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RESUMO

As colbnias de insetos sociais sdo caracterizadas por uma densa agregagao
de individuos que séo, geralmente, muito aparentados, além de existir uma grande
interacdo entre eles. Essas caracteristicas facilitam a transmissdo de doencas e
fazem, dessas colbnias, alvo particularmente vulneravel aos parasitas.
Consequentemente, esses insetos tém evoluido varios mecanismos para defender
suas colbnias. A protecdo contra patdégenos pode-se dar através de estratégias
comportamentais, producdo de antibidticos, além de defesas imunoldgicas que séo
comuns a outros insetos também. Nesse trabalho, sdo descritos os diversos tipos de

defesa apresentados pelos insetos sociais contra patdgenos.
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ABSTRACT

The colonies of social insects are characterized by a dense aggregation of

individuals that are usually highly related, besides a great interaction to exist among
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them. Those characteristics facilitate the transmission of diseases becoming those
colonies, particularly vulnerable to the parasites. Consequently, those insects
developed several mechanisms to defend their colonies. The protection against
pathogens can feel through behavioral strategies, production of antibiotics, besides
immunological defenses that are common to other insects also. In this study, the
several defense types are described presented by the social insects against

pathogens.
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INTRODUCAO

A eusocialidade, dentre os insetos sociais, compreende uma situagdo em que
véarias geracdes vivem juntas e a prole recebe os cuidados das operéarias de forma a
se distinguir uma divisédo de trabalho. Esses critérios para eusocialidade s&o obtidos
por poucos grupos de insetos, sendo quase todos pertencentes ao grupo dos
Hymenoptera. Dentre os outros grupos de insetos, a eusocialidade evoluiu em um
anico grupo: o dos cupins (Wilson 1971).

Devido ao fato de insetos sociais viverem em colOnias caracterizadas por uma
densa agregacédo de individuos aparentados e que interagem entre si, ha uma maior
probabilidade de transmissé@o de doencgas entre eles. Entretanto, 0s insetos sociais
tém evoluido vérios mecanismos para defender suas coldnias. A prote¢cdo contra
patégenos pode-se dar por meio de estratégias comportamentais, producdo de
antibioticos, além de defesas imunolégicas que sdo comuns a outros insetos
também. A seguir, sdo descritos os diversos tipos de defesa apresentados pelos

insetos sociais contra patdégenos.

COMPORTAMENTO DE HIGIENE ENTRE INSETOS SOCIAIS

Dentre os mecanismos de defesa contra patégenos inerentes aos insetos
sociais, estd o mecanismo de defesa comportamental. Nesse aspecto, 0
comportamento de higiene é uma préatica muito frequente entre os insetos sociais.

Um exemplo desse comportamento é o “grooming” (limpeza) que corresponde a

remocdo de particulas da superficie do préprio corpo ou do corpo de um
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companheiro de ninho. As particulas removidas podem incluir objetos estranhos, tais
como esporos de parasitas, hifas de fungos ou ovos e juvenis de nematoides.
Portanto, o “grooming” pode funcionar para prevenir infecgcbes causadas por
parasitas nesses insetos (Farish 1972 apud Schmid-Hempel 1998).

Em abelhas, o comportamento de higiene pode ser caracterizado também por
uma rapida deteccdo de individuos doentes e de prole morta pelas operarias,
remocao de insetos mortos da coldnia e por meio da limpeza das células e pentes
de mel da colméia. Operarias fazem o “self-grooming” (auto-limpeza), além de
limparem suas irmds e manterem a higiene do ninho. Esta atividade higiénica é
importante contra a doenga cria giz, causada pelo fungo Ascosphaera apis e “stone
brood” causada por Aspergillus flavus. Os adultos removem as larvas mumificadas
usando suas mandibulas e conduzem as larvas para fora do ninho (Southwick 1994
apud Glifiski e Buczek 2003). Larvas de abelhas infectadas com virus da cria
ensacada e pelas bactérias Melissococus pluton e Paenibacillus larvae, causadoras
da cria putrida européia e cria puatrida americana, respectivamente, também séo
rapidamente detectadas e removidas pelas operérias (Seeley 1985 apud Ayasse e
Paxton, Bailey e Ball 1991 apud Ayasse e Paxton).

Comportamento de higiene entre formigas cortadeiras foi comprovadamente
importante em estudos com Acromyrmex echinatior. Nesse estudo, foi quantificada a
relacdo custo-beneficio entre aumento da transmissédo de doencgas, entre formigas
vivendo em grupo, e o aumento das defesas contra doengas. Foi demonstrado que
operarias expostas ao fungo entomopatéogeno Metarhizium anisopliae tiveram
aumento na sua sobrevivéncia quando eram mantidas junto com as companheiras
de ninho, enquanto o custo de estar vivendo em um grupo, em termos do aumento
da transmisséo de doencas, foi baixo. Comportamento de “allogrooming” (limpeza),
“self-grooming” e secrecédo de antibidticos, produzidos, provavelmente, pela glandula
metapleural, sobre a cuticula foram aparentemente importantes na resisténcia das
formigas contra esse parasita (Hughes et al. 2002).

Comportamento de “allogrooming” também tem-se mostrado importante na
defesa de cupins da espécie Zootermopsis angusticollis contra M. anisopliae.
Quando individuos infectados com baixas doses desse patdgeno interagem com
individuos saudaveis, h4 aumento da sobrevivéncia dos infectados quando
comparado com grupos em que todos os individuos foram igualmente expostos ao

patégeno (Rosengaus et al. 1998).
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Um outro exemplo sobre a importancia da interagdo social relacionada ao
comportamento de higiene e aumento de defesas imunoldgicas é evidenciado em
cupins. Estudos sobre desenvolvimento de imunidade em Z. angusticollis, utilizando
uma dose nao letal de M. anisopliae, revelam que ocorre aumento da sobrevivéncia
entre individuos que desenvolvem imunidade quando séo colocados em grupo em
comparacdo com individuos que foram “vacinados” da mesma forma e foram
mantidos isolados (Traniello et al. 2002). Portanto, a interagdo social deve exercer
forte efeito direta ou indiretamente sobre a competéncia imunolégica nesses insetos.
O aumento da resisténcia individual a doenca pode ser atribuido ao “grooming” ou a
outras interacdes como a trofalaxia através da qual pode ocorrer a transferéncia de
fatores imunologicos.

Em formigas cultivadoras de fungo, a remocéo fisica de contaminantes pelas
operarias pode ocorrer quando esporos de outros fungos sdo trazidos para o ninho
juntamente com o substrato vegetal (Quinlan e Cherrett 1977). Mais de 30% das
operarias que vivem na superficie do jardim de fungo ficam lambendo-o
constantemente (Quinlan e Cherrett 1979) e esse comportamento pode ser
considerado um mecanismo de descontaminacdo através da remocdo de esporos
estranhos. Fato semelhante foi constatado por Bass e Cherrett (1994) em que as
operarias de Atta sexdens também controlaram o crescimento de contaminantes do
jardim de fungo através do comportamento de “lambedura”. Além disso, a retirada de
patégenos pode-se dar através da retirada de pedacos de jardim de fungo infectado,
0s quais séo levados para o lixo da col6nia (Currie e Stuart 2001).

Contudo, existem os dois lados do “grooming”. Enquanto por meio desse
processo sdo removidos parasitas prejudiciais & coldnia, a operaria que realiza o
“grooming” pode-se tornar infectada assim como ocorre com o fungo M. anisopliae e
0 cupim Reticulitermes, em que operérias infectadas sdo mais atrativas para o
“grooming”. Entretanto, individuos ja mortos pelo fungo sdo normalmente evitados e
ndo recebem o “grooming” de operérias saudaveis. Esse comportamento evita a
propagacéo de doencas pela coldnia (Kramm et al. 1982). A transmissdo de
doencgas através do “grooming” pode ganhar uma outra dimensdo quando esse
comportamento entre companheiras de ninho ndo ocorre ao acaso, principalmente
se parentes proximos estiverem realizando o “grooming” entre si  mais
frequentemente que em individuos menos aparentados. Nesse caso, com a

presenca de interagbes mais frequentes entre parentes, parasitas poderiam ser
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transmitidos mais frequentemente para outro hospedeiro com gendtipo similar.
Dessa forma, o nepotismo poderia agir no sentido de aumentar a taxa de
transmissdo de doengas e a probabilidade de o parasita ser mantido na populagéo
(Schmid-Hempel 1998).

A organizagdo de insetos sociais de forma apropriada pode reduzir a
possibilidade de transmissdo de parasitas, diminuindo, assim, a habilidade de
patégenos estabelecerem-se nas coldnias. Por exemplo, se operarias podem
infectar rainhas, o seu acesso a ela deve ser restrito, particularmente quando a
colénia depende de uma so rainha. Nesse contexto, pode-se notar que, em todas as
espécies de insetos sociais que apresentam divisdo de trabalho baseada na idade
(polietismo etéario), sdo os individuos mais jovens que assistem a rainha enquanto os
mais velhos forrageiam (Wilson 1971). A vantagem desse tipo de comportamento é
que o alto risco de mortalidade imposto pelas adversidades no exterior da colbnia
recaem sobre a classe de operarias mais velhas e, portanto, menos valiosas.

Em abelhas, que apresentam polietismo etario, as mudancas
comportamentais sdo acompanhadas pela atividade diferenciada de glandulas
exacrinas. Por exemplo, a atividade de guarda da entrada do ninho € realizada antes
do inicio do forrageamento, entre a idade de 12 e 25 dias, quando a glandula
mandibular produz picos da substéncia 2-heptanona e quando as operarias sdo
sensiveis a este feromdnio de alarme (Boch e Shearer 1967 apud Ayasse e Paxton).
Em grupos de vespas sociais como Polybia, a guarda do ninho também € realizada
por operéarias de meia idade.

Em formigas, polietismo etario foi investigado em Manica rubida, Myrmica
scabrinodis, Messor, Formica polyctena e Formica sanguinea (Dumpert 1978).

Comportamento de alarme diante da presenca de patdgenos tem sido
demonstrado em cupins de madeira Umida Z. angusticollis. De acordo com
Rosengaus et al. (1999), larvas, ninfas e imagos dessa espécie exibem
comportamento de alarme vibratério durante e ap0s a exposicdo a altas
concentragbes do entomopatdgeno M. anisopliae. O comportamento de alarme
devido a patdgenos aparenta ser induzido pelo contato direto com esporos de
fungos. Durante o ato de vibragcdo, o corpo inteiro do cupim avanga em um
movimento anterior enquanto as pernas flexionam dorsoventralmente. Os sinais
mecénicos produzidos pela vibragdo aparentam comunicar a presencga de patégenos

e induzem uma resposta de companheiros (as) néo infectadas (os) de ninho que
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aumentam a sua distancia da fonte de contaminagéo. Portanto, a vibragéo induzida
por patdégeno por Z. angusticollis e sua correspondente indugdo de um
comportamento de escape em companheiras de ninho podem representar
adaptacéo para reduzir o risco de infecgéo dentro do ninho.

Canibalismo e remocao de individuos doentes do ninho por companheiras de
ninho é comum entre insetos sociais (Wilson 1971). Em ninhos de abelhas, um
pequeno grupo de operarias, as “agentes funerarias” (undertakers) especializam-se
em tarefas de remover adultos mortos (Robinson e Page 1988). Como consequéncia
dessa atividade funeréria, ninhos raramente contém abelhas adultas mortas.
“Agentes funerarias” provavelmente reconhecem abelhas mortas através de pistas
olfativas. Formigas do género Pogonomyrmex reconhecem companheiras de ninho
doentes ou mortas devido ao odor rico em Acido oleico que é liberado. Até mesmo
individuos saudéaveis que sdo experimentalmente besuntados com &cido oleico séo

removidos do ninho (Wilson 1971).

DEFESA COMPORTAMENTAL DE FORMIGAS CORTADEIRAS
RELACIONADA AO LIXO DAS COLONIAS

A habilidade de cultivar fungo pelas formigas da tribo Attini depende da
protegcdo do jardim de fungo contra microrganismos agressivos que podem ser
danosos a coldénia como um todo. O lixo das colénias de formigas cortadeiras é
formado pelo jardim de fungo j& exaurido, por folhas secas, cadaveres de operarias
adultas, e também de larvas e pupas mortas. Dessa forma, o refugo da col6nia,
pode ser considerado um grande foco de contaminacdo para a mesma, uma vez que
nele ja foram encontrados alguns fungos prejudiciais ao desenvolvimento da coldnia.
Dentre esses, pode-se citar Escovopsis (Bot et al. 2001), um parasita do jardim de
fungo (Currie et al. 1999) o qual é capaz de causar a morte da colénia como
constatado por Currie et al. (1999) em experimentos com Atta colombica. Também ja
foi encontrado no lixo de colbnias de Atta sexdens rubropilosa o antagonista do
jardim de fungo, Trichoderma viride o qual inibe o crescimento do jardim, além de
Aspergillus flavus e Fusarium sp., sendo, ambos, entomopatdégenos oportunistas
(Lacerda 2004). No lixo de A. colombica, em campo, os entomopatégenos M.

anisopliae e Aspergillus flavus também ja foram encontrados (Hughes et al. 2004).
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Bot et al. (2001) constataram que o lixo de coldénias de A. echinator é
extremamente prejudicial as operérias as quais apresentam mortalidade mais rapida
na presenca do material de refugo, sendo esse fato demonstrado também por
Lacerda (2009) em estudos com A. sexdens rubropilosa.

As formigas cortadeiras apresentam varias estratégias para lidar com o
proprio lixo e evitar a contaminagdo da coldnia. Assim, o lixo ndo é espalhado ao
redor do ninho, mas é concentrado em um ou poucos locais. A maioria das espécies
de Atta constr6i cAmaras subterrdneas onde depositam seu material de refugo
(Autuori 1947). Entretanto, algumas espécies de cortadeiras dispdem seu refugo em
um unico depdésito de lixo sobre o solo a uma distancia segura da colénia (Weber
1972). Este € o caso de A. colombica em que o refugo é depositado em lagos, na
base de arvores e ao longo de troncos caidos (Hart e Ratnieks 2002).

Em se tratando de manuseio do lixo das col6nias por formigas cortadeiras,
uma forma de protecdo do jardim de fungo contra contaminantes é através do
comportamento de particdo de tarefas, ao lidar com o material de refugo, o que
minimiza o contato das operarias do jardim de fungo com o monte de lixo. Esse
comportamento é caracteristico de Atta cephalotes, segundo Hart e Ratnieks (2001),
sendo que, na maioria das vezes, o lixo é transferido indiretamente para o depdsito
principal, isto é, a carga trazida do jardim de fungo é depositada pela operéaria sobre
um pequeno monte secundario de lixo e, posteriormente, coletada por outra operaria
e transferida para o monte principal. Nao ha, portanto, contato entre a operéria, que
veio do jardim de fungo, e o depdésito principal de lixo, minimizando o contato entre
operéria e contaminantes. Tal fato foi também comprovado por Lacerda (2006) em
experimentos com colonias de A. sexdens rubropilosa.

Segundo Hart e Ratnieks (2001), ha ainda uma divisdo de trabalho entre
operarias do depdsito de lixo e as que trabalham no restante do ninho. Caso as
"operarias do lixo" saiam deste local, sofrem fortes agressbes pelas outras
companheiras de ninho. Esse comportamento agressivo esta relacionado a
contaminagdo das operarias que manuseiam o material de refugo, evitando, dessa
forma, a propagacao de doencgas para a colonia.

O lixo das colbnias pode ter, também, implicacbes em atividades como o
forrageamento. Em trabalhos sobre manuseio de lixo em A. colombica, Hart e
Ratnieks (2002) constataram que as operarias conduzem o lixo de um olheiro

localizado entre a entrada de forrageamento e o monte de lixo em uma trilha bem
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definida. Em ninhos incipientes, o mesmo orificio serve como entrada de
forrageamento e saida de lixo. O beneficio da separacdo do olheiro para saida do
lixo e para entrada de substrato é reduzir a contaminacdo do material que esta
entrando na coldénia. Em coldnias pequenas, em que ndo h& essa separacao,
provavelmente o lixo representa um pequeno custo ou hd um alto custo no fato de
se ter duas entradas. Segundo esses mesmos autores, o monte de lixo afeta
consideravelmente a localizagéo das trilhas de forrageamento, sendo que a maioria
destas sao direcionadas contrariamente ao monte. Desse modo, o monte cria uma
zona de exclusao através da qual as trilhas de forrageamento ndo passam. Portanto,
deposicdo externa do lixo reduz o custo associado a escavacao de camaras de lixo,

mas impde custos ao forrageamento.

ASSOCIACAO ENTRE INSETOS SOCIAIS E MICRORGANISMOS CONTRA
A PRESENCA DE PATOGENOS

A associacao entre formigas cortadeiras e microrganismos pode ser mais uma
estratégia para a protecdo dos ninhos contra patdégenos. Estudos recentes mostram
a presenca de uma bactéria do género Burkholderia no jardim de fungo de A.
sexdens rubropilosa que produz antibiéticos inibidores do crescimento de patégenos
de insetos e do jardim de fungo, mas que ndo afetam o fungo mutualista. Dentre os
patégenos inibidos destacam-se os fungos Beauveria bassiana, M. anisopliae,
Lecanicillium lecanii e também Escovopsis weberi (Santos et al. 2005). Além de ser
encontrada no jardim de fungo, Burkholderia sp. foi também encontrada circundando
a camara de fungo dessas formigas em campo. Segundo Bento et al. (1991), o solo
onde as formigas cortadeiras estabelecem seu ninho apresenta cerca de dez vezes
mais microrganismos que o0 solo que circunda colonias maduras dessas formigas.
Consequentemente, uma alta incidéncia de microrganismos intrusos circunda
colonias jovens. Portanto, a presenca de Burkholderia sp. em ninhos jovens de A.
sexdens rubropilosa pode ter uma fungdo importante na sua defesa contra
microrganismos patogénicos.

As attines podem estar, ainda, associadas a um actinomiceto filamentoso do
género Pseudonocardia presente no corpo das formigas e que produz antibiéticos
capazes de suprimir a acdo de Escovopsis (Currie et al. 1999). Estudos recentes

revelam, ainda, que as operarias do jardim comprimem esporos e hifas de fungos de
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Escovopsis em sua cavidade infrabucal e depositam o “pellet” resultante em pilhas
perto do jardim. A cavidade infrabucal funciona como uma estratégia de
esterilizagdo, matando esporos de fungos parasitas devido a producdo de
antibiéticos por actinomicetos presentes nessa cavidade que inibem tal parasita
(Little et al 2005).

Acredita-se que esse actinomiceto simbionte das attines, recentemente
descoberto, seja um terceiro mutualista em uma antiga simbiose entre as formigas, o
fungo mutualista, o fungo parasita (Escovopsis) e Pseudonocardia. Primeiro, porque
tal actinocmiceto estd bem representado entre os géneros de Attini. Em segundo
lugar, o actinomiceto € transmitido verticalmente de coldnias-mées para coldnias
filhas, assim como o fungo mutualista. E, em terceiro lugar, ele promove o
crescimento do fungo mutualista in vitro. Quarto, mais importante, Pseudonocardia
produz antibidticos altamente potentes que inibem o crescimento do parasita de
jardins de fungo Escovopsis. As formigas beneficiam-se do actinomiceto através da
producdo de antibibticos inibidores de infecgBes microbianas do seu jardim de fungo
e, em troca, elas o dispersam (Currie et al. 1999), além de fornecerem nutrientes
para 0 seu crescimento em criptas cuticulares suportadas por glandulas exdcrinas
(Currie et al. 2006).

As abelhas também podem estar associadas a bactérias enddgenas que
apresentam efeitos bacteriostaticos contra o patdgeno Paenibacillus larvae larvae
causador da cria putrida americana, uma das enfermidades que mais prejudicam as
crias de Apis mellifera. Os géneros de bactérias simbiontes encontrados foram:
Acinetobacter, Bacillus, Brevibacillus e Stenotrophomonas (Evans et al. 2006). O mel
de A. mellifera também pode conter linhagens de Bacillus e Paenibacillus que séo
antagonicos a Ascosphaera apis causadora da doenca da cria giz em larvas de
abelhas (Reynaldi et al. 2004).

DEFESA ASSOCIADA A SUBSTANCIAS COM PROPRIEDADES
ANTISEPTICAS

A formiga da madeira Formica paralugubris tem por habito incorporar grandes
quantidades de resina de coniferas em seus ninhos. Esse material possui o efeito de
inibir fungos e bactérias. Dentre as bactérias patogénicas inibidas, destaca-se

Pseudomonas fluorescens (Christe et al. 2003) que causa septicemia em Apis
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mellifera (Schmid-Hempel 1998). As propriedades antifungicas da resina séo
importantes contra os entomopatdégenos Metarhizium e Beauveria. Aparentemente, a
incorporacdo de resina ao ninho é, portando, um mecanismo de defesa contra
patégenos (Christe et al. 2003).

Em abelhas, as atividades antimicrobianas do mel, néctar e pélen séo fatores
importantes na colénia uma vez que inibem o desenvolvimento de muitas bactérias e
fungos saprofitas no alimento armazenado e que podem destruir alguns
microrganismos patogénicos (Burgett, 1978 apud Glifiski e Buczek 2003). A acidez,
pressdo osmotica, produgdo e acumulo de peréxido de hidrogénio séo responsaveis
por esse efeito do mel. O mel, como um meio hiperosmdtico pode matar células
vivas, exceto fungos e bactérias osmofilicos.

Secre¢bes de glandulas exocrinas de abelhas contém componentes
biologicamente importantes. As glandulas hipofaringeanas séo particularmente bem
desenvolvidas em operarias de abelhas, vestigiais em rainhas e ausente nos
machos. As secrec¢des da glandula hipofaringeana de operarias jovens contém
proteinas com propriedades bacteriostaticas e bactericidas. (Rose e Briggs 1969
apud Schmid-Hempel 1998). Pelo menos, dois inibidores séo identificados na geléia
real: acido 10-hydroxy-2-decendico e glucose oxidase. Eles podem inibir ou atrasar o
crescimento de muitos fungos como, por exemplo, A. apis.

A prépolis, que é constituida por uma mistura altamente complexa de ceras,
resinas, balsamos, 6leos e uma pequena quantidade de poélen, forma uma parte de
defesa antimicrobiana em col6nias de abelhas. Flavononas juntamente com
flavonas, acido cafeico e ésteres sdo considerados responséaveis pela agéo
antibacteriana da prépolis. E possivel que fungos de origem vegetal e animal,
poluentes e contaminantes oriundos de pdélen e 4gua recolhida pelas abelhas séo
inibidos pelos compostos ativos da prépolis (Glifiski e Buczek 2003).

A glandula metapleural é conhecida pela producéo de antibiéticos capazes de
inibir fungos e bactérias. Ela é exclusiva de formigas e € constituida por estruturas
pares localizadas no metatérax. A presenca do orificio glandular muito proximo a
coxa das pernas posteriores sugere, em combinagdo com oS movimentos da porgao
final, uma funcdo de tornar a secrecdo acessivel para espalhar pelo corpo
(Schoeters e Billen 1993). Alguns compostos isolados dessa glandula com
propriedades antibidticas sdo: &cido B-indolacético (IAA), acido fenilacético (PAA) e

B-hidroxidecandico (mirmicacina) presentes nas espécies A. sexdens e Myrmecia
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laevinodis, PAA e mirmicacina em Messor barbarus e IAA e mirmicacina em
Acromyrmex subterraneus (Schidknecht e Koob (1970) apud Veal et al. (1992).

Poulsen et al. (2002) demonstraram que a habilidade de secretar antibioticos
por essa estrutura € de significativa importancia quando operarias de Acromyrmex
octospinosus séo expostas ao M. anisopliae. A infecgdo por esse fungo foi letal em
poucos dias quando as formigas tiveram sua glandula metapleural fechada
experimentalmente, mas menos agressiva quando a glandula metapleural
funcionava normalmente.

A secre¢do da glandula mandibular da formiga Lasius fuliginosus também
apresenta efeito inibitério sobre fungos entomopatogénicos. Akino et al. (1995)
demonstraram que o0 composto formyl-7,11-dimethyl-(2E,6Z,10)-dodecatrienal,
isolado dessa glandula inibiu a germinagdo de esporos de M. anisopliae, B.
bassiana, Paecilomyces fumosoroseus e L. lecanii.

Vespas tém recebido pouca atencdo em relagéo as secrecdes de antibioticos,
embora seus ninhos estejam sujeitos a infecgdo por microrganismos da mesma
forma que os outros grupos de insetos sociais. A fémea de vespas frequentemente
pode ser observada lambendo ou esfregando seus gasteres contra a parede das
células dos ninhos. Esse ato serve para espalhar a secrecdo antimicrobiana que
protege a prole e o ninho contra a invaséo de parasitas. Em Vespula pennsylvanica
e Vespula vulgaris, a saliva da larva mostra propriedades antibidticas (Gambino
1993).

A fungcéo antimicrobiana da secrecdo da glandula frontal de soldados de
Nasutitermes costalis e Nasutitermes nigriceps tem sido demonstrada recentemente
in vitro. Alfa-pineno e limoneno contidos na secre¢do reduziram a germinagdo de
esporos de M. anisopliae. Ambos os componentes sdo largamente distribuidos em
secrecdes de insetos sociais e podem ter fungdo similar em outros grupos também

(Rosengaus et al. 2000).

OUTROS TIPOS DE DEFESA CONTRA PATOGENOS

Os mecanismos de defesa de insetos que atuam contra os entomopatdégenos
podem ainda ser divididos em mecanicos, celulares, imunolégicos, bioquimico-
fisioldgicos. Inicialmente, os patégenos precisam vencer uma barreira mecanica

representada pelo tegumento ou membrana peritréfica para iniciar sua colonizacéo.
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Somente leveduras e fungos que produzem quitinase podem penetrar a cuticula e
dessa forma entrar na hemocele (Alves 1998). Quando a cuticula é degradada
mecanicamente ou enzimaticamente pelo crescimento de hifas, outros
microrganismos como bactérias podem entrar na cavidade do corpo e desenvolver
septicemias (Glifiski e Jarosz 2000). Vencida essa barreira, 0s microrganismos
podem sofrer a acdo de hemdcitos (defesa celular) e de mecanismos bioquimico-
fisioldgicos dos insetos que atuam contra a invaséo de patdgenos.

O revestimento quitinoso do intestino anterior e posterior fornece uma
protegdo mecanica contra microrganismos ingeridos, com excecdo dos que
produzem quitinase. O intestino médio, contudo, é completamente desprovido de
quitina e, portanto, € a parte mais vulneravel do canal alimentar e a partir dele,
microrganismos podem penetrar na hemocele (Glifiski e Buczek 2003).

O ambiente quimico do intestino médio previne o crescimento e multiplicacdo
de muitas espécies de bactérias. Em abelhas, substancias como os fitonsideos,
esséncias volateis presentes no alimento ingerido podem destruir bactérias e fungos
invasores. Competicdo por alimento entre bactérias e fungos intestinais pode
eliminar altas doses de esporos de fungos do intestino. A membrana peritrofica que
protege o epitélio do intestino médio também contribui para a protecdo mecéanica
contra os danos quimicos e mecéanicos causados pelo crescimento do micélio. O
epitélio e os muasculos intestinais formam barreiras que restringem a penetracdo de
micélio do lumen do intestino para a hemocele. A umidade relativamente baixa nas
traquéias é importante na redugcdo da germinagdo de esporos e crescimento de
fungos no trato respiratério de abelhas. Contudo, infeccdes com altas doses de
esporos ou infecgbes causadas por fungos altamente virulentos destroem tais
barreiras anatobmicas e fisiologicas (Glifiski e Jarosz 1995). A. apis e A. flavus
infectam a prole de abelhas através do canal alimentar ou via abras@o da cuticula.
Em adultos de abelhas, o intestino constitui uma importante porta de entrada para
Aspergillus (Glifiski e Buczek 2003).

As reacdes de defesa celular nos insetos ocorrem provavelmente em dois
estagios, sendo que no primeiro, os granuldcitos e coaguldcitos localizam a particula
estranha e liberam fatores de reconhecimento. No segundo estagio, esses fatores
(opsoninas) conduzem os plasmdcitos em dire¢cdo as particulas invasoras ou as

feridas. Dessa forma, os insetos podem apresentar quatro tipos de reagcdes de
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defesa celular: fagocitose, nodulagdo, encapsulacdo e coagulagao/cicatrizagéo
(Alves 1998).

Na fagocitose, os hemdcitos, principalmente plasmécitos e granulécitos,
englobam particulas estranhas pequenas existentes na hemolinfa. Um
microrganismo, quando fagocitado, pode ser destruido ou multiplicar-se no hemdcito
e provocar a sua lise, retornando & hemocele e gerando uma septicemia.

Na encapsulagéo, um conjunto de células aglomera-se para cobrir e eliminar
grandes estruturas representadas por fungos, bactérias, protozoarios, nematoides e
parasitoides. Inicialmente, granuldcitos e coagulécitos depositam-se na superficie do
corpo estranho. Depois, a cipsula vai aumentando de espessura, torna-se escura
devido & melanizac@o e, posteriormente, ocorre uma deposi¢cdo de plasmatécitos
sobre essa estrutura que inviabiliza ou anula a particula estranha.

No processo de nodulagdo, granulécitos, coaguldcitos e plasmatdcitos atuam
rapidamente sobre grandes quantidades de particulas que invadem a hemolinfa.
Formam-se inicialmente massas necréticas, melanizadas, compostas de hemdcitos
granulares mais a particula estranha as quais, posteriormente, sédo cobertas por
hemacitos (Alves 1998).

Os fenbmenos de coagulagdo e cicatrizacdo ocorrem em graus variaveis e
servem para evitar o extravasamento da hemolinfa e a penetracdo de patégeno
através de feridas ou cortes do tegumento dos insetos. Inicialmente, ocorre a
coagulacdo em que estdo envolvidos os coaguldcitos e ou granulécitos e,
posteriormente, entram em a¢do os plasmatocitos, que participariam na formacéo da
nova cuticula.

A reacdo de defesa humoral é evidentemente ndo-celular e corresponde a
producdo de anticorpos nos mamiferos, sendo sua existéncia ainda muito discutida
nos insetos e aceita como um complemento da defesa celular. Os principais fatores
de defesa humoral séo classificados em preexistentes ou inatos e adquiridos ou
induzidos. Em se tratando dos fatores preexistentes, a hemolinfa contém a enzima
fenoloxidase considerada de importancia primaria no processo de encapsulacéo.
Também proteinas e polifendis podem ser depositados na superficie de patdégenos
presentes na hemolinfa, concorrendo para uma menor proliferagdo dos mesmos. A
imunidade pode ainda ser induzida através da injecdo de determinado patdgeno,
ocorrendo, portanto, a suscetibilidade do inseto ao patégeno, sendo que essa

caracteristica ndo € transmitida a sua descendéncia (Alves 1998).
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Estudos sobre a resposta imune de Z. angusticollis infectados com a bactéria
Pseudomonas aeruginosa e o fungo M. anisopliae revelam que uma exposicao
prévia ao patdégeno confere a esses cupins um grau de prote¢cdo durante a
exposicdo subsequente ao mesmo patdgeno (Rosengaus et al. 1999). Saad e
Schmid-Hempel (2006) demonstraram também que, em Bombus terrestris, apos
varias semanas seguintes a primeira exposicdo as bactérias Pseudomonas
fluorescens, Paenibacillus alvei e Paenibacillus larvae, ha um aumento da protecéo
e uma estreita especificidade em uma exposi¢céo secundéria.

Peptideos de agdo antimicrobiana como lisozima e N-acetylmuramilhidrolase
sdo comumente encontrados na hemolinfa de vérias ordens de insetos. Lisozima
ataca primariamente bactérias Gram-positivas, embora haja algumas excec¢des, por
exemplo, Gram-negativas tais como mutantes de Escherichia coli (Glifiski e Buczek
2003).

Em abelhas, ha varios grupos de fatores imunolégicos humorais para resistir
infeccdes microbianas. Peptideos do grupo apidaecina representam um grande
grupo rico em prolina e de atividade antibacteriana contra bactérias associadas a
plantas, fitopatogénicas, e bactérias entéricas. Elas sdo o principal componente da
defesa humoral induzida contra invasdes bacterianas. Ag¢do antibacteriana de
apidaecinas é mantida na defesa de abelhas pela abaecina e hymenoptaceina.
Abaecina é peptideo rico em prolina de efeito moderado sobre bactérias Gram-
negativas e Gram-positivas. Hymenoptaceina € uma proteina rica em glicina com
atividade bactericida para bactérias Gram-negativas e Gram-positivas (Casteels et
al. 1990, 1993 apud Glifiski e Buczek 2003).

Em adicdo a produgdo de peptideos antibacterianos, o corpo gorduroso de
insetos infectados sintetiza moléculas ciclicas com atividade antifingica e
antibacteriana (Glifiski e Buczek 2003).

A evolugéo da resisténcia tem sido um mecanismo de defesa encontrado em
insetos inclusive contra as taticas de controle de pragas. Sabe-se que o alto
parentesco entre os individuos em coldnias de insetos sociais pode facilitar a
transmissdo de doencas (Schmid-Hempel 1998). Entretanto, o impacto do parasita
sobre o0 grupo pode ser reduzido se esse grupo for constituido por multiplos
gendtipos e se esses gendtipos variam na sua resisténcia ao parasita. Se
determinados grupos consistem de individuos com variabilidade genética para a

resisténcia a parasitas, entdo, ha varias formas pelas quais essa caracteristica pode
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beneficiar o grupo: (1) A transmissdo de um parasita entre individuos pode ser
dificultada porque parasitas adaptados a infeccdo de um gendtipo particular podem
ser menos capazes de infectar individuos de outros gendtipos. (2) A probabilidade
de pelo menos alguns membros do grupo serem resistentes e, portanto,
sobreviverem a uma infeccdo parasitica ser4 maior. Essa diversidade genética sera
benéfica para as colénias, desde que a proporcdo média de individuos
sobreviventes esteja acima do limiar necessario para a coldnia sobreviver. (3)
Individuos suscetiveis podem-se beneficiar dos mecanismos de defesa de individuos
resistentes, por exemplo, através do “allogrooming” ou da transferéncia de defesas
antimicrobianas. (4) A adaptacdo de parasitas a colénia hospedeira sobre geracdes
sucessivas terd sido dificultada se a col6nia consiste de multiplos gendtipos (Hughes
e Boomsma 2004).

A variacdo genética para a resisténcia a parasitas tem sido demonstrada em
B. terrestris (Baer e Schmid-Hempel 2003), A. mellifera (Palmer e Oldroyd 2003) e
Acromyrmex spp. (Hughes e Boomsma 2004). Em A. echinatior, quando se
comparou a resisténcia ao parasita M. anisopliae entre grupos de formigas de alta e
baixa diversidade genética, constatou-se que nenhuma diferenca foi encontrada em
altas doses do parasita, mas houve aumento significativo na resisténcia em grupos
de alta diversidade genética infectados com baixas doses do parasita. Tal variagdo
genética para resisténcia a doencas significa que existe o potencial para a poliandria
em produzir colénias mais resistentes a doengas (Hughes e Boomsma 2004).
Contudo, multiplos acasalamentos reduzem a média de parentesco na colbnia. Isto
representa um problema ao explicar a socialidade em Hymenoptera somente através
da selegdo de parentesco. Enquanto a teoria da selegcéo de parentesco requer alto
grau parentesco genético entre os individuos que cooperam na coldnia, multiplos
acasalamentos diminuem esse parentesco. Portanto, a necessidade de seguranga
da colonia contra parasitas e doengas parece ter vencido a necessidade de manter o

alto parentesco entre himendpteros eusociais (Gadagkar 1992).

CONSIDERACOES FINAIS

Em associacbes de parasitismo, o0s interesses do parasita e de seu
hospedeiro sédo opostos de forma que qualquer tentativa do parasita em aumentar

seus beneficios pode ser contrariada pelo seu hospedeiro o qual se defende contra
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a exploragdo. Como resultado, cada simbionte evolui em resposta ao outro em um
processo chamado coevolugdo. Quando os simbiontes coevoluem em uma série de
adaptacOes e contra-adaptagdes, com cada simbionte continuamente se adaptando
a pressdo seletiva exercida sobre ele pelo outro, pode-se dizer que eles estédo
engajados em uma espécie de “corrida coevolutiva” (arms race).

Essa situacdo é exemplificada através da simbiose entre insetos e parasitas
em que patdgenos conseguem vencer as barreiras naturais de seus hospedeiros
através da producdo de enzimas e toxinas e assim aumentar sua viruléncia. Em
contrapartida, os insetos evoluem uma série de estratégias de defesa descritas
nessa revisao para lidar com a invasao desses parasitas. Tais defesas, em insetos
sociais, culminam até mesmo com a redu¢ado do custo da transmissédo de doencas
na colbnia frente aos beneficios que a interagé@o entre os individuos pode trazer.

O conhecimento de tais estratégias inerentes aos insetos sociais tem grande
aplicabilidade em situacdes praticas. Em se tratando de insetos uteis, o0s
conhecimentos de biologia basica podem também ser aplicados, por exemplo, em
criadouros, onde a presenca do comportamento de higiene nas colonias pode
caracterizar uma situagéo de estabilidade nessas col6nias. Em relagdo aos insetos-
praga, conhecer seus mecanismos de defesas contra patdgenos é de grande
importancia em estratégias de controle bioldégico através de microrganismos

patogénicos.
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