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RESUMO

Os insetos sédo organismos bastante explorados para estudos a respeito de fun-
¢coes digestivas, particularmente pelo fato de que ha espécies adaptadas aos mais
diversos habitats e habitos alimentares. A compreensao da fisiologia digestiva dos
insetos nos permite aplicar tais conhecimentos no manejo de pragas. Este trabalho
teve por objetivo abordar os principais aspectos da digestao dos insetos mastigadores
e inferir como tal conhecimento pode auxiliar no futuro do controle de pragas. Como
regra geral, insetos mastigadores possuem estruturas especializadas para a diges-
tdo de grandes polimeros como amido, celulose e proteinas insoluveis. A membrana
peritroéfica € um item chave no processo digestivo dos insetos mastigadores, pois
além de proteger a epiderme contra lesées mecanicas do bolo alimentar também é
responsavel pela compartimentalizagao dos processos enzimaticos e pela permeabili-
dade das enzimas e substancias digeridas ao espaco ectoperitrofico. Essa estrutura é
alvo de importantes tecnologias no controle de pragas, como as proteinas Bt. Mesmo
com todo o conhecimento cientifico, o trato digestivo € pouco explorado na busca de
Nnovos mecanismos de agao, mas, espera-se que, com as novas tecnologias, o trato
digestivo dos insetos mastigadores se torne um alvo importante para a ampliagao das
opc¢des no Manejo Integrado de Pragas (MIP).

PALAVRAS-CHAVE: enzima, membrana peritréfica, meséntero.
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ABSTRACT

THE DIGESTION OF CHEWING INSECTS: PHYSIOLOGY AND POTENTIAL
USE IN INTEGRATED PEST MANAGEMENT (IPM).

Insects are organisms widely explored for studies on digestive functions, particu-
larly because there are species adapted to the most diverse habitats and eating habits.
Understanding the digestive physiology of insects allows us to apply such knowledge
in pest management. This work aimed to address the main aspects of the digestion
of chewing insects and how such knowledge can help in the future of pest control. As
a general rule, chewing insects have specialized structures for the digestion of large
polymers such as starch, cellulose and insoluble proteins. The peritrophic membrane
is a key element in the digestive process of masticatory insects, because in addition to
protecting the epidermis against mechanical lesions of the food cake, it is also respon-
sible for the compartmentalization of the enzymatic processes and the permeability
of enzymes and substances digested to the ectoperitrophic space. This structure is
the target of important technologies in pest control, such as Bt proteins. Even with all
scientific knowledge, the digestive tract is little explored in the search for new mech-
anisms of action, but it is hoped that with the new technologies, the digestive tract of
chewing insects will become an important target for the expansion of the options in
Integrated Pest Management (IPM).

KEYWORDS: enzyme, peritrophic membrane, midgut.

1. INTRODUGAO

Os insetos sdo excelentes mode- fitéfagos (CARRIERE; CRICKMORE;

los para estudos de fungdes intestinais,
pois existem espécies adaptadas a qua-
se todos os habitats e habitos alimen-
tares. Assim, ha a percepgao de que
o intestino € a melhor interface entre o
inseto e o seu ambiente. O entendimen-
to dos processos digestivos é essencial
para o desenvolvimento de métodos
de controle que agem no trato di-
gestivo, como por exemplo, o uso de
plantas transgénicas contra insetos

TABASHNIK, 2015).

Existe uma grande diversidade de
substratos alimentares para os insetos,
que podem alimentar-se de qualquer
substancia organica natural, tais como
folhas, frutos, xilema, sangue, madeira
e 1a, entre outros. Apesar da diversidade
alimentar, as fontes finais de energia sao
as mesmas para todos os organismos
heterotroficos: os carboidratos, os lipidios
e as proteinas (GULLAN et al., 2007).
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Os insetos hemimetabolos mastiga-
dores sao, no geral, filogeneticamente
mais basais do que os insetos sugado-
res (MISOF et al., 2014), os quais, pelo
processo de adaptacao, sofreram altera-
¢des nas suas pecas bucais, levando a
uma diferenciacdo morfolégica drastica
para suprir suas necessidades funcio-
nais. Além da morfologia das pecas bu-
cais e do trato digestivo, insetos sugado-
res e mastigadores sao muito diferentes
no que tange ao conteudo de enzimas
digestivas (TERRA; FERREIRA, 2012).

Em insetos mastigadores, a maior
parte das fontes de energia requeridas
sao polimeros. Os polimeros sao cadeias
de subunidades iguais ou semelhantes
que podem se alternar ou ndo. Dentre os
principais polimeros utilizados pelos in-
setos para sua alimentagao estdo o ami-
do e a celulose, formados por unidades
de glicose, por ligagdes a e B, respecti-
vamente, hemiceluloses, as quais sao
monossacarideos unidos por ligagoes
B, e proteinas, que sdo compostas por
cadeias de aminoacidos.

A maior parte da absor¢do dos nu-
trientes, especialmente aminoacidos, é
realizada no intestino médio dos insetos.
Nesse local, tanto ocorre a secregao de
enzimas como a absorgao das particu-
las em solugdo, sendo que ambos os
processos sao realizados pelas mesmas
células (WIGGLESWORTH, 1972). Os
cecos gastricos, presentes na porgao
anterior do intestino meédio, também tém
a fungao secretora e absortiva, além de
estarem ligados a manutengcdo dos mi-
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cro-organismos simbiontes presentes no
trato digestivo dos insetos (ZUCCHI et
al., 2012).

Apesar de as enzimas digestivas es-
tarem presentes em sua grande maioria
no intestino médio dos insetos, segundo
Tamaki et al. (2014), em insetos masti-
gadores alguns polissacarideos, como o
amido, comegam a ser degradados logo
na mastigacao, por meio de enzimas pre-
sentes na saliva.

Outro fator determinante para o su-
cesso dos insetos mastigadores, além da
complexidade enzimatica, € a presenca
da membrana peritréfica, tanto em for-
mas jovens como em adultos (ZHONG
et al., 2014). Essa membrana, situada
no meséntero, consiste primariamente
de quitina e proteinas. Ela é forte o su-
ficiente para suportar a digestdo e pro-
ver protecao contra a forga abrasiva das
particulas do alimento e o ataque de
patdgenos entéricos (AGRAWAL et al.,
2014). Outras funcdes fisioldgicas impor-
tantes para a digestao dos insetos, que
sdo atribuidas a membrana peritrofica,
sao a compartimentalizacdo de enzimas
digestivas e/ou produtos da digestao,
neutralizacdo de toxinas ingeridas e
prevencado a parasitas, bactérias e
infeccdes virais (HEGEDUS et al., 2009).

Um fato importante a ressaltar sobre
a membrana peritréfica € em relagao as
tecnologias Bt. As proteinas Bt sintetiza-
das pelas plantas transgénicas rompem
a membrana peritréfica dos insetos alvo
(FIUZA; POLANCZYK; CRICKMORE,
2017) antes da subsequente degradagao
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da epiderme do meséntero (DA SILVA et
al., 2018). O uso de plantas Bt pode ser
considerado ecologicamente amigavel
devido a especificidade das toxinas so-
bre as pragas, pela redugao da aplicagao
de inseticidas (ALVARES-ALFAGEME et
al., 2009) e seletividade a inimigos natu-
rais (MEISSLE et al., 2005; FERRY et al.
2006, DE BORTOLI et al., 2017).

C.P.G. Pinto

Diante do exposto, o objetivo deste
trabalho € abordar os principais aspectos
relacionados com a fisiologia da digestao
nos insetos mastigadores, suas fungoes,
0rgaos, mecanismos e enzimas respon-
saveis. Além disso, é abordado como é
possivel explorar o trato digestivo de in-
setos mastigadores na busca de estrate-
gias de controle de pragas.

2. ASPECTOS FISIOLOGICOS E MORFOLOGICOS ENVOLVIDOS NA
DIGESTAO DE INSETOS MASTIGADORES

2.1. Ph e compartimentalizagao das enzimas digestivas

O meséntero é o principal 6érgao di-
gestivo dos insetos mastigadores. Dados
recentes indicam que 0s processos enzi-
maticos nessa porgao do trato digestivo
estao divididos temporal e espacialmente
(MARIANES, SPRADLING, 2013; MORI;,
YOSHINAGA, 2018). Os mecanismos de
protecdo responsaveis pelo pH e poten-
cial redox, atividade enzimatica, absor-
cao de nutrientes e a funcido excretora
estdo compartimentalizados em regides
especificas e permitem uma sequéncia
eficiente de quebra dos polimeros em
moléculas menores, utilizaveis pelo or-
ganismo como nutrientes.

A digestdo dos insetos da ordem
Blattaria € muito estudada devido a sua
complexidade enzimatica. O pH do Iu-
men de Rhyparobia maderae (Fabricius)
(Blattaria: Blaberidae) torna-se alcalino
na direcdo anteroposterior do mesénte-
ro (ENGELMANN; GERAERTS, 1980). A

compartimentalizacdo do pH em R. ma-
derae é acompanhada pela organizagao
espacial de enzimas proteoliticas. Prati-
camente todas as enzimas que digerem
caseina foram encontradas na porg¢ao
endoperitréfica do meséntero. Em Peri-
planeta americana (Linnaeus) (Blattaria:
Blattidae), ao contrario, a atividade das
quimotripsinas predominam nos cecos
gastricos (BAUMANN, 1990). Confor-
me Tamaki et al. (2014), a caracteristica
mais marcante das quimotripsinas de P,
americana é a resisténcia a inativacao.
Essa resisténcia foi observada como
uma caracteristica de quimotripsinas de
lepiddpteros, enquanto como regra geral
essas substancias nos demais insetos
sao sensiveis (LOPES et al., 2009).

Em estudos realizados por Elpidina et
al. (2001), a organizagéo da digestdo na
parte anterior e posterior do meséntero
de Nauphoeta cinerea (Olivie) (Blattaria:
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Blattidae) é diferente. A compartimentali-
zagao da digestao é baseada em um es-
treito gradiente de pH e uma distribuigao
desigual de proteinases e amilases. A
acidez no meséntero dessa espécie di-
minui no sentido anteroposterior, 0 que &
um padrao geral nos insetos.

Em P. americana, o estomodeo é o
maior compartimento do trato digestivo,
onde ocorre a maior atividade de amilase
e a-glicosidase, sendo aproximadamen-
te 60% para cada enzima, indicando a
importancia do estomodeo na digestao
dos carboidratos (TAMAKI et al., 2014).
A digestéo inicial das proteinas também
ocorre no estomodeo, sendo que a maio-
ria das enzimas encontrada nesse com-
partimento possui atividade proteolitica
(LOPES; TERRA, 2003). E importante
salientar que as enzimas encontradas no
estomodeo sao produzidas em outros lo-
cais, especialmente no meséntero, pois
a origem do estomodeo € ectodérmica, o
que confere uma estrutura cuticular.

Em insetos Polineopteros (Dictiop-
tera, Phasmidia e Orthoptera) (MISOF
et al., 2014), a maioria da digestao dos
alimentos ocorre no estomodeo, sendo
que o bolo alimentar é propelido, por mo-
vimentos peristalticos, para o meséntero,
onde ocorre a digestao final e a absor¢ao
dos mondmeros. A saliva tem enzimas
amilases, que possuem uma importancia
variavel na digestdo dos carboidratos.
A porgao anterior do meséntero € acida
e possui alta atividade de carboidrases,
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enquanto na parte posterior do mesénte-
ro o pH é alcalino e possui alta atividade
de proteases (WOODRING et al., 2007).

Assim que os polimeros s&o digeridos
e transformados em moléculas menores,
pequenas o suficiente para passar pela
membrana peritréfica, eles misturam-se
as enzimas digestivas do espacgo ecto-
peritréfico. Este espaco € compreendido
entre a membrana peritréfica e as célu-
las epiteliais. Neste espago as moléculas
que estao sofrendo processo de digestao
se movimentam no sentido contrario do
fluxo endoperitréfico. Por fim, os nutrien-
tes sdo absorvidos pelas células epite-
liais, sendo de grande importancia para
iSSO 0s cecos gastricos, 0s quais sao in-
vaginacgdes presentes na regido anterior
do meséntero (BIAGIO et al., 2009).

A digestao nos grilos difere dos gafa-
nhotos somente pelo fato de apresentar
mais enzimas de membrana, um grande
envolvimento do meséntero na digestao
de proteinas e pela ocorréncia da recicla-
gem de enzimas, tanto em insetos bem
alimentados como em insetos submeti-
dos a déficit de alimento (BIAGIO et al.
2009).

Em larvas de Dermestes maculatus
De Geer (Coleoptera: Dermestidae) o
alimento ingerido é digerido em primei-
ro lugar por enzimas que penetram no
espaco endoperitrofico, em seguida, por
enzimas que atuam sobre o material no
espaco ectoperitrofico, e, finalmente, os
alimentos entram nas células do epitélio
(CALDEIRA et al., 2007)
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2.2. Membrana peritroéfica

A maioria dos insetos produz a mem-
brana peritréfica, com excec¢ao de inse-
tos sugadores como hemipteros e adul-
tos de lepidépteros (PETERS, 2012; GA-
ZARA et al., 2017). Em outros grupos, a
membrana peritréfica € formada apenas
quando os insetos se alimentam, como
fémeas de mosquito apdés se alimen-
tarem de sangue (LEHANE, 1997). No
caso dos sugadores, que nao possuem
membrana peritréfica, outra membrana
€ encontrada, a chamada membrana
microvilar. Esta membrana possui uma
funcdo analoga a membrana peritrofica,
mas € adaptada aos habitos alimentares
dos insetos mastigadores (SILVA et al.,
2004; GAZARA et al., 2017).

Nos ultimos anos, aumentou o enten-
dimento a respeito da membrana peritro-
fica, chegando a conclusdes importantes
sobre a sua constituicdo e de como suas
proteinas estruturais a mantém intacta
mesmo com a abrasdo do bolo alimen-
tar (BOLOGNESI; TERRA; FERREIRA;
2008). Os novos modelos tém mostrado
uma interessante relacao entre a estru-
tura da membrana peritrofica e os pro-
cessos bioquimicos e fisioldgicos do or-
ganismo dos insetos (HEGEDUS et al.,
2009).

As enzimas digestivas devem per-
mear a membrana peritréfica para es-
tender o processo digestivo ao espacgo
endoperitréfico, assim como produtos in-
termediarios da digestdo devem atraves-
sar a membrana na direcio inversa para
serem processados no espago ectoperi-
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trofico antes de serem finalmente absor-
vidos pelas células epiteliais do mesén-
tero. Assim, a membrana peritrofica dos
insetos pode ser considerada como uma
complexa barreira fisica que mantém o
bolo alimentar separado do contato com
as células epiteliais, dessa forma, impe-
dindo injurias mecanicas (AGRAWAL et
al., 2014).

Existem inumeras outras funcbes
que podem ser atribuidas a membrana
peritréfica, dentre elas pode-se incluir a
protegcao contra micro-organismos infec-
ciosos e compostos toxicos presentes no
substrato alimentar. Devido ao seu inti-
mo envolvimento nos processos diges-
tivos e papel como uma primeira linha
de defesa contra patégenos ingeridos,
a membrana peritrofica € um atraente
alvo para estratégias de manejo de pra-
gas. Os compostos que interagem com a
membrana peritrofica tém o potencial de
afetar suas propriedades fisico-quimicas
e biologicas. Os efeitos podem ser sutis,
tais como a diminuicao da eficiéncia di-
gestiva, impedindo absorg¢ao de nutrien-
tes ou descompartimentando os proces-
sos digestivos. Atacando a membrana
peritréfica, havera efeitos graves na fisio-
logia dos insetos e é possivel aumentar
a eficacia de toxinas e agentes patogéni-
COS que precisam atravessar a membra-
na peritrofica para acessar o epitélio do
intestino médio (HEGEDUS et al., 2009).

Parasitas de insetos e patogenos
produzem enzimas hidroliticas, tais
como proteases e quitinases, que facili-
tam a penetracdo na membrana peritr6-
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fica (BUTT et al., 2016). Além disso, em
resposta ao dano por insetos herbivo-
ros, plantas também produzem enzimas
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que corrompem a membrana peritrofica,
prejudicando a alimentagao dos insetos
(RAO et al., 2014).

3. TECNOLOGIAS EMERGENTES

Proteinases de plantas transgénicas
sao viaveis para serem utilizadas na en-
genharia de resisténcia de plantas (LIU
et al. 2006). Por exemplo, linhagens de
Zea mays resistentes a Spodoptera fru-
giperda (J.E. Smith) (Lepidoptera: Noc-
tuidae) produzem cisteina proteases, as
quais corrompem a integridade da mem-
brana peritréfica e reduzem o potencial
de alimentacao das lagartas (MOHAN et
al., 2006).

Existe grande potencial de sinergis-
mo entre transgénicos e controle bio-
l6gico, pois, com a disfungdo do apa-
relho digestivo, aumentam as chances
de infeccado por parte de patdégenos ou
toxinas destes (MOHAN et al, 2008). E
interessante salientar que importantes
tecnologias, como o Bt, no geral apre-
sentam uma alta seletividade a inimigos
naturais. Meissle, Vojtech e Poppy (2005)
verificaram que nao ha evidéncias de que
o predador Poecilus cupreus (Linné) (Co-
leoptera: Carabidae) evita presas conta-
minadas com proteinas Bt em testes de
comparagao com presas hao contami-
nadas. Similarmente, Ferry et al. (2006)
concluiram que o predador Pterostichus
madidus (Fabricius) (Coleoptera: Carabi-
dae) alimentado com larvas intoxicadas
nao sofreu nenhuma alteragdo aparen-
te no seu ciclo. Esses estudos indicam

a importancia de se conhecer os habitos
alimentares dos insetos, assim como sua
fisiologia, para que n&o se infira erronea-
mente aspectos das plantas transgéni-
cas sobre os inimigos naturais. Isto pos-
sibilita o melhor uso dessa tecnologia e
do controle biolégico, tanto natural como
o aplicado.

A tecnologia do RNA interferente
(RNAI) tem sido amplamente estudada,
tanto no sentido de se entender o funcio-
namento de proteinas ou rotas metabo-
licas, quanto na busca de novas tecno-
logias para o controle de pragas (JOGA
et al., 2016). Essa tecnologia baseia-se
no silenciamento génico pos-transcricio-
nal frente a aplicacdo de uma fita dupla
de RNA com a sequéncia complementar
ao RNA alvo, o qual sera reconhecido e
clivado por uma maquinaria celular espe-
cifica (ZOTTI; SMAGGHE, 2015). Novas
aplicagdes do RNAIi tém sido amplamen-
te investigadas quanto ao nocaute de
proteinas responsaveis pela manuten-
¢ao da membrana peritrofica (CHEN e
al., 2008; CHEN et al., 2010; SANDO-
VAL-MOJICA; SCHARF, 2016).

A quitina € um polimero rigido que
constitui a base estrutural da membrana
peritréfica. A porosidade da membrana
peritréfica, essencial no controle da di-
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gestao de insetos, € mediada por quitina-
ses (ZHU et al., 2008), que por sua vez
sdo naturalmente controladas por RNAI.
O nocaute dessas quitinases por RNAI
exdgeno causa a redugdo em mais de
50% do peso corporal de Tribolium cas-
taneum (Herbst) (Coleoptera: Tenebrioni-
dae) (KHAJURIA et al., 2010). Os RNAi
podem ser produzidos pelas plantas,
sendo induzidos por meio da transgenia
(BAUM et al., 2007).

Além do RNAI, a quitina presente na
membrana peritréfica dos insetos masti-
gadores pode ser alvo de enzimas qui-
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tinases, como aquelas provenientes de
actinobactérias (ROSSI et al., 2015).
Como o meséntero dos mastigadores
€ um ambiente alcalino, isto favorece
a hidrélise da quitina pelas quitinases,
corrompendo, assim, a membrana peri-
trofica. E possivel a utilizagdo de quitina-
ses como um gene recombinante para a
defesa de plantas contra insetos, pois ja
foi comprovado que plantas de tabaco
transgénicas, contendo uma quitinase
recombinante, foram mais téxicas para
Heliothis virescens (Fabricius) (Lepidop-
tera: Noctuidae) (ROSSI et al., 2012).

4. CONCLUSOES

As diferengas morfologicas entre as
especies de insetos refletem as suas di-
ferengas fisiologicas. As enzimas diges-
tivas, apesar de muito semelhantes nas
varias espécies de insetos, sdo muito es-
pecificas quanto ao habito alimentar de
cada inseto. Os insetos evoluiram nao
apenas morfologicamente e suas enzi-
mas digestivas também se adaptaram as
suas necessidades.

Novos métodos de controle de pra-
gas podem ser desenvolvidos fazendo o

uso do conhecimento sobre os proces-
sos digestivos dos insetos. Métodos de
controle com foco na disfungéo do trato
digestivo dos insetos mastigadores ja
tém sido utilizados, como é o caso das
proteinas Bt. Ja, outros em ascenséao,
como o RNAI, estdo em fase de avalia-
¢ao. Espera-se que no futuro sejam dis-
ponibilizadas plantas transgénicas com
diferentes mecanismos de agdo, além
de outras tecnologias para o controle
de pragas.
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