BIOMATEMATICA XIIT (2003) 21-81
Uma Publicagao do Grupo de Biomatemdtica IMECC — UNICAMP

Um Modelo Computacional de Recrutamento
em Formigas

R. Assis!
Dep. de Matematica, UNEMAT, 78390-000 — Barra do Bugres, MT.

W. C. Ferreira Jr.2
DMA, IMECC-UNICAMP, 13.083-970 — Campinas, SP.

Resumo. Apresentamos um modelo computacional para o recrutamento social através de
feromoénio em formigueiros. O modelo construido foi baseado nos trabalhos de Denebourg
et al., os quais generalizamos para diversas situagdes. Com esse modelo computacional,
podemos representar diversas estratégias de forrageamento distintas, apenas variando os pa-
rametros do mesmo. Realizamos também simulagdes que apresentam resultados coerentes
com observacoes de laboratério e de campo.
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1. Introducao

Este é um artigo introdutdério para modelagem de recrutamento através de feromonio
em formigueiros, cujo objetivo principal é elaborar um modelo-base, que possa servir como
ponto e partida para aqueles que desejam simular esse fenomeno. Inicialmente, buscaremos
introduzir um modelo para o comportamento de recrutamento através de feromonio, uti-
lizando uma situacao experimental simples, estendendo-o, posteriormente, a situagées mais
gerais.

Uma vez que tenhamos um modelo generalizado para o recrutamento social em
formigueiros, apresentaremos aplicagoes do modelo a diferentes tipos de estratégias de for-
rageamento® adotadas por colonias de formigas. Através dessas aplicagdes, pretendemos
apresentar ao leitor o grande nimero de possibilidades de simulagoes que o modelo oferece,
para isso sendo necessirio apenas realizar pequenas modificagoes em seus componentes ou
parametros.
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2 Orientacao através de feromonio

Um dos principais meios de comunicagao entre os insetos é a comunicagao quimica
(Murlis et al., 1992). Nesse tipo de comunicagdo, individuos de uma mesma espécie! po-
dem se comunicar através da emissao de uma substancia quimica, denominada feromadnio.
Marcagao de territérios (Gordon, 1999), procura por parceiros, determinagao de trilhas (Wil-
son, 1962) e alarme (Holldobler e Wilson, 1990) sao algumas das finalidades desse tipo de
comunicacao.

No caso especifico da atividade de forrageamento, o feromoénio é utilizado para re-
crutar individuos para o local da fonte de alimento. Ao encontrar uma fonte de comida,
individuos de diversas espécies de formigas sao capazes de marcar o caminho ao retornar para
a colonia, deixando uma trilha de feromonio para que seus companheiros possam encontrar
os nutrientes.

A seguir, apresentamos uma situacao experimental de recrutamento e um modelo que
busca modelar esse comportamento.

2.1 O Experimento da ponte binaria

Utilizando uma montagem experimental simples, Denebourg et al. realizaram ob-
servagoes (Denebourg et al., 1990) sobre o comportamento de recrutamento da espécie Li-
nepithema humile. Através dos dados obtidos, os autores criaram um modelo matemético
para o experimento, comparando os resultados do modelo com os dados experimentais.

A montagem experimental consistiu em uma col6énia conectada por uma ponte de dois
ramos (ponte bindria) a uma drea de forrageamento onde se deposita o alimento, conforme
figura 1-a).

Para modelar matematicamente o processo de recrutamento, iniciamos, definindo as
seguintes variaveis:

A; = numero de formigas que utilizaram o ramo A apds ¢ formigas terem cruzado a ponte.
B; = numero de formigas que utilizaram o ramo B apds i formigas terem cruzado a ponte.

Assumindo que a quantidade de feromoénio em um ramo é proporcional ao nimero de
agentes que passaram pelo mesmo, temos que as quantidades de feromonio nos ramos sao
Fu(i) = aA; = e Fp(i) = aB;, onde « é a quantidade de feromonio depositada por agente
por passagem.

Como os agentes escolhem, com maior chance, o ramo com maior quantidade de
feromoénio, Denebourg et al. adotaram a seguinte fungao para expressar a probabilidade de
um agente escolher o ramo A apds i agentes terem utilizado a ponte:

(Fa(i) + k)"
(Fa(i) + k)™ + (Fp(i) + k)"

onde k e m sdo parametros. A interpretacdo biolégica para esses parametros é a
seguinte: k representa uma quantidade de feromonio significativa para que os agentes perce-

(2.1)

Pa(i) =

TNa verdade esse tipo de comunicagéo também pode ocorrer entre espécies distintas, entretanto, estamos
interessados apenas no caso da comunicacao entre individuos da mesma espécie.



Um Modelo Computacional de Recrutamento em Formigas 23

ALIMENTO ALIMENTO FONTE A FONTE B
A B Q v B

A B
COLONIA COLONIA COLONIA

a) b) €)

Figura 1: Tlustragio das montagens experimentais de Denebourg et al. (Denebourg et al., 1990; Bonabeau
et al., 1999). a) Montagem experimental com ramos de igual comprimento e uma fonte. b) Montagem
experimental com ramos de comprimentos distintos e uma fonte. ¢) Montagem com ramos de mesmo

comprimento e duas fontes de qualidades distintas.

bam a diferenga entre um ramo marcado e um nao-marcado, enquanto que o parametro n
pode interpretado como uma medida da sensibilidade dos individuos com respeito a sinal-
izagao pelo feromémio. Um valor elevado de n significa que os agentes sao capazes de
perceber pequenas diferencgas de concentracdo de feroménio. Analogamente, temos para o
ramo B:

(Fp(i) + K)" =1- P4(i) (2.2)

Dessa forma, temos uma maneira de expressar a probabilidade de escolha dos ramos
por um agente. Todavia, as préprias quantidades F4(i) e Fp(i) estao se modificando, ja que
os agentes que cruzam a ponte também depositam feromoénio. Assim, definimos a dindmica
do sistema:

Fa(i+1) = { ?:8 to - g ; ﬁigg (2.3)
Fp(i+1) = { %8 to Zz g ; %8 (2.4)

onde ¢ é uma varidvel aleatéria uniformemente distribuida em [0,1]. Aqui, 0 representa
a componente aleatéria do sistema, enquanto P4 (i) e Pp(i) incorporam o fato de que os
agentes escolhem com maior chance aquele ramo que possuir maior quantidade de feromonio.
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Figura 2: Esquema do modelo de simulagio do experimento da ponte binéria. a) Ao atravessar a ponte,
cada agente tem uma probabilidade P4 de escolher o ramo A e uma probabilidade Pg de escolher o ramo
B. b) Através de uma varidvel aleatéria §, o agente opta entre os ramos. c¢) Finalmente, o agente atualiza
as probabilidades P4 e Pp, devido a agao do depdsito de feroménio no ramo escolhido.

A dinamica introduzida acima apenas reflete o seguinte fato: o agente escolhe apenas um
ramo, acrescentando feromonio a ele.

Através das equacoes 2.1 até 2.4, podemos realizar simulagbes computacionais do

experimento da ponte bindria, conforme ilustrado na figura 2. A seguir, listamos os principais
resultados obtidos:

Constata-se um excelente ajuste do modelo aos dados obtidos em laboratério (Denebourg
et al., 1990; Bonabeau et al., 1999), indicando que a escolha da expressao 2.1 para mo-
delar o comportamento de escolha dos ramos pelos agentes é, de fato, razodvel.

O modelo, com os parametros ajustados a espécie do experimento, apresenta um com-
portamento de quebra de simetria. Isto é, ao invés dos agentes se distribuirem uni-
formemente entre os ramos da ponte, o trafego se concentra em apenas um dos ramos
da ponte. Esse foi exatamente o comportamento observado no experimento de labo-
ratério (Denebourg et al., 1990).

O comportamento do modelo depende dos parametros utilizados. Por exemplo, se
temos n muito grande (representando uma situagdo na qual os agentes sdo bastante
sensiveis ao feromonio), entdo se observa uma répida quebra de simetria, sendo esta
mais lenta para valores de n pequenos (agentes pouco sensiveis).

. Variagoes do experimento da ponte bindria indicaram que, ao se oferecerem duas fontes

de qualidades distintas & colénia (figura 1-c)), o tréfego de individuos se concentra,
em geral, no ramo que leva & fonte mais rica, isto é, a colonia é capaz de “escolher”
explorar apenas a fonte de melhor qualidade. Assis estendeu o modelo de Denebourg
et al. para essa situacao (Assis, 2003), mostrando que o comportamento de escolha da
fonte mais rica é uma propriedade emergente da interacao dos agentes entre si e com
o meio.

O modelo explicita a presenga do efeito auto-catalitico do recrutamento: quanto mais
feromoénio um ramo contém, maior a probabilidade de que ele atraia mais agentes para
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si, fazendo com que a quantidade de feromonio no mesmo aumente ainda mais, atraindo
mais agentes. Esse fenomeno leva a quebra de simetria observada nos experimentos,
sendo responsdvel pela “escolha” de apenas um dos ramos.

2.2 Extensao do modelo para o caso bidimensional

Nosso objetivo é gerar um modelo que possa simular o processo de recrutamento
através de feromonio das formigas. Dados os excelentes resultados obtidos pelo modelo
da ponte bindria (Bonabeau et al., 1999; Denebourg et al., 1990), buscaremos estendé-lo
para o forrageamento em duas dimensoes. Em primeiro lugar, representaremos o plano
bidimensional por uma malha, com coordenadas ¢ e j. Definimos também a quantidade
de feromoénio no ponto (i,7) como sendo F(i,7), uma matriz que contém a distribui¢do de
feromonio no plano.

Ao efetuar um forrageamento, é comum que as formigas o fagcam em uma direcao
especifica (Harkness e Maroudas, 1985), isto é, o agente, ao deixar a colonia escolhe uma
direcao principal na qual vai procurar por alimento. Uma vez escolhida essa direcao, o
agente passa a se mover de acordo com os estimulos captados por ele (feroménio, presenga
de outros individuos, presas, etc.).

A maneira como essa dire¢ao ¢é escolhida varia de espécie para espécie, existem espécies
em que os individuos desenvolvem uma “fidelidade setorial”, familiarizando-se exclusiva-
mente com uma dire¢do de busca (Holldobler e Wilson, 1990; Traniello, 1989). Outras uti-
lizam trilhas de grande duragio estabelecidas pela colonia (“trunk trails”) (Gordon, 1999;
Carrol e Janzen, 1973), e hd também aquelas que se orientam simplesmente através das
trilhas de feromonio utilizadas para o recrutamento.

Como estamos lidando especificamente com o caso de recrutamento através de feromonio,
consideramos que a escolha de direcao principal é determinada pelas quantidades de fero-
monio presentes na vizinhanca da colonia.

Definimos entao oito diregoes principais de forrageamento, indicadas pelos oito pontos
adjacentes a colonia, conforme figura 3-a). De maneira andloga a escolha do ramo na ponte
bindria, definimos a probabilidade do agente escolher a diregdo i como:

n
R i ) S SR (2.5)
Zj:l (F it k)n
onde k e 7 sdo parametros.

Assim, toda vez que um agente deixa a colonia ele escolhe uma nova diregao principal
de busca, de acordo com a equagao 2.5. Uma vez definida a diregao principal de busca, o
agente passa a escolher somente entre trés possiveis dire¢oes de movimentagao, conforme
figura 3-b), isto é, apesar de buscar preferencialmente em uma dire¢do, o individuo ainda
tem liberdade de movimento, levando em conta as trilhas de feromoénio e efeitos aleatodrios.
A probabilidade de escolha de cada uma dessas trés diregoes é dada por:

E; + k)" ,
b= ( ) i=p—1p p+1 (2.6)
Zj:—l(Ferj + k)n
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Figura 3: a) No espaco discretizado, o agente que deixa a colénia pode escolher entre oito diregdes de
forrageamento. A probabilidade de escolha de cada diregao é dada por P; = (F; + E)ﬁ/[E?II(Fj +k)"]. b)
Uma vez escolhida a dire¢ao principal de forrageamento, o agente passa a escolher entre apenas trés dire¢oes
possiveis de movimento. No caso acima a dire¢do 3 foi escolhida como principal, a movimentacao é regida
pela expressao 2.6.

onde p denota o indice da direcao principal de forrageamento escolhida pelo agente, k e n
sdo os parametros da funcao de escolha, como no modelo da ponte bindria.

Com essa duas fungoes de movimentagao, podemos simular a movimentacao de um
agente na malha bidimensional, dada a matriz com as quantidades de feromo6nio em cada
ponto, F(i, 7). Para simular a busca por presas, criamos também uma matriz de distribuicao
de presas na malha, onde C(i, 7), fornece a quantidade de presas no ponto (¢, j). Dessa forma,
quando um agente encontra uma presa no ponto (i, 7), ele subtrai uma unidade de C(, j) e
passa a se movimentar na direcao oposta aquela que era sua direcao principal, de maneira
que ele retorne a colonia. Por exemplo, se um agente ao procurar por presas tinha como
direcao principal de busca a direcao 3, entao, ao encontrar uma presa e iniciar o retorno
a colonia, ele passa a ter como direcao principal a direcao 7. Essa medida nao garante o
retorno do agente exatamente para a colonia, sendo necessario implementar rotinas extras
para que isso ocorra. Para diversas espécies, a explicagao da capacidade de retorno & colonia
ainda estd em aberto, sendo intensamente estudada por Rudiger Wehner e colaboradores
(Wehner, 1992).

Todavia, uma vez que os agentes estabelecem trilhas de feromonio bem definidas,
raramente essas rotinas sao utilizadas.

Para simular o efeito de recrutamento, faz-se com que cada agente ao se movimentar
transportando uma presa deposite F,. unidades de feromonio no ponto em que se movimen-
tou. Além disso, como algumas espécies depositam feroménio mesmo sem estar carregando
presas (Franks et al., 1991), o agente deposita Fs unidades de feromoénio ao se movimentar
sem presa. Além disso, definimos F,; como sendo uma quantidade de saturacao a partir da
qual os agentes nao depositam mais feromonio em um ponto.

Em vérias espécies de formigas (Franks et al., 1991; Denebourg et al., 1989), os
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individuos sao quase cegos, de maneira que a orientacao quimica é fundamental para sua
movimentagao. Dessa forma, sua wvelocidade de movimentagao pode variar bastante de
acordo com a quantidade de estimulo quimico percebido pelo agente. Portanto, de maneira
a incluir essa variagao de velocidade dos agentes de acordo com a quantidade de feromonio
percebida, estabelecemos que cada agente possui uma probabilidade de se movimentar por
iteracao, dependente da quantidade de feromoénio na sua vizinhanga. Denebourg et al.
(Denebourg et al., 1989; Franks et al., 1991), utilizaram a seguinte fungao de forma sigmoidal:

P(T) = [1 + tanh(T/100 — 1)]/2 (2.7)

onde T é a quantidade de feroménio percebida pelo agente e P(T') é a probabilidade do
agente se mover. Em nosso modelo T' serd dado pela soma das quantidades Fj,_1, F}, Fpy1,
onde p é o indice da direcao principal de busca do individuo. Assim, quanto mais bem
marcada estiver a trilha, mais rapidamente os agentes se movimentarao pela mesma.

Finalmente, o feromoénio decai a taxa A por iteragao, simulando a evaporacao do
mesmo.

2.3 Observacao sobre os parametros

Como vimos na segao anterior, o modelo incorpora diversos parametros em sua com-
posicio: k,n,k,n, F., Fy, Fsq; e a prépria funcao de velocidade das agentes, P(T), pode
variar, pois existem espécies que se orientam bem visualmente. Esse grande nitimero de
parametros deve ser ajustado de acordo com as informacgoes bioldgicas da espécie cujo re-
crutamento desejamos simular. Por exemplo, se os individuos da espécie somente depositam
feromoénio ao carregar presas, entao devemos ter Fy = 0. Se apenas um individuo é suficiente
para recrutar eficientemente outros individuos, entao devemos ter o cuidado de ajustar os
pardmetros n (sensibilidade), k& (quantidade de feroménio significativa) e F,. (quantidade de
feromonio depositada pelo agente) de maneira a representar essa situacao.

Obter estimativas numéricas dos parametros através de experimentos de laboratdrio
para certas espécies é possivel (Franks et al., 1991), porém extremamente trabalhoso e
impraticavel de ser realizado para um grande ntmero de espécies. Todavia, acreditamos
que o modelo pode ser utilizado para representar qualitativamente certos comportamentos,
servindo como um instrumento para gerar novas idéias e testar conjecturas a respeito de
estratégias de forrageamento.

3 Aplicagoes do modelo

Nas duas secOes a seguir ilustraremos duas aplicagoes do modelo delineado anterior-
mente a duas estratégias de forrageamento distintas: recrutamento e correigao.

3.1 Recrutamento: escolha da fonte mais proxima

Através de variagoes do experimento da ponte bindria (ver figura 1-b)), Denebourg et
al. constataram que a colonia de Linepithema humile é capaz de escolher o caminho mais
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Figura 4: a) Cenidrio para estudar o comportamento de selegio do caminho mais curto. Duas fontes
de alimento sdo oferecidas & colonia, uma mais préxima (fonte A) e outra mais distante (fonte B). b) O
comportamento é estudado variando-se o valor de L1, sendo que o indice de sucesso indica o percentual de
simulac¢des em que colonia escolheu a fonte mais préxima.

curto para uma fonte de alimento (Bonabeau et al., 1999). Entretanto, o modelo elaborado
para a ponte binaria nao é suficiente para explicar esse comportamento no plano.

Para determinar se o modelo bidimensional apresenta a propriedade da escolha do
caminho mais curto, realizamos simulagoes com duas fontes distintas, sendo que uma, que
denominaremos A, é mantida a uma distdncia fixa da colonia Ly e a outra (B) a uma
distancia varidvel L, conforme figura 4-a).

Para obter um comportamento de recrutamento, os seguintes parametros foram in-
seridos no modelo bidimensional:

n=2 n=2 F—5 k=5 | Nmax = 100
P(T)=1 | Fupy =1000 | F.=10 | F,=0| A=1/100

onde N, € o numero total de individuos da colonia envolvidos na atividade de
forrageamento. Os parametros k, k,n, 7 sdo aqueles ajustados ao modelo da ponte binéria
por Denebourg et al (Bonabeau et al., 1999), enquanto que os outros pardmetros foram
ajustados de maneira a se obter um comportamento qualitativo andlogo ao recrutamento.

O modelo bidimensional, assim como o da ponte bindria, apresentou uma quebra de
simetria entre as fontes, concentrando o trafego dos individuos em apenas uma delas. Dessa
forma, definimos o indice de “sucesso” da colonia, como o percentual do nimero total de
simulacGes em que ela escolheu a fonte mais préxima.

A figura 4-b) ilustra o percentual de sucesso em funcao da razao Li/Ls. Claramente,
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Figura 5: O processo de escolha de diregdo principal, ilustrado por um biélogo. De Gotwald 1995, p.114.

a escolha da fonte mais proxima é uma propriedade emergente e o modelo exibe um com-
portamento eficiente e coerente com as observagoes experimentais.

3.2 Correigao: escolha de uma diregao coletiva de busca

As formigas-correi¢do adotam uma estratégia de forrageamento de bando, isto é, ao
invés de procurarem solitariamente por presas, os individuos cagam em bando, realizando um
verdadeiro “arrastao” de formigas. Em nosso modelo, abordaremos apenas o comportamento
da espécie Eciton burchelli.

O processo de formagao do padrao de correicao estd ilustrado na figura 5 (Gotwald
1995, p.114). E interessante observar no padrao de forrageamento a existéncia de uma
direcao coletiva principal, em que os individuos concentram seus esfor¢os de busca de presas.

Denebourg et al. (Denebourg et al., 1989; Franks et al., 1991) utilizaram modelos para
descrever esse padrao de forrageamento. Todavia, o processo pelo qual a colonia “escolhe”
uma direcao coletiva ainda nao é bem conhecido (Couzin e Franks, 2003).

Simulagoes do modelo bidimensional de recrutamento sugerem que a escolha de uma
diregao coletiva principal é uma propriedade emergente do sistema, nao sendo necesséaria
nenhuma hipétese bioldgica extra para explicar o fenémeno. O processo de escolha de uma
direcao coletiva pelo modelo estd ilustrado na figura 6. Para obter esse tipo de comporta-
mento, utilizamos alguns parametros estimados por Franks et al. (Franks et al., 1991), sendo
que outros foram obtidos através de simulagoes do modelo. Abaixo listamos os parametros
utilizados:

3
|
=

n=2 k=60 k=5 | Npaz = 300000
P(T) =eq. 2.7 | Fs,t = 1000 F.=10 F,=1 A=1/30
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Figura 6: Emergéncia de uma diregdo coletiva de forrageamento em simulagdes do modelo bidimensional.

4 Pontos de Cautela e observacgoes finais

Finalmente, gostariamos de observar que, apesar do modelo ser bastante flexivel e
ter apresentado resultados coerentes com observacoes de campo e laboratério, devemos ter
cautela ao inferir dedugGes sobre o fendmeno biolégico de recrutamento. O modelo pode,
sim, oferecer direcdes para uma investigacao bioldgica do fenémeno.

Um ponto que necessita maior cautela é a suposicao de que os agentes se movem ao
longo de uma diregao principal, que pode ser valida para algumas espécies, mas absoluta-
mente falsa para outras. Um outro padrdo de movimentacdo bastante comum (Traniello
et al., 1991) em formigas é aquele em que o agente apresenta dois comportamentos distin-
tos: um de viagem e outro de procura. Durante a fase de viagem, o agente segue uma
direcao principal bem determinada, desviando pouco seu caminho. Uma vez iniciada a fase
de procura, entao o padrao de movimentagao do agente se caracteriza por um alto indice de
curvas e o caminho se torna sinuoso, sem uma direcao principal.

Encontrar as hipoteses adequadas para a movimentagao dos agentes para cada espécie
é fundamental para o sucesso da aplicacdo do modelo, e deve levar em conta a parcimoniosa-
mente a maior quantidade de informacoes biolégicas que for possivel para sua formulagao e
andlise.
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