elke vertakkende cel, een nieuwe sublijst toe-
gevoegd met op de eerste plaatsen op de tweede,,. In dit voorbeeld zouden dus de indi-
ces op positie twee en drie uit de lijger t akkendeCel | en gevolgd worden dootspge €n
cs167 respectievelijk. Een ander voorbeeld wordt gegeven in Tabel 4.2dsbyfe incsq4¢ die
kan vertakken naafssss Of cs5047 €n finaal vertakt naafssss zoals dit weergeven wordt in de
Hyfelij st opt, + At waarvan de sublijst

{5246, 5345} .

wordt en achteraaRyf el i j st wordt toegevoegd. De procedure voor vertakken wordt weer-
gegeven in Algoritme 4.

4.8 Translocatie

Het algoritme ter bepaling van de passieve translocatie start met het bepalge gradinten in

s; tussen de celleq, die actief mycelium bevatten. De lijst met deze gésadén wordt bewaard
alsGradi ent. De lijstDi f fusi et er mbevat het verschil is; als gevolg van de diffusie
overeenkomstig Vgl. (3.34). Dit verschil #) kan zowel positief als negatief zijn naar gelang
het teken van de gragit die gedurendét aanwezig is tussen twee naburige cellgn De
bijdragen van de naburige cellen worden gesommeerd en opgetelddijt). In Figuur 4.6
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Algoritme 4: Vertakken
for ¢t «+ 1 tottijdstappen do
Met de functieVer t akken wordt een lijst met alle cellen uit de lijst
Act i ef Mycel i umgegenereert die vertakken;
Voor de cellen die vertakken worden hun mogelijke groeirichtingen bepaald
Een willekeurige keuze wordt gemaakt tussen de mogelijke groeirichtingen;
Hyf el i j st wordt aangepast met nieuwe lijsten die elk staan voor een nieuwe hyfe;
Ti pl i j st wordt aangepast met de cellen naar dewelke vertakt wordt;
In het geval anastomosis optreedt worden deze tippen verwijderd piti j st ;

end

wordt de richting van de passieve translocatie aangeduid door een pijbrixere cellen hebben
een hogere; dan de centraal gelegen cel waarmee ze verbonden zijn door eemiagiieloor
er diffusie vanuit deze cellen naar de centraal gelegen cel zal zijn.

Figuur 4.6: lllustratie van diffusie in de richting van een centraalaggn cel indien er twee actieve
buren zijn met een hogere interne substraatconcentrditzehe

Voor de actieve translocatie wordt verondersteld dat deze wordezemlijkt door de cellen
¢, die het deel van de hyfe bevatten dat voor een hyigtgelegen is. Deze cellefy doen een
investering om een hoeveelheid intern substraat naar de hyfetip tedrisrsp waardoor hun
s; daalt. Deze hoeveelheid iggesteerd intern substraat wordt gegeven door Vgl. (3.33). De
concentratie intern substraat varwordt vervolgens vermeerderd met het interne substraat dat
vanuit de voorgaande cel getransloceerd wordt ngabDe procedure voor translocatie wordt
weergegeven Algoritme 5.
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Algoritme 5: Translocatie

for i «+ 1to tijdstappen do
Passieve translocatie:

Een lijstGr adi ent wordt gemaakt die het verschil i tussen de cellea, geeft;
Een lijstDi f f usi et er mwordt overeenkomstig Vgl. (3.33) aangemaakt;

De verschillende diffusietermen worden opgeteldshifan c;, overeenkomstig
Vgl. (3.32).

Actieve translocatie :

¢t enc,, huns; wordt overeenkomstig Vgl. (3.34) aangepast;

end

4.9 Opname nutriénten en onderhoud

De opname vaag, is volgens Vgl. (3.30) afhankelijk vas) ens, [9]. Echter, omdat;(cx, 0) en
se(cx, 0) in [9] gelijk zijn aan 10! (eenheden zijn niet gegeven) geeft de opname van extern
substraat gedurend&t een toename i3; van grootteorde 10** terwijl het onderhoud per

At overeenkomstig Vgl. (3.29) een daling vangeeft die gelijk is aan 10" aangeziens =

1079 [9]. Het is duidelijk dat er veel meer substraat verbruikt wordt daredsubstraat in de

cel opgenomen wordt zodat deze virtuele schimmel niet levensvatbaar is.

Davidson [96] die het CA-gebaseerde model van Boswell [9] implemedegegerkt even-
eens met een.(c;,0) = 101! wat conform bovenstaande uitleg onrealistisch is aangezien de
opname een factor 2&eer kleiner is dan het verbruik. De verklaring voor dezedfeti, ens;
ligt mogelijks in de omrekening van mol per Mmaar mol per oppervlakte van een cel {10
mm?), hetgeen eeg.(c, 0) levert die gelijk is aan 10"[mol glucose mm2]. Dit zou niet klop-
pen aangezien. (ci, 0) waarmee de parameterwaarden bepaald werden gelijk is aar? Brid)
glucose mm?] [10]. Verder lost dit het dimensieprobleem niet op aangezien in VglL3)3de
dimensies vani; en s, niet meer mol glucose per oppervlakte eenhéid? zijn maar in mol
glucose per cel [-] zodat de dimensies in linker en rechterlid nu gegiven

=27t = Pttt
— 27l

nog steeds verschillend zijn. Indien de experimenteel bepaalde paraateden en iniéle
condities overeenkomstig [10] gebruikt worden zijn de @éiéis; ens. respectievelijk gelijk aan

4 107° en 3 10°° [mol glucose mm?] waardoor de opname overeenkomstig Vgl. (3.31) een
factor 10 groter wordt dan het verbruik voor onderhoud, wat wel tot realisésgaarden leidt.

De dimensieanalyse van de PDV (3.18)-(3.19) waarvan Vgl. (3.30).8t)(afgeleid wer-
den bevat echter nog altijd inconsistenties. Teneinde de dimensies in limkecteerlid te doen
overeen komen zos; [mol glucose mm?] of s, [mol glucose mm?] in Vgl. (3.31) en 3.30
geschrapt kunnen worden. Een andere oplossing zou kunnen zijie @pname te modelleren
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met een Michaelis-Menten kinetiek in functie vanzoals dit door Jorgensen et al. [95] experi-
menteel bepaald werd voor de filamenteuze schimispkergillus nigerwaarbij een maximale
opnamev,,,, bereikt wordt vanaf een bepaaldg [mol glucose mm?] en de opname sterk
afneemt vanaf dat, [mol glucose mm?] onder een bepaalde kritische waardg, komt.

Het schrappen vas in Vgl. (3.31) en (3.30) levert:

Aopncwne Si(ck) = G m<ck7t) Se(ck; t) A t, (42)

Aopname Se(ck) —C3 m(ck, t) Se(ck’> t) At. (43)

Dit geeft een opname dig 10° keer meer doet stijgen gedurendlé. Zoals in Sectie 3.3.1
reeds werd aangekaart zijn de dimensies in linker- en rechterlid in baeene vergelijkingen
nog steeds niet gelijk aangezien de dimensie mol glucose in het rechterligtdlexjd wordt
maar het linkerlid nog steeds mol glucose als dimensie heeft.

De gegevens die beschikbaar zijn over de M@isaMenten kinetiek van de filamenteuze
schimmelAspergillus nigerzijn gegeven in molair §,,) en in mol per gram droog gewicht
van een hyfe per seconde,{,.) [95]. Aangezien in het 2D discrete model gewerkt wordt
met mm hyfe i.p.v. g hyfe en mol glucose per mti.p.v mol glucose per liter zullen de
eenheden omgevormd worden. Immers deéfétconditiess. (c,, 0=3 10-° die gegeven wordt
in Tabel 4.1 komt overeen met een’? glucose (massa/volume verhouding) oplossing. Dit
komt overeen met 20 gram glucose per liter of 0.111 M glucose waar@odlirk gelegd kan
worden met de gegevens in [95] aangezien dit overeen steméwe8 1075, In [95] wordt
gemeld datk,,, = 9 10-%[M] hetgeen overeen stemt m&t.0~? [mol glucose mm?]. Indien
men veronderstelt dat het droog gewicht van een hyfg)(overeen komt met de massa intern
aanwezige glucose kan de experimenteel bepaalggzdie gelijk is aan 0.5 16° [mol glucose
gd1 ~11 omgerekend worden naar [mol glucode:—! dag~'] zoals hieronder beschreven. De
hoeveelheid intern substraat [mol glucose] die initieel per celAet 0.01 mm aanwezig is
bedraagt

5. Mol glucos

m hyfe?

aangezienin 2D het oppervlak van een hyfe als een rechthoek kiam gexrden met lengte 0.01
mm en breedte 0.01 mm zodat de oppervlakte gelijk is aan 0.0 imgien vermenigvuldigd
met de molaire massa van glucose (188 ] levert dit het aantal gram glucose per 0.01 mm
hyfe:

410 [ ‘To 01%[mm] = 4 10~9[moll,

mol glucose 510-7 Qglucose (4.4)

41 =
0~ 0 01 mm hyfe] moI glucos&l; mm hyfe

Indien aangenomen wordt dat de massa glucose in een hyfe gelijk jg@aamn een hyfe wordt
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Umazx

mol glucos? _ 3610-13 [mol glucos
s ’ mm hyfe s

mol glucose
0.01 mm hyfe At

7 g —6
72107 [ S 05107 At[s] (4.5)

dw

= 811071

]. (4.6)

Een hyfe met lengte 0.01 mm heeft bijgevolg per dag een opname van 3.1 1mé6l glucose
dag ! (mm hyfe)']. Dit geeft een verschil is; dat gelijk is aan 3.11 10" [mol glucose mm?
dag '] indien s, hoog genoeg is zodat de maximale opnamesnelhgid bereikt wordt. De
initiéle hoeveelheid intern substraat wordt dus elke dag tien keer volledigngan en kan dus
telkens génvesteerd worden in groei of kan door het myceliumnetwerk getraresideerden.

Er dient opgemerkt te worden dat dgax die hier bekomen werd, deze is voor een hyfe met
s; gelijk aan de initéle s;. Echter, gedurende de simulatie zal deze veranderen en hierbij ook
dev,q.. Gezien het experimenteel bepaalde verb@uﬁdl()‘ﬂ%ﬁ [95], zal er minder
(meer) opname zijn als; hoger (lager) is. Een lineair verbandwordt verondersteld tussen
gaw of massa glucosé!y;,cose €Nvmaz. E€N algemeen verband tussgrenv,,,, wordt dan
overeenkomstig de experimenteel bepaalde maximale opnamesnglheid,

Si[mol glucos? Opperviak hyf(Tme] 150[ g é _ Mglucose[mol glucos?ﬂr.?)
(mm hyfey cel mol glucos el
mol mol glucos mol glucos

mazx,expl . . uwcose|l™— 7 At = max|l— A+ 48

omarcaplg o Matueose ™ 1 AMls] = oman T ] (@49

De vergelijking die de Michalis-Menten kinetiek beschrijft wordt gegeven door

Se

W. (4.9)

UV = Umazx

De vergelijking die het aantal mol glucose opgenomen door eegq,dgtiens At bepaalt
wordt gegeven door

lengte hyfen per cel s,

4.10
0.01 mm Se + Ky’ ( )

V = Upmaz O

en is weergegeven in Figuur 4.7.

Het is belangrijk de totale lengte van de hyfen die zich in een cel bevindekéming te
brengen aangezien de parameters voor de Mihdenten kinetiek per 0.01 mm hyfe uitge-
drukt staan. Aan de hand van Vgl. (4.7) wordt de hoeveelheid [mobgkjcdie opgenomen
wordt perAt gegeven. De; in cellenc als gevolg van deze opname is de opgenomen hoeveel-
heid glucose plus de hoeveelheid glucose die reeds aanwezig wasdgéoeehet opperviak
aan hyfen in de cel onder beschouwing. Aangezieweel hoger is dar,,, in een omgeving
mets, = 3 10~° [mol glucose mm?] is het verschil ins; als gevolg van de opname pat ge-
lijk aan de maximale opnamesnelheid 8.1 1Qmol glucose mm?2A¢t~!]indiens; = 4 107°
[mol glucose mm?]. De opname van glucose gaat zoals beschreven door Jorgensér9§]
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sslmol glucose mn1?]

Figuur 4.7: De opname [mol glucosAf] overeenkomstig de Micléis-Menten vergelijking in functie
vans, voor een hyfe met;=4 1075,

over de afname aan,, de netto opname zal slechts een deel van het opgenomen substraat zijn
omwille van een imperfecte conversie van extern naar intern substradt die8draagt [9]. De
maximale opname wordt dan 7.29-F0mol glucose mm?2A¢~1].

De oorspronkelijk voorgestelde vergelijking voor opname in [9] (Vgl. 13 drengt perAt
een stijging vars; teweeg

= At si(cg,0) se(cg,0) cl
= 2254107°3107° 9 10
= 2.8 107 !3[mol glucose (mm hyfe)> At~ 1].

Hetin Vgl. (3.31) schrappen vai geeft bijgevolg een opname vapperAt die gelijk is aan
7 107 [mol glucose (mm hyfe)? At~']. Dit levert een opname die van dezelfde grootteorde
is als de Michalis-Menten vergelijking. De Michais-Menten kinetiek als het schrappen van
in Vgl. (3.31) werden toegepast ten einde de dimensies in linker- en réghésdoen overeen
komen. Het is opmerkelijk dat deze twee vergelijkingen eenzelfde opnareegdwengen die
tevens veel groter is dan de opname die volgt uit Vgl. (3.31).

Als de opname door Vgl. (3.31) beschreven wordt met degieiti; en s, in [9] is er ech-
ter een te groot verschil met de experimenteel bepaalde gegevensprmmame. De opname
is dan van grootteorde 18°[mol glucose mm? At~!], zoals eerder aangehaald geeft dit te
weinig input aan substraat om het verbruik aan onderhoud te compangdet ontwikkelde
CA-gebaseerde model zal gebruik maken van de MilisaMenten kinetiek om de opname te
beschrijven, in Vgl. (3.25) zit immers nog een fout in de dimensies aangdamul glucose]
zoals reeds in Sectie 3.3.1 werd aangehaald.
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Algoritme 6: Opname nuté&nten en onderhoud

for t « 1 tottijdstappen do
Lengt eHyf ez% keer het aantal buren waarmee de cetlgnit
Act i ef Mycel i ummet een hyfe verbonden zijn;
se Uit de lijstConcent r at i e wordt overeenkomstig Vgl. (4.10) aangepast voor elk
celnummer uit de lijsAct i ef Mycel i umafhankelijk van de lengte aan hyfen,
Lengt eHyf e, die in de cel aanwezig is; uit de lijstConcent r at i e wordt
overeenkomstig Vgl. (4.10) aangepast (rekening houdend met imfgecieaversie)
voor elk celnummer uit de lijshct i ef Mycel i umafhankelijk van de lengte aan
hyfen,Lengt eHyf e, die in de cel aanwezigis ;

end

4.10 Rekentijd

De rekentijd in functie van de gesimuleerde periode word in Figuur 4.8 estelyl. Hieruit
blijkt dat de rekentijd sterk toeneemt naarmate de gesimuleerde periodevemgé Dit is het
gevolg van het alsmaar groter worden van de lijsten. De groottevap 0) bepaalt sterk de
benodigde rekentijd aangezien een grgtey, 0) initieel zorgt voor meer groei zodat de lijsten
reeds groter zijn bij het begin van de simulatie.

15¢ -
E].O’ I
5
=
5, 4
0’\ L L L L L L L L L L L L L L L L L L L L L i
0 10 20 30 40
Gesimuleerde tijd [h]

Figuur 4.8: De rekentijd in functie van de gesimuleerde periode spgt;, 0) = 1076 .



Resultaten

5.1 Validatie van het ontwikkelde model

Het CA-gebaseerde model met parameterwaarden e@éléndbnditie zoals gegeven in Tabel 4.1
simuleert een groeiperiode van 40 uren in een omgeving rietrhassa/volume) glucose als
C-bron aangezien de experimenteel bepaalde gegevens ter validatireamgeving met %
(massa/volume) glucose bepaald werden [3]. Dedhdts. in cellenc, is bijgevolg gelijk aan

1.5 10°° [mol glucose mm?] in plaats van 3 10° [mol glucose mm?] zoals weergegeven in
Tabel 4.1. De opname wordt overeenkomstig Vgl. (4.9) bepaald waargdwerschil in op-
namesnelheid als gevolg van een halvering van de externe substraaitatie weinig verschil
maakt. In beide gevallen is.(c.,0) veel groter dank,, zodat de opnamesnelheid in beide
gevallenv,,., benadert. Een belangrijk gegeven in het experiment is de oplossingvaar
sporen bewaard worden aangezien deze bepalend is voor ééeiniterne substraatconcentra-
tie. De sporeoplossing bestaat uit een 0.1 (V/V) Tween 80 oplossingklgelg. Vandaar dat er
wordt aangenomen daf(cy, 0) veel lager is dan deze uit Tabel 4.1 namelifk 6 [mol glucose
mm~1]. Indien s;(ck,0) veel hoger is (cfr. Tabel 4.1) zal de kans om te groeien initieel ook
veel hoger zijn. Als gevolg zal er in de beginfase sneller mycelium gevavaorden zonder
dat er nog vertakkingen opgetreden zijn. Als gevolg zal de HGU zoadsgegeven op Figuur
5.1(c) initieel een veel sterker stijgende exporiéatioename waargenomen worden dan te zien
is op Figuur 5.2(c) waarbi; (cx, 0) lager is. De totale hyfelengte en aantal hyfetippen waarvan
Figuren 5.1(c) en 5.2(c) afgeleid werden wordt gegeven in respelifigviguren 5.1(a) 5.1(b)

en Figuren 5.2(a) 5.2(b). Op Figuur 5.1(a) is duidelijk te zien dat er in éginbeen sterke
toename is van de totale hyfelengte wat het gevolg is van de hegere0).

Het aantal hyfetippen, de totale lengte van het myceliumnetwerk en de HGuhaid
van de tijd werd experimenteel bepaald voor de filamenteuze schinhiuglgr hiemalis Ge-

49
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Figuur 5.1: De macroscopische karakteristieken voor het gesimuleeydeliumnetwerk met
parameterwaarden en irdite conditie uit Tabel 4.1 na 4 uren groei M#&tde totale hyfelengte i.f.v. de
tijd, ?? het aantal hyfetippen i.f.v. de tijd &? HGU i.f.v. de tijd.

otrichum candidumAspergillus nidulansNeurospora crass&n Penicillium chrysogenunn
[3]. Ter validatie van het ontwikkelde model worden de macroscopisahakieristieken zo-
als totale lengte van het myceliumnetwerk, aantal hyfetippen en HGU (Vg)) (&fgeleken
met experimenteel bepaalde gegevens die hierover beschikbaar zigro@tte-orde van deze
experimenteel bepaalde karakteristieken is hetzelfde, er wordt gekozé. nidulansweer te
geven om een vergelijking te maken. Het aantal hyfetippen dat zich in dectijdt\bij As-
pergillus nidulansvordt weergegeven in Figuur 5.4(a) door vierkanten, de totale lengteeta
myceliumnetwerk door holle bolletjes en de HGU door volle bolletjes. Figuur bgHeft de
lengte weer van het gesimuleerde myceliumnetwerk dat bekomen wordt imattivekkelde
CA-gebaseerde model. Na 16 uren groei bedraagt de lengte van heliumyretwerk zowel
voor Aspergillus nidulansls voor de gesimuleerd&. solani2.5 mm. In Figuur 5.4(c) wordt
het aantal hyfetippen van de gesimuleeRiesolaniin functie van de tijd weergegeven. Hieruit
blijkt dat het aantal hyfetippen dat zich tijdens een gesimuleerde groel&airen vormt iets
lager is dan de experimenteel bepaalde vaspergillus nidulans Dit is te verklaren doordat
de experimenteel bepaalde HGU in [97] 0.2 mm is in plaats van de 0.15 - 0.16 rAxagaj-
gillus nidulanswat een lager aantal vertakkingen per lengte hyfe impliceert. In Figud)5.4
wordt de HGU in functie van de tijd gegeven voor de gesimule&.dsolani Hieruit blijkt dat
deze convergeert naar 0.17 mm, een lagere waarde dan 0.2 mm zoalsddivaeggenomen
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Figuur 5.2: De macroscopische karakteristieken voor het gesimuleayadeliumnetwerk met
parameterwaarden en iriite conditie uit Tabel 4.1 met(c, 0) = 10~° na 4 uren groei me2? de
totale hyfelengte i.f.v. de tijd?? het aantal hyfetippen i.f.v. de tijd & HGU i.f.v. de tijd.

in [97]. Echter in vergelijking met [7] komt dit overeen. Dit is logisch aazige de groei-en
vertakkingskansen in [7] dezelfde zijn als in het ontwikkelde model. Er zijRiguur 5.4(d)
twee fasen te onderscheiden: initieel een fase van expeéfegtioei en vervolgens een fase
van convergentie. De aanwezigheid van twee zulke fasen wordttlggl/e®or experimentele
observaties[3]. Dit is, zoals besproken in Sectie 2.4, het gevolg vaél@niiise van schimmel-
groei zonder vertakkingen waardaeconstant blijft end/ exponentieel toeneemt, cfr. Vgl. 2.5
stijgt HGU in deze eerste fase exponentieel. In Figuur 5.4(d) duurtfdseetot t=1.8h, vanaf
dan stijgt het aantal tippen zoals te zien is op Figuur 5.4(c) waardoor H&lheer exponenti-
eel toeneemt. Echter vanaf de fase van tipproductie begint stijute met de totale hyfelengte
waardoor HGU naar een constante waarde convergeert.

In [7] wordt de lengte die een myceliumnetwerk groeit en het aantal hpkstiglie gedu-
rende een dag ontstaan weergegeven (Figuur 5.5), hieruit blijkt datelsenuleerde myceli-
umnetwerk 16 cm of 100m per dag kan groeien en hierbij* Iyfetippen vormt. Het enige
verschil is dat de simulatie in [7] in 3D gebeurt terwijl de experimenteel dlepagegevens in
[3] en het in deze thesis ontwikkelde CA-gebasserde model uitgaanrganig een 2D vlak
(petriplaat). Er is wel op te merken dat er in 2D meer kans is op anastomosé emadinder
groeimogelijkheden zijn, waardoor er meer mogelijheden zijn om een angkertetontwijken.
Hierdoor zullen er uiteindelijk minder tippen zijn dan in 3D, dit is echter geen sldéeaerkla-
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ring voor het grote verschil in aantal tippen. Het inoculum in de 3D simulati&]ibgstaat uit
12 hyfen in plaats van 6, wat slechts overeen komt met enkele minuterpvoogsaangaande
groei. Een verschil in iniéle conditie vars;(cy,t) (deze is immers niet te meten dus moet er
hieromtrend een aanname gebeuren) heeft ook een impact op hepwatobyfelengte en aan-
tal tippen zoals te zien is in Figuur 5.1 waarkijcy, t) = 4 10~° [mol glucose mm?]. Hierbij
zal door de 40 maal groterg(ci,0) een 40 maal hogere,,., geven, door deze veel hogere
input zal de groei ook meer gestimuleerd worden, die een hogere opnatreich meebrengt,
simpelweg omdat er meer myclium aanwezig is om op te nemen. Door de gtdwitzan-
wezige interne substraat sterk verdund zijn over het mycelium waad#ogroeikansen terug
dalen zoals weergegeven op Figuur refvmaxlil.De éhéticondities; (¢, 0) heeft dus op lange
termijn geen invlioed op de opnamekinetiek.

Vmax|mol gjucoseat 2 CeP]
= = = =
T 2 2 2
[ S

H
X
oy
C.’
L
=

0 1 2 3 4
Tijd [uren]

Figuur 5.3: v,,,4. [Mol glucose (0.01vmm hyfef At—!] voor de centrale cel van het inoculum
gedurende een simulatie van 4 uren.

De HGU daarentegen (Figuur 5.4(d)), kent eenzelfde verloop asrgdeze voornamelijk
afhangt van de groei- en vertakkingskansen. Aangezien er mdfdieparamterwaarden ge-
werkt wordt is dit gelijklopend. Het zijn namelijk de groei-en vertakkingsen die de helling
van de totale hyfelengte en aantal tippen in functie van de tijd (uitgezet optlogzhe assen)
bepalen. De hellingsgraden zijn hierbij ongeveer gelijk wat een condti@sitbimpliceert zoals
uitgelegd in Sectie 2.4 en voorgesteld in Figuur 5.4(a). Echter, een hkgeseop groei bij
eenzelfde kans op vertakken zou een hogere HGU geven omdat aedgsrtussen de vertak-
kingen gemiddeld groter zullen zijn.

Een cruciale stap in de validatie van het voorgestelde model behelst eleaan de mas-
sabalans. Dit wordt gedaan door de schimmelgroei te simuleren in ednestiloge omgeving
(se(cx, 0)=0[mol glucose mm?Z]). In Figuur 5.6 wordt de hoeveelheid intern beschikbare ener-
gie E;, uitgedrukt in mol glucose, weergegeven in functie van de tijd. Hieruit bt F;
stelselmatig afneemt als gevolg van investeringen in groei, actieve translenatiederhoud.
Tijdens de eerste twee uur is er meer afnameNaals gevolg van de investeringen die nodig
waren in groei. Deze investeringen en het delen van de hoeveelheid suiestraat over een
hyfe die groeit of vertakt naar het nieuw stuk hyfe of vertakking, leigh een sterke daling van
s;. Hierbij is de kans op groei en vertakken van cellgrook sterk afgenomen zodat de inves-
teringen voor groei en vertakken uit blijven. Enkel nog de kleine inviegfen voor onderhoud
en actieve translocatie blijven over waarddfrtrager afneemt.
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Figuur 5.4: (a) stelt de experimenteel bepaalde macroscopische kaistidken (totale hyfelengte,
aantal tippen en HGU) voor vakspergillus nigef3]. De macroscopische karakteristieken voor het
gesimuleerde myceliumnetwerk met parameterwaarden g@linconditie uit Tabel 4.1 met
si(cx,0) = 1075 [mol glucose mm?] met (b) de totale hyfelengte i.f.v de tijd, (c) het aantaletippen
i.f.v de tijd en 5.4(c) HGU i.f.v de tijd .

Adams [16] en Lopez-Franco et al. [98] sugereren dat de hyfefikenenteuze schimmels
in pulsen groeien. Wanneer de groeisnelheid van de virtuele schimmelatiefwan de tijd be-
keken wordt, komen deze groeipulsen duidelijk tot uiting (Figuur 5.7(a)fiduur 5.7(a) wordt
de groeisnelheid telkens uitgemiddeld over een tijdsinterval gelijk aan00angezien de
ruimte gediscretiseerd werd aan de hand van hexagonale cellen met didmdtam] kan er
enkel gegroeid worden in discrete stappen gelijk Aanfmm]. Neem nu bijvoorbeeld een stuk
hyfe dat tijdens 10Q\¢ een afstand\x groeit dan is er gedurdende 99 tijdstappen geen groei
geweest en is deze afstand afgelegd in een tijdstap. Dit geeft een piriggtieisnelheid die
er in realiteit niet is, als oplossing kan het gemiddelde genomen worderl 00¢tijdstappen.
Indien de maximale;(cy, t) gelijk is aan 10° [mol glucose mm?2] dan zal er overeenkomstig
de berekening in Sectie ongeveer 180 nodig zijn om een afstand.z te groeien. Om zeker
te zijn dat de intrinsieke pulsatiele groei afkomstig van sprongsgewijze igreen gedisceti-
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Figuur 5.5: De gesimuleerde totale hyfelengte (a) en het aantal hyietigb) volgens [7].
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Figuur 5.6: De gemiddelde hoeveelheid intern beschikbare endrgieitgedrukt in mol glucose,
gedurende 10 simulaties van vijf uren. Het gekleurde gestieitlde standaardafwijking voor op de
simulaties.

seerde oppervlak niet aan de basis ligt van een gepulseerde ghoeidreordt het tijdsinterval
gelijk aan 400At gekozen. De pulsaties van de groeinsnelheid die in Figuur 5.7(a) naar vo
komen kunnen een gevolg zijn van de zware investering die een hyfetip m&ebd te groeien
doordat het aanwezige interne substraat dient gedeeld te wordere metudv gevormde hyfe.
Hierdoor halveerts; en bijgevolg de kansen op groel,(n en w), echter na een periode van
actieve en passieve translocatie stijgbpnieuw zodat de groeikansen terug stijgen, wat de pul-
satie in groeisnelheid zou kunnen verklaren. Echter, dit fenomeenzadegelijktijdig voor
over alle hyfetippen en niet enkel bij individuele hyfetippen. Dit zougevolg kunnen zijn van
de symmetrie die schimmelgroei vertoont wanneer deze plaats vindt in eemgéonemomge-
ving. Indien dit het geval is zou het groeien in een medium met een hetezagrdeling van de
substraatconcentratie het synchroon groeien kunnen doorbrekEiguur 5.7(b) wordt geillu-
streerd dat bij een hogesg(c, 0) meer groei zal zijn, dus hogere irdite groeisnelheden geett,
echter deze vlakken af omdat door het delen van het intern substeragen groter opperviak,
deze sterk daalt waardoor de groeikansen afnemen zoals dit ookuatrps voor Figuur 5.3.

In Figuur 5.7(b) moet opgemerkt worden dat er initieel minder pulsen zgheen gevolg is van
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At bij een hoges; die veel lager is cfr. voorgaand voorbeeld. Hierdoor zal door ietiddelen
over 400At een groot deel van de pulsen uitgemiddeld worden.
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Figuur 5.7: De gesimuleerde groeisnelheid van het myceliumnetwerkinheterogene omgeving die
wordt uitgemiddeld over een tijdsinterval gelijk aan 480indien er (a)s;(cx, 0) = 10~° [mol glucose
mm~2] of (b) s;(cx,0) = 3 10~° [mol glucose mm?2].
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5.2 Benchmark situaties

5.2.1 Overzicht

Een overzicht van de benchmark situaties aangaande d@ddniérdeling van het extern substraat
in de cellenc, waaruit de tesselatie is opgebouwd wordt gegeven in Tabel 5.1 en glésésrd
in Figuur 5.10 waarbij het iniéile myceliumnetwerk voorgesteld wordt in Figuur 5.8.

y [pm]

125 126 127 128 1.2¢ 1.3C 131 132
X [pm]

Figuur 5.8: Het initiele myceliumnetwerk voor de verschillende benchmark sésaDe rode cellen
bevatten hyfetippen, de grijze cellen bevatten enkel niyeelDit wordt voorgesteld door pijlen waarbij
de tip een hyfetip voorstelt.

De simulaties worden uitgevoerd overeenkomstig het ontwikkelde CA-geles model
met parameterwaarden en igig conditie zoals gegeven in Tabel 4.1. Bij de visualisatie van

Tabel 5.1: Overzicht benchmark situaties met betrekking tot deététverdeling van het externe
substraat.

Situatie 1| s.(c,,0) <3 107>,V K
Situatie 2| s¢(c,,0) ~ U(0,3 107°)V k

0 Yy AVe > 04
Situatie 4| s.(c.,0) = 3 10~ voor een groepje cellen 0.05 mm onder het inoculum

Situatie 5| s.(c.,0) = 3 10~ voor twee groepjes cellen binnen een straal van 0.1 mm rond het inocul
Situatie 6| s.(cx,0) = 3 10~° voor meerdere groepjes cellen binnen een straal van 1mm rond helimo

N 3107° \VyAVz <04
Situatie 3| s¢(cz,0) :{ yoe

CuU

het gesimuleerde myceliumnetwerk zalvan ¢;, voorgesteld worden door de kleurenlegende
in Figuur 5.9. Hierbij wordts;(cx, t) gedeeld door 3/8;(cx, 0), indien dit quotént groter is
dan 1 zullen de cellen ook rood gekleurd zijn. Deze kleurenlegendeedargnde deze Sectie
gebruikt worden om de verdeling van het interne substraat in het giesirde myceliumnetwerk
(aanwezig in de celleq,) aan te duiden. Het externe substraat wordt aangeduid overeetitkoms
grijstinten, indiens,. in een cel gelijk is aaB 10~ zal deze zwart gekleurd worden, hoe lager
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se hoe lichter de grijstint. Aan de hand van deze kleurencode wodm cellenc, zullen de
verschillende benchmark situaties gevisualiseerd worden.

pg
1

0

Figuur 5.9: Kleurenlegende overeenkomstig(cy, t) gedeeld door 3/8;(cy, 0), als dit quotént naar
nul gaat zullen de cellery, blauw ingekleud worden, anders rood.
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Figuur 5.10: Overzicht van de benchmarksituaties aangaande de vegdelims, (¢, 0) voor (a)
Situatie 1, (a) Situatie 2, (c) Situatie 3, (d) Situatied,J@uatie5 en (f) Situatie6. De cellen met
s¢(ck,0)=0 [mol glucose mm?2] worden lichtgrijs ingekleurd en de cellen mefc;,0) = 1.5 1077
[mol glucose mm 2] donkerder grijs e, (cx,0) = 3 10~ [mol glucose mm 2] zwart. De cellen waar
het inoculum aangebracht worden zijn in het blauw gekleurd.
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5.2.2 Situatie 1

In situatie 1 wordt de groei van het myceliumnetwerk in een mediunzfigt 0) =3 1075,
se(c,,0) =3 10°¢ [mol glucose mm?] (Figuur 5.11) ens,(c,,0) =1.5 10 [mol glucose
mm~2] gesimuleerd. Het is duidelijk in Figuur 5.11(b) dat de groei niet belemmeoutitv
aangeziens.(c,,0) nog altijd veel groter is dai,, (9 10~ [mol glucose mm?]). De ma-
croscopische karakteristieken zoals totale lengte van het mycelium als Hj@&hkzonstant

in een grote range va#. zoals dit bevestigd wordt in [97]. Dit is tevens een indicatie dat de
opnamesnelheid gelimiteerd is aangezien anders een hqgetikens voor een hogere opname
zorgt en bijgevolg meer groei teweeg brengt. Indig(y,, 0)=3 107° ligt de opnamesnelheid
wel veel onder de maximale zodgtveel lager is in de hyfen (Figuur 5.11(c)) waardoor de groei
wel belemmerd wordt.

Figuur 5.11: Gesimuleerd myceliumnetwerk door het ontwikkelde CA-geleade model met
parameterwaarden en inéte condities overeenkomstig Tabel 4.1 na een gesimul@emniede van 8
uren waarbij (b).(cx, 0)=3 1075, (C) s¢(cx,0) =3 106 en?? s.(cx, 0) = 1.5 10°°.
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5.2.3 Situatie 2

In Situatie 2 wordt de groei van het myceliumnetwerk gesimuleerd in een megaandes,
heterogeen verdeeld is (Figuur 5.12(b)). De pulsen in de groeisnghogild weergegeven in Fi-
guur 5.7(a), kwamen tot uiting bij groei in een homogene omgeving (Figu@{&)imaar zoals
aangestipt in Sectie 6.1 zou de groei in een homogene omgeving kunnantigideze groei-
pulsen. Echter, er wordt nog steeds pulsatiele groei waargenomenuimr Big.2(b) ondanks dat
er in een heterogene omgeving gegroeid wordt waarbij elke hyfe vaonheikkelende myce-
lium onderworpen wordt aan een verschillende De groeisnelheid van het myceliumnetwerk
in Situatie 2 wordt gegeven in Figuur 5.12(b). Het is dus niet een gevolgl®samgeving dat
deze groeipulsen ontstaan maar van interne processen zoals opnaaresiecatie.

Groeisnelheid[mm/dag]
Groeisnelheid[mm/dag]

Tijd [h] Tijd [h]

@ (b)

Figuur 5.12: De gesimuleerde groeisnelheid van het myceliumnetwerkinheterogene omgeving die
wordt uitgemiddeld over een tijdsinterval gelijk aan 480indien er (a) in een homogene omgeving of
(b) in een heterogene omgeving gegroeid wordt.
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5.2.4 Situatie 3

In Situatie 3 wordt de groei in het rechterviak waar= 3 10~° [mol glucose mim?] gestimu-
leerd en minder in het linkervlak waag=0 [mol glucose mm?] zoals weergegeven wordt in
Figuur 5.13(b). Dit is het gevolg van een grotere opname van subsieaaitioors; stijgt en
hierbij ook de groei- en vertakkingskans. Dit heeft als gevolg dagesimuleerder mycelium-
netwerk een gebied met een hagemeer zal exploreren dan een gebied waar een dadge
Indien At niet meer bijgestuurd wordt door de CFL-voorwaarde maar enkel dimgroeikans
begrensd wordt zal er meer groei zijn in het substraatrijke rechteriddékoont mooi aan dat
de passieve translocatie belemmerd wordt waardpop plaatsen met een hogg hoog blijft
en er bijgevolg meer groei is (Figuur 5.14(a)). Op Figuur 5.14.

1.6

1.6r
15-

1.4r

>1.3¢

12

11

1.4r

>1.2F

1.0r

0.8r

0.9

1.0

@

X

11

12

1.3 0.6 0.8 1.0 12 14

(b)

Figuur 5.13: (a) Het inoculum weergegeven overeenkomstig de locatietivlak. (b) Gesimuleerd
myceliumnetwerk met parameterwaarden en ktticondities overeenkomstig Tabel 4.1 na een
gesimuleerde periode van 40 uren met als enige aanpassinig die s, overeenkomstig Tabel 5.1 voor

Situatie 3.
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Figuur 5.14: Gesimuleerd myceliumnetwerk door het CA-gebaseerde maaegesteld in [9] met
parameterwaarden en inétée condities overeenkomstig Tabel 4.1 met als enige aaimgede initéle
verdeling vans, zoals voorgesteld in Tabel 5.1 voor Situatie 2. (a) geefedsdlatie weer waarin elke
cel k zijn s; weergegeven is aan de hand van de kleurenlegende die bawméiguur is meegegeven,
de overige cellen krijgen worden zwart ingekleurd als zesgen10-%[mol glucose mm?] hebben en

wit als deze nul is. (b) geeft de het myceliumnetwerk weetszdiin deHyf el i j st bijgehouden

wordt

5.2.5 Situaties4en5

In Situatie 4 wordt bij het vinden van de voedingsbron, die onderaaimbeulum gelegen is,
de groei sterk gestimuleerd in de richting van de voedingsbron, de lgfdedvoedingsbron
doorkruist is namelijk veel langer dan de andere zoals weergegevprFiguaur 5.15. De hyfe
die een voedingsbron vindt zal door de opname yaaen verhoogde; hebben waardoor de
groei-en vertakkingskans verhoogt en translocatie van intern sabsprgang komt.

In Situatie 5, weergegeven in Figuur 5.16, wordt bevestigd dat de onidpk#tn een voen-
dingsbron het aantal vertakkingen doet toenemen. Dit was reeddighiit&ituatie 3 (Figuur
5.14). Het myceliumnetwerk verbindt de twee voedingsbronnen en bligsieven in de hyfen
die groeien in een gebied waar nog geen glucose gevonden is. Dit is te aajtede actieve
translocatie naar de hyfetippen toe en de diffusie van glucose naar celeet een lagera,.
Tenslotte is des; van de cellen op de rechte tussen deze twee voedingsbronnen veel beg
passieve translocatie als gevolg van diffusie zal namelijk het optimale pandest bevoorde-
len.Indien de voedingsbronnen uitgeput raken en de virtuele schimrtexfetsillen uiteindelijk
de hyfen met de hoogstg overblijven. Overeenkomstig Figuur 5.16 zou dit op de rechte zijn
tussen deze twee voedingsbronnen. De rechte tussen twee puntemssheteptimale pad
waardoor
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Figuur 5.15: Door het ontwikkelde CA-gebaseerde model gesimuleerd linmegetwerk met
parameterwaarden en inétée condities overeenkomstig Tabel 4.1 met als enige aaimgede initéle
verdeling vans, zoals voorgesteld in Tabel 5.1 voor situatie 3.(a) geefededlatie weer waarin elke cel
k zijn s; weergegeven is aan de hand van de kleurenlegende die bavda&iguur is meegegeven, de
overige cellen krijgen worden zwart ingekleurd als ze £en 10-%[mol glucose mm?2] hebben en wit
als deze nul is. (b) geeft de het myceliumnetwerk weer zatle de Hyf el i j st bijgehouden wordt.

5.2.6 Situatie 6

Het optimaal verbinden van voedingsbronnen werdhiysarum polycephaluopgemerkt door
Tero et al. [8] (Figuur 5.17) die eveneens een verband zag met bmderg van steden door
het treinnet. Indien de voedingsbronnen geplaatst worden ovenestily de plaatsen waar
steden liggen komt het uiteindelijke myceliumnetwerk overeen met een optimalmdieg
tussen de steden die ook door het treinnet gevolgd wordt [8]. In Fi§ulr wordt dit voor
Physarum polycephalugeillustreerd. Het CA-gebaseerde model, indien het de werkelijkheid
goed benaderd, zou op lange termijn ook aanleiding moeten geven tottawaleprerbinding
van de voedingsbronne. In Situatie 6 werden er meerdere voedinggioron de buurt van
het inoculum geplaatst. De locaties van deze voedingsbronnen zijn nietewitlg gekozen,
maar overeenkomstig de locatie van de belangrijkste steden inéBedgils weergegeven op
Figuur 5.18.

Het gesimuleerde myceliumnetwerk v&n solanivindt uiteindelijk al na 14 uren de ver-
schillende voedingsbronnenn uitgezonderd deze in de uithoeken €Rigut9(a) en 5.19(b)).
Het optimale pad, zoals dit do&hysarum polycephalugrevonden wordt [8], komt niet tot ui-
ting aangezien er nog altijd suboptimale verbindingen aanwezig blijven. Laigaleren zou
een optie zijn was het niet dat de rekentijd exponentieel toeneemt metrhakt eellen. Figuur
5.19(a) komt immers overeen met foto links onder in Figuur 5.17. Op dezégeatemde Fi-
guur komt tot uiting dat een model ter benadering van schimmelgroei, indieteheerkelijke
schimmelgroei goed benadert, op lange termijn evolueert naar een optimiailedugg tussen
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Figuur 5.16: Door het ontwikkelde CA-gebaseerde model gesimuleerd liomeeetwerk door het
ontwikkelde CA-gebaseerde model met parameterwaardertigéle condities overeenkomstig Tabel
4.1 met als enige aanpassing de @&l#iverdeling var, zoals voorgesteld in Tabel 5.1 voor situatie 4. .
(a) geeft de tesselatie weer waarin elke/eeljn s; weergegeven is aan de hand van de kleurenlegende
die bovenaan de figuur is meegegeven, de overige cellereknjgrden zwart ingekleurd als ze eer-
10~%[mol glucose mm 2] hebben en wit als deze nul is. (b) geeft de het myceliumnétweer zoals
ditin deHyf el i j st bijgehouden wordt.

de voedingsbronnen.

Zoals in Situatie 5 werd vermeld, zullen de hyfen met een hoge substraattraie ook
het langst actief blijven waardoor een ruwe schatting kan gemaakt worake de overblijvende
hyfen zullen liggen. Dit wordt in Figuur 5.19(c) weergegeven doorldavwe cellen. Ook hier
is te zien dat de hyfen tussen twee voedingsbronnen gelegen meer uiistiraat bevatten. Een
probleem is dat de hyfen die een suboptimale verbinding vormen nog l&éeftdigven aange-
zienw gelijk is aan 103 [mol glucose mm?]. Een parametrisatie van de parameterdie
aangeeft vanaf welke waarde vande hyfe inactief wordt, zou hier nuttig zijn. Overeenkom-
stig het mierenkolonie algoritme ter bepaling van het optimum, waarbij het paderteiogste
concentratie aan feromoon als optimale pad gekozen wordt, zo zou higieddidneen optimale
verbinding vormt over blijven als gevolg van een hogerm de optimale hyfen (verbindingen).
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Figuur 5.17: Het myceliumnetwerk vaRhysarum polycephaluigeel) dat de voedingsbronnen (wit) op
Zijn pad optimaal verbindt [8].
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Figuur 5.18: (a) Belgé met aanduiding van de belangrijkste steden en (b) de irgedin de
voedingsbronnen in het medium overeenkomstig de locatieleae steden.
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Figuur 5.19: (a) Het gesimuleerde myceliumnetwerk na 12 uren groei ntetnpeterwaarden en
intitiele condities overeenkomstig Tabel 4.1 met als enige aaimgede initéle verdeling van, zoals
voorgesteld in Tabel 5.1 voor situatie 6. (b) Myceliumnetweeergegeven door de hyfen. (b) Geeft de
tesselatie weer waari) (cx, 12) weergegeven is aan de hand van de kleurenlegende in Figyufeb.
overige cellen worden zwart ingekleurd als ze eer 10-%[mol glucose mm 2] hebben en wit als deze
nul is. Indien er mycelium aanwezig is worgtgevisualiseerd andess. (c) Geeft de celle; met
s; > 4 10~ 6[mol glucose mm?] weer a.h.v een blauwe kleur.



Algemene conclusie en verder werk

Het ontwikkelde CA-gebasserde model voor filamenteuze schimmelgrseityé& zowel het
gedrag van individuele hyfen als het gedrag van het volledige mycelwas naar vore gebracht
in Hoofdstuk 6. Aangezien de resultaten van het voorgestelde moddligluimvereenkomen
met experimentele gegevens mag gesteld worden dat de basisprogesaptwoordelijk voor
filamenteuze schimmelgroei, erin vervat zijn. Pulsatiele groei, zoals dit eaamgen werd door
Adams [16] en Lopez-Franco et al. [98], komt zowel in een homogemgewing als in Situatie

2 naar boven. Het al dan niet aanpassenAarolgens de CFL voorwaarden levert een duide-
lijk verschil in Situatie 3, er wordt namelijk meer substraat getransloceendgebieden waar
(nog) geen extern substraat gevonden werd indiebegrensd wordt door de CFL voorwaarde.
In Situaties 4,5 en 6 komt de eigenschap naar boven om voedingsbropteal te verbin-
den, aangezies; in de hyfen die twee voedingbronnen met een rechte verbinden systédmatisc
hoger zijn. Echter, het elimineren van suboptimale verbindingen (hyfergtwiet vastgesteld
aangezienv verondersteld werd heel laag te zijn in [9]. Dit werd wederom verasidier omdat
de interne substraatconcentratie tot op heden niet gemeten kan worden.

De rekentijd die nodig is om filamenteuze schimmelgroei te simuleren stijgt expeslen
als de duur van de simulatieperiode toeneeemt. Eenéeffmi algoritme of een paralelle im-
plementatie van het model is in de toekomst aan de orde wanneer er simulatieenvange
tijd en op grote schaal uitgevoerd zouden worden. Het programmereantimelhatica heeft als
voordeel dat er talrijke reeds ingebouwde functies gebruikt kunrexem wat het schrijven
van de code vereenvoudigt maar een verlies in éffiieé inhoudt aangezien dit geen efficie
programmeertaal is. Het herschrijven van het algoritme in een progranaaleais C++ zou
de rekentijd kunnen reduceren. Het parallel programmeren, waantschillende computers
tegelijk rekenen aan een simulatie, is mogelijk aangezien hyfen die aan de &adévan het
mycelium groeien onmogelijk elkaar kunnen tegenkomen waardoor anastoeméel in een

67
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afgebakende zone van het mycelium of aan de grenzen van dezekaomeoorkomen. Hierbij
zal elke computer slechts het mycelium modelleren over een afgebakelhehdenet medium.
Aangezien de rekentijd exponentieel toeneemt overeenkomstig het eglfegalwaarin het my-
celium aanwezig is zal deze hierdoor sterk gereduceerd wordens Belangrijk hierbij op te
merken dat de tijdstap sterk verlaagd werd ten opzichte van het CAggdasmodel in [9] ten
einde een stabiele discretisatie te hebben. Indien enkel de groeikansdtaindient om\¢ bij

te sturen is deze 100 keer groter in een tesselatie bestaande uit hdeampiiea met diameter
0.03 mm en een maximalg(cy, t) = 10 ~°[mol glucose mm?]. Wanneer de CFL-voorwaarde
toegepast wordt cfr. Vgl. (4.1) kan de tijdstap maximaal 2.25 s zijn. Hierdeemt de nodige
rekentijd evenwel sterk toe.

Een verdere uitbreiding van de opname kinetiek zou een Michaelis-Meimetiek zijn
waarbijv,,q, niet lineair afneemt in functie vas (cx, t) maar ook een Michiis-Menten kine-
tiek volgt. Hierdoor zal,,,., een bovengrens krijgen, en deze bij lageook langer kunnen
aanhouden. Vanaf; onder K, ligt zal de opname sterk afnemen. Echter, dézg is in de
literatuur nog niet beschikbaar aangezien het metersyaroeilijk is.

Een andere benadering voor de beschrijving van myceliumnetwerker itatiee free’
model, waarbij er geen tesselatie van de ruimte wordt gebruikt en aldusametel tot cel
gegroeid wordt. Hierdoor is de hoek waarover vertakt wordt of exg&reen bocht genomen
wordt niet meer vast (60 graden) maar kan een keuze gemaakt okenestig een normaal
verdeelde distrbutie met gemiddelde 60 graden [99]. Dit zou het veriakke de hyfe en
het groeien van de hyfetippen beter benaderen aangezien in wer&ilid hoeken waarover
vertakt worden niet vast zijn.

De ruimte waarin het myceliumnetwerk gesimuleerd wordt zou in verder warhdn uit-
gebreid worden tot drie dimensies. Hierbij zal het aantal cellereel groter worden dan in een
2D ruimte zodat het effiéint programmeren van het algoritme een esgkntol zal spelen. In-
dien een extra toestand van de cellen ingevoerd wordt aangaandezégtmeid van hout, zou er
bij het inladen van een 3D scan van hout, een simulatie kunnen gebeutereimoutstructuur.
Aan de hand van CT-scans kunnen reeds beelden gevormd wonddrevenyceliumnetwerk
in houtstructuren [11], die een validatie van de bekomen simulaties mogelijk m&iedeze
manier zou een CA-gebaseerd model ontwikkeld kunnen worden ddbdeala van hout na
schimmelinfectie kan modelleren, wat vele toepassingen kan hebben.
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