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Considerações Iniciais 
 
 Nos insetos, como em outros organismos, os lipídeos desempenham diversas 
funções. Como exemplos, são constituintes de estruturas celulares, atuam como 
hormônios e formam importantes reservas energéticas, fundamentais em algumas 
situações de grande demanda metabólica, tais como o vôo e a produção de ovos 
(Arrese e cols., 2001a). Embora muito se saiba sobre o metabolismo de lipídeos em 
mamíferos, por exemplo, poucas informações estão disponíveis sobre esses processos 
nos insetos. 
 
A Utilização dos Lipídeos da Dieta 
 

Durante o processo de digestão, no lúmen intestinal, lipídeos complexos da 
dieta, como triacilgliceróis e fosfolipídeos, são hidrolisados e ácidos graxos livres são 
liberados, os quais são absorvidos pelo epitélio intestinal (Canavoso e cols., 2001). 
Apesar do conhecimento acerca da digestão de lipídeos em insetos ainda ser bastante 
limitado, especialmente quando se considera a enorme variação nos tipos de 
alimentação desses organismos (Turunen e Crailsheim, 1996), atividades triacilglicerol-
lipásicas digestivas têm sido caracterizadas em diversas espécies (Grillo e cols., 2007; 
Mrdaković e cols., 2008; Sieber e Thummel, 2009). Além disso, foram também 
relatadas outras atividades enzimáticas relacionadas à digestão de lipídeos no lúmen 
do intestino médio, como fosfolipases (Spates e cols., 1990; Stanley e cols., 1998; 
Weiher e Komnick, 1997) e colesteril éster hidrolases (Komnick e Giesa, 1994).  

Os ácidos graxos liberados durante a digestão são absorvidos pelas células do 
epitélio intestinal, porém informações sobre como esse processo ocorre nos insetos são 
raras. Uma das proteínas que pode ter papel importante na absorção desses lipídeos é 
a proteína transportadora de ácidos graxos (FATP). O gene que a codifica em Aedes 
aegypti tem sua expressão aumentada após a alimentação (Sanders e cols., 2003). 
Dados obtidos em estudos com Aeshna cyanea mostraram que as células intestinais 
absorvem preferencialmente ácido oléico (18:1), seguido pelo ácido palmítico (16:0) e 
ácido esteárico (18:0) (Kirfel e Komnick, 1999).  

 Após absorção pelas células do epitélio intestinal, os ácidos graxos são 
utilizados para a síntese de lipídeos mais complexos, sendo esterificados formando 
especialmente fosfolipídeos, diacilgliceróis e triacilgliceróis, porém detalhes sobre essas 
vias metabólicas ainda são desconhecidos (Arrese e cols., 2001a). Os lipídeos devem, 
então, ser secretados para a hemolinfa a fim de serem distribuídos para todo o 
organismo. Na hemolinfa, em geral, os principais lipídeos encontrados são os 
fosfolipídeos e os diacilgliceróis, que são transportados por uma lipoproteína 
denominada lipoforina, a qual recebe os lipídeos fornecidos pelo intestino (Soulages e 
Wells, 1994b), como será discutido no próximo item. Esse processo de digestão, 
absorção, metabolização e transporte de triacilgliceróis da dieta foi estudado em insetos 
de hábitos alimentares muito diferentes, como as larvas da mariposa Manduca sexta e 
os hemípteros hematófagos Panstrongylus megistus e Rhodnius prolixus (fêmeas 
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adultas), e resultados muito parecidos foram obtidos (Canavoso e cols., 2004a; 
Canavoso e Wells, 2000; Grillo e cols., 2007).  
 É interessante observar que os insetos não são capazes de sintetizar esteróides 
de novo (Clark e Block, 1959). Portanto, eles dependem da utilização de esteróides 
encontrados na dieta para a obtenção dos seus próprios, como colesterol e outros, 
incluindo os hormônios ecdsteróides. Esses lipídeos devem ser absorvidos pelo 
intestino e convertidos em outros, de acordo com as necessidades e as dietas de cada 
espécie. Em larvas de M. sexta e naiades de A. cyanea, por exemplo, foi acompanhada 
a incorporação de colesterol da alimentação pelo intestino médio, como também o seu 
transporte na hemolinfa associado à lipoforina, que o distribui aos órgãos que o 
utilizam, como corpo gorduroso, nas larvas, pupas e adultos, e posteriormente, nesses 
últimos, aos ovócitos (Jouni e cols., 2002a; Jouni e cols., 2002b; Komnick e Giesa, 
1994; Yun e cols., 2002).  
 
A Lipoforina e oTransporte de Lipídeos 
 
 Nos insetos, os lipídeos são transportados entre os diferentes órgãos associados 
à principal lipoproteína hemolinfática, a lipoforina (Lp) (Chino e cols., 1981). 
Diferentemente dos mamíferos, onde o transporte de lipídeos é feito por diversas 
lipoproteínas, nos insetos a Lp desempenha sozinha esse papel, transportando as 
diversas classes entre os vários órgãos (Chino e Takahashi, 1985; Soulages e Wells, 
1994b). Essa lipoproteína atua como uma aceptora de lipídeos, recebendo-os dos 
tecidos, e também como doadora, isto é, fornecendo lipídeos a eles. Ela é composta 
por duas apolipoproteínas, apolipoforinas I e II (ApoLp-I e II), de massas em torno de 
240 e 80 kDa, respectivamente, que são sempre encontradas na razão molar de 1:1 
(Ryan e Van der Horst, 2000; Soulages e Wells, 1994b). Uma terceira apolipoproteína 
(ApoLp-III; 18 - 20 kDa), pode estar presente ou não, em número variável, de acordo 
com a espécie e com a situação fisiológica do inseto, como o vôo, por exemplo 
(Gondim e cols., 1989a; Ryan e Van der Horst, 2000; Soulages e Wells, 1994a). A Lp 
apresenta em sua composição diversas classes de lipídeos, tanto fosfolipídeos como 
lipídeos neutros. Os fosfolipídeos normalmente representam algo em torno de 15 a 25 
% dos lipídeos totais da partícula, mas exemplos de Lps com percentuais maiores ou 
menores dessas moléculas também são encontrados. Entre os lipídeos neutros, na 
grande maioria dos casos os diacilgliceróis são os mais abundantes, com proporções 
que costumam variar entre 12 e 22 % dos lipídeos totais da lipoproteína. Colesterol 
(livre ou esterificado a ácidos graxos), ácidos graxos, hidrocarbonetos e triacilgliceróis 
também são encontrados, geralmente em menores quantidades (Blacklock e Ryan, 
1994; Chino e Takahashi, 1985; Soulages e Wells, 1994b). 
 É interessante observar que as diversas classes de lipídeos não apenas fazem 
parte da estrutura da Lp, mas são efetivamente transportados entre os vários órgãos. 
Já foi demonstrado o transporte, por essa lipoproteína, de diacilgliceróis (Chino e cols., 
1969; Oliveira e cols., 2006; Van der Horst e cols., 1981), que é o sistema melhor 
conhecido, fosfolipídeos (Atella e cols., 1992, , 1995; Oliveira e cols., 2006), 
hidrocarbonetos (Fan e cols., 2004; Schal e cols., 2001; Young e cols., 1999), colesterol 
(Chino e Gilbert, 1971; Jouni e cols., 2002a) e ácidos graxos (Atella e cols., 2000; 
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Soulages e Wells, 1994c), entre a Lp circulante e os sítios de síntese, utilização e 
armazenamento desses lipídeos. Além disso, moléculas hidrofóbicas, como precursores 
de feromônios, também podem ser transportados pela Lp (Matsuoka e cols., 2006).   
 De acordo com a quantidade de lipídeos associados à Lp, ela pode apresentar 
variações na sua densidade, e algumas classes foram então definidas (Beenakkers e 
cols., 1988): HDLp (lipoforina de alta densidade), de 1,09 a 1,18 g/ml; VHDLp (lipoforina  
de muito alta densidade), de 1,24 a 1,27 g/ml; e LDLp (lipoforina de baixa densidade), 
de  1,02 a 1,07 g/ml. Em um mesmo inseto, a densidade da Lp circulante pode variar de 
acordo com a situação, como ocorre durante o vôo, por exemplo, quando é formada 
uma grande proporção de LDLp na hemolinfa de alguns insetos que fazem vôos 
prolongados (Van der Horst e Rodenburg, 2010), o que será discutido mais adiante 
nesse capítulo.  
 Uma característica marcante do sistema de transporte de lipídeos nos insetos é o 
fato de, geralmente, a Lp atuar como uma transportadora reutilizável de lipídeos. Ou 
seja, a Lp fornece os lipídeos ao órgão aceptor sem que a parte proteica da lipoproteína 
seja acumulada e degradada, podendo ser reabastecida e reutilizada. A primeira 
indicação nesse sentido foi obtida no gafanhoto Locusta migratoria, quando Downer e 
Chino mostraram que a meia-vida do diacilglicerol da partícula da Lp hemolinfática era 
bem menor que a das suas apoproteínas (Downer e Chino, 1985). Esses resultados 
foram então confirmados com a demonstração de que nesse mesmo gafanhoto a Lp 
entrega os lipídeos aos músculos de vôo, podendo ser reabastecida (Van Heusden e 
cols., 1987), sendo a lipoproteína encontrada apenas associada à superfície da célula 
muscular (Van Antwerpen e cols., 1988). Também no inseto hematófago R. prolixus foi 
demonstrado, inicialmente por análise por eletroforese em gel de poliacrilamida do 
conteúdo dos ovócitos, e depois por imunocitoquímica, que a partícula de Lp é 
encontrada apenas na superfície dos ovócitos, e não no seu interior (Gondim e cols., 
1989b; Machado e cols., 1996). Para a mosca da fruta Drosophila melanogaster, os 
resultados também indicaram que a absorção de lipídeos neutros pelos ovócitos ocorre 
por um mecanismo independente de endocitose (Parra-Peralbo e Culi, 2011). No 
entanto, alguns resultados diferentes têm sido também encontrados. Em L. migratoria 
foi observada a incorporação da Lp circulante na hemolinfa por endocitose mediada por 
receptor, em corpos gordurosos de adultos jovens (Dantuma e cols., 1997) e, 
posteriormente, quando o receptor de Lp foi expresso em células de mamíferos em 
cultura, pode-se acompanhar a endocitose e reciclagem, tanto da Lp como do seu 
receptor, de modo semelhante ao que ocorre nessas células com a proteína transferrina 
(Van Hoof e cols., 2002). Entretanto, em corpos gordurosos desses insetos, ainda não é 
possível afirmar com certeza se, após endocitose, a Lp é também reciclada, voltando 
para a hemolinfa (Van Hoof e cols., 2005). Inclusive, em células de insetos em cultura, 
expressando o receptor de transferrina de mamífero, nem mesmo essa proteína foi 
reciclada após sua endocitose, como acontece nos mamíferos (Van Hoof e cols., 2005).  
 Nas mariposas Hyalophora cecropia e M. sexta, lipoforina é encontrada em 
quantidades significativas no interior dos ovócitos, indicando que nos lepidópteros essa 
lipoproteína pode ser incorporada pelos ovócitos em crescimento, formando parte do 
vitelo, e não apenas transferindo lipídeos (Kawooya e cols., 1988; Telfer e Pan, 1988). 
No caso da M. sexta demonstrou-se que os dois processos acontecem (Kawooya e 
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Law, 1988; Kawooya e cols., 1988), o que também ocorre no barbeiro P. megistus 
(Fruttero e cols., 2011). No mosquito A. aegypti, Lp também é encontrada no interior 
dos ovócitos. Entretanto, a quantidade de Lp detectada não é suficiente para explicar 
todo o lipídeo presente nessas células, o que indica que outro mecanismo deve 
também estar presente, que permita que a Lp transfira lipídeos sem a incorporação de 
toda a partícula, como acontece em outras espécies e/ou órgãos (Jouni e cols., 2002b; 
Sun e cols., 2000; Ziegler e Van Antwerpen, 2006). 

Uma segunda lipoproteína, chamada partícula transferidora de lipídeos (LTP), foi 
descrita em vários insetos (Fig. 1) e está envolvida no transporte de lipídeos entre Lp de 
diferentes densidades e entre a Lp e os órgãos (Golodne e cols., 2001; Hirayama e 
Chino, 1990; Ryan e cols., 1986; Takeuchi e Chino, 1993). Essa lipoproteína parece 
participar da transferência de diacilgliceróis entre o corpo gorduroso e o intestino, e a 
lipoforina (Canavoso e Wells, 2001; Canavoso e cols., 2004b; Van Heusden e Law, 
1989), como também do acúmulo de diacilgliceróis nos ovócitos em crescimento (Jouni 
e cols., 2003; Liu e Ryan, 1991). 
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Figura 1. Esquema da participação da LTP na transferência de lipídeos. DG: 
diacilglicerol; FL: fosfolipídeos; LTP: partícula transferidora de lipídeos; LDLp: lipoforina 
de baixa densidade; HDLp: lipoforina de alta densidade. 
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Corpo Gorduroso: Local de Armazenamento de Lipídeos. 
 
 
 Nos insetos, o corpo gorduroso é um órgão central para o metabolismo. Sintetiza 
diversas proteínas e atua também como local de armazenamento de carboidratos, 
proteínas e lipídeos (Arrese e Soulages, 2010). Na mariposa M. sexta, durante o 
crescimento da lagarta, o corpo gorduroso estoca enormes quantidades de lipídeos, 
que serão utilizados, depois, pelo inseto adulto (Fernando-Warnakulasuriya e cols., 
1988; Ziegler, 1991), como substrato para o vôo e durante a ovogênese (temas que 
serão discutidos mais adiante nesse capítulo). No barbeiro R. prolixus, após a 
alimentação do inseto adulto com sangue, pode-se observar um acúmulo de lipídeos no 
corpo gorduroso. Vários dias depois, quando o intestino já se encontra quase vazio, e a 
digestão próxima do fim, essas reservas começam a ser utilizadas e a quantidade de 
lipídeos diminui gradativamente (Pontes e cols., 2008). Há evidências de que parte dos 
lipídeos armazenados no corpo gorduroso das fêmeas adultas de R. prolixus sejam 
transferidos à Lp circulante e direcionados aos ovários em crescimento (Atella e cols., 
1992; Coelho e cols., 1997). No grilo Gryllus bimaculatus, o último estádio de ninfa 
acumula grande quantidade de lipídeos até o quinto dia após a eclosão, quando as 
reservas começam a diminuir progressivamente (Anand e Lorenz, 2008). Já outra 
espécie da mesma Ordem (Troglophilus neglectus) acumula lipídeos no corpo 
gorduroso como reserva energética para o periodo de hibernação (Lipovšek e cols., 
2011). 
 Além de acumular lipídeos provenientes da dieta, o corpo gorduroso também é 
capaz de sintetizar ácidos graxos de novo (Arrese e Soulages, 2010). O corpo 
gorduroso das mariposas M. sexta e Bombyx mori incorpora acetato e o metaboliza em 
triacilglicerol (Arrese e cols., 2001b; Sridhara e Bhat, 1965). No grilo G. bimaculatus, a 
síntese de lipídeos, medida pela incorporação de acetato e pela atividade da enzima 
ácido graxo sintase (FAS), varia durante o desenvolvimento do inseto (Anand e Lorenz, 
2008; Lorenz, 2001; Lorenz e Anand, 2004). Uma atividade acetil-CoA carbolixilásica 
também foi detectada no corpo gorduroso da mosca Glossina morsitans (Goldring e 
Read, 1994).  

De modo semelhante ao tecido adiposo de mamíferos, os lipídeos são 
armazenados no corpo gorduroso dos insetos como triacilgliceróis, em gotículas de 
lipídeos (Arrese e Soulages, 2010). Para que ocorra a mobilização dessas reservas, é 
necessária a atuação de uma triacilglicerol lipase, enzima que hidrolisa os triacilgliceróis 
liberando principalmente ácidos graxos e diacilglicerol, sendo esses últimos, então, 
transferidos para a Lp hemolinfática, a qual os transporta para os locais de utilização 
(Canavoso e cols., 2001). A atividade triacilglicerol lipásica do corpo gorduroso já foi 
identificada em diferentes modelos (Auerswald e Gäde, 2006; Auerswald e cols., 2005; 
Gäde e cols., 2006). 

Duas diferentes triacilglicerol lipases foram principalmente investigadas no corpo 
gorduroso de insetos a nível molecular: a triglicerídeo lipase (TGL) (Arrese e Wells, 
1994) e a lipase Brummer (Grönke e cols., 2005). A TGL já foi purificada do corpo 
gorduroso de M. sexta e sua sequência codificante foi identificada (Arrese e cols., 2010; 
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Arrese e Wells, 1994). Essa enzima foi bem caracterizada, tendo sido demonstrado que 
a enzima purificada pode sofrer fosforilação por uma proteína quinase A (Arrese e 
Wells, 1994). No entanto, essa fosforilação não resultou em aumento na atividade 
enzimática (Patel e cols., 2004), o que indicou que os insetos podem ter um mecanismo 
de regulação da atividade da TGL do corpo gorduroso semelhante ao da enzima de 
tecido adiposo dos mamíferos, a lipase sensível a hormônio (HSL). Nesses, a 
fosforilação da enzima resulta na sua translocação para as gotículas de lipídeos, o que, 
junto com alterações em outras proteínas associadas, leva a um aumento da lipólise no 
tecido (Su e cols., 2003). De fato, a mobilização das reservas estocadas no corpo 
gorduroso de M. sexta depende da ativação das gotículas de lipídeos (Patel e cols., 
2006; Patel e cols., 2005). A lipase Brummer foi identificada em D. melanogaster, sendo 
que moscas mutantes para esse gene são obesas, tendo dificuldade para mobilizar as 
reservas lipídicas estocadas no corpo gorduroso (Beller e cols., 2008; Grönke e cols., 
2005).  

Em mamíferos, têm sido descritas outras proteínas associadas às gotículas de 
lipídeos, envolvidas nos processos de formação e utilização dessas reservas, como a 
perilipina, ADRP e TIP47 (Wang e cols., 2008b). Nos insetos, parece que proteínas 
semelhantes estão envolvidas com o controle do acúmulo e utilização de lipídeos. Em 
D. melanogaster foram identificadas proteínas relacionadas àquelas dos mamíferos, 
que foram encontradas associadas às gotículas de lipídeos e que foram denominadas 
LSD (“lipid storage droplets”) (Beller e cols., 2008; Grönke e cols., 2003; Miura e cols., 
2002). Moscas mutantes para o gene LSD-2 têm dificuldade para estocar lipídeos no 
corpo gorduroso, mesmo alimentadas com dieta rica em gordura, indicando que as LSD 
têm papel na formação das gotículas de lipídeos (Beller e cols., 2006; Fauny e cols., 
2005; Grönke e cols., 2003). Por outro lado, moscas que não expressam o gene PLIN1 
(homólogo à perilipina dos mamíferos) são hiperfágicas e obesas, indicando que essa 
proteína tem papel na regulação da utilização dos estoques de gordura (Beller e cols., 
2010). Na mariposa M. sexta, a fosforilação da LSD-1 presente nas gotículas regula a 
atividade da lipase e a mobilização dos lipídeos estocados (Arrese e cols., 2008; Patel e 
cols., 2005).  

 
O Desenvolvimento dos Ovócitos: Lipídeos são Necessários, e Muito!  
 

Os insetos, na maioria dos casos, conseguem produzir um grande número de 
ovos em cada ciclo de postura. Para o crescimento dos ovócitos é preciso que haja o 
acúmulo de uma grande quantidade de reservas (proteínas, carboidratos e lipídeos), 
que serão necessárias durante o desenvolvimento do embrião. Alguns dados, obtidos 
com M. sexta e com A. aegypti, mostraram que os ovários fazem pouca síntese de novo  
de lipídeos (Kawooya e Law, 1988; Lorenz e Anand, 2004; Ziegler, 1997), ou seja, as 
reservas lipídicas devem ser formadas a partir da incorporação de lipídeos da hemolinfa 
ou, mais especificamente, da Lp circulante (Fig. 2). A vitelogenina, proteína da 
hemolinfa que é incorporada pelos ovócitos em crescimento, quando passa a ser 
denominada vitelina, contém lipídeos em sua estrutura, porém esses são em 
quantidade muito abaixo da encontrada nos ovócitos (Chino e cols., 1977). Portanto, as 
reservas lipídicas dos ovos são provenientes basicamente da Lp, e são constituídas 
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principalmente por  triacilgliceróis (Santos e cols., 2011; Sawabe e Moribayashi, 2000; 
Ziegler e Van Antwerpen, 2006), como acontece também no corpo gorduroso, conforme 
descrito acima. Como quase sempre a Lp transporta uma grande proporção de 
diacilgliceróis, eles são a principal fonte de ácidos graxos para a síntese dos 
triacilgliceróis acumulados (Atella e cols., 2006; Jouni e cols., 2003; Santos e cols., 
2011). Os diacilgliceróis devem sofrer a ação de uma lipoproteína lipase, cuja presença 
já foi demonstrada nos ovócitos da mariposa M. sexta (Van Antwerpen e cols., 1998), e 
que provavelmente localiza-se na membrana celular, liberando ácidos graxos que, após 
incorporação pela célula, devem ser usados para a síntese de triacilgliceróis. Esse 
processo de formação de reservas lipídicas nos ovócitos, utilizando diacilglicerol e 
ácidos graxos livres fornecidos pela Lp hemolinfática foi mostrado em R. prolixus 
(Santos e cols., 2011). 

A transferência de lipídeos da Lp para os ovários tem uma particularidade, que é 
o fato de algumas espécies de insetos apresentarem mecanismos diferentes para isso. 
Em algumas espécies são encontradas quantidades significativas de Lp (parte proteica) 
no interior dos ovócitos (Atella e cols., 2006; Ciudad e cols., 2007; Fruttero e cols., 
2011), o que não é observado no barbeiro R. prolixus (Gondim e cols., 1989b; Machado 
e cols., 1996). Foi demonstrado que a Lp é endocitada pelos ovócitos em 
desenvolvimento sendo armazenada no interior dos grânulos de vitelo (Atella e cols., 
2006; Fruttero e cols., 2011; Sun e cols., 2000).  

A presença das apoproteínas da Lp nos ovócitos não seria esperada se 
considerarmos a Lp como uma transportadora reutilizável de lipídeos, e essa questão 
foi, então, bastante explorada na mariposa M. sexta. Nesse inseto, ficou claramente 
demonstrada a coexistência de dois mecanismos diferenciados para a incorporação de 
lipídeos pelos ovários. Como o adulto desse inseto pode apresentar lipoforinas de 
densidades diferentes na hemolinfa (HDLp e LDLp), ambas as populações podem 
contribuir com lipídeos para os ovócitos. Quando a LDLp transfere os lipídeos, as 
apoproteínas da partícula não são acumuladas no interior dos ovócitos (Kawooya e 
Law, 1988). Entretanto, quando a HDLp interage com os ovócitos, a lipoproteína inteira 
é incorporada, uma vez que a sua parte proteica é encontrada nos ovócitos, porém com 
uma densidade maior, na forma de VHDLp, indicando que a partícula teve parte de 
seus lipídeos removida (Kawooya e cols., 1988). Entretanto, os autores estimaram a 
partir desses dados, que a transferência de lipídeos da LDLp para os ovários é o 
mecanismo responsável pelo acúmulo de cerca de 90% dos lipídeos dos ovócitos 
(Kawooya e Law, 1988).   

O transporte de outra classe de lipídeos para os ovários, os fosfolipídeos, foi 
analisado em R. prolixus. Durante o processo de ovogênese, a Lp transfere 
fosfolipídeos para os ovócitos, sem que haja acúmulo da parte proteica (Gondim e cols., 
1989b). A capacidade dos ovócitos de incorporar fosfolipídeos da Lp varia de acordo 
com o seu desenvolvimento (Gondim e cols., 1989b), e de forma semelhante à variação 
observada na endocitose de vitelogenina (Oliveira e cols., 1986).  
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Figura 2. Esquema do Transporte de Lipídeos durante a Ovogênese. DG: 
diacilglicerol; FL: fosfolipídeos; Lp: lipoforina. 
 
 
Metabolismo de Lipídeos Durante o Vôo 
 

O vôo dos insetos é um dos processos fisiológicos com as taxas metabólicas 
mais elevadas da natureza. Apesar disto, este modelo é relativamente simples para o 
estudo dos processos chave em bioquímica e fisiologia que envolvem mobilização e 
transporte de nutrientes. Insetos que efetuam vôo prolongado, como M. sexta e L. 
migratoria, têm sido muito utilizados para a compreensão da dramática demanda 
energética dos músculos de vôo (Van der Horst e Rodenburg, 2010).  

Nos músculos de vôo, os diacilgliceróis da Lp são hidrolisados por uma 
lipoproteína lipase (Wheeler e Goldsworthy, 1985), sendo que a Lp aparentemente não 
é endocitada no processo (Van Antwerpen e cols., 1988). Os ácidos graxos liberados se 
associam à FABP que leva esses lipídeos até as fibras musculares, onde serão 

utilizados para a produção de ATP para a contração muscular via -oxidação (Van der 
Horst e cols., 1993). Com a remoção dos diacilgliceróis da LDLp, esta se converte em 
HDLp, liberando as moléculas de apoLp-III (Fig. 3). A HDLp pode retornar ao corpo 
gorduroso e ser reabastecida com mais diacilgliceróis (Van der Horst e Rodenburg, 
2010). 
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Outros trabalhos mostraram que, além dos diacilgliceróis, os fosfolipídios podem 
ser entregues pela lipoforina aos músculos de vôo (Oliveira e cols., 2006; Thomas e 
Gilbert, 1967) e esta pode ser reabastecida no corpo gorduroso e intestino médio (Atella 
e cols., 1992,  1995). Estes resultados confirmam a hipótese de que a lipoforina atua 
como um veículo reutilizável tanto para diacilgliceróis como para fosfolipídios. 

O vôo exautivo em R. prolixus promove um aumento da densidade da lipoforina 
em relação ao repouso com concomitante diminuição da sua massa molecular (Oliveira 
e cols., 2006). De forma diferente, no barbeiro P. megistus o vôo promove uma 
diminuição da densidade da lipoforina associada a um aumento no conteúdo lipídico da 
partícula de modo a prover o exercício prolongado (Canavoso e cols., 2003). Resultado 
semelhante foi observado durante o vôo de espécies migratórias de longa distância 
(Surholt e cols., 1991; Surholt e cols., 1992). Nestes insetos, há uma predominância da 
LDLp, isto é, a lipoforina encontra-se com o seu conteúdo lipídico aumentado durante a 
maior parte do exercício a fim de suprir a intensa demanda energética dos músculos de 
vôo. 
  Estes experimentos demonstraram que o vôo promove uma maior mobilização 
de lipídios para os músculos de vôo. Além disso, o vôo provoca uma diminuição no 
transporte de lipídios pela lipoforina para os ovários. Como a produção de ovos requer 
um constante suprimento de lipídios e proteínas, isso indica que existe uma relação 
antagônica entre o vôo e a ovogênese. De fato, observou-se que o vôo prolongado de 
algumas espécies de insetos pode provocar vários efeitos negativos na reprodução, tais  
como retardo no desenvolvimento ou mesmo atrofia dos ovários, atraso da primeira 
oviposição e diminuição do número de ovos corionados (Johnson, 1963; Lorenz, 2007; 
Oliveira e cols., 2006). Com estas observações Kennedy cunhou o termo Síndrome 
vôo-ovogênese. 
 
Transporte Intracelular de Lipídeos 
 

 Até esse ponto, viemos discutindo diversos pontos do metabolismo de lipídeos 
em insetos, tentando relacioná-los com o transporte entre os órgãos, realizado pela Lp 
hemolinfática, de acordo com as necessidades do animal. Entretanto, existe outra 
questão, que diz respeito ao transporte através da membrana plasmática, para entrar 
ou sair da célula, e também ao tráfego entre organelas e permanência no citossol. 
Diferentemente do transporte hemolinfático pela Lp, esses transportadores celulares 
dos insetos são ainda muito pouco conhecidos.  
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Figura 3. Esquema do Transporte de Lipídeos durante o Vôo dos Insetos. AKH: 
hormônio adipocinético; AMPc: AMP cíclico; PKA: proteína cinase dependende de 
AMPc; TG: triacilglicerol; DG: diacilglicerol; FL: fosfolipídeos; LTP: partícula 
transferidora de lipídeos; LDLp: lipoforina de baixa densidade; FA: ácido graxo; FABP: 
proteína ligadora de ácidos graxos; HDLp: lipoforina de alta densidade; apoLp-III: 
apolipoforina III. 
 
 

Como já comentado no início desse capítulo, os insetos sintetizam os seus 
esteróides a partir dos que são encontrados na alimentação, uma vez que não fazem a 
sua síntese de novo (Clark e Block, 1959). Já foi demonstrado em algumas espécies 
que colesterol proveniente da dieta é absorvido pelo intestino médio e distribuído, 
então, através da hemolinfa, aos diversos tecidos (Chino e Gilbert, 1971; Komnick e 
Giesa, 1994; Yun e cols., 2002). Além disso, proteínas da família SCP (sterol Carrier 
protein) foram identificadas em alguns insetos (Dyer e cols., 2009; Gong e cols., 2006; 
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Guo e cols., 2009; Kim e Lan, 2010; Krebs e Lan, 2003; Lan e Wessely, 2004; Takeuchi 
e cols., 2004; Vyazunova e cols., 2007). As SCPs apresentam um domínio de 
tranferência de colesterol altamente conservado e são capazes de ligar colesterol, e 
também ácidos graxos, com grande afinidade (Kim e Lan, 2010; Vyazunova e cols., 
2007).  

No citossol, ácidos graxos também podem-se ligar à FABP (proteína ligadora de 
ácidos graxos). Nos insetos, as FABPs foram identificadas na mariposa M. sexta, no 
gafanhoto Schistocerca gregaria, no barbeiro Dipetalogaster maximus e na vespa 
Aphidius ervi (Cavagnari e cols., 2000; Falabella e cols., 2005; Haunerland e Chisholm, 
1990; Smith e cols., 1992). A FABP é capaz de ligar ácidos graxos com grande 
afinidade, com Kd para ácido oléico na faixa nanomolar (Falabella e cols., 2005; 
Maatman e cols., 1994).  

Outra proteína também já identificada e estudada em alguns insetos, envolvida 
com o transporte intracelular de lipídeos, é a ACBP (proteína ligadora de acil-CoA), que 
apresenta a capacidade de ligar ácidos graxos de cadeia longa, saturados ou 
insaturados, esterificados à coenzima A, com alta afinidade (Faergeman e cols., 2007). 
Nos insetos, ela foi inicialmente identificada em M. sexta, mas está presente em todas 
as espécies da classe analisadas (Alves-Bezerra e cols., 2010; Kolmer e cols., 1994; 
Liu e cols., 2005; Matsumoto e cols., 2001; Sieglaff e cols., 2005; Snyder e Feyereisen, 
1993). A ACBP apresenta alta expressão no intestino, corpo gorduroso e ovários 
(Alves-Bezerra e cols., 2010; Kolmer e cols., 1994; Snyder e Feyereisen, 1993; Wang e 
cols., 2008a). Além disso, sua transcrição é regulada durante os períodos de maior 
transporte de lipídeos no intestino, o que indica que essa proteína deve ter um papel 
importante no metabolismo dessas substâncias (Alves-Bezerra e cols., 2010; Snyder e 
Van Antwerpen, 1997).  

 
Considerações Finais 
 

Em todos os pontos discutidos acima, seja em relação à digestão, absorção, 
metabolização ou utilização dos lipídeos, percebe-se que muitos aspectos ainda são 
pouco estudados ou desconhecidos. O sequenciamento do genoma de insetos modelos 
para o estudo de genética, como os do gênero Drosophila, ou de entomologia médica, 
como os mosquitos A. aegypti e A. gambiae, trouxe poucos avanços na área de 
fisiologia. Porém, o sequenciamento do genoma de insetos tradicionalmente utilizados 
como modelos no estudo de diversas situações fisiológicas, como Tribolium casteneum, 
A. mellifera e R. prolixus, promete elevar a possibilidade de investigações em relação 
ao metabolismo de lipídeos a um nível acima em complexidade. As enzimas envolvidas 
na síntese de glicerofosfolipídeos e as proteínas responsáveis pela absorção intestinal 
de ácidos graxos e colesterol são praticamente desconhecidas. Também são escassas 
as informações sobre o mecanismo de carregamento da Lp no intestino e corpo 
gorduroso. Do mesmo modo, o envolvimento da endocitose a Lp no 
abastecimento/entrega de lipídeos permanece pouco compreendido. A investigação 
desses pontos-chave somada à possibilidade de entender como esses processos são 
regulados, a nível transcricional ou proteômico, são os desafios futuros para o estudo 
do metabolismo de lipídeos em insetos.  
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