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RESUMO 

SANTOS, Helen Cristina Pinto, D.Sc., Universidade Federal de Viçosa, março de 2017 
A dieta influencia? Ultraestrutura das células digestivas do intestino médio de 
hemípteros (Insecta: Hemiptera) com diferentes hábitos alimentares. Orientador: 
José Eduardo Serrão.  

 
 

Os Hemiptera são insetos hemimetábolos distribuídos dentre quatro subordens 

monofiléticas, cujas relações filogenéticas são estudadas: Coleorrhyncha, 

Sternorrhyncha, Auchenorrhyncha e Heteroptera. Estes insetos apresentam 

diversificados hábitos alimentares que variam dentre a fitofagia, zoofagia, dentritivoria, 

hematofagia e onivoria. Devido a esta variedade de hábitos e o conhecimento da 

filogenia dos táxons superiores do grupo, os hemípteros tornam-se interessantes 

modelos de estudos comparativos do intestino. Analisando-se a compartimentalização 

da digestão e a produção de enzimas no intestino médio de insetos foi levantada a 

hipótese de que características deste órgão eram semelhantes entre espécies relacionadas 

filogeneticamente mesmo que estas apresentassem diferentes hábitos alimentares. 

Estudos comparativos visando investigar esta questão sob o viés morfológico ainda 

eram ausentes na literatura. Devido a isso, com o objetivo de testar, sob o ponto 

morfológico, a hipótese de que a evolução do intestino médio em insetos é mais 

relacionada à proximidade filogenética das espécies que ao hábito alimentar, analisamos 

a ultraestrutura das células digestivas do intestino médio em Hemiptera levando-se em 

conta seus diferentes hábitos alimentares e filogenia. Esta análise evidenciou que em 

Hemiptera as células digestivas do intestino médio são polifuncionais responsáveis pela 

produção e secreção de enzimas, absorção de nutrientes, reserva de nutrientes, 

neutralização de compostos tóxicos e osmorregulação. Além disso, as células digestivas 

são similares, apresentando em todas as espécies, membrana perimicrovilar, 

microvilosidades, núcleo bem desenvolvido e estruturas de reserva, apesar dos 

diferentes hábitos alimentares apresentados por estas. Portanto, a ultraestrutura das 

células digestivas em Hemiptera é mais relacionada à proximidade filogenética das 

espécies. 



 

 

ABSTRACT  

 
SANTOS, Helen Cristina Pinto, D.Sc., Universidade Federal de Viçosa, March, 2017. 
Does the diet influence? Ult rastructure of hemipteran (Insecta: Hemiptera) midgut 
digestive cells with different feeding habits. Adviser: José Eduardo Serrão. 

 
Hemiptera are hemimetabolus insects distributed among four monophyletic suborders 

whose phylogenetic relationships are studied: Coleorrhyncha, Sternorrhyncha, 

Auchenorrhyncha and Heteroptera. These insects present diverse feeding habits that 

vary of the phytophagia, zoophagy, detritivore, hematophagy and omnivorism. Due to 

this variety of diets and the high level phylogeny of the group, Hemiptera become 

interesting models of midgut comparative studies. Analyzing the compartmentalization 

of digestion and enzymes production in the insects midgut, was raised the hypothesis 

that these characteristics were similar among phylogenetically related species even if 

these presented different eating habits. Comparative studies aiming to investigate this 

question under the morphological point still were absent in the literature. In order to test 

the morphological hypothesis that the evolution of the midgut in insects is more related 

to the phylogenetic proximity of the species than to the diet, we analyzed the 

ultrastructure of the Hemiptera midgut digestive cells taking into account their different 

eating habits and phylogenetic relationships. This analysis evidenced that in Hemiptera 

midgut digestive cell were polyfunctional been responsible for the production and 

secretion of enzymes, nutrient absorption, nutrient reserve, neutralization of toxic 

compounds and osmoregulation. In addition, the digestive cells are similar, presenting 

in all species, perimicrovilar membrane, microvilli, well developed nucleus and reserve 

structures, in spite of the different alimentary habits presented by these. Therefore, the 

ultrastructure of the digestive cells in Hemiptera is more related to the phylogenetic 

proximity of the species. 
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1. Introdução Geral 

Os Hemiptera são insetos hemimetábolos que apresentam um aparelho bucal 

modificado com um lábio articulado e demais peças bucais sugadoras adaptadas ao 

hábito picador-sugador (Henry 2009; Grazia et al. 2012; Chapman 2013). A filogenia de 

táxons superiores está estabelecida para esta ordem (Cryan & Urban 2012), sendo os 

hemípteros divididos em quatro subordens monofiléticas: Coleorrhyncha, 

Sternorrhyncha, Auchenorrhyncha e Heteroptera (Cryan & Urban 2012; Grazia et al. 

2012). O sucesso adaptativo destes insetos está também relacionado a  capacidade em 

explorar uma ampla variedade de recursos alimentares, apresentando hábitos 

alimentares variados, podendo ser fi tófagos, zoófagos, hematófagos, detritívoros e 

onívoros (Grazia et al. 2012).  Segundo Schuh & Slater (1996) ao longo da história 

evolutiva dos hemípteros a fitofagia e a hematofagia foram adquiridas 

independentemente da zoofagia, sendo que a zoofagia surgiu secundariamente a partir 

de um ancestral fitófago. Devido a esta variedade de hábitos alimentares e o 

conhecimento da filogenia dos táxons superiores do grupo, os hemípteros tornam-se 

interessantes modelos para estudos comparativos do intestino. 

O intestino médio dos Hemiptera é o local onde os processos de digestão e 

absorção de nutrientes ocorrem. Este é constituído por um epitélio simples com três 

tipos celulares: a célula regenerativa que garante a renovação epitelial e corresponde 

funcionalmente à célula tronco dos vertebrados; a célula endócrina que garante o 

controle hormonal do órgão e a célula digestiva responsável pelas funções de absorção 

de nutrientes, produção de enzimas digestivas, osmorregulação e proteção (Lehane & 

Billingsley 1996). A célula digestiva é o tipo celular mais abundante do epitélio do 

intestino médio desempenhando as principais funções relacionadas a este órgão (Lehane 

& Billingsley 1996) sendo, por isso, alvo de nossas investigações morfológicas 

comparativas. O intestino médio dos Hemiptera e Thysanoptera (Condylognatha) (Silva 

et al. 2004) é recoberto pela membrana perimicrovilar, uma estrutura lipoproteica, que 

auxilia na proteção do epitélio, absorção de nutrientes, compartimentalização da 

digestão e retenção no lúmen de enzimas digestivas (Terra 1990; Terra & Ferreira 1994; 

Silva et al. 1995). 

Em um estudo sobre o intestino médio de insetos Terra (1988) sugeriu que as 

características deste órgão deveriam ser analisadas levando-se em consideração a 

posição filogenética das espécies e não apenas o respectivo hábito alimentar. Isto 
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porque, o armazenamento de alimento para digestão e a compartimentalização da 

mesma são similares em insetos relacionados filogeneticamente, mesmo que o hábito 

alimentar seja discrepante. Como exemplo citado por Terra (1988), o Hemiptera 

hematófago Rhodnius prolixus apresenta membrana perimicrovilar revestindo o 

intestino médio, armazenando o sangue na porção anterior do intestino médio e o 

digerindo na porção posterior deste órgão enquanto a fêmea hematófaga de Aedes 

aegypti, Diptera, apresenta membrana peritrófica, armazenando e digerindo o sangue na 

porção posterior do intestino médio. Este autor relata que essas diferenças são atribuídas 

a distintos ancestrais apesar do hábito alimentar ser o mesmo. E também ressalta que a 

discussão dos dados obtidos com a investigação do intestino médio de insetos era 

realizada basicamente em relação a seus tipos de hábitos alimentares provavelmente por 

uma influência da ecologia, entretanto, segundo suas observações, características 

similares do intestino médio só existiam em insetos relacionados filogeneticamente.  

Trabalhos comparativos utilizando o intestino médio de espécies relacionadas 

filogeneticamente portadoras de diferentes hábitos alimentares, são escassos, devido a 

isso tivemos como objetivo do projeto de doutorado investigar de forma comparativa a 

ultraestrutura celular do intestino médio de Hemiptera em relação ao hábito alimentar 

das espécies. Visamos testar se a ultraestrutura da célula digestiva do intestino médio de 

insetos relacionados filogeneticamente que apresentavam diferentes hábitos alimentares 

era mais influenciada pelo hábito alimentar ou pela posição filogenética. 

No capítulo I (Ultrastructure of the midgut in Heteroptera (Hemiptera) with 

different feeding habits) investigamos a ultraestrutura da célula digestiva da porção 

medial do intestino médio de seis espécies de Heteroptera, três fitófagas e três zoófagas, 

pertencentes a cinco famílias filogeneticamente próximas. No capítulo II 

(Ultraestrutura da célula digestiva do intestino médio em Hemiptera: uma perspectiva 

evolutiva) fizemos uma revisão comparativa das características ultraestruturais da célula 

digestiva do intestino médio de 29 espécies de Hemiptera (Sternorrhyncha, 

Auchenorryncha e Heteroptera) onívoro, hematófagos, zoófagos e fitófagos. Nossas 

conclusões suportam a hipótese de Terra (1988) sendo a ultraestrutura das células 

digestivas mais relacionada à posição filogenética nos Hemiptera. Portanto, a 

morfologia celular é semelhante nestes insetos independentemente do hábito alimentar. 
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Capítulo I: Ultrastructure of the midgut in Heteroptera (Hemiptera) with different 

feeding habits 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



ORIGINAL ARTICLE

Ultrastructure of the midgut in Heteroptera (Hemiptera)
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Abstract Heteroptera have diverse feeding habits with phy-

tophagous, zoophagous, and haematophagous species. This die-

tary diversity associated with the monophyly of Heteroptera

makes these insects a good object for comparative studies of

the digestive tract. This work compares the ultrastructure of the

middle midgut region in the phytophagous Coptosoma

scutel latum (Plataspidae), Graphosoma lineatum

(Pentatomidae), Kleidocerys resedae (Lygaeidae), and

zoophagous Rhynocoris iracundus (Reduviidae), Nabis rugosus

(Nabidae), and Himacerus apterus (Nabidae), to verify if diet

affects midgut cells in phylogenetically related insects. The mid-

dle region of the midgut was used for comparison because it is

the main site for digestion and absorption of the midgut. The

digestive cell ultrastructure was similar in the six species, with

features of secretory, absorptive, transport, storage, and excretory

cells, suggesting a stronger correlation of middle digestive cell

ultrastructure with the phylogeny of these species than with the

different heteropteran feeding habits.

Keywords Comparative morphology . Phytophagy .

Zoophagy . Digestive cells . Regenerative cells .

Spherocrystals . Basal labyrinth

Introduction

Heteroptera are a monophyletic group of insects with di-

verse feeding habitats that include phytophagy, carnivory

(zoophagy), and hematophagy (Schuh and Slater 1995;

Capinera 2008; Henry 2009; Grazia et al. 2012).

Therefore, these insects could be treated as a good model

for comparative studies of the digestive tract. However, to

date, the ultrastructure of the Hemiptera digestive tract has

only been described in a limited number of species (e.g.,

Billingsley 1988; Silva et al. 1995; Cristofoletti et al.

2003; Guedes et al. 2007; Cunha et al., 2012; Azevedo

et al. 2009; Fialho et al. 2009; Rocha et al. 2010; Rost-

Roszkowska et al. 2016).

In this study, phytophagous and zoophagous

Heteroptera species, which are phylogenetically closely re-

lated, were used. The phytophagous Coptosoma

scutellatum is common in the whole Palaearctic region.

All stages suck on stems, flowers, and seeds of different

species of Fabaceae (Viciaceae), (Davidová-Vilímová and

Štys 1982). The phytophagous Graphosoma lineatum is

more common during recent years throughout the whole

Palaearctic region, due to warmer conditions. A wide spec-

trum of species from Daucaceae (Apiaceae) are host plants

for all stages. Nymphs and adults suck on flowers and

particularly on seeds (Péricart 2010). The whole life cycle

of phytophagous Kleidocerys resedae goes on different

species of birch, genus Betula. All stages suck on leaves

and particularly on seeds (Péricart 1998). With the

zoophagous Rhynocoris iracundus xerophilous species, all

stages are predacious, living on plant vegetation, often

waiting for prey near to flowers, and even hunting

Hymenoptera, other Heteroptera, and small Coleoptera

(Putshkov and Moulet 2009). The zoophagous Nabis

rugosus is polyphagous, and all stages live on plant
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vegetation in different types of meadows. It was distribut-

ed throughout almost the whole of Europe (Péricart 1987).

The zoophagous Himacerus apterus is polyphagous with

all stages living on bushes and low trees, including coni-

fers along forest borders, as well as in parks and gardens.

The eggs are deposited on stems of plants under bushes

(Péricart 1987).

The heteropteran midgut is a long tube with morpho-

logical and functional differentiation along its length, in

which the middle region is the main one where the

release of numerous digestive enzymes, digestion, and

absorption takes place (Billingsley and Lehane 1996;

Fialho et al. 2009; Chapman 2013). The midgut epithe-

lium of the Heteroptera is similar to that found in other

insects with digestive cells responsible for enzyme se-

cretion and absorption of nutrients (Billingsley and

Lehane 1996; Fialho et al. 2009; Chapman 2013), lim-

ited endocrine cells that release peptide hormones

(Chapman 2013; Rocha et al., 2014), and some regen-

erative cells which are able to proliferate and differen-

tiate, as well as replace other cells (Billingsley and

Lehane 1996; Hakim et al. 2001; Martins et al. 2006;

Rost 2006; Rost-Roszkowska 2008; Chapman 2013;

Teixeira et al. 2013; Sosinka et al. 2014).

In insects, the digestion pattern was described as di-

rectly related to phylogenetic relationships. It means that

phylogenetically diverse insects with the same diet have

morphological and enzymatic differences in the digestive

tract, suggesting that the digestive tract pattern inherited

from a common ancestor is more significant than diet in

determining physiological features in the digestive tract

(Terra 1988, 1990; Ribeiro et al. 1990). However, these

studies compared insects of different orders such as

Lepidoptera, Diptera, Coleoptera, and Hemiptera (for

review see Terra 1990; Serrão and Cruz-Landim 1995,

1996), while we intend on comparing insects that belong

to Hemiptera. In this scenario, it is important to assess

whether the phylogeny or feeding habits affect the

digestive tract ultrastructure.

This study reports for the first time on the ultrastructural

comparison of the middle midgut region in phytophagous and

zoophagous Heteroptera species that are closely related phy-

logenetically, to verify the hypothesis that evolutionary histo-

ry is more important than diet in the morphology of the insect

digestive tract.

Materials and methods

Insects

The species analyzed were the phytophagous C. scutellatum

(Geoffroy, 1785) (Plataspidae), G. lineatum (O.F. Műller,

1766) (Pentatomidae), and K. resedae resedae (Panzer,

1797) (Lygaeidae), and the zoophagous R. iracundus

(Linnaeus, 1758) (Reduviidae), N. rugosus (Linnaeus, 1758)

(Nabidae), and H. (Himacerus) apterus (Fabricius, 1798)

(Nabidae), which belong to phylogenetically related families

(Cryan and Urban, 2012).

C. scutellatum, and H. apterus adults were collected in the

central Bohemian region, Czechia, during June and July.

C. scutellatum was collected from various Fabaceae and

H. apterus from bushes. Adults of G. lineatum, K. resedae,

R. iracundus, and N. rugosus were collected in Vlkov nr.

Veselí and Lužnicí, in the Bohemia south region, Czechia,

during May, June, and August. R. iracundus and N. rugosus

were collected from plant vegetation; G. lineatum from

flowers of various Daucaceae and K. resedae from seeds of

Betula sp.

Transmission electronic microscopy

Five insects of each species were dissected in 0.1 M

sodium cacodylate buffer, and the midguts transferred

to 2.5% glutaraldehyde in 0.1 M sodium cacodylate

buffer, pH 7.2 with 3% sucrose and 0.2% picric acid

for 24 h at 4 °C. The pieces were washed with the

same buffer for 2 h and postfixed in 1% osmium tetrox-

ide for 2 h at room temperature. Then, the midguts

were dehydrated in a graded ethanol series (30%,

50%, 70%, 90%, 100%, 15 min each) and acetone

(15 min), and embedded in epoxy resin.

Ultrathin sections (60 nm) of the middle midgut region

were stained with 1% aqueous uranyl acetate and 0.2% lead

citrate, and analyzed in a Zeiss 109 transmission electron

microscope.

Results

The epithelium of the middle midgut region of the six

species analyzed showed digestive cells (Figs. 1 and 2)

and regenerative ones (Fig. 2), which may be isolated

or in nests scattered at the basal region of the epitheli-

um (Fig. 2) that lies on a basal lamina followed by the

adjacent visceral muscle layers (Fig. 2).

�Fig. 1 Schematic drawing of the digestive cells in analyzed Heteroptera

species. Note the presence of adjacent digestive cells containing several

microvilli (Mv), perimicrovillar membrane (arrow), nucleus (N), cisterns

of the rough endoplasmic reticulum (RER), Golgi complexes (G), lipid

droplets (Li), mitochondria (Mi), basal labyrinth (Bl), portasome (hatched

circle), as well as the presence of spherocrystals (S) and autophagosomes

(Au). Schemes were not made to scale

H. P. Santos et al.
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Digestive cells

The ultrastructure of the digestive cells from the middle mid-

gut region was nearly uniform across the six species studied.

The description of the ultrastructure, therefore, concerns all

the species examined here. The main ultrastructural features

of the heteropteran digestive cells examined were summarized

in Table 1 and the differences between the digestive cells of

the analyzed species are highlighted below.

Digestive cells of the middle midgut region of all six

species were columnar (Fig. 1) with the cytoplasm show-

ing three distinct regions: basal (Fig. 3), perinuclear

(Fig. 4) and apical (Fig. 5).

The basal region of digestive cells had cell membrane

infoldings, forming a basal labyrinth, which were enlarged

in the phytophagous C. scutellatum (Fig. 3a). In the

zoophagous N. rugosus, the basal cell membrane infoldings

were long, parallel, and equidistant in the vertical cell axis,

with a narrow extracellular space (Fig. 3e), whereas in

zoophages R. iracundus and H. apterus, they were short

and associated with mitochondria (Figs. 3d, f). The basal

cell membrane infoldings of the zoophages R. iracundus

and N. rugosus had electron-dense granule portasome-like

structures (Figs. 3d, e). In the phytophages G. lineatum and

K. resedae, the basal cell region is rich in lipid droplets

without cell membrane infoldings (Figs. 3b, c).

The median region of the digestive cells was character-

ized by a well-developed oval nucleus with decondensed

chromatin and evident nucleolus (Fig. 2). In the phytoph-

agous K. resedae, the nucleus had some electron-dense

bodies (heterochromatin-like) scattered throughout the nu-

cleoplasm (Fig. 4c). In the perinuclear cytoplasm, many

spherocrystals, lysosomes (or autophagic structures), cis-

terns of the rough endoplasmic reticulum, and Golgi com-

plexes were found (Fig. 4). Additionally, lipid droplets of

different sizes occur in the zoophagous R. iracundus

(Fig. 4d).

The apical region of the digestive cells had microvilli with

perimicrovillar membranes arising in the tips (Fig. 5), which

were well developed in the zoophagousH. apterus. The apical

cytoplasm showed a net of cytoskeleton filaments, mitochon-

dria, lipid droplets, and lysosomes or autophagic structures

(Fig. 5b).

Regenerative cells

The regenerative cells were found scattered among the di-

gestive cells in the entire midgut length in G. lineatum,

C. scutellatum, and H. apterus (Fig. 6). These cells never

reached the midgut lumen. The apical and basal cell mem-

brane had no microvilli nor infoldings, respectively (Fig. 6).

The large nucleus with nucleolus (Fig. 6) was surrounded

with the cytoplasm poor in organelles, which were limited to

a few mitochondria and cisterns of the rough endoplasmic

reticulum (Fig. 6b, c).

Discussion

The basic ultrastructure of digestive cells is similar in

all species studied, regardless of type of diet, either

phytophagous or zoophagous. The most conspicuous

differences could be seen in basal regions of the cells

formed by plasma membrane infoldings with associated

structures.

An enlarged basal labyrinth formed by basal cell

membrane infoldings in the digestive cells of the phy-

tophagous C. scutellatum suggest a possible role in fluid

transport, whereas infoldigs associated with mitochon-

dria in the zoophages R. iracundus and H. apterus

may play a role in ion transport across the membrane

as reported in other insects (Terra 1988, 1990; Ribeiro

et al. 1990; Billingsley and Lehane 1996; Rost-

Roszkowska et al. 2016). In N. rugosus, the long basal

Fig. 2 TEM image from midgut digestive and regenerative cells (Rc) of

the phytophagous C. scutellatum showing an overview of the

heteropteran epithelia investigated here. Note the presence of two

adjacent digestive cells containing numerous microvilli (Mv),

perimicrovillar membrane (asterisk) facing the lumen (Lu), cell

membrane (arrows), nucleus (N) with a prominent nucleolus (Nu), basal

labyrinth (Bl), as well as the presence of spherocrystals (S) and

autophagosomes (Au). Note the presence of two regenerative cells (Rc)

with their nuclei (N1) and the cytoplasm poor in organelles

H. P. Santos et al.



Table 1 The main ultrastructural features of the digestive cells in the middle midgut of heteropterans examined

Diet Species (Family) Character

A B C D E F G H I J K

Basal

labyrinth

(BL)

Height

of BL

Width

of BL

Portasome-

like

structures

Mitochondria

in BL

Lipid in

basal

region

Lipid in

cytoplasm

Nucleolus Electron-dense

bodies in

nucleus

Spherocrystals Perimicrovillar

membrane

Phytophagous Coptosoma
scutellatum(Plataspidae)

1 1 1 0 0 0 1 1 0 1 0

Phytophagous
Graphosoma lineatum
(Pentatomidae)

0 – – – – 1 1 1 0 1 0

Phytophagous Kleidocerys
resedae (Lygaeidae)

0 – – – – 1 1 1 1 1 0

Zoophagous Rhynocoris
iracundus (Reduviidae)

1 0 0 1 1 0 1 1 0 1 0

Zoophagous Nabis
rugosus
(Nabidae)

1 1 0 1 0 0 1 1 0 1 1

Zoophagous Himacerus
apterus (Nabidae)

1 0 0 0 1 0 1 1 0 1 2

A: 0 = absent, 1 = present, B: 0 = short, 1 = long; C: 0 = narrow; 1 = broad, D: 0 = absent; 1 = present, E: 0 = absent; 1 = present, F: 0 = absent; 1 = present, G: 0 = absent; 1 = present, H: 0 = absent;

1 = present, I: 0 = absent; 1 = present, J: 0 = absent; 1 = present, K: 0 = short; 1 = medium; 2 = long
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membrane infoldings that are vertically parallel with

narrow extracellular spaces and with portasome as well

as the short infoldings in R. iracundus, which also have

portasomes, possibly function in ion transport as report-

ed in the freshwater mosquito Aedes aegypti and the

blowfly Calliphora vicina (Zhuang et al. 1999;

Zimmermann et al. 2003). These basal cell membrane

infoldings of the digestive cells have membrane trans-

porters for cytoplasm-hemolymph exchange, which have

been reported as isoforms of the mammalian membrane

carriers (Shanbhag and Tripathi 2009). The cell mem-

brane infoldings of N. rugosus digestive cells are simi-

lar to those reported in the midgut of the hematopha-

gous Rhodnius prolixus before blood meal (Billingsley

and Downe 1989). The basal cell membrane, which

folds slightly with some cisterns of the rough endoplas-

mic reticulum and mitochondria has been described in

hematophagous Cimex lectularius and C. pipistrelli

(Rost-Roszkowska et al. 2016).

The digestive cells of the heteropterans studied here

have a well-developed nucleus with decondensed chro-

matin and nucleolus, that are the common features of

these cells in insects (Billingsley and Lehane 1996) that

occur in cells with high metabolic activity (Alberts

et al. 2014). The main difference among the nuclei of

digestive cells occurs in K. resedae with some electron-

dense patches, which may be due to chromatin organi-

zation levels in association with the basic nuclear his-

tone proteins. The occurrence of intranuclear crystals

and an electron-lucent halo in the periphery has been

reported in the nucleus of digestive cells of the insects

(Richards and Richards 1969; Ellis et al. 1981).

However, the nature and function of these atypical re-

gions in the nucleoplasm requires further study.

Fig. 3 TEM images of the basal

region in digestive cells of the

Heteroptera phytophagous

C. scutellatum, G. lineatum, and

K. resedae and zoophagous

R. iracundus, N. rugosus, and

H. apterus. a The basal lamina

(asterisk) and invaginations of the

basal labyrinth (arrow) in the

basal cytoplasm of the

C. scutellatum digestive cell. b

G. lineatum digestive cell. Basal

lamina (asterisk) and lipid

droplets (Li). c K. resedae

digestive cell showing the basal

lamina (asterisk) and lipid

droplets (Li). d R. iracundus

digestive cell showing the basal

lamina (asterisk) and discrete

folds of the basal membrane

(arrow) with the presence of

portasome (dotted circle). e

N. rugosus digestive cell showing

the basal lamina (asterisk), long

and vertically parallel infoldings

of the basal membrane (arrows)

with portasome (dotted circle). f

H. apterus digestive cell showing

the basal lamina (asterisk) and

discrete infoldings of the basal

membrane (arrow) near

mitochondria (Mi). Visceral

muscles (Mu)
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Spherocrystals occur in the cytoplasm of the diges-

tive cells of all six species studied. These structures

store calcium phosphate, magnesium, and potassium;

uric acid; iron, cadmium; proteins and polysaccharides

(Cruz-Landim 1971; Cruz-Landim and Serrão 1997;

Gomes e t a l . 2012 ) . Thu s , t h e p r e s en ce o f

spherocrystals in the midgut digestive cells suggests a

possible role in the release of cytosolic ions and homeo-

stasis (Pinheiro et al. 2008; Lipovsek et al. 2012), a

source of inorganic compounds for cuticle formation

and hardening (Lipovsek et al. 2002), as well as pre-

vention against metal intoxication (Cruz-Landim 1971;

Cruz-Landim and Serrão 1997; Pigino et al. 2005;

Bution and Caetano 2010; Lipovsek et al. 2012).

Spherocrystals in addition to phytophagous and

zoophagous Heteroptera studied here have been reported

in the blood-sucking Cimex hemipterus (Hemiptera:

Cimicidae) (Azevedo et al. 2009), C. lectularius, and

C. pipistrelli (Rost-Roszkowska et al. 2016).

Lipid droplets are common in the cytoplasm of the

digestive cells of studied species and are associated with

energy storage as suggested for the predatory

Heteroptera Brontocoris tabidus and Podisus nigrispinus

(Fialho et al. 2009, 2013) and the haematophagous

C. hemipterus (Azevedo et al. 2009), C. pipistrelli,

and C. lectularius (Rost-Roszkowska et al. 2016).

Lipids and spherocrystals of heteropteran digestive cells

play important roles in insect homeostasis, other than

merely reserving storage in the zoophagous species, that

may have long starvation periods (Pradhan 1940), since

these structures are also present in phytophagous that

have continuous food sources.

The perimicrovillar membrane found in all species

studied here, probably arose from a hemipteran ancestor,

a Condylognatha sap sucker that gained an increase in

nutrient absorption from a dilute diet with this mem-

brane (Goodchild 1966; Silva et al. 2004). The

perimicrovillar membrane of Hemiptera results in the

compartmentalization of digestion (Terra 1990), contrib-

uting to absorption for example, of amino acids, present

in low concentrations in the sap, and the immobilization

of digestive enzymes preventing their dilution and

Fig. 4 TEM images from the

perinuclear region of the

Heteroptera digestive cells. The

phytophagous C. scutellatum,

G. lineatum, and K. resedae and

zoophagous R. iracundus,

N. rugosus, and H. apterus. a

C. scutellatum digestive cells

showing basal labyrinth (arrows),

spherocrystals (S) and

autophagosomes (Au). b

G. lineatum digestive cell

showing spherocrystals (S) and

lipid droplets (Li); note in (B′) the

nucleus (N). c K. resedae

digestive cell showing lipid

droplets (Li) and the nucleus (N) a

having prominent nucleolus (Nu)

with distinct patches of

heterochromatin (asterisk). d

R. iracundus digestive cell

showing spherocrystals (S) and

lipid droplets (Li). e N. rugosus

digestive cell showing lipid

droplets (Li), spherocrystals (S),

and autophagosomes (Au). f

H. apterus digestive cell showing

autophagosomes (Au) and lipid

droplets (Li). Note in (F′) the

Golgi complexes (G)
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excretion (Terra and Ferreira 1994; Cristofoletti et al.

2003).

In addition, the digestive cells in heteropteran midgut

epithelium have the regenerative cells, which are similar

to stem cells, replacing digestive cells that undergo ap-

optosis, necrosis, or autophagy as has been described

not only for insects but also for many other arthropods

(Nardi et al. 2010; Rost-Roszkowska et al. 2010a, b;

Teixeira et al. 2013; Fernandes et al. 2014; Sosinka

et al. 2014).

Despite the different feeding habitats of Heteroptera stud-

ied here, we found similar digestive and regenerative cells

ultrastructures in phytophagous and zoophagous species.

Thus, diet was not a strong selective pressure to determine

different ultrastructural characteristics in the midgut digestive

cells of the Heteroptera, suggesting that these features are

closely related to the Hemiptera ancestor as was similarly

reported for the monophyletic bees with discrepant feeding

habits (Serrão and Cruz-Landim 1995, 1998, 2000). The set

of common digestive cell features described for these

heteropteran are also common to the other Hemiptera, for

example, the presence of perimicrovillar membrane (Silva

et al. 2004). Moreover, the perimicrovillar membrane in

zoophytophagous (Fialho et al. 2009, 2013), hematophagous

(Billingsley 1990; Azevedo et al. 2009, Rost-Roszkowska

et al. 2016), and phytophagous and zoophagous Hemiptera

studied here seems to show that this membrane arises from a

common ancestor.

Our findings show that middle midgut digestive cells

are multifunctional in absorption, secretion, transport,

storage, and excretion. Furthermore, midgut cells of

Heteroptera have a well-conserved ultrastructure

supporting the hypothesis that digestion and midgut

adaptive features in insects are more closely related to

common ancestry and the phylogenetic history of the

order than to diet.

Fig. 5 TEM images from the apical region of the Heteroptera digestive

cells of the phytophagousC. scutellatum,G. lineatum, andK. resedae and

zoophagous R. iracundus, N. rugosus, and H. apterus. a C. scutellatum

digestive cells showing microvilli (Mv) and perimicrovillar membrane

(arrows) facing the lumen (Lu). b G. lineatum digestive cell showing

microvilli (Mv), the perimicrovillar membrane (arrow) facing the lumen

(Lu) and lipid inclusions (Li). c K. resedae digestive cell showing

microvilli (Mv), the perimicrovillar membrane (arrow) and some

mitochondria (Mi). d R. iracundus digestive cells showing microvilli

(Mv) and perimicrovillar membrane (arrow) facing the lumen (Lu). e

N. rugosus digestive cell showing microvilli (Mv), the perimicrovillar

membrane (arrow) facing the lumen (Lu) and autophagosomes (Au). f

H. apterus digestive cells showing microvilli (Mv) and perimicrovillar

membrane (arrow) facing the lumen (Lu)
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Capítulo II: Ultraestrutura da célula digestiva do intestino médio em Hemiptera: uma 

perspectiva evolutiva 
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ULTRAESTRUTURA DA CÉLULA DIGESTIVA DO INTESTINO MÉDIO DE 

HEMIPTERA: UMA VISÃO GERAL 

Helen Pinto Santos e José Eduardo Serrão 

Resumo: 

As características ultraestruturais fundamentais da célula digestiva do intestino médio 

dos Hemiptera com diversificados hábitos alimentares são relatadas e discutidas nesta 

revisão. As principais características ultraestruturais avaliadas em uma típica célula 

digestiva do intestino médio de hemípteros foram: o sistema de membrana 

perimicrovilar, as microvilosidades, o núcleo, os esferocristais, as inclusões lipídicas, os 

grânulos elétron-densos e vesículas elétron-lúcidas de tamanhos diversificados e o 

labirinto basal. As inferências fisiológicas que a presença destas características 

ultraestruturais podem trazer para o funcionamento da célula digestiva do intestino 

médio são discutidas. Como conclusão principal, as células digestivas do intestino 

médio dos Hemiptera são polifuncionais e apresentam uma ultraestrutura similar que é 

preservada em espécies basais e derivadas desta ordem. 

 Introdução: 

Os Hemiptera são um grupo diversificado de insetos, no qual alguns podem ser 

vetores de patógenos causadores de doenças aos seres humanos, plantas e animais, bem 

como, pragas de diversas culturas agrícolas e de reflorestamento, enquanto outras 

espécies são amplamente utilizadas no controle biológico de pragas (Chapman 2013; 

Rush et al. 2016). Estes são insetos hemimetábolos cujo ancestral comum foi 

possivelmente um sugador de seiva (Terra 1988). Os representantes de Hemiptera são 

divididos em quatro subordens monofiléticas, cujas relações filogenéticas estão 

estabelecidas: Sternorrhyncha, Auchenorrhyncha, Coleorrhyncha (apenas uma família 

existente) e Heteroptera (Cryan & Urban 2012). Os Hemiptera possuem um aparelho 

bucal especializado em sugar, como adaptação do ancestral a capacidade de se alimentar 

de seiva dos vegetais (Goodchild 1966). Estes apresentam diversificados hábitos 

alimentares, podendo ser fitófagos, zoófagos, hematófagos e onívoros (Chapman 2013). 

Devido a esta variedade de dietas e o estudo da filogenia dos táxons superiores estes 

insetos são organismos de interesse para o estudo comparado da ultraestrutura do 

intestino médio (Santos et al. 2017).  
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O intestino médio dos Hemiptera pode ser dividido em quatro ou três regiões 

distintas, sendo mais comum a divisão em três porções, o segmento anterior, o 

segmento médio e o segmento posterior. As regiões distintas deste órgão realizam 

funções diferentes que estão relacionadas, principalmente, com as células digestivas 

presentes em cada segmento e suas variações ultraestruturais (Billingsley & Lehane 

1996; Azevedo et al. 2009; Fialho et al. 2009). No geral, a porção anterior do intestino 

médio está relacionada à absorção de água, podendo apresentar funções de reserva de 

nutrientes e digestão de proteínas (Billingsley 1990; Rost-Roszkowska et al. 2017); a 

porção média do intestino médio é o local de liberação de enzimas digestivas e alta taxa 

de absorção de nutrientes, enquanto a porção posterior do intestino médio pode estar 

relacionada ao metabolismo e acúmulo de lipídios, osmorregulação, detoxificação e 

também com a absorção e transporte ativo de nutrientes (Billingsley & Lehane 1996; 

Azevedo et al. 2009; Fialho et al. 2009). 

A célula predominante no epitélio do intestino médio dos insetos é a célula 

digestiva que tem sido reportada como polifuncional, estando envolvida com a absorção 

de nutrientes; produção e secreção de enzimas; produção e manutenção do sistema de 

membranas perimicrovilar (Hemiptera e Thysanoptera); reserva de nutrientes; 

detoxificação e neutralização de compostos tóxicos da dieta; bem como, balanço 

hídrico-osmótico e proteção (Billingsley & Lehane 1996; Riberio et al. 1990; Silva et al. 

1995; Lipovsek et al.  2002;  Silva et al. 2004; Azevedo et al. 2009; Fialho et al. 2009; 

Gomes et al. 2012; Rost-Roszkowska et al. 2017; Santos et al. 2017). Devido a estas 

características as células digestivas foram selecionadas para análises ultraestruturais 

comparativas dentre os intestinos médios de hemípteros com diferentes hábitos 

alimentares.  

A ultraestrutura do intestino médio possibilita inferências sobre seu 

funcionamento e fisiologia. A célula digestiva apresenta três regiões distintas fisiológica 

e ultraestruturalmente: basal, perinuclear e apical (Billingsley & Lehane 1996). A região 

basal pode apresentar invaginações da membrana plasmática que formam o labirinto 

basal, estas invaginações podem conter portassomos e mitocôndrias associadas, bem 

como, inclusões lipídicas próximas. Enquanto a região perinuclear ou mediana 

apresenta normalmente um único núcleo oval com nucléolo, um desenvolvido retículo 

endoplasmático rugoso, inclusões lipídicas, esferocristais, lisossomos, grânulos e 

vesículas com diferentes elétron-densidades. Por fim, a região apical pode apresentar 
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uma faixa de mitocôndrias, a trama terminal do citoesqueleto contínua com os 

filamentos proteicos que sustentam as microvilosidades, várias microvilosidades que 

podem apresentar portassomos e que apresentam na porção voltada para o lúmen o 

glicocálice, além do sistema de membranas perimicrovilar (Billingsley & Lehane 1996; 

Silva et al. 2004; Azevedo et al. 2009; Fialho et al. 2009; Gomes et al. 2012; Rost-

Roszkowska et al. 2017). 

Este estudo investigou de forma comparada as características ultraestruturais da 

célula digestiva do intestino médio de espécies basais e derivadas dentro dos Hemiptera, 

levando-se em consideração seus hábitos alimentares, discutindo as implicações 

fisiológicas da morfologia celular. Estas análises permitiram concluir que em Hemiptera 

as células digestivas do intestino médio são polifuncionais e que estas células 

apresentam independentemente do hábito alimentar da espécie um conjunto de 

características ultraestruturais semelhantes, como: membrana perimicrovilar, 

microvilosidades, núcleo desenvolvido com grande parte da cromatina descompactada e 

estruturas relacionadas à reserva de compostos.   

Visão geral das características ultraestruturais das células digestivas do 

intestino médio de Hemiptera. 

As 29 espécies de Hemiptera investigadas neste trabalho (Tabela I), foram 

agrupadas segundo a filogenia da ordem (Fig. 1, 2 e 3) da mais próxima do nó basal 

para a mais derivada, e as características ultraestruturais das células digestivas do 

intestino médio comparadas (Tabela II).  
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Tabela I. Espécies de Hemiptera investigadas nesta revisão e seus respectivos hábitos 
alimentares* 

Espécie 
 

Classificação Hábito 
alimentar 

Referências 
Bibliográficas 

Bemisia tabaci Gennadius (1889) Sternorrhyncha - Aleyrodidae  Fitófago Cicero et al. (1995) e Ghanim et 
al. (2001) 

Psammotettix striatus Linnaeus (1758) Auchenorrhyncha - Cicadellidae  Fitófago Zhang et al. (2012) 

Cicadella viridis Linnaeus (1758) Auchenorrhyncha - Cicadellidae Fitófago Zhong et al. (2015) 

Euscelidius variegatus Kirschbaum (1858) Auchenorrhyncha - Cicadellidae Fitófago Cheung & Purcel (1993) 

Platypleura kaempferi Fabricius (1794) Auchenorrhyncha- Cicadidae Fitófago Zhong et al. (2015) 

Lepyronia coleopterata Melichar (1896) Auchenorrhyncha - Cercopidae Fitófago Zhong et al. (2013) 

Gerris najas De Geer (1773) Heteroptera - Gerridae Zoófago Wener et al. (1991) 

Mezira granulata Say (1832) Heteroptera - Aradidae Micetófago Nardi et al. (2009) 

Spilostethus pandurus Scopoli (1763) Heteroptera - Lygaeidae Fitófago Megiud et al. (2013) 

Kleidocerys resedae Panzer (1797) Heteroptera - Lygaeidae Fitófago Santos et al. (2017) 

Lygus hesperus Knight (1917) Heteroptera - Miridae Fitófago Habibi et al. (2008) 

Eurygaster integriceps Puton (1881) Heteroptera - Scutelleridae Fitófago Mehrabadi et al. (2012) 

Coptosoma scutellatum Geoffroy (1785) Heteroptera - Plataspidae Fitófago Santos et al. (2017) 

Cimex hemipterus Fabricius (1803) Heteroptera - Cimicidae Hematófago Rost-Roszkowska et al. (2017) 

Cimex lectularius  Linnaeus (1758) Heteroptera - Cimicidae Hematófago Rost-Roszkowska et al. (2017) 

Cimex pipistrelli Jenyns (1839) Heteroptera - Cimicidae Hematófago Azevedo et al. (2009) 

Nabis rugosus Linnaeus (1758) Heteroptera - Nabidae Zoófago Santos et al. (2017) 

Himacerus apterus Fabricius (1798) Heteroptera - Nabidae Zoófago Santos et al. (2017) 

Rhynocoris iracundus Poda (1761) Heteroptera - Reduviidae Zoófago Santos et al. (2017) 

Triatoma vitticeps Stal (1859) Heteroptera - Reduviidae Hematófago Rocha et al. (2010) 

Triatoma infestans Klug (1834) Heteroptera - Reduviidae Hematófago Burgos & Gutiérrez (1976) 

Rhodnius prolixus Stål (1859) Heteroptera - Reduviidae Hematófago Billingsley (1990) 

Graphosoma lineatum Linnaeus (1758) Heteroptera - Pentatomidae Fitófago Santos et al. (2017) 

Brontocoris tabidus Signoret (1963) Heteroptera - Pentatomidae Zoófago Fialho et al. (2009) 

Podisus nigrispinus Dallas (1851) Heteroptera - Pentatomidae Zoófago Fialho et al. (2013) 

Cenocorixa bífida Hungerford (1926) Heteroptera - Corixidae Onívoro Jarial (2005) 

Notonecta viridis Decourt (1909) Heteroptera - Notonectidae Zoófago Suicmez & Ozmen (2014) 

Nototonecta maculata Fabricius (1794) Heteroptera - Notonectidae Zoófago Suicmez & Ozmen (2014) 

Dysdercus peruvianus Guérin-Méneville (1831) Heteroptera - Pyrrhocoridae Fitófago Silva et al. (1995) 

*As espécies foram organizadas de acordo com a filogenia de Cryan & Urban (2012) e Li et al 
(2016) da mais próxima do nó basal para a mais derivada. 
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Como características principais as células digestivas do intestino médio da 

espécie mais basal investigada, o Sternorrhyncha fitófago B. tabaci, apresenta: labirinto 

basal com mitocôndrias associadas, presença de núcleo desenvolvido com cromatina 

descompactada, inclusões lipídicas, vesículas grandes elentrón-lúcidas, grânulos e 

pequenas vesículas eletrón-densas na região perinuclear, bem como, microvilosidades e 

um sistema de membranas perimicrovilar (Cicero et al. 1995; Ghanim et al. 2001).  Em 

seguida, têm-se as células digestivas do intestino médio dos Auchenorrhyncha fitófagos 

P. striatus, C. viridis, E. variegatus, P. kaempferi e L. coleopterata (Cheung & Purcel 

1993; Zhang et al. 2012; Zhong et al. 2013 e 2015) que apresentam, no geral: labirinto 

basal normalmente associado a mitocôndrias, núcleo desenvolvido com cromatina 

descompactada, vesículas grandes elentrón-lúcidas, grânulos e pequenas vesículas 

eletrón-densas na região perinuclear, bem como, microvilosidades e um sistema de 

membranas perimicrovilar. Por fim, os 23 Heteroptera investigados apresentaram 

variação de hábitos alimentares entre fitófagos, zoófagos, hematófagos, micetófago e 

onívoro. A ultraestrutura das células digestivas do intestino médio das espécies de 

Heteroptera mostra que a maioria apresenta: labirinto basal, que pode conter 

portassomos e mitocôndrias associadas, núcleo com cromatina descompactada, 

inclusões lipídicas, vesículas grandes elentrón-lúcidas, grânulos e pequenas vesículas 

eletrón-densas na região perinuclear, bem como, microvilosidades e um sistema de 

membranas perimicrovilar. Apenas os Heteroptera apresentaram esferocristais no 

citoplasma de suas células digestivas do intestino médio (Silva et al. 1995; Jarial 2005; 

Azevedo et al. 2009; Nardi et al. 2009; Fialho et al. 2009 e 2013; Suicmez & Ozmen 

2014; Santos et al. 2017; Rost-Roszkowska et al. 2017).  

Existem estruturas celulares relacionadas ao hábito alimentar em Hemiptera 

como a presença de grânulos de ferritina em hematófagos (Rocha et al. 2010) e 

fitófagos sugares de xilema (Zhong et al. 2013) que ingerem significativas quantidades 

do íon ferro e também aumento da quantidade de estruturas como esferocristais, 

inclusões lipídicas e grânulos e vesículas eletrón-densas em hematófagos após a 

ingestão de alimento (Rocha et al. 2010). Entretanto, a presença destas estruturas não 

cria um padrão ultraestrutural relacionado ao hábito alimentar, visto que, Hemiptera 

hematófagos como, por exemplo, T. infestans (Burgos & Gutiérrez 1976), C. 

hemipterus e C. lectularius (Rost-Roszkowska et al. 2017) não apresentam grânulos de 

ferritina nos citoplasmas de suas células digestivas do intestino médio. O único padrão 
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observado foi à presença de membrana perimicrovilar, núcleo desenvolvido com 

cromatina descompactada e estruturas de reservas para todas as células digestivas do 

intestino médio de Hemiptera. No geral, apesar da ultraestrutura da célula digestiva do 

intestino médio em Hemiptera poder apresentar especificações ultraestruturais 

relacionadas ao hábito alimentar, a região do intestino médio na qual a célula está 

presente e ao momento fisiológico, período de jejum ou período pós-alimento, a 

ultraestrutura das células digestivas dentro das subordens de Hemiptera investigadas é 

similar. Sendo que a célula digestiva da espécie mais basal analisada B. tabaci (Cicero 

et al. 1995; Ghanim et al. 2001) e da mais derivada D. peruvianus (Silva et al. 1995) 

apresentam em comum a presença de: labirinto basal associado a mitocôndrias, grânulos 

e pequenas vesículas eletron-densas, núcleo desenvolvido e membrana perimicrovilar.  

Por apresentarem semelhanças ultraestruturais as principais características 

morfológicas da região basal, perinuclear e apical das células digestivas em Hemiptera 

foram descritas e discutidas no geral. Sendo as diferenças ultraestruturais destacadas ao 

longo do texto. Visamos fazer uma revisão das estruturas e suas possíveis funções nas 

células digestivas do intestino médio em Hemiptera.    
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Figura 1. Filogenia da ordem Hemiptera. Retirado de Cryan & Urban (2012). 

 

 

Figura 2. Relações filogenéticas em Hemiptera, baseado em Cryan & Urban (2012). Os espaços entre os 
táxons não correspondem a representações do tempo evolutivo. 
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Figura 3. Relações filogenéticas em Heteroptera. Modificado de Li et al. 2016. 
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Tabela II. Características ultraestruturais da célula digestiva em Hemiptera* 

Espécie -  

Referência 
Bibliográfica 

 
 

Hábito 
Alimentar 

Características 

A 
Labi-
rinto 
basal 
(BL) 

 

B 
Altura 

BL 
 

C 
Largura 

BL 
 

D 
Portasso-
mos no 

BL 
 

E 
Mitocon-
dria no 

BL 
 

F 
Lipídio 

na região 
basal 

 

G 
Lipídio 

no 
citoplasm

a 
 

H 
Núcleo 

 

I 
Estruturas 
atípicas 

no núcleo 
 

J 
Esfero-
cristais 

 

K 
Tamanho 
da PMM 

 

L 
Grânulo 

tipo 
ferritina 

 

M 
Grânulos e 
pequenas 
vesículas  

 

N 
Vesícu

-las 
Gran-
des 
 

Bemisia tabaci 
Cicero et al. (1995) e 
Ghanim et al. (2001) 

Fitófago 
1 0 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 1 1 

Psammotettix striatus 
Zhang et al. (2012) 

Fitófago 1As:0
Ps: 0 

As:0 
Ps:0 

As:0 
Ps:0 

As:0 
Ps:0 

As:0 
Ps:0 

As:0 
Ps:0 

As:1 
Ps:0 

As:1 
Ps:1 

As:0 
Ps:0 

As:0 
Ps:1 

As:0 
Ps:0 

As:0 
Ps:0 

As:0 
Ps:0 

As:1 
Ps:0 

Cicadella viridis 
Zhong et al. (2015) 

Fitófago 1As:0 
Ps:1 

As:0 
Ps:1 

As:- 
Ps:0 

As:0 
Ps:0 

As:0 
Ps:1 

As:0 
Ps:0 

As:0 
Ps:0 

As:1 
Ps:1 

As:0 
Ps:0 

As:0 
Ps:0 

As:1 
Ps:2 

As:0 
Ps:0 

As:0 
Ps:1 

As:1 
Ps:0 

Euscelidius 
variegatus 

Cheung & Purcel (1993) 

Fitófago 
1 0 1 0 0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 

Platypleura 
kaempferi 

Zhong et al. (2015) 

Fitófago 
1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 

Lepyronia 
coleopterata 

Zhong et al. (2013) 

Fitófago:  
xilema 1 1 1 0 1 - - 1 0 0 2 1 1 1 

Gerris najas 
Wener et al. (1991) 

Zoófago - - - - - - 1 1 0 0 1 0 1 1 

Mezira granulata 
Nardi et al. (2009) 

Micetófago 
- - - - - - 0 1 0 1 1 0 - - 

Spilostethus pandurus 
Megiud et al. (2013) 

Fitófago 1 0 0 0 0 - 1 1 0 1 1 1 1 1 

 
Kleidocerys resedae 

Santos et al. (2017) 

 
Fitófago 

0 - - - - 1 1 1 

1 
Estruturas 
arredonda

-das na 
nucleopla

-sma 

1 0 0 0 0 
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Espécie -  

Referência 
Bibliográfica 

 
 

Hábito 
Alimentar 

Características 

A 
Labi-
rinto 
basal 
(BL) 

 

B 
Altura 

BL 
 

C 
Largu
ra BL 

 

D 
Portasso-
mos no 

BL 
 

E 
Mitocon-
dria no 

BL 
 

F 
Lipídio 

na região 
basal 

 

G 
Lipídio 

no 
citoplasm

a 
 

H 
Núcleo 

 

I 
Estruturas 
atípicas 

no núcleo 
 

J 
Esfero-
cristais 

 

K 
Tamanho 
da PMM 

 

L 
Grânulo 

tipo 
ferritina 

 

M 
Grânulos e 
pequenas 
vesículas  

 

N 
Vesícula

s 
Grandes 

 

Lygus hesperus 
Habibi et al. (2008) 

Fitófago 
- - - 0 - - 1 1 0 0 0 - 1 1 

Eurygaster 
integriceps 

Mehrabadi et al. (2012) 

Fitófago 
1 0 0 0 1 - 1 1 1 - 2 0 - - 

Coptosoma 
scutellatum 

Santos et al. (2017) 

Fitófago 
1 1 1 0 0 0 1 1 0 1 0 0 1 0 

Cimex hemipterus 
Rost-Roszkowska et al. 

(2017) 

Hematófago2 
1 0 0 0 0 0 1 1 0 0 1 0 1 0 

Cimex lectularius 
Rost-Roszkowska et al. 

(2017) 

Hematófago2 
1 0 0 0 1 0 1 1 0 1 0 0 1 1 

 
Cimex pipistrelli 
Azevedo et al. (2009) 

 
Hematófago2 

1 0 0 0 1 0 1 1 0 1 0 0 1 1 

Nabis rugosus 
Santos et al. (2017) 

Zoófago 
1 1 0 1 0 0 1 1 0 1 1 0 1 0 

Himacerus apterus 
Santos et al. (2017) 

Zoófago 
1 0 0 0 1 0 1 1 0 1 2 0 1 0 

Rhynocoris iracundus 
Santos et al. (2017) 

Zoófago 
1 0 0 1 1 0 1 1 0 1 0 0 0 0 

 
Triatoma vitticeps 

Rocha et al. (2010) 

 
Hematófago2 

 

 

 

1 - - - - 0 1 1 0 0 0 1 1 0 
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Espécie -  

Referência 
Bibliográfica 

 
 

Hábito 
Alimentar 

Características 

A 
Labi-
rinto 
basal 
(BL) 

 

B 
Altura 

BL 
 

C 
Largura 

BL 
 

D 
Portasso-

mos no BL 
 

E 
Mitocon-
dria no 

BL 
 

F 
Lipídio 

na 
região 
basal 

 

G 
Lipídio 

no 
citoplasm

a 
 

H 
Núcleo 

 

I 
Estruturas 
atípicas 

no núcleo 
 

J 
Esfero-
cristais 

 

K 
Tamanho 
da PMM 

 

L 
Grânulo 

tipo 
ferritina 

 

M 
Grânulos 

e 
pequenas 
vesículas  

 

N 
Vesículas 
Grandes 

 

 
Triatoma infestans 

Burgos & Gutiérrez (1976) 

 
Hematófago2 

1 0 0 0 1 0 0 1 

1 
Prováveis 
grânulos 

de 
glicogêni

o no 
nucleopla

sma 

0 2 0 1 1 

 
Rhodnius prolixus 

Billingsley (1990) 

 
Hematófago2 

1As:1 
Ps:1 

As:0 
Ps:0 

As:0 
Ps:1 

As:0 
Ps:0 

As:0 
Ps:1 

As:0 
Ps:0 

As:1 
Ps:1 

As:1 
Ps:1 

As:0 
Ps:0 

As:1 
Ps:1 

As:1 
Ps:1 

As:0 
Ps:0 

As:1 
Ps:1 

As:0 
Ps:1 

Graphosoma lineatum 
Santos et al. (2017) 

 

Fitófago 0 - - - - 1 1 1 0 1 0 0 1 0 

Brontocoris tabidus  
Fialho et al. (2009) 

Zoófago 1 1 1 0 1  1 1 1 0 1 2 0 1 0 

Podisus nigrispinus  
Fialho et al. (2013) 

Zoófago 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 2 0 0 1 

 
Cenocorixa bífida 

Jarial (2005) 

 
Onívoro 

1As: 1 As: 0 As: 0 As: 0 As: 1 As: 0 As: 1 As: 1 As: 0 As: 1 As: 0 As: 0 As: 1 As: 0 

Notonecta viridis  
Suicmez & Ozmen (2014) 

Zoófago 1 1 0 0 1 0 0 1 0 0 - 0 1 1 

Nototonecta maculata 
Suicmez & Ozmen (2014) 

Zoófago 1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 - 0 1 1 

Dysdercus peruvianus 
Silva et al. (1995) 

Fitófago 1 1 0 0 1 0 - 1 0 - 2 0 1 0 

Table I As principais características das células digestivas do intestine médio dos Hemiptera observados foram: A. Invaginações da membrana basal (Labirinto basal): 
0 =ausente, 1 = presente, B. Altura das invaginações do labirinto basal 0 = curta, 1 = longa; C. Largura dos canais do labirinto basal: 0 = estreito; 1 = amplo, D. 
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Portassomos na membrana basal invaginada:  0   =   ausente;   1   =   presente,   E. Mitocôndria associada ao labirinto basal: 0 = ausente; 1 = presente, F. Inclusões 
lipídicas na região basal: 0 = ausente; 1 = presente, G. Inclusões lipídicas no citoplasma: 0 = ausente; 1 = presente, H. Núcleo com cromatina descondensada e 
proeminente nucleolo: 0 = ausente; 1 = presente, I . Estruturas atípicas no núcleo: 0 = ausente; 1 = presente, J. Esferocristais: 0 = ausente; 1 = presente, K . Tamanho do 
sistema de membrana perimicrovilar : 0 = curto; 1 = médio; 2 = longo L . Grânulos tipo ferritina: 0 = ausente; 1 = presente,  M. Grânulo e pequenas vesículas 
eletrondensas no citoplasma: 0 = ausente; 1 = presente, N. Grandes vesículas elétron-lúcidas no citoplasma: 0 = ausente; 1 = presente. 

* Focamos na tabela à região média do intestino médio quando esta foi identificada pelo autor, caso contrário, analisamos o intestino médio no geral excluindo regiões 
de transição com o intestino anterior, intestino posterior e câmera de filtração. Algumas características apesar de ausentes na descrição celular feita pelos autores são 
observáveis nas micrografias dos trabalhos e, por isso, foram adicionadas a esta tabela. O símbolo (-) sinaliza que a estrutura não foi descrita pelo autor e nem possível 
de ser observada nas micrografias, entretanto não podemos assegurar sua ausência na célula. 

1 Autor dividiu o intestino médio em segmento anterior e segmento posterior. 

2Algumas características ultraestruturais da célula digestiva dos Hemiptera hematófagos podem sofrer modificações após alimentação, como produção e aumento do 
sistema de membrana perimicrovilar, alargamento do espaço extracelular do labirinto basal e aumento da quantidade de esferocristais e inclusões lipídicas. 
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Porção basal da célula digestiva do intestino médio de Hemiptera 

Das 29 espécies analisadas 23 apresentaram invaginações da membrana 

plasmática basal nas células digestivas. Essas invaginações aumentam a superfície de 

contato da célula digestiva com o espaço extracelular, criado pela presença das 

invaginações, que ocupa a região entre a membrana plasmática basal da célula digestiva 

e a lamina basal do epitélio. Este espaço pode ser amplo, formando canais, estreito ou 

inexistente, pois acompanha a área disponível entre as membranas invaginadas.  Assim 

denomina-se labirinto basal tanto os canais formados pelo espaço extracelular 

juntamente com a porção da membrana plasmática basal invaginada ou, quando estas 

invaginações forem muito estreitas, apenas as invaginações. O labirinto basal pode 

apresentar contato restrito com a hemolinfa com poucas aberturas dos canais do 

labirinto para a mesma (Ribeiro et al. 1990), pode apresentar  mitocôndrias associadas à 

membrana plasmática do lado citosólico e estruturas integrantes da membrana como os 

portassomos (Santos et al. 2017). No fitófago C. scutellatum a lamina basal adentrou 

sutilmente as invaginações da membrana (Santos et al. 2017), embora a lamina basal 

normalmente se apresente reta logo abaixo do labirinto. 

O labirinto basal pode ocupar apenas a porção basal da célula digestiva ou ser 

longo o suficiente para alcançar ou ultrapassar a porção perinuclear da mesma, o que foi 

evidenciado em fitófagos e zoófagos (Tabela II). A presença de um labirinto 

desenvolvido pode variar segundo a região do intestino médio, por exemplo, no fitófago 

P. nigrispinus (Fialho et al. 2013) encontra-se longo e com várias aberturas para 

hemocele apenas nas células digestivas da porção posterior do intestino médio. E 

também variar segundo o momento fisiológico da célula aumentando sua área após a 

ingestão de alimento no caso de hematófagos (Azevedo et al. 2009). Não havendo 

relação para a presença ou tamanho desta estrutura com o hábito alimentar e posição 

filogenética.   

A presença do labirinto basal na célula digestiva do intestino médio está 

associada ao transporte de água do lúmen para o interior da mesma, pois o transporte de 

solutos do citoplasma celular para o espaço extracelular do labirinto gera um gradiente 

osmótico entre este espaço e o interior da célula, propiciando, por consequência, a 

absorção de água a partir lúmen do órgão (Ribeiro et al. 1990; Silva et al. 1995; Terra et 

al. 2006).  A presença de mitocôndria associada ou próxima a membrana indica que o 
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transporte entre o citoplasma, o espaço extracelular do labirinto e a hemolinfa ocorre via 

gasto de ATP, justificando a presença de mitocôndriasassociada ao labirinto basal em 

16 das 23 espécies analisadas (Tabela II); enquanto a ausência das mesmas pode indicar 

transporte acoplado (Alberts et al. 2014). A presença de portassomos indica também 

transporte acoplado de um maior volume de solutos (Forgac 1999). Os portassomos 

associados ao labirinto basal, ultraestruturalmente são pontos elétron-densos dispostos 

na membrana plasmática basal, que também podem ser encontrados na membrana das 

microvilosidades das células digestivas (Terra et al. 2006) e nas membranas de células 

de mamífero (Izumi et al. 2003; Wienisch & Klingauf 2006). Estes pontos eletrondensos 

correspondem ao domínio citoplasmático de uma H+V-ATPase (Forgac 1999; Rizzo et 

al. 2003; Wieczorek et al. 2003). A presença desta bomba de prótons, como indicado 

acima, sinaliza para o transporte acoplado de íons entre o citoplasma da célula digestiva 

e o compartimento externo do labirinto basal (Terra et al. 2006). 

 A ausência de um labirinto basal na célula não indica ausência de transporte 

entre a membrana basal e a hemolinfa, a membrana sem invaginações indica apenas que 

há transporte em uma menor proporção sem a absorção de um grande volume de água. 

Assim, quanto maior a altura e a largura dos canais do labirinto e quanto mais 

quantidade de aberturas estes canais apresentarem para a hemolinfa maior o transporte 

de solutos entre célula e hemolinfa e maior será a absorção de água (Fig. 4).  

 Porção perinuclear da célula digestiva do intestino médio de Hemiptera 

O núcleo das células digestivas do intestino médio dos insetos no geral é grande 

com a maior parte da cromatina descondensada e nucléolo proeminente. Estas 

características nucleares típicas de células metabolicamente ativas evidenciam uma 

intensa atividade gênica e produção de moléculas de RNAm (Alberts et al. 2014). O 

nucléolo é uma estrutura nuclear responsável pela produção da subunidade menor e 

maior dos ribossomos, sua proeminente área de ocupação e facilidade de distinção no 

nucleoplasma e a presença de vários ribossomos livres ou acoplados à membrana do 

retículo endoplasmático rugoso (RER) são características que demostram alta síntese 

proteica (Alberts et al. 2014).  
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  Figura 4. Esquemas de células digestivas do intestino médio de Hemiptera. Esquemas celulares 

mostrando diferentes alturas de microvilosidades (A, B, C e D) e diferentes alturas de labirintos basais (A, 

C e D), bem como, a membrana basal sem invaginações (B). Todas as membranas apicais e basais dos 

esquemas demostram superfícies de troca de substâncias entre a célula digestiva e o meio. PMM  sistema 

de membranas perimicrovilar; Mv  microvilosidades; Mi  mitocôndria; S esferocristais, N núcleo; G 

complexo de Golgi; Au autofagossoma; Li  inclusão lipídica; Círculo pontilhado portassomos; RER 

Retículo endoplasmático rugoso; Bl labirinto basal; Mb  membrana basal; seta lamina basal. 

Por vezes, estruturas atípicas são identificadas no núcleo das células digestivas 

de alguns Hemiptera. No núcleo das células digestivas do hematófago Triatoma 

infestans (Burgos & Gutiérrez 1976) ocorre a presença de grânulos semelhantes aos de 

glicogênio e no núcleo do fitófago Kleidocerys resedae (Santos et al. 2017) a presença 
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de estruturas arredondadas com elétron-densidade discrepante daquela da 

heterocromatina que poderiam ser, segundo os autores, uma nova forma de 

compactação da mesma. Estas estruturas atípicas provavelmente não comprometem à 

atividade gênica e síntese proteica, uma vez que, outras estruturas celulares que 

dependem destes processos para a sua origem, como o RER e a membrana 

perimicrovilar, estão preservadas. Suposições do papel desses elementos nucleares 

atípicos para a dinâmica nuclear e celular precisam ser mais investigadas. 

Os lisossomos e autofagossomos são organelas que ocorrem, principalmente, na 

região perinuclear. Os lisossomos são organelas que indicam digestão intracelular de 

compostos (Alberts et al. 2014) e parecem também estar relacionados, no intestino 

médio de insetos, ao aproveitamento de substâncias de reserva presentes nos 

esferocristais (Cruz-Landim & Serrão 1996). Os autofagossomos, que 

ultraestruturalmente aparecem como lisossomos com porções de membrana em seu 

interior, estão relacionados ao mecanismo de autofagia celular (Alberts et al. 2014; 

Rost-Roszkowska et al. 2017) (Fig. 4).   

A presença de esferocristais, inclusões lipídicas e pequenas vesículas e grânulos 

elétron-densos na região perinuclear é evidenciada em células digestivas de Hemiptera 

fitófagos, zoófagos, hematófagos e onívoros. Estas estruturas indicam funções de 

reserva de energia e de nutrientes, secreção e proteção contra substâncias tóxicas 

(Lipovsek et al. 2002; Azevedo et al. 2009; Fialho et al. 2009; Rocha et al. 2010; 

Gomes et al. 2012). A presença destas estruturas varia de acordo com a região do 

intestino médio; no hematófago C. hemipterus (Azevedo et al. 2009) apenas as células 

digestivas da porção anterior apresentam grânulos tipo glicogênio e grandes quantidade 

de inclusões lipídicas e esferocristais, sendo que estes últimos surgiram na célula 

digestiva da porção posterior somente após cinco dias da ingestão de sangue. Alguns 

autores discutem que a presença destas estruturas estão relacionadas a mecanismos de 

reserva que a célula digestiva possui para resguardar o inseto para períodos de ausência 

de disponibilidade de alimento, no caso de insetos hematófagos (Azevedo et al. 2009; 

Rocha et al. 2010) e predadores (Fialho et al. 2009). Entretanto, estas estruturas ocorrem 

também em células digestivas de fitófagos (Santos et al. 2017), que possuem maior 

disponibilidade de alimento que hematófagos e zoófagos (Tabela II). Assim, 

independentemente da dieta, as células digestivas de Hemiptera apresentam inclusões 

lipídicas, grânulos e vesícula elentrón-densas, e em Heteroptera esferocristais, 
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provavelmente para garantirem a sua homeostase (Santos et al. 2017) e proteção contra 

agentes tóxicos ingeridos (Gomes et al. 2012). A presença e quantidade destas 

estruturas serão confirmadas como reservas para períodos de privação alimentar 

quando, em estudos comparativos da célula digestiva em períodos de privação alimentar 

e horas após o período alimentar, estas surgirem ou aumentarem de quantidade na 

ultraestrutura celular, como o relatado para o hematófago Triatoma vitticeps (Rocha et 

al. 2010).   

Os esferocristais são inclusões citoplasmáticas em forma de camadas 

concêntricas de membrana que intercalam materiais de diferentes elétron-densidades.  A 

célula digestiva utiliza estas estruturas para a bioacumulação de diversos compostos e 

imobilização de nutrientes (Cruz-landim & Serrão 1996) e metais, utilizando estas 

inclusões concêntricas também para a tolerância e detoxificação de metais pesados 

(Gomes et al. 2012). Estas estruturas portanto desempenham diferentes funções 

celulares e forma reportadas apenas no citoplasma de células digestivas de Heteroptera. 

Pequenas vesículas e grânulos elétron-densos são estruturas celulares 

relacionadas à função de secreção da célula digestiva, acredita-se que estes podem 

armazenar enzimas digestivas que serão mobilizadas para o lúmen  do intestino médio 

mediante ingestão de alimentos pelo inseto (Billingsley & Lehane 1996). As vesículas 

elétron-lucidas e maiores que podem estar na porção apical e perinuclear da célula 

digestiva estão provavelmente relacionadas a absorção de compostos do lúmen via 

endocitose (Billingsley & Lehane 1996; Lehane 1997). 

Grânulos tipo ferritina são elétron-densos, com aproximadamente 7 nm de 

diâmetro, que podem ser encontrados no citoplasma da célula digestiva sob a forma 

livre ou associados a organelas membranosas. A ferritina associa-se a proteínas da 

membrana plasmática de organelas das células digestivas de insetos, como o RER, o 

complexo de Golgi, corpos multivesiculares (na porção basal da célula) e ao envelope 

nuclear (Nichol & Locke 1990; Locke & Nichol 1992; Geiser et al. 2007).  

A ferritina é uma proteína hidrossolúvel que imobiliza moléculas de ferro em 

sua estrutura, sendo produzida no citoplasma da célula digestiva pelos poliribossomos 

(Nichol & Locke 1990; Geiser et al. 2007). Estes grânulos são encontrados nas células 

digestivas de Hemiptera, principalmente nos sugares de xilema e sangue (Tabela II).  
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A imobilização de ferro é mais comum nas famílias Aphididae, Cercopidae e 

Reduviidae (Nichol & Locke 1990). A possível função fisiológica da ferritina na célula 

digestiva do intestino médio seja servir como tampão iônico intracelular de ferro, 

podendo também ser uma forma de eliminação do excesso deste íon que será secretado 

via exocitose no lúmen e eliminado do organismo (Nichol & Locke 1990). Além disso, 

a ferritina pode estar relacionada ao sistema de defesa contra o estresse oxidativo de 

hematófagos, pois moléculas de ferro, ou o grupamento heme, da dieta podem catalisar 

a produção de espécies reativas de oxigênio (Saeaue et al. 2011).  

Ainda em relação ao metabolismo do ferro, células digestivas do intestino médio 

de hematófagos podem apresentar em seus citoplasmas os hemoxissomos. Estes foram 

estudados no intestino médio de R. prolixus (Reduviidae) (Silva et al. 2006) aparecendo 

nas células digestivas da porção posterior deste órgão como proeminentes estruturas 

elétron-densas envoltas por membranas e circundados por retículo endoplasmático 

rugoso, podendo atingir 700 nm de diâmetro (Fig. 5). A principal função dos 

hemoxissomos pode ser a neutralização do grupamento heme da hemoglobina, provindo 

da dieta de sangue, que não foi preso ao agregado de hemozoína no lúmen do intestino 

médio do hematófago, e atravessou a membrana apical da célula digestiva.  Além disso, 

os hemoxissomos armazenam ferro, provindo da degradação do grupo heme no interior 

da organela (Silva et al. 2006). Sugerimos, com base na observação ultraestrutural, que 

hemoxissomos podem ser esferocristais modificados para o armazenamento do íon 

ferro, suposição que ainda precisa ser investigada. 

Porção apical da célula digestiva do intestino médio de Hemiptera  

A porção apical das células digestivas do intestino médio de insetos é recoberta 

por especializações da membrana plasmática, as microvilosidades. As microvilosidades 

de insetos são homólogas as de vertebrados apresentando estrutura semelhante de 

proteínas estabilizadoras internas (Bonfanti et al. 1992; Bement & Mooseker 1996). 

Estas estruturas, em insetos, também são relacionadas ao aumento da superfície de 

contato da porção apical da membrana plasmática celular para absorção de substâncias 

luminais (Cruz-Landim et al. 1997). As microvilosidades são revestidas por uma 

camada de polissacarídeos ligados aos lipídeos e proteínas da monocamada externa da 

membrana plasmática, formando o glicocálice (Terra et al. 2006; Alberts et al. 2014). 

Associado a porção citoplasmática da monocamada interna da microvilosidades pode 
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ocorrer a presença de portassomos (ver Porção basal da célula digestiva do intestino 

médio de Hemiptera). Em insetos, o feixe central que sustenta as microvilosidades é 

composto pela basicamente pela isoforma II da actina não muscular que são ligadas 

umas as outras pelas proteínas vilina e fibrina. Este feixe central é ancorado a porção da 

membrana plasmática que as reveste pela miosina do tipo I e a calmodulina, formando 

assim a estrutura interna das microvilosidades (Morgan et al. 1995; Bonfanti et al. 

1992).  Este citoesqueleto interno das microvilosidades é continuo com a porção do 

citoesqueleto celular que forma a trama terminal na região apical da célula digestiva 

(Terra et al. 2006) (Fig. 6). Abaixo da trama terminal do citoesqueleto na porção apical 

da célula digestiva do intestino médio de insetos normalmente existe uma faixa de 

mitocôndrias responsável pelo fornecimento de ATP para o transporte e absorção de 

compostos como exemplo os aminoácidos (Silvia & Terra 1994; Billingsley & Lehane 

1996; Fialho et al. 2009; Rost-Roszkowska et al. 2017; Santos et al. 2017). As 

microvilosidades das células digestivas podem variar de quantidade e tamanho entre as 

regiões do intestino médio de Hemiptera. No hematófago C. hemipterus (Azevedo et al. 

2009) elas são maiores na porção posterior do intestino médio e no fitófago B. tabidus 

(Fialho et al. 2009) maiores na porção medial deste órgão, sendo que quanto maior a 

quantidade e a altura das microvilosidades maior será a absorção de nutrientes (Terra et 

al. 2006) (Fig. 4). 

O sistema de membranas perimicrovilar que envolve externamente as 

microvilosidades do intestino médio de Thysanoptera e Hemiptera é compartilhado 

apenas por estas ordens (Silva et al. 2004) não havendo a membrana peritrófica 

quitinosa no lúmen deste órgão. Possivelmente, o sistema de membranas perimicrovilar 

foi fixado a partir de um ancestral fitófago que lidou  com a digestão e absorção de uma 

dieta pobre em nutrientes provinda da seiva de vegetais (Terra 1988). A membrana 

perimicovilar apresenta constituição lipoproteica semelhante a da membrana plasmática 

da célula digestiva, sem a presença de quitina, tendo como marcador molecular a 

enzima α-glucosidase (Terra 1988; Silva et al. 2004). Por recobrir as microvilosidades, 

mantendo uma constante distância das mesmas, é responsável pela proteção do epitélio 

do intestino médio. O sistema de membranas perimicrovilar estende-se da base das 

microvilosidades até o lúmen formando um compartimento separado, o espaço 

perimicrovilar, utilizado para a absorção de aminoácidos e imobilização de enzimas 

digestivas (Terra & Ferreira, 2005) (Fig. 6). Tem sido sugerido que a formação, 
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crescimento e manutenção desta membrana ocorra via fusão de vesículas com 

membrana dupla que brotam do complexo de Golgi, sendo a membrana externa da 

vesícula fusionada com a membrana da microvilosidade enquanto que a membrana 

interna desta vesícula forma a membrana perimicrovilar (Silva et al. 1995).  

Figura 6. Representação da porção apical da célula digestiva de Hemiptera. PMM  sistema de 

membranas perimicrovilar; Mv microvilosidades; seta 1 filamentos de actina sustentando as 

microvilosidades; seta 2 proteínas que ancoram o feixe de actina à membrana plasmática apical; seta 3 

proteínas do citoesqueleto do cortéx celular em contato com os feixes de actina do centro das 

microvilosidades; asterisco espaço endoperimicrovilar; Sj junções septadas. 

Provavelmente, todos os Hemiptera produzem desta mesma forma a membrana 

perimicrovilar (Gutiérrez-Cabrera et al. 2016), podendo esta aumentar sua altura em 

direção ao lúmen conforme estímulo alimentar (Billingsley & Downe 1985; Azevedo et 

al. 2009; Rocha et al. 2010; Mehrabadi et al. 2011) chegando ao seu desenvolvimento 

máximo, por exemplo, no fitófago D. peruvianus (Damasceno-Sá et al. 2007) 30 h após 

a ingestão alimentar, estando durante o jejum presente sutilmente apenas na base das 

microvilosidades. Evidencia-se que mudanças estruturais podem ocorrer depois de 
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decorrido horas da ingestão alimentar, sendo necessário que as análises da ultraestrutura 

celular, comparado a célula antes e depois da ingestão de alimento, levem em 

consideração que as mudanças pós alimento não ocorrem imediatamente após a chegada 

do mesmo no lúmen do intestino médio. 

A membrana perimicrovilar de hemípteros hematófagos também está 

relacionada à detoxificação do grupamento heme liberado no lúmen do intestino médio 

pela digestão da hemoglobina, pois este grupamento tóxico catalizador de espécimes 

reativas de oxigênio é imobilizado e polimerizado em um agregado de hemozoína por 

moléculas da membrana perimicrovilar (Oliveira et al. 2000).  Cristofoletti et al. (2003) 

mostraram que a membrana perimicrovilar das células do intestino anterior do fitófago 

Acyrthosiphon pisum apresenta trabéculas membranosas que reforçam e ligam as 

lamelas deste sistema de membranas perimicrovilar modificado, originárias de vesículas 

multimembranas.  

Ultraestrutura versus Filogenia 

 Terra (1988) mostrou que o estudo da digestão e características do intestino de 

insetos deveria ser agrupado para análise e discussão segundo a posição filogenética dos 

mesmos e não agrupados segundo seus hábitos alimentares. Isso porque insetos de 

diferentes ordens que compartilhavam o mesmo hábito alimentar como, por exemplo, os 

hematófagos Rhodnius prolixus (Hemiptera) e a fêmea de Aedes aegypti (Diptera), 

apresentavam diferentes estruturas no intestino médio, como membrana perimicrovilar e 

matriz peritrófica, respectivamente, e diferentes formas de compartimentalização da 

digestão. Estas discrepâncias, segundo este autor, eram atribuídas a diferentes ancestrais 

e não eram correlacionadas ao hábito aimentar.  

Estudos incluindo diferentes ordens de insetos como Hymenoptera (Serrão & 

Cruz-Landim 2000), Diptera (Godoy et al. 2015), Hemiptera (Azevedo et al. 2009; 

Fialho et al. 2009; Rocha et al. 2010; Rost-Roszkowska et al. 2017; Santos et al. 2017) 

chegaram a conclusão que a morfologia das células digestivas eram similares entre 

insetos filogeneticamente relacionados apesar destes apresentarem hábitos alimentares 

distintos. Esta revisão corrobora com as conclusões acima, pois em relação à 

ultraestrutura das células digestivas do intestino médio do onívoro, do micetófago e dos 

fitófagos, hematófagos e zoófagos analisados, não foram observadas diferenças 
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marcantes que seriam capazes de agrupar todos os Hemiptera que apresentassem o 

mesmo hábito alimentar. 

Neste contexto, é importante a realização de mais estudos comparativos, sejam 

morfológicos, fisiológicos, bioquímicos e ou moleculares para um maior entendimento 

do processo evolutivo do intestino médio e de suas estruturas celulares nos insetos.  

Considerações finais 

Nesta revisão foram reportadas semelhanças existentes entre os enterócitos de 

mamíferos e as células digestivas do intestino médio de insetos, como a estrutura 

interna das microvilosidades e a presença de portassomos na membrana plasmática. O 

estudo comparativo, com uma abordagem fisiológica molecular, para se estabelecer a 

função de certas características ultraestruturais presentes na célula digestiva deve 

continuar ser o objetivo de pesquisas na área da biologia do intestino médio dos insetos. 

Têm-se questões a serem desvendadas como, por exemplo, o papel de estruturas atípicas 

na região nuclear em proximidade com mecanismos complexos da atividade gênica 

celular, bem como, o completo mecanismo de funcionamento dos esferocristais como 

reservatórios de íons e neutralizadores de componentes tóxicos celulares. Ressaltamos 

também a importância para o estudo ultraestrutural e o entendimento das funções da 

célula digestiva do intestino médio dos insetos estudos comparados de todas as três 

regiões do intestino médio, bem como, de todas as regiões da célula digestiva: apical, 

perinuclear e basal; sem a exclusão de nenhuma parte tanto do intestino quanto da célula 

digestiva para futuros trabalhos morfológicos desse órgão.  

Nesta revisão, a ultraestrutura da célula digestiva do intestino médio mostra que 

os Hemiptera independentemente do hábito alimentar conservaram o refinado aparato 

de membrana perimicrovilar, núcleo desenvolvido com cromatina descompactada e 

também estruturas de reserva de compostos, que garantem a homeostase celular, em 

suas células digestivas do intestino médio.     

Portanto, as características ultraestruturais das células digestivas do intestino 

médio em Hemiptera mostram que estas são polifuncionais, participando da digestão e 

absorção do alimento, osmorregulação, proteção, detoxificão e reserva de compostos.  E 

que características morfológicas como a membrana perimicrovilar, foram preservadas 

ao longo da evolução da ordem sendo semelhantes entre espécies com diferentes hábitos 
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alimentares, mantendo-se nestas células de hemípteros basais e derivados especialidades 

ultraestruturais das células digestivas do intestino médio do ancestral da ordem. 
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4. Conclusão Geral  

Os resultados desta tese sobre a ultraestrutura da célula digestiva do intestino médio de 

Hemiptera indicam que esta é polifuncional, sendo responsável pelos processos de 

osmorregulação; proteção do órgão; digestão, absorção e reserva de nutrientes. 

Independentemente do hábito alimentar dos Hemiptera, a morfologia das células 

digestivas do intestino médio é similar, evidenciando  que a ultraestrutura celular está 

mais associada a posição filogenética das espécies desta ordem. 
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