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RESUMO 

 

 

Os fungos entomopatogênicos são os principais causadores de doenças de insetos. Afim de 

reduzir a utilização de inseticidas químicos, estes fungos são utilizados no controle biológico 

de pragas na agricultura. Seus hospedeiros são infectados por penetração direta nos 

exoesqueletos ou cutículas. A cutícula dos insetos age contra a ação de microrganismos 

entomopatogênicos. Sendo constituída por lipídeos, aminoácidos e amino-açúcares, esses 

constituintes são fontes favoráveis de nutrientes para o desenvolvimento destes fungos. Os 

fungos entomopatogênicos são capazes de sintetizar enzimas hidrolases, tais como lipases, 

quitinases, proteases, e também, secretam abundantes metabólitos secundários. Além disso, 

secretam outras enzimas que não estão diretamente envolvidas na digestão da cutícula, mas 

desempenham um papel importante na patogênese, como a trealase ácida. O conhecimento do 

mecanismo de ação destas enzimas permite manipulá-las para aumentar a virulência de 

determinadas linhagens de fungos entomopatogênicos. 

 

Palavras-chave: fungos entomopatogênicos, controle microbiano de insetos, enzimas 

produzidas por fungos, Beauveria bassiana, Metarhizium anisopliae.  
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1. Introdução  

 

Os fungos distribuem-se no mundo todo, colonizando diversos ambientes, seja em plantas 

e animais vivos ou mortos, serapilheiras ou ambientes que contenham matéria orgânica de 

possível colonização (Bononi, 1998). Eles possuem papéis nos ecossistemas, como: 

decompositores, simbiontes, controladores naturais de pragas, fixadores de nitrogênio 

atmosférico e bioindicadores de poluição (Sotão et al., 2004). 

Os fungos entomopatogênicos são os principais causadores de doenças em insetos e podem 

ser encontrados nos filos Zygomycota, Ascomycota, Chytridiomycota, Glomeromycota, 

Basidiomycota e Deuteromycota, sendo que a maioria das espécies entomopatogênicas 

pertencem aos dois primeiros grupos. Além disso, por esses fungos possuírem uma grande 

variabilidade genética, têm vantagens no controle microbiano de insetos (Alves, 1998).  

Afim de reduzir a utilização de inseticidas químicos, que são nocivos tanto para os animais 

quanto para os humanos, provocam resistência de insetos, ressurgência, desequilíbrios 

biológicos, resíduos nos alimentos, água e solo (Parra, 2002). Devido à segurança atribuída a 

esses fungos, maiores conhecimentos acerca dos fatores de virulência permitirão o 

desenvolvimento de novas metodologias de cultivo e aplicação, podendo elevar a mortalidade 

de insetos-praga hospedeiros (Crawford, 1998). Neste contexto, os fungos entomopatogênicos 

têm progressivamente despertado a atenção para uso no controle biológico de pragas na 

agricultura (Lecuona & Riba, 1991). 

Os fungos entomopatogênicos são fontes de compostos bioativos com potencial para o 

manejo de pragas, visto que secretam diferentes tipos de enzimas quando irrompem nos insetos. 

Seus hospedeiros são infectados por penetração direta nos exoesqueletos ou cutículas, sem a 

necessidade da ingestão (St. Leger et al., 1991). Porém, a infecção também pode acontecer pelo 

aparelho bucal, espiráculos, ânus, sifão respiratório, tarso e membranas intersegmentais do 

abdome (Alves, 1998). 

Os insetos possuem uma cutícula que age contra a ação de microrganismos 

entomopatogênicos, sendo constituída por lipídeos, aminoácidos e amino-açúcares. Esses 

constituintes são fontes favoráveis de nutrientes para o desenvolvimento destes fungos. O 

processo de contaminação acontece quando ocorre o contato do fungo com o inseto (Cruz, 

2016). Então inicia-se a germinação e penetração dos esporos do fungo na cutícula. Neste 

estágio ocorre hidrólise enzimática, em que o microrganismo produz uma grande quantidade 

de polímeros que formam enzimas capazes de transformar partes do corpo do inseto infectado 
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em substâncias que favorecem o seu desenvolvimento. Esta produção de enzimas é uma 

condição que caracteriza a virulência dos fungos entomopatogênicos (Alves, 1998). 

O tempo em que ocorre as diferentes fases do processo de interação entre o fungo e o seu 

hospedeiro, depende muito das espécies dos insetos que serão atacadas (fatores bióticos) e das 

variações climáticas (fatores abióticos). Desse modo, para que essas relações entre fungo-inseto 

ocorram de maneira favorável, alguns fatores são importantes como: temperatura, luz, umidade, 

radiação solar e condições nutricionais (Lima, 2007). 

Um importante aspecto a ser abordado no estudo de fungos entomopatogênicos é a 

variabilidade entre os isolados da mesma espécie, que podem apresentar diferentes níveis de 

similaridade genética e virulência. A grande variabilidade genética apresentada por esses 

fungos possibilita a seleção de isolados fúngicos altamente virulentos, mais específicos e 

tolerantes às condições agrícolas para serem utilizados como inseticidas microbianos (Shah et 

al., 2003). 

Os principais fungos entomopatogênicos pertencem aos gêneros Metarhizium, Beauveria, 

Sporothrix, Lecanicillium, Nomuraea, Hirsutella, Aschersonia, Isaria, Paecilomyces e 

Enthomophthora. Porém, os mais estudados são os fungos Beauveria bassiana e Metarhizium 

anisopliae, e são os mais utilizados como agentes microbiológicos para o controle inundativo 

de pragas. Eles infectam os insetos por penetração direta da cutícula, funcionando como 

bioinseticidas de contato, diferente de bactérias e vírus, e também são utilizados como modelos 

para diversos estudos de interação fungo-inseto (Khan et al., 2012). 

 

2. Objetivos 

 

2.1 Objetivos Gerais 

• Revisão da literatura sobre metabólitos com atividades inseticidas produzidas por 

fungos entomopatogênicos.  

 

2.2 Objetivos Específicos 

• Revisar os principais tipos de enzimas e seus mecanismos de ação sobre o organismo 

do inseto hospedeiro; 
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• Avaliar os mecanismos que poderiam ser manipulados pela biotecnologia, de modo 

a melhorar a eficiência do controle de pragas por esse grupo de patógenos. 

 

3 Metodologia  

 

O trabalho apresentado foi desenvolvido por meio da revisão e leitura de livros, jornais 

digitais, teses, dissertações e artigos científicos retirados em bases de dados como PubMed, 

SicELO, Web of Science, Google Acadêmico entre os anos de 1986 e 2022 e do livro “Controle 

Microbiano de Insetos” de Sérgio Batista Alves (1998), abrangendo evidências científicas.  

Para a pesquisa, foram utilizadas palavras-chave, em português e inglês, como: “fungos 

entomopatogênicos”, “biotecnologia de microrganismos”, “controle microbiano de insetos”, 

“enzimas produzidas por fungos”, “Beauveria bassiana” e “Metarhizium anisopliae”.  

 

4 Revisão bibliográfica  

4.1  Métodos de caracterização de fungos entomopatogênicos 

A identificação correta de fungos entomopatogênicos, pode ser realizada por métodos 

microbiológico clássicos como: observar aspectos comportamentais e fisiológicos por meio do 

conhecimento da virulência, patogenicidade, taxa de crescimento, capacidade reprodutiva e 

produção de metabólitos, sendo possível avaliar o potencial de utilização de um fungo.  A 

caracterização bioquímica pode ser feita pela determinação da produção de exoenzimas e 

avaliação de atividades enzimáticas, diferenciando as espécies (Alves, 1998).  Por fim, os 

métodos moleculares são os mais eficientes, com grande capacidade de detecção, caracterização 

e quantificação dos fungos, além de permitirem uma identificação direta e a análise das 

características genéticas (Inglis et al., 2012). 

O método de caracterização molecular mais aplicado é a tecnologia da Reação em Cadeia 

da Polimerase (PCR), que se baseia em uma síntese enzimática in vitro, obtendo diversas cópias 

de um segmento específico de DNA, na presença da enzima DNA polimerase. Nesse método, 

ocorre o anelamento e extensão enzimática de um par de oligonucleotídeos usados como 

primers, os quais delimitam a sequência de DNA de fita dupla alvo na amplificação. Sendo 

assim, é possível comparar o tamanho dos fragmentos entre diferentes linhagens e espécies de 

fungos (Ferreira & Grattapaglia, 1996). Uma variação da técnica de PCR, conhecida como 
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Amplificação Aleatória de DNA Polimórfico (RAPD) ou Polimorfismo Amplificado - Reação 

em Cadeia da Polimerase (AP-PCR), não necessita conhecer as sequências de nucleotídeos que 

compõem as extremidades de DNA de interesse. Logo, os fragmentos de DNA são amplificados 

no genoma com o uso de oligonucleotídeos simples de sequencias arbitrárias (Alves, 1998).  

Marcadores moleculares também vem sendo utilizados para diferenciar isolados. Um 

marcador molecular representa qualquer fenótipo oriundo de um gene expresso, como no caso 

das isoenzimas ou de um segmento de DNA que corresponde a regiões expressas ou não do 

genoma. As isoenzimas apresentam diferentes formas relacionadas estruturalmente, mas que 

diferem em suas características imunológicas ou químicas pela presença de mais de um gene 

codificado. A técnica consiste na análise eletroforética de extratos proteicos e na visualização 

dos produtos enzimáticos por métodos histoquímicos (Alves, 1998). 

Outra técnica molecular, Polimorfismo de Comprimento de Fragmentos de Restrição 

(RFLP), consiste na obtenção de sequências de DNA homólogas que podem ser detectadas pela 

presença de fragmentos de diferentes comprimentos após a digestão das amostras de DNA em 

questão com endonucleases de restrição específicas. O RFLP, como marcador molecular, é 

específico para uma única combinação de clone/enzima de restrição. RFLP de genes do DNA 

ribossomal (rDNA) ou do DNA mitocondrial (mDNA), oferecem resultados seguros sobre 

aspectos taxonômicos e filogenéticos para fungos entomopatogênicos. As regiões do rDNA são 

empregadas para identificar e diferenciar os isolados (Rehner et al., 2011). Regiões entre os 

genes 18S e 28S do rDNA são intercaladas por sequencias intergênicas, conhecidas como 

regiões ITS (Internal Transcribed Spacer) e IGS (Intergenic Spacer), e estas são áreas que 

acumulam maior variabilidade e são usadas na diferenciação de gênero e espécies (Alves, 

1998). 

 

4.2  Principais fungos entomopatogênicos  

4.2.1 Metarhizium anisopliae  

Fungos do gênero Metarhizium são Ascomicetos da família Clavicipitaceae que se 

caracterizam por infectar grande número de espécies de insetos. Podem ser encontrados 

facilmente nos solos, onde sobrevive por longos períodos. Possuem conídios uninucleados, 

hialinos ou fracamente coloridos e se formam sobre conidióforos simples que, justapostos, 

resultam em uma massa regular sobre o inseto. Os conídios podem se formar sobre ramificações 

compostas de um conjunto de micélio. As fiálides clavadas ou cilíndricas são originárias do 
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vértice de hifas e se colocam um ao lado da outra. A massa estromática é composta de um 

agrupamento de conídios em cadeias que dão origem a estruturas prismáticas compostas (Alves, 

1998). 

Metarhizium anisopliae usa uma combinação de enzimas e força mecânica para penetrar na 

cutícula do hospedeiro e acessar a hemolinfa rica em nutrientes. A infecção fúngica é chamada 

muscardine verde, sendo baseada na incrustação de artrópodes com conídios verdes (St. Leger, 

2008). 

 

4.2.2 Beauveria bassiana 

Fungos do gênero Beauveria são Ascomicetos, da família Cordycipitaceae, e estes são 

parasitas de um grande número de artrópodes, ocorrendo em mais de 200 espécies de insetos e 

ácaros, incluindo carrapatos. Possuem conídios globosos, ovoides, cilíndricos, verrugosos, 

curvados ou não, aparecem sobre as hastes das fiálides, que podem ser simples, com algumas 

ramificações na parte superior, ou em ziguezague. As fiálides são representadas por células com 

a região basal mais volumosa que se organizam nos conidióforos, densamente agrupadas em 

espirais ou solitárias (Alves, 1998).  

Beauveria bassiana tem um ciclo biológico que permite sua caracterização como um 

parasita facultativo. Seus conídios podem penetrar em qualquer parte da cutícula do inseto. A 

penetração dos conídios é mediada por enzimas, podendo também ocorrer pelos aparelhos 

respiratório e digestório. Muscardine branca é nome dado a infecção causada por este fungo 

(Dalzoto, 2009).  

 

4.3  Enzimas e proteínas de fungos entomopatogênicos 

Os fungos entomopatogênicos são capazes de sintetizar enzimas hidrolases, tais como 

lipases, proteases, quitinases, glucanases, de modo que estas enzimas podem ser utilizadas para 

o controle biológico (Mora et al., 2016). Enzimas extracelulares (endoproteases, 

aminopeptidases, lipases, esterases e quitinases) são produzidas em grandes quantidades por M. 

anisopliae e B. bassiana. Para que ocorra a hidrólise das proteínas cuticulares é necessária a 

adsorção de proteases na cutícula (St. Leger et al., 1986).  

No estágio inicial da infecção, em que o esporo fúngico adere à cutícula, são produzidos 

dois tipos de proteínas: hidrofobinas, cujas camadas se desintegram durante a esporulação dos 
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esporos, e adesinas que permitem tanto a adesão próxima à cutícula do inseto quanto o 

reconhecimento do hospedeiro pelo fungo patógeno (Litwin et al., 2020). 

O fungo B. bassiana expressa duas Hidrofobinas (Hyd1 e Hyd2) que promovem adesão às 

superfícies hidrofóbicas e virulência (Ortiz-Urquiza & Keyhani, 2013). As Hyd1 possuem 

fibras amilóides funcionais responsáveis pela formação da camada de Rodlet presentes na 

superfície da parede celular e altamente hidrofóbicas, sendo insolúveis em água, dodecil sulfato 

de sódio (SDS) e ácidos fortes. As Hyd2 não possuem hastes fibrilares, diminuindo a 

hidrofobicidade e tornando possível a solubilização com solventes orgânicos e SDS (Velsecchi 

et al., 2017). Em M. anisopliae, foram identificadas duas adesinas, denominados Mad1 e Mad2. 

Essas proteínas contêm peptídeos de sinal, regiões ricas em treonina-prolina, e estão implicadas 

na adesão à cutícula de insetos, e ainda, são responsáveis pela organização adequada do 

citoesqueleto e divisão celular (Ortiz-Urquiza & Keyhani, 2013). 

As enzimas líticas são responsáveis pela hidrólise dos componentes da cutícula do inseto, 

permitindo que os apressórios penetrem nas coberturas externas dos artrópodes. Logo que o 

esporo adere à cutícula e começa a formar o apressório, estas enzimas são produzidas (Santi et 

al., 2010). As lipases são produzidas primeiro e hidrolisam os lipídios e lipoproteínas 

localizadas na epicutícula do inseto (cutícula externa) (Pedrini et al., 2007). Essas enzimas 

hidrolisam as ligações éster dos triacilgliceróis, o que leva à liberação de ácidos graxos livres, 

diacilgliceróis, monoacilgliceróis e glicerol (Silva et al., 2009). Além disso, as lipases suportam 

a adesão de esporos em germinação às cutículas de insetos, aumentando as interações 

hidrofóbicas entre o fungo e a superfície da cutícula (Santi et al., 2010). 

Um fator muito importante na virulência dos fungos são as enzimas proteolíticas que 

hidrolisam as ligações peptídicas das cutículas dos insetos, levando à exposição das fibrilas de 

quitina (Litwin et al., 2020). Elas são classificadas em quatro classes diferentes: serina, cisteína, 

metalo e aspartil, das quais as mais estudadas é a serina-protease (Pr1) tipo subtilisina e a 

protease (Pr2) tipo tripsina. Quando a epicutícula é degradada pelas lipases, o fungo produz 

grandes quantidades de protease Pr1, que degrada o material proteico. As proteínas 

solubilizadas são degradadas por aminopeptidases e exopeptidases até aminoácidos, servindo 

como nutrientes para fungos entomopatogênicos (St. Leger, 1994). 

Essas proteases são secretadas durante a primeira etapa de degradação da cutícula e estão 

sujeitas a um mecanismo de transdução de sinal com a ativação da proteína quinase A (PKA) 

mediada pelo AMPc (Fang et al., 2009). Tem sido demonstrado que a protease Pr1 é a chave 

extracelular envolvida na penetração da cutícula e que sem esta enzima, o processo infeccioso 
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não pode ser alcançado. Além disso, a protease Pr1 é um indicador de virulência para os fungos 

entomopatogênicos (Sun, 2006). 

Outro tipo de enzima encontrado são as quitinases, elas são classificadas como 

endoquitinases (hidrolisam a ligação β-1,4-glicosídica dentro da molécula de quitina, 

produzindo uma N, N'-diacetilquitobiose predominante, o qual é decomposto pela quitobiose 

em monômero de N-acetil glucosamina (GlcNAc)) e exoquitinases (hidrolisam N-

acetilglucosamina oligômeros formados durante a ação de endoquitinases). A ação combinada 

de endo e exoquitinases é necessária para a degradação completa da quitina do inseto (Duo-

Chuan, 2006). A quitina é o principal componente estrutural das paredes celulares dos fungos 

e do exoesqueleto dos invertebrados (Seidl, 2008).  

As ações fisiológicas das quitinases fúngicas compreendem a remodelação da parede celular 

durante o ciclo de vida do fungo e possuem papéis durante o crescimento das hifas, ramificação, 

fusão das hifas e autólise. É importante para a utilização dos produtos de degradação como 

fonte de nutrientes, competição e defesa contra outros fungos ou artrópodes no ambiente 

fúngico (Seidl, 2008). Quitinases do gene chi3 em M. anisopliae e B. bassiana é uma enzima 

especializada com atividade exoquitinase e endoquitinase, envolvida na adaptação ao estresse 

térmico (Staats, 2013). 

As quitinases fúngicas são pertecentes à família GH 18 (Glicosil Hidrolases 18), assim 

como, bactérias, vírus, plantas e animais. Fundamentado nas sequências genômicas, uma 

análise filogenética mostra que as quitinases fúngicas podem ser classificadas em três 

subgrupos (Figura 1) (Seidl, 2008). Esta família apresenta uma estrutura de multi-domínios, 

constanto a) o domínio N-terminal, que pode conter ou não peptídeo-sinal (sinal de secreção); 

b) domínio catalítico, onde ocorre a hidrólise do substrato; c) região rica em serina/treonina, 

normalmente glicosilada pós-traducionalmente gerando a proteína madura; d) uma região de 

ligação ao substrato (quitina); e) a região C-terminal (Seidl, 2005). 

Os subgrupos A e B, que correspondem às classes V e III, são os que foram previamente 

identificados como quitinases fúngicas, enquanto o subgrupo C inclui um novo grupo de 

quitinases de alto peso molecular 140 - 170 kDa, identificadas em fungos filamentosos. As 

quitinases pertencentes ao subgrupo A têm apenas um domínio catalítico, mas não o domínio 

de ligação ChBD, tem peso molecular de 40 - 50 kDa e estão presentes em todos os genomas 

dos fungos. As enzimas pertencentes ao subgrupo B apresentam tamanho e estrutura de domínio 

extremamente variáveis. Eles têm um peso molecular que pode estar localizado entre 30 - 90 

kDa. Estas podem ser agrupadas em quitinases de baixo peso molecular (30 - 45 kDa) contendo 

ChBD, característica que não está presente no subgrupo A, e quitinases de alto peso molecular 
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(90 kDa). O número de enzimas (Subgrupo B) é variável, mas ainda assim, estão presentes em 

diferentes espécies de fungos ascomicetos (Seidl, 2005).  

O subgrupo C apresenta um peso molecular de 140 - 170 kDa, que possuem peptídeo-sinal, 

domínio catalítico GH18, domínio de ligação a quitina e domínio LysM (Peptideoglicano), 

tendo um papel importante na degradação da quitina (Seidl, 2008). Além disso, B. bassiana 

expressa 20 quitinases divididas em três subgrupos: oito pertencentes ao subgrupo A (sem 

ligação a ChBD); quatro pertencentes ao subgrupo B (um ChBD no extremo C terminal) e oito 

pertencentes ao subgrupo C com dois sítios de ligação de ChBD (Xiao et al., 2012). 

 

Figura 1: Organização estrutural dos domínios de três subgrupos das quitinases fúngicas. SP-sinal 

peptídico; GH18-família de glicosídeo hidrolase 18; BD-domínio de ligação (Seidl, 2008). 

Além das proteases, lipases e quitinases, os fungos entomopatogênicos também podem 

produzir outras enzimas que não estão diretamente envolvidas na digestão da cutícula, mas 

desempenham um papel importante na patogênese. Uma delas é a trealase ácida (ATM1) que 

hidrolisa a trealose, o principal dissacarídeo da hemolinfa do inseto, com a liberação de duas 

moléculas de glicose, fornecendo assim um nutriente para o fungo. Estudos anteriores 

mostraram que a trealose é o principal açúcar na hemolinfa de vários insetos, desempenhando 

papéis importantes como vôo, crescimento e desenvolvimento. Portanto, o consumo de trealose 

da hemolinfa pelo fungo não apenas resulta em competição direta com seu hospedeiro por 

nutrientes, mas também afeta a sobrevivência do hospedeiro de outras maneiras (Jin et al., 

2015). 

Assim, a hidrólise da trealose no inseto hospedeiro pela ATM1 contribui para a virulência 

de fungos entomopatogênico do gênero Metarhizium, principalmente por influenciar o 

crescimento do fungo na hemolinfa e a aptidão do inseto hospedeiro (Jin et al., 2015). 
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4.4  Toxinas e metabólitos secundários de fungos entomopatogênicos 

Os fungos entomopatogênicos secretam abundantes compostos orgânicos de baixo peso 

molecular chamados metabólitos secundários, especialmente em resposta às condições 

ambientais. O número de compostos produzidos sugere que eles são necessários tanto para 

manter as funções vitais quanto para infectar efetivamente os hospedeiros, danificando o 

sistema nervoso ou reduzindo a resistência dos insetos (Donzelli & Krasnoff, 2016). Entre as 

toxinas estão ácidos orgânicos, como o ácido oxálico e ácido dipicolínico, policetídeos sendo a 

oosporeína (Weng et al., 2019) e peptídeos não-sintetizados no ribossomo, como beauvericina, 

bassianolide e destruxina (Gibson et al., 2014). 

O ácido oxálico é considerado um veneno para organismos vivos no geral. Cristais de 

oxalato foram encontrados na superfície de insetos mortos por B. bassiana. A origem dos 

cristais se dá pela reação entre o ácido oxálico produzido pelo metabolismo do fungo, com o 

cálcio presente na hemolinfa do inseto (Alves, 1998). Em estudos realizados com o fungo Isaria 

fumosorosea, o ácido dipicolínico foi o metabólito mais abundante com atividade inseticida 

contra as ninfas de mosca-branca. Porém, a produção do ácido dipicolínico está diretamente 

correlacionada com o crescimento fúngico (Weng, 2019).  

A oosporeína (Figura 2) isolada principalmente de B. bassiana é um depsipeptídeo 

altamente reativo com atividade inseticida e antiviral (Feng et al., 2015). A atividade inseticida 

da oosporeína baseia-se na estimulação da infecção e não na ação direta. A oosporeína possui 

propriedades imunossupressoras e contribui para uma maior e mais rápida mortalidade de 

insetos (Mc Namara et al., 2019). 

 

Figura 2: Estutura química da oosporeína (Fonte: PubChem). 
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A beauvericina (Figura 3) é produzida, por exemplo, por B. bassiana. Ela provavelmente 

age como um ionóforo - composto químico que se liga reversivelmente e transporta íons por 

meio de membranas biológicas - capaz de formar complexos com cátions bivalentes. A 

beauvericina é citotóxica e possui propriedades inseticidas (Wang & Xu, 2012). 

 

Figura 3: Estrutura química da beauvericina (Wang & Xu, 2012). 

    

Bassianolida (Figura 4) é um metabólito tóxico de B. bassiana que foi detectada em 

cadáveres de larvas, demostrando que a produção desse metabólito coincide com a infecção e 

morte do inseto e ela age como um ionóforo (Kwon et al., 2000). A bassianolida foi indicada 

como um fator de virulência altamente significativo para B. bassiana, com efeito nas contrações 

musculares de três diferentes lepidópteros (Xu et al., 2008). 

 

Figura 4: Estrutura química da bassianolida (Xu et al., 2008). 
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As destruxinas (Figura 5) são hexadepsipeptídeos cíclicos isolados principalmente de 

Metarhizium sp. Mais de 40 tipos de destruxinas foram relatados, dos quais A, B e E são os 

mais significativos no processo de patogênese. Destruxinas são bem conhecidos por sua 

atividade inseticida e fitotoxicidade. Apresentam várias propriedades biológicas como 

propriedades antimicrobianas, antivirais, antiproliferativas, citotóxicas e imunossupressoras 

(Arroyo-Manzanares et al., 2017). As destruxinas A e a destruxina E apresentam uma maior 

taxa de mortalidade sobre o inseto-alvo, tendo atividades tóxicas e inseticidas elevadas, fato 

que é justificado pelas suas diferentes composições em suas cadeias químicas laterais (Ravidran 

et al., 2016). 

 

Figura 5: Estrutura química das destruxinas A, B e E (Taibon, 2017). 

 

4.5  Interações entre patógeno-hospedeiro 

A interação fungo-inseto se inicia com a infecção, na qual, conídios ou blastósporos 

começam a se fixar na cutícula do hospedeiro. A expressão de uma variedade de enzimas 

hidrolíticas, como proteases, quitinases e lipases, promovem a germinação e crescimento do 

fungo através da superfície do hospedeiro. Durante este processo, o fungo produz inúmeras 

estruturas de infecção especializadas que podem incluir pinos de penetração ou apressórios, 

permitindo as hifas, que estão em crescimento, penetrem no tegumento do inseto. É 

essencialmente nos estágios posteriores desse processo que o patógeno encontra o sistema 

imunológico do hospedeiro. Após a penetração, o fungo coloniza a hemocele do inseto 

provocando, então, sua morte e posteriormente dissemina no ambiente externo (Figuras 6, 7 e 

8) (Ortiz-Urquiza & Keyhani, 2013). 
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Figura 6: Ciclo da relação patógeno-hospedeiro. (Fonte: Adaptado de Silva, 2012). 

 

Figura 7: Eletromicrografias de varredura de larvas de Rhipicephalus sanguineus após a infecção 

experimental com suspensão conidial de Metarhizium anisopliae. A: conídios aderidos (seta) 1h após a 

infecção; B: germinação dos conídios (seta) 18h após a infecção; C: formação de corpos hifais (seta) sobre 

a cutícula externa; D: formação do apressório e penetração do fungo (seta) dois dias após a infecção; E: 

extrusão de M. anisopliae sobre o corpo da larva; F: larva seis dias após a infecção (Garcia et al., 2008). 
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Figura 8: Eletromicrografias de varredura de ninfas de Rhipicephalus sanguineus após a infecção 

experimental com suspensão conidial de Metarhizium anisopliae. A: Conídios aderidos à cutícula 1h após 

a infecção; B: germinação do conídio 18h após a infecção; C, D e E: formação de micélio na cutícula; F: 

extrusão e conidiogênese de M. anisopliae na superfície de R. sanguineus morto (Garcia et al., 2008). 

   

4.5.1  Estrutura da cutícula do hospedeiro 

A cutícula dos artrópodes (Figura 9) é composta por três camadas principais: epicutícula 

(cutícula externa), procutícula (dividida em exo e endocutícula) e a epiderme (camada celular) 

(Kramer et al., 1995). A cutícula do inseto é uma estrutura altamente heterogênea que pode 

variar muito em composição, mesmo durante os vários estágios de vida de um inseto em 

particular. A epicutícula ou camada mais externa fornece uma barreira hidrofóbica rica em 

lipídios e é seguida pela procutícula que contém quitina e proteína esclerotizada, seguida pelas 

células que constituem a epiderme, que circunda as estruturas internas do inseto (Ortiz-Urquiza 

& Keyhani, 2013). Com estas três camadas, a cutícula dos insetos constitui a maior barreira 

contra a penetração, por este motivo os microrganismos necessitam da ação conjunta de várias 

enzimas, para a degradação desta cutícula e posterior penetração (St. Leger et al., 1991). 
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Figura 9: Estrutura da cutícula de insetos (Salgado, 2013). 

Na camada superficial da cutícula encontra-se uma barreira rígida e camadas de cera que 

possuem em sua composição lipídeos, hidrocarbonetos, ácidos graxos, ésteres, álcoois, cetonas 

e aldeídos. Os quais possuem funções importantes nas interações ambientais e comportamentais 

dos insetos. Os constituintes epicuticulares protegem insetos da dessecação, estão envolvidos 

na comunicação química (dentro e entre espécies de insetos) e defesa (Howard & Blomquist, 

2005).  

Além dos lipídios cuticulares, as defesas antifúngicas de superfície incluem toxinas de 

pequenas moléculas (incluindo peptídeos), proteínas, inibidores de quitinase e protease 

derivados de insetos e peptídeos antimicrobianos (AMPs) (Vilcinskas, 2010). Compostos 

fenólicos cuticulares acoplados à atividade das tirosinases resultam em melanização, muitas 

vezes como resposta ao ataque microbiano. A melanina e os tecidos melanizados podem ser 

diretamente tóxicos para os micróbios inibindo a germinação e o crescimento de hifas, podem 

ser mais resistentes à penetração mecânica ou à ação de enzimas degradativas fúngicas e podem 

atuar como uma barreira para limitar a absorção de nutrientes pelo patógeno. A atividade da 

protease por parte do fungo, no entanto, demonstrou contribuir para a solubilização da melanina 

ligada à cutícula (St. Leger et al., 1988).  

 

4.6  Mecanismos de infecção  

Primeiramente, a transmissão fúngica requer a liberação de grande número de esporos ou 

superfícies de esporos pegajosos, além de substâncias que maximizam a adesão de outras 

maneiras no hospedeiro. Em segundo lugar, os esporos devem germinar para assim iniciar a 

penetração no exoesqueleto sólido do inseto de forma relativamente rápida, e também manter 

a sobrevivência aos mecanismos de resistência do hospedeiro. Outro ponto, é que as células 
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fúngicas devem proliferar dentro da hemocele, músculos ou outros tecidos do corpo do 

hospedeiro para colapsar o sistema imunológico para que ele não sobreviva. Por fim, o patógeno 

fúngico deve gerenciar o cadáver hospedeiro para otimizar a produção e dispersão de esporos 

sob condições ambientais predominantes. Portanto, são necessárias várias etapas no 

desenvolvimento da infecção por esses patógenos (Vega et al., 2012). 

4.6.1 Adesão 

A primeira relação entre fungo-hospedeiro ocorre após a deposição do fungo sobre o inseto 

e visa a preparação do local para a fase de penetração. Nesta fase ocorre interações moleculares 

entre o patógeno e a superfície do hospedeiro que lhe servirá de alimento (Alves, 1998). O 

processo de adesão depende da presença de enzimas, que ocorrem na superfície dos conídios 

não-germinativos e que alteram a superfície do tegumento do inseto, favorecendo a nutrição e 

a germinação do fungo (St. Leger et al., 1991). A inoculação ocorre por contato direto entre 

cadáveres infecciosos e hospedeiros suscetíveis, indiretamente por meio de esporos 

transportados pelo ar ou esporos depositados na vegetação e partículas do solo (Hesketh et al., 

2010).  

O primeiro passo para a infecção é a união dos propágulos fúngicos à cutícula do 

hospedeiro. Essa ligação envolve mecanismos de adesão não específicos controlados pelas 

propriedades hidrofóbicas da parede celular dos conídios. O processo refere-se à interação entre 

as proteínas localizadas nos conídios e a superfície hidrofóbica do exoesqueleto dos insetos 

suscetíveis (Fang et al., 2005). Este processo ocorre em três fases sucessivas: 1. adsorção dos 

esporos à superfície através do reconhecimento de receptores glicoproteicos específicos no 

inseto; 2. adesão ou consolidação da interface entre os esporos pré-germinados e a epicutícula; 

3. germinação e desenvolvimento até a formação de apressório iniciando a fase de penetração 

(Téllez-Jurado et al., 2009).  

O processo de adesão entre o esporo e a cutícula do inseto é mediado pela presença de 

moléculas sintetizadas pelo fungo, como as adesinas (MAD1 e MAD2) e hidrofobinas (HYD1 

e HYD2) que estão localizadas na superfície dos conídios (Pava-Ripoll et al., 2011).  

4.6.2 Germinação 

A germinação ocorre quando o conídio encontra condições adequadas de umidade, 

temperatura e pH. E, também, pela presença de nutrientes como aminoácidos, esterol, hexoses 

e substâncias químicas, como ácidos graxos (C6 a C12), lipídios, fenóis e pela microflora 

saprofítica presente na superfície do inseto (Alves, 1998). Assim como outras exigências 
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nutricionais, químicas e físicas na cutícula, podendo produzir estruturas de penetração como 

tubos germinativos e apressórios. Ou uma substância mucilaginosa que se liga para iniciar a 

formação do tubo germinativo que penetra pelos poros ou camadas mais externas da epicutícula 

(Mora et al., 2017). 

4.6.3 Formação do apressório 

Uma vez que um conídio se aderiu à cutícula, na extremidade do tubo germinativo ocorre 

uma dilatação das hifas, formando a estrutura apressório. Ocorre, nesta fase, a migração do 

conteúdo citoplasmático para o tubo germinativo, transformando esse local em um centro de 

elevada atividade metabólica que se caracteriza pela presença de mitocôndrias, ribossomos e 

outros componentes nucleares (Alves, 1998).  

O apressório é a estrutura de infecção a partir da qual ocorre a penetração no hospedeiro 

por meio de um grampo de penetração ou infecção. Alguns fungos entomopatogênicos não 

formam apressórios e podem penetrar na cutícula diretamente do tubo germinativo (Hajek & 

Delalibera, 2010).  

A degradação lipídica na camada externa tem sido associada como uma fase de crescimento 

anterior à penetração do fungo (Beys da Silva et al., 2010).  As enzimas hidrolíticas presentes 

nesse processo são as proteases, lipases e quitinases, elas que degradam a cutícula e liberam 

nutrientes para o fungo (Franco et al., 2011). Na parte inferior do apressório pode ocorrer uma 

diferenciação da hifa, tornando-a mais fina e saliente, a qual teria a função de iniciar o processo 

de penetração da epicutícula e procutícula do tegumento do inseto (Alves, 1998). 

4.6.4 Penetração 

A forma em que os fungos entomopatogênicos penetram no inseto depende das 

propriedades da cutícula, como espessura, esclerotização, presença de substâncias antifúngicas 

e nutricionais (Charnley, 2003). Para que a infecção seja bem-sucedida, o fungo deve penetrar 

na cutícula do inseto, composta por uma rede de polímeros polissacarídeos incorporados a uma 

matriz proteica (Vega et al., 2012).  

Na penetração ocorrem dois processos principais, o físico (pressão mecânica), devido à 

pressão da hifa terminal que rompe as áreas membranosas ou esclerosadas, e o químico, pela 

produção de enzimas degradadoras de cutícula. As proteases, quitinases e lipases degradam 

compostos para que o fungo obtenha nutrição e facilitam a penetração mecânica do fungo e o 

metabolismo do tubo germinativo (Alves, 1998). A ação dessas enzimas pode ser auxiliada pela 

secreção de ácidos orgânicos como o ácido oxálico (Khachatourians, 1991).  
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As lipases são responsáveis pelo fracionamento dos lipídios existentes na superfície dos 

insetos, para posterior metabolização pelos microrganismos. Os alcanos da camada de lipídios 

da epicutícula podem ser utilizados como fonte de nutrientes para os estágios iniciais de 

desenvolvimento (St. Leger, 1988). As quitinases, promovem a hidrolise da quitina dos insetos, 

a qual é feita por um sistema quitinolitico que envolve duas hidrolases (quitinase e quitobiase) 

que atual sequencialmente. Na área da procutícula, ao redor do local de penetração, aparecem 

sintomas de histólise (decomposição do tecido por ação enzimática) (Alves, 1998). 

4.6.5 Colonização 

A partir da penetração inicia-se o processo de colonização do hospedeiro pelo fungo. A hifa 

que penetra sofre um engrossamento e se ramifica inicialmente no tegumento do inseto e 

posteriormente na hemocele. Para tal, são formados nos fungos estruturas como protoplastos, 

blastósporos e outros corpos de hifas. O tempo de colonização pode variar de 72 a 120 horas, 

dependendo do inseto, patógeno e das condições ambientais (Alves, 1998). 

No interior do inseto, os fungos precisam lidar com os mecanismos de resposta do sistema 

imunológico, por isso são desenvolvidas estratégias defensivas e imunossupressoras. Eles 

promovem alterações estruturais na parede celular, como a encapsulação. E também, secretam 

toxinas como a oosporina, ácido oxálico, beauvericina, bassianolida e destruxinas. As quais são 

responsáveis por danificar o sistema muscular do inseto, afetando sua capacidade de 

alimentação e movimentação (Pal et al., 2007).  

O inseto pode responder à infecção por meio de mecanismos humorais (fenoloxidases, 

lectinas, proteínas e peptídeos de defesa), celulares (fagocitose, encapsulamento) ou ambos. 

Porém, a micose induz sintomas fisiológicos de anormalidades no inseto, como convulsões, 

falta de coordenação, comportamento alterado e paralisia (Mora et al., 2017). 

A protease PR1 é considerada um importante fator de virulência e a super expressão dessa 

enzima reduz o tempo de morte em 25% (St. Leger et al., 1996). Da mesma forma, a super 

expressão do gene que codifica a quitinase acelera o processo de morte em 23% nos insetos. 

Assim, podemos demonstrar a importância da secreção dessas enzimas hidrolíticas na 

virulência de fungos entomopatogênicos (Fan et al., 2007).  

Os metabólitos inseticidas produzidos pelos fungos têm vários modos de ação e em muitos 

casos são a causa direta da morte do inseto. Eles atuam nas células especializadas do sistema 

imunológico do seu hospedeiro (Téllez-Jurado et al., 2009). A morte resulta de uma 

combinação de efeitos que compreendem o dano físico dos tecidos, toxicidade, desidratação 

das células por perda de líquidos e consumo de nutrientes (Bustillo, 2001).  
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4.6.6 Disseminação fúngica 

Após as hifas atravessarem o tegumento, elas podem permanecer na fase vegetativa ou 

iniciar o processo de esporulação (fase reprodutiva) dentro de 24 a 48 h, dependendo da 

umidade relativa (Srivastara et al., 2009) As hifas formam conidióforos, dando origem a 

esporos assexuados que são unidades infectantes com função de disseminação (Cañedo & 

Ames, 2004). Fatores ambientais controlam a produção de conídios, sua sobrevivência e 

germinação, de modo que são críticos para o desenvolvimento de epizootias (Carruthers & 

Soper, 1987). 

Quando as condições de temperatura e umidade são favoráveis, as hifas podem atravessar 

o tegumento do inseto, ocorrendo a emergência do fungo para o exterior. Geralmente, a 

emergência ocorre nas regiões menos escleróticas do tegumento, como a membrana 

intersegmentar ou espiráculos, mas isso também dependerá do hospedeiro e do estágio de 

desenvolvimento. A esporulação normalmente ocorre em cadáveres, mas também pode ocorrer 

em insetos vivos. A dispersão dos conídios pode ser um processo ativo ou passivo e depende 

das características específicas de cada linhagem (Tanada, 1993). 

Portanto, após a formação dos propágulos infectivos, estes se dispersam pelo ambiente, 

auxiliados pelos fatores bióticos e abióticos, tais como vento, chuva, homem e animais (Alves, 

1998). 

 

5 Conclusão 

Durante a revisão bibliográfica foram analisadas as proteínas: hidrofobinas e adesinas; as 

enzimas hidrolíticas: proteases, lipases, quitinases, trealase ácida e toxinas como ácido oxálico, 

oosporeína, beauvericina, bassinolida, destruxinas, dos fungos entomopatogênicos 

especificamente de Beauveria bassiana e Metarhizium anisopliae. As quais são secretadas, 

provocando a morte do inseto-hospedeiro. Foram avaliados os mecanismos em que os 

compostos são liberados ao infectar e colonizar seu hospedeiro, e se disseminar pelo ambiente. 

Conhecendo a ação destes metabólitos, pode-se manipulá-los a fim de expressar enzimas de 

interesse altamente virulentas de determinadas linhagens fúngicas e promovendo melhor 

eficiência no controle de pragas por estes fungos. 
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