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Consideracdes Iniciais.

Os sistemas sensoriais dos animais sdo a base fundamental para a
obtencdo de informacBes necessarias para executar atividades tais como a
localizagdo de alimentos, abrigos, parceiros sexuais, substratos para
construcdo de ninhos, assim como avaliar a presenca de predadores e outros
perigos, ou simplesmente mover-se pelo ambiente. Os sentidos fornecem ao
sistema nervoso central (SNC) informacdes que serdo subsequentemente
utilizadas para gerar uma representacdo cerebral do mundo exterior. Este
processamento paralelo de informacgdes e sua integracdo posterior permitem
que 0s animais avaliem se devem reagir aos estimulos e como devem fazé-lo.
Dentre os sentidos, a olfacdo € provavelmente o de maior importancia nos
insetos. O sentido do olfato permite aos insetos detectar, discriminar e reagir
diante de uma gama de compostos quimicos emanados por fontes bioldgicas
presentes no ambiente. A importancia da olfagdo neste grupo pode ser
evidenciada pela complexidade das antenas, oOrgaos dedicados
fundamentalmente a deteccdo de estimulos olfativos, mecéanicos, térmicos ou
hidricos. Além das antenas, os insetos podem detectar odores mediante
sensilas presentes nos palpos maxilares ou labiais. As moléculas de odor sdo
capazes de desencadear comportamentos de base inata e, também, aqueles
desenvolvidos mediante experiéncias, como produto de processos de
aprendizado.



Introducéo.

O sistema olfativo se caracteriza pela extraordinaria diversidade de
possibilidades combinatorias de apresentacdo de moléculas de odor. Nao
existe uma estimativa certa da quantidade de moléculas de odor existentes ou
de quantas e quais podem ser identificadas por uma dada espécie de animal
(Gilbert, 2008). Como os animais conseguem identificar, distinguir e interpretar
este conjunto quase infinito de moléculas tem sido objeto de estudo de diversas
areas de pesquisa. A importancia dos estudos envolvendo as bases
moleculares da transdugéo de sinais olfativos foi reconhecida com a concesséo
do Premio Nobel de Medicina para os pesquisadores Richard Axel e Linda
Buck em 2004, pelo conjunto da obra produzida relacionada ao tema (Belluscio
et al., 1998; Buck & Axel, 1991; Buck et al., 1983; Chess et al., 1992; Ngai et
al., 1993). Para entender como um estimulo quimico presente no ambiente
desencadeia um impulso elétrico na membrana de um neurénio olfativo, quatro
principios organizacionais foram propostos a partir destes estudos: (i) existe
uma grande variacdo do numero de genes que codificam receptores olfativos
(ROs) em diferentes espécies, sendo em torno de 400 em humanos (Malnic et
al., 2004), 1500 em camundongos (Godfrey et al., 2004) e, em insetos variando
de 48 a 367 (Bohbot et al.,, 2007; Engsontia et al., 2008; Hill et al., 2002;
Mitchell et al., 2012; Robertson & Wanner, 2006; Robertson et al., 2003; Smith
et al.,, 2011a; Smith et al., 2011b; Wanner et al., 2007); (ii)) cada neur6nio
sensorial olfativo (NSO) expressa um unico RO dentro deste vasto repertério;
(iii) NSOs que expressam 0 mesmo RO convergem para um mesmo glomérulo
nas estruturas de processamento primario, tanto no lobo antenal de insetos
quanto no bulbo olfatério de mamiferos, formando mapas odotépicos no
cérebro; (iv) cada odor é codificado de uma maneira combinatéria: um odor
pode ativar multiplos ROs e cada RO pode responder a mdultiplos estimulos
(Hallem & Carlson, 2006; Malnic et al., 1999).

Morfologia do Sistema Olfativo Periférico.

As antenas dos insetos apresentam diversos formatos (Figura 1).
Entretanto, apesar desta variedade morfoldgica, todas tem uma funcéo
semelhante, onde a deteccdo de moléculas de odor é fundamental (Schneider,
1964). As antenas séo estruturas segmentadas, de modo geral apresentando 3
segmentos, escapo, pedicelo e flagelo. Estas estruturas podem aparecer
segmentadas ou ter seus nomes alterados em diferentes insetos que
apresentam morfologias especificas. Os diversos segmentos apresentam
estruturas quitinosas, denominadas sensilas, que possuem morfologia diversa.
Apesar das suas diferentes formas, as sensilas compartilham certo grau de
organizacdo e funcbes, sdo responsaveis por abrigar os dendritos dos
neurdnios sensoriais. No caso das sensilas olfativas, um namero variavel (1-50)
de neurdnios sensoriais olfativos (NSOs) encontra-se alojado no seu interior
(Zacharuk, 1980).
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Figura 1. Desenho esquematico mostrando alguns tipos de antenas
encontradas em diferentes grupos de insetos. Adaptado de
http://bugguide.net/node/view/110174.

SENSILAS OLFATIVAS - As sensilas olfativas séo responsaveis pela detec¢éo
de moléculas volateis presentes no ar. Sao estruturas cuticulares originarias a
partir de células epidérmicas auxiliares, as células tricogenas, e abrigam os
NSOs. Schneider (1964) classificou as sensilas em 10 tipos nomeados de
acordo com a sua morfologia externa e sua forma de insercéo: tricéides,
caéticas, basicoOnicas, celoconicas, ampulaceas, esquamiformes,
campaniformes, placéides, escolopidiais e estilocénicas. As sensilas também
sdo classificadas quanto a presenca, quantidade, estrutura e posi¢do de poros
na parede cuticular, caracteristica determinante para a sua funcdo. Assim,
quanto a presenca de poros, as sensilas sdo classificadas em: i) aporosas,
basicamente mecanorreceptoras; ii) uniporosas, sensilas quimiorreceptoras ou
com funcéo mista, quimio e mecanorreceptora; iii) multiporosas lisas de parede
fina, essencialmente quimiorreceptoras; iv) multiporosas lisas de parede
espessa e, v) multiporosas sulcadas, ambas basicamente olfativas (Altner et
al., 1977; Zacharuk, 1980). Cada sensila olfativa apresenta uma cavidade distal
onde se encontram os dendritos dos NSOs que € preenchida por um liquido
chamado linfa sensilar (Figura 2). Os poros na superficie da cuticula permitem
a entrada das moléculas de odor que depois de dissolvidas na linfa sensilar sdo
apresentadas a membrana do NSO. Os tipos mais comuns de sensilas
quimioreceptoras sao as (1) tricoides, longas cerdas com pequeno numero de
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NSOs (1-3) e com dendritos ndo ramificados; (2) basicOnicas, cerdas curtas e
robustas com numero variavel de NSOs (1-50), cuticula fina com alta
densidade de poros; (3) placéides, sensilas com um numero variavel de células
sensoriais (2-50), dendritos ramificados e situados embaixo de uma estrutura
tipo placa cuticular; (4) celocOnicas, com uma estrutura externa pequena do
tipo “pino” usualmente situada em uma cavidade, com moderada quantidade de
células sensoriais (3-5), apresentando dendritos ramificados e poros dentro de
em fendas longitudinais; e (5) caéticas, com forma de longas cerdas, um poro
apical, 4-5 células sensoriais, das quais uma pode ser mecanossensorial e
quatro gustativas (Hallberg & Hansson, 1999).

NEURONIOS SENSORIAIS OLFATIVOS - Os neurdnios sensoriais olfativos
(NSOs) sao anatomicamente semelhantes aos de mamiferos, entretanto, nao
se encontram expostos ao ambiente na superficie de um epitélio, mas dentro
das cerdas sensoriais especializadas chamadas sensilas descritas acima
(Stocker, 1994). Estes neurdnios séo bipolares com um corpo celular grande de
onde se projetam um dendrito, que se estende dentro da projecéo cuticular, e
um axoénio que se prolonga pela antena através do nervo antenal, atingindo o
cérebro do inseto (Mclver, 1974; Slifer & Sekhon, 1977).

CELULAS ACESSORIAS - Varias células epidérmicas especializadas
embainham os neurdnios nas sensilas. Existem quatro 4 tipos celulares, 3 que
envolvem sucessivamente os dendritos e a parte distal do corpo celular, e 1
gue envolve a parte restante do corpo celular e do axénio. Algumas sensilas
apresentam apenas duas células acessoérias, e outras até cinco. Estas séo
denominadas de células tricogena, tormdgena, tecdgena acessoOria ou
intermediaria e neurilema ou glial. A Figura 2 apresenta um desenho
esquematico das estruturas que compdem uma sensila olfativa.
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Figura 2. Desenho esquemaético das estruturas que compdem uma sensila
olfativa de inseto.



A Percepcao dos Odores: Transducéo do Sinal Olfativo.

Os odores presentes no ambiente encontram a superficie das sensilas e
precisam penetrar pela cuticula para entrar em contato com a linfa sensilar. A
penetracdo acontece através dos poros, cuja morfologia varia de acordo com o
tipo de sensila em questdo. Uma vez atravessado o poro, a molécula de odor
entra em contato com a linfa sensilar. As moléculas de odor sdo, na maioria
dos casos, hidrofébicas e, portanto, mesmo em baixas concentracfes
considera-se que nao entram em solucdo. A duracdo do percurso entre a
chegada da molécula de odor ao interior da sensila e a sua interagcdo com a
membrana dos dendritos dos NSOs é critica para garantir que a reacdo da
célula diante de mudancas na concentracdo do odor seja quase imediata. Além
disso, o sistema requer o rapido desaparecimento das moléculas de estimulo
para deixa-lo disponivel para a deteccdo de novos estimulos. Tais condicbes
sdo garantidas pela presenca de uma série de proteinas sollveis e de
membrana que estdo destinadas ao transporte (proteinas ligadoras de odor, do
inglés odorant binding proteins-OBPSs), ao reconhecimento e desencadeamento
dos sinais elétricos (receptores olfativos e receptores ionotropicos) e a
eliminacdo das moléculas de odor do espaco sensilar (enzimas degradadoras
de odor-EDOs). A seguir, apresentaremos uma descricdo de cada um destes
componentes do sistema de transducédo de sinais olfativos.

PROTEINAS LIGADORAS DE ODOR - OBPs - As OBPs sido pequenas
proteinas sollveis de aproximadamente 14 kDa com 120 a 150 aminoacidos.
Estas proteinas sdo responsaveis pelo transporte de pequenas moléculas
hidrofébicas, tais como as moléculas de odor. As OBPs sdo expressas com um
peptideo sinal que é removido durante o processamento. Muitas OBPs
possuem em sua estrutura primaria seis residuos de cisteina em um padréo
assimétrico que as caracteriza estruturalmente. Estas cisteinas formam pontes
dissulfeto que estabilizam a estrutura tridimensional destas proteinas
garantindo, em parte, sua funcédo (Briand et al., 2001; Leal et al., 1999). As
OBPs envolvidas na deteccdo de odores sdo expressas e secretadas pelas
células de suporte das sensilas para dentro do lamen sensilar. A primeira OBP
caracterizada em insetos foi uma proteina de ligacdo de ferom6nio da antena
de machos do bicho da seda, Antheraea polyphemus (Vogt & Riddiford, 1981).
Posteriormente, Kanaujia e Kaissling (1985) demonstraram que moléculas de
ferombnio na presenca destas proteinas eram facilmente solubilizadas, estes
resultados sugeriam que ocorria uma ligacdo entre a molécula de feroménio e a
proteina. As OBPs que ligam feroménio sdo denominadas de PBPs (do inglés
Pheromone Binding Protein). Em 1995, Ozaki e colaboradores (1995)
demonstraram em Phormia regina que na presenca de anticorpo, anti-OBP, a
resposta eletrofisiolégica de células gustativas era totalmente bloqueada,
evidenciando, mais uma vez, que OBPs estavam envolvidas no fenbmeno de
apresentacdo do estimulo ao neurdnio. Outra evidéncia da participacdo de
OBPs na apresentacéo de odores foi obtida a partir de mutantes de Drosophila
melanogaster para a OBP-lush. As moscas mutantes para este gene eram
incapazes de responder a presenca de etanol (Kim et al., 1998). Todos estes
resultados em conjunto reforcam a ideia que a participacdo das OBPs é
essencial para a resposta correta de alguns estimulos olfativos e gustativos em



insetos. Interessantemente, as OBPs ndo sao exclusivas das antenas, sendo
também encontradas em outras partes do corpo.

PROTEINAS SENSORIAIS ACESSORIAS -  Além das OBPs, também s&o
encontradas pequenas proteinas soluveis na linfa sensilar, denominadas de
forma geral de proteinas quimiossensoriais (CSPs). Apesar de nao
relacionadas estruturalmente com as OBPs, nas antenas as CSPs tem a
funcdo de transportar moléculas de odor (Pelosi et al., 2006). Existe uma
variedade de denominacgfes para estas proteinas, como olfactory specific — D
ou OS-D (McKenna et al., 1994), proteinas quimiossensoriais ou CSP (Angeli
et al., 1999; Mameli et al., 1996; Marchese et al., 2000; Picimbon et al., 2000) e
sensory appendage proteins ou SAP (Robertson et al., 1999). As CSPs séo
proteinas acidas soluveis, com conformagdo a-hélice e caracterizadas por
apresentarem de 12-13 kDa e quatro cisteinas conservadas. Assim como as
OBPs, as CSPs nao sdo exclusivas das antenas, sendo encontradas em outras
partes do corpo, especialmente nas pernas dos insetos.

RECEPTORES QUIMIOSENSORIAIS - Trés tipos de receptores
guimiosensoriais sdo conhecidos em insetos: (i) receptores olfativos (ROs), que
nao apresentam homologia com os ROs de vertebrados; (i) receptores
gustativos (RGs), estruturalmente relacionados com os ROs de insetos; e, (iii)
receptores ionotropicos (IRs), proteinas receptoras estruturalmente
relacionadas com os receptores de glutamato de sinapses que recebem
estimulacdo de motoneurdnios do SNC. Os ROs estdo fundamentalmente
localizados nas sensilas basiconicas e tricoides. Os RGs sdo normalmente
expressos nas sensilas gustativas. Uma excecdo importante € representada
pelos receptores de CO,, que em dipteros e em alguns outros insetos sao
formados pela dimerizagédo de dois receptores gustativos (denominadas Gr2la
e Gr63a em Drosophila e GPRGR22 e GPRGR24 em Anopheles gambiae)
dedicados a deteccdo deste gas (Jones et al., 2007; Kwon et al., 2007).
Finalmente, os RIs sdo expressos, primariamente, nas sensilas celocénicas
(Benton et al., 2009).

RECEPTORES OLFATIVOS (ROs) - Os ROs de insetos sao proteinas do tipo
GPCR, com sete dominios transmembrana, entretanto, possuem uma topologia
na membrana celular distinta das GPCRs classicas, ja que apresentam a
porcdo aminoterminal voltada para regido intracelular (Benton et al., 2006;
Lundin et al., 2007). Além disso, ndo apresentam homologia com 0s receptores
olfativos acoplados a proteina G de vertebrados (Wistrand et al., 2006). O
repertério de genes que codificam os ROs é muito variavel nas diferentes
espécies de insetos estudadas até o momento, variando, por exemplo, de 48
em Bombyx mori (Wanner et al.,, 2007), 62 em Drosophila melanogaster
(Robertson et al., 2003), 259 em Tribolium castaneum (Engsontia et al., 2008),
até 367 em Linepithema humile (Smith et al., 2011a). Os neurénios olfativos
presentes nas sensilas tricides e basiconicas coexpressam dois tipos de
receptor, um coreceptor olfativo denominado ORCO (Vosshall & Hansson,



2011) e um RO propriamente dito, que confere especificidade olfativa ao
neurénio (Larsson et al., 2004). A primeira evidéncia de que os ROs nos
insetos funcionavam como heterodimeros foi obtida a partir da observacao de
que a coexpressdo do co-receptor ORCO e um receptor olfativo (RO)
aumentava consideravelmente a resposta celular frente ao odor, quando
comparada a resposta observada em células que expressavam apenas 0 RO.
Essa capacidade de resposta consistente diante da coexpressao das duas
subunidades sugeriu que o dimero seria a unidade funcional que conferiria a
célula a capacidade olfativa (Nakagawa et al., 2005). A oligomerizagédo
permitiria que os ROs se tornassem funcionais em insetos. Observa-se um
fendmeno semelhante para os receptores gustativos Gr21 e Gr63, que formam
juntos o receptor funcional de CO, nas sensilas basicbnicas do tipo AB1 da
antena de Drosophila melanogaster.

Recentemente, Sato e colaboradores (2008) demonstraram que os ROs
heteroméricos de insetos compreendem uma nova classe de receptores que
formam canais idnicos ndo seletivos ativados por um ligante, sugerindo que o
mecanismo de transducdo é do tipo ionotrépico. Utilizando um sistema de
expressao heteréloga de ROs de trés diferentes espécies de insetos (bicho da
seda, mosca da fruta e mosquito), estes autores demonstraram elegantemente
o influxo do Ca®" extracelular e a estimulacdo da condutancia de cations ndo
seletiva pela molécula de odor nos neurdnios olfativos. Este resultado colocou
pela primeira vez em perspectiva a ideia de que em insetos a transducao de
sinal do estimulo olfativo poderia ocorrer sem a participacdo direta da via de
segundo mensageiro acoplado a um sistema de proteina G. Em paralelo,
Wicher e colaboradores (2008) sugeriram que os heterodimeros formam
complexos de unidades detectoras de odor e canais catidnicos ndo seletivos
ativados por nucleotideos ciclicos. Segundo estes autores, além do canal
ibnico com propriedades semelhantes as apresentadas por Sato e
colaboradores (2008), a expressao isolada do ORCO leva a formacao de
canais iénicos que néo respondem a odores, mas sao diretamente ativados por
AMPc ou GMPc intracelular. O ultimo fato sugere a coexisténcia de um
mecanismo ionotropico associado a um segundo mecanismo metabotropico.

RECEPTORES IONOTROPICOS (IRs) - Benton e colaboradores (2009)
descreveram uma nova familia de receptores olfativos em insetos e o0s
denominaram receptores ionotrépicos. Estes receptores constituem uma familia
de proteinas de membrana estruturalmente relacionadas com os receptores de
glutamato presentes nas pos-sinapses dos motoneurdnios de insetos. Por esta
razdo, foram denominados de receptores olfativos ionotrépicos de tipo
glutamato. A evolucdo destes receptores aconteceu independentemente dos
ROs e é caracteristica dos protostomados (Croset et al., 2010). Diferente dos
ROs, que possuem alto grau de divergéncia entre si, os RIs apresentam
sequéncias altamente conservadas (Croset et al., 2010). Os RIs parecem ser
expressos em sensilas de parede dupla tais como as sensilas celocbénicas
(Benton et al., 2009). A literatura existente sobre a fisiologia destas sensilas
sugere um papel especificamente dedicado a deteccdo de compostos
nitrogenados, acidos graxos de cadeia curta, aldeidos e ésteres (Diehl et al.,
2003; Pophof, 1997; Qiu et al., 2006; Yao et al., 2005). Estudos sobre a fungéo



(Benton et al., 2009) e, mais recentemente, a arquitetura destes receptores
(Abuin et al., 2011) confirmaram a relacéo entre RIs e a detec¢do deste tipo de
compostos. Esta caracteristica parece ser preservada desde a sua origem nos
ancestrais da linhagem dos protostomados e, provavelmente, evidencia a
relevancia da deteccdo destes compostos em parte relacionados com a
atividade de microorganismos.

ENZIMAS DE DEGRADAGCAO DE ODOR - A réapida recuperacdo do sistema
olfativo dos insetos para receber novos estimulos apos apresentacdo de um
pulso de odor sempre intrigou os pesquisadores da area. Tem sido sugerido
gue a meia vida de uma molécula de feroménio na linfa sensilar € de 15ms
(Vogt et al., 1985), ou seja, todo o processo de reconhecimento da molécula e
sua degradacédo precisam ser muito rapidos. A participacdo de enzimas neste
processo tem sido demonstrada por diversos estudos (Durand et al.,, 2010a;
Durand et al., 2010b; Ishida & Leal, 2005, 2008; Rybczynski et al., 1989; Vogt &
Riddiford, 1981; Vogt et al., 1985). Enzimas responsaveis pela degradacdo de
moléculas de feromémio foram descritas inicialmente em Antheraea
polyphemus (Ishida & Leal, 2005; Vogt et al., 1985) e Manduca sexta
(Rybczynski et al., 1989). De maneira interessante, dados obtidos com um
conjunto de outros insetos parecem sugerir que esse fendmeno seja
generalizado (Jacquin-Joly & Maibeche-Coisne, 2009; Vogt, 2005). Ndo esta
totalmente claro como ocorre o processo nos diferentes insetos estudados,
mas dois modelos tém sido propostos para explicar a cinética da deteccédo e
degradacéo enziméatica do odor (Kaissling, 2009).

MAPEAMENTO TOPOGRAFICO DO SISTEMA OLFATIVO
LOBO ANTENAL E CORPOS PEDUNCULADOS

O lobo antenal (LA) € uma estrutura situada no cérebro para onde os
NSOs das sensilas projetam seus axénios. A arquitetura do lobo antenal é tal
gue os neurbnios de um mesmo tipo, i.e., que expressam receptores de
membrana para um mesmo odor, convergem em estruturas especificas
chamadas glomérulos. Assim, cada glomérulo representa uma estacdo na qual
acontece um primeiro nivel de integracdo das informacdes olfativas vindas de
neurbnios sensoriais que expressam um mesmo tipo de receptor
quimiosensorial (ROs ou RIs). O numero de glomérulos presentes no lobo
antenal de uma determinada espécie é fixo, mas em diferentes espécies &
extremamente variavel, em formigas chegando a apresentar mais de 450
glomérulos (Zube et al., 2008) ou nenhuma estrutura deste tipo em um
homoptero que apresenta um lobo aglomerular (Kristoffersen et al., 2008). Na
maior parte dos insetos o numero varia ao redor de 80 a 100 estruturas
glomerulares. Os glomérulos estao interconectados por neurdnios chamados
interneurdnios locais (ILs). Desta maneira, ha troca lateral de informacfes entre
esses centros onde ha grande abundancia de sinapses, permitindo uma maior
integracdo da informacéo relativa aos diferentes odores relevantes para o
inseto. Uma vez que estes sinais sdo processados em um primeiro nivel, a
informacao resultante é transferida para centros de integracdo superiores, tais



como os corpos pedunculados ou o chifre lateral, mediante interneurdnios de
projecdo (IPs). Nesses locais, a informacdo sera integrada com aquelas
recebidas de orgaos dedicados a outras modalidades sensoriais tais como
audicdo e visdo, por exemplo. Os ILs e os IPs apresentam seus corpos
celulares na periferia dos glomérulos no LA.

Processamento e Integragcéo da Informacéao Olfativa.

Sintetizando as informacfes apresentadas até aqui, podemos relatar
que as moléculas de odor presentes no meio ambiente atingem a cuticula das
antenas, penetram através dos canais e poros e, subsequentemente, se ligam
aos quimioreceptores, proteinas expressas nos dendritos dos NSOs (Kaupp,
2010). A ligacédo das moléculas de odor aos quimioreceptoress inicia a cascata
de transduc¢édo de sinal nos NSOs e pode levar a despolarizagdo dos mesmos.
Os NSOs respondem a presenca dos odores gerando potenciais de acdo cuja
frequéncia dependera da qualidade, da quantidade e da duracéo do estimulo
olfativo (Hallem & Carlson, 2006). Abordaremos este topico utilizando como
exemplo a Drosophila melanogaster, o modelo de inseto mais bem estudado
em relacdo as bases moleculares da olfacdo. D. melanogaster apresenta
aproximadamente 1300 NSOs distribuidos nas antenas e nos palpos maxilares
(Davis, 2004). Cada NSO expressa um unico RO de um repertério de 62 ROs
identificados (Robertson et al., 2003) e coexpressa 0 co-receptor olfativo
denominado ORCO (Kaupp, 2010).

Como consequéncia da estimulacdo, os potenciais de acdo dos NSOs
sdo propagados até o lobo antenal (LA). Nesta estrutura, os NSOs apresentam
sinapses com o0s interneurbnios locais, excitatorios ou inibitorios, e com os
interneurénios de projecdo (Figura 3). Assim, formam estruturas esféricas
chamadas glomérulos que possuem uma grande densidade de sinapses que
contribuem para o processamento dos sinais do NSOs. Todos 0s neurdnios
gue expressam um mesmo quimioreceptor projetam seus axénios para um
mesmo glomérulo (Couto et al., 2005) (Figura 3). Assim, cada odor especifico
ativa uma regido particular do LA, criando um padrdo exclusivo de ativacao
glomerular no mesmo.

Em D. melanogaster, aproximadamente 180 IPs projetam seus ax0nios
do LA para os corpos pedunculados (CPs), regido pareada presente no
protocérebro. Os axénios dos IPs realizam sinapses fundamentalmente com as
regibes denominadas célices. Adicionalmente, alguns IPs atingem com seus
ax6nios outra regido pareada do protocérebro denominada chifre lateral (lateral
horn). A transferéncia da informacéo olfativa aos CPs pode ser estudada
mediante a técnica de imaging de calcio, baseada na quantificacdo da
fluorescéncia causada pelo fluxo de Ca®" através da membrana durante a sua
despolarizacdo (Turner et al., 2008; Wang et al., 2004). A partir de dados
destes e outros estudos, sugeriu-se que os CP sao a principal estrutura de
processamento e integracdo dos sinais oriundos dos diferentes o6rgaos
sensoriais dos insetos (Gronenberg & Lopez-Riquelme, 2004). Finalmente,
como convergem para os CPs as informagfes associadas aos estimulos nédo
condicionados (e.g., de reconhecimento de alimento) e condicionados (e.g.,



odores desconhecidos que vem se associar temporalmente a presenca de um
recurso), os CPs sdo considerados responsaveis pela formacdo da memoarias
nos insetos (Connolly et al., 1996; Heisenberg, 2003).

Células
de Kenyon

Neurénios
de proje¢do

Neurénios
receptores
olfativos

Chifre lateral

Antena

Corpo pedunculado

Figura 3. Desenho esquematico simplificado da representacéo
topografica das projecdes dos Neurdnios Sensoriais Olfativos no Lobo
Antenal (LA) e dos neurdnios de projecdo do LA para os Corpos
Pedunculados. Adaptado de Masse, Turner & Jefferis. 2009. Current Biology.

Comportamento e Odores.

Os odores provavelmente representam o estimulo sensorial mais
primitivo, j& que mesmo os organismos unicelulares apresentam a capacidade
de reconhecer e de reagir a compostos quimicos dissolvidos no seu ambiente.
De fato, os odores e 0s comportamentos desencadeados pelos mesmos,
talvez, representem a éarea da neuroetologia mais estudada em insetos.
Inimeras publicacdes descrevem a relevancia de estimulos quimicos, volateis
ou nao, no reconhecimento de recursos tais como alimento, parceiro sexual,
predadores, locais de oviposicdo e permanéncia. Os mecanismos
comportamentais associados a deteccdo de odor por parte dos insetos tém
sido caracterizados e divididos em cineses e taxias (Kennedy, 1978). No
primeiro caso, trata-se de respostas ndo direcionais através das quais um
organismo muda sua relacdo espacial com a fonte de um estimulo, por
exemplo de um odor, através da alteracdo da probabilidade de encontro com a
mesma. Pode se tratar de mudancas na velocidade de deslocamento ou na
taxa de giro, sendo as primeiras chamadas ortocineses e as segundas
klinocineses. As taxias representam respostas comportamentais dependentes
da presenca de estimulos direcionais ou de gradientes de intensidade do
estimulo. Quando a informacédo direcional é dada por um determinado odor,
estas respostas sdo denominadas de quimiotaxias, como, por exemplo,



comportamentos guiados por gradientes de odor. Quando o odor €
transportado por correntes de ar, o estimulo que oferece informacé&o direcional
é a corrente de ar e ndo o odor em si. Neste caso, 0 organismo se orienta pela
direcéo da corrente de ar e 0 mecanismo € denominado anemotaxia modulada
por odor (Kennedy & Marsh, 1974).

Odores podem atuar como pistas da existéncia de um determinado
recurso e nos insetos € habitual que comportamentos inatos sejam disparados
diante da sua presenca. As moléculas quimicas que indicam presenca de
alimento, seja este uma planta hospedeira, uma presa ou uma fonte de néctar,
sdo chamadas odores gerais e sua deteccdo depende em geral de ROs e RIs
de baixa especificidade e sensibilidade. Por outro lado, insetos frequentemente
utilizam odores para se comunicar com individuos da mesma espécie. Estes
odores sdo chamados feromOnios e comumente possuem alta especificidade
para uma dada espécie. O caso de maior especificidade € o dos feromonios
sexuais que podem apresentar composicdo complexa e permitem o
reconhecimento de parceiro sexual, atuando como barreiras pré-zigéticas que
garantem que a copula aconteca exclusivamente com individuos da mesma
espécie. Os ROs dedicados a deteccao de feromo6nios sexuais apresentam alta
sensibilidade frente a baixas doses do composto e frequentemente
reconhecem somente um tipo de molécula sem apresentar atividade
comparavel frente outros compostos quimicos semelhantes (Krieger et al.,
2004; Nakagawa et al., 2005; Sakurai et al., 2004).

Consideracgfes Finais.

A olfacdo é a modalidade sensorial que permite que 0s insetos
reconhecam recursos relevantes do seu habitat através das moléculas
quimicas presentes no ambiente. As antenas abrigam uma série de estruturas
(sensilas), células (neurdnios olfativos, células acessorias) e proteinas (OBPs,
ROs, RIS), que em conjunto sdo 0s responsaveis iniciais pelo reconhecimento
de estimulos que poderdo desencadear comportamentos nos insetos. Estudos
envolvendo anatomia, bioquimica, biologia molecular e fisiologia permitiram
tracar um mapa do trajeto que um estimulo, representado por uma molécula de
odor, faz desde sua entrada pelos poros das antenas, até o seu processamento
pelo cérebro. As bases funcionais da olfacdo dos insetos tem sido estudadas
por diversos grupos de pesquisa em inUmeros modelos de experimentacéo. A
descoberta das bases moleculares mediadoras destes fendbmenos, associada a
estudos de comportamento modulado por odores tem permitido gerar
profundos conhecimentos referentes a diversas espécies de insetos,
especialmente, aquelas com potencial para causar danos econdémicos e a
saude humana. No futuro, o conhecimento acumulado sobre este tema
associado a novas tecnologias complementares que venham permitir a sua
aplicacdo poderéo ser usados para o desenvolvimento de métodos que visem
limitar o olfato dos insetos com o objetivo de facilitar o seu controle.
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