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Introdução

Por serem organismos pecilotérmicos, o metabolismo dos insetos e, como
consequência, sua distribuição geográfica são regulados pela temperatura
ambiental (Lee & Delinger, 1991). Nesse contexto, diversos modelos lineares e
não lineares têm sido elaborados ao longo dos anos para explicar a relação entre
tempo de desenvolvimento e temperatura para esses organismos (Campbell et al.,
1974; Worner, 1992).

Os insetos se desenvolvem com o acúmulo de energia (graus-dias), e dessa
relação podem ser estimados parâmetros que possuem alta relevância para o
estudo da influência térmica nos insetos, tais como a constante térmica (K), os
limites térmicos inferior (Tb) e superior (Tmáx) do desenvolvimento deles e a
temperatura que otimiza a taxa de desenvolvimento (Tóti) (Haddad et al., 1999).
Esses parâmetros possuem um papel importante em diferentes linhas de pesquisas,
desde a ecologia de insetos até a criação massal em laboratório para programas
de controle biológico (Garcia et al., 2019; Alberti et al., 2021).

Este boletim tem como objetivo apresentar e discutir os principais modelos
matemáticos que já foram publicados para relacionar temperatura ambiental
e desenvolvimento de insetos, utilizando uma linguagem simples e didática,
direcionada a estudantes de graduação e pós-graduação nas áreas de Ciências
Agrárias e Biológicas. Além disso, o último capítulo discute brevemente como
esses modelos podem ser combinados com uma abordagem SIG (Sistema de
Informação Geográfica).
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Relação gráfica entre
temperatura e desenvolvimento

Uma maneira de verificar a influência da temperatura no desenvolvimento de
insetos é por meio de um experimento envolvendo o estudo da biologia em
diversas temperaturas. O gráfico da Figura 2.1, por exemplo, mostra os tempos de
desenvolvimento de Spodoptera frugiperda (Lepidoptera: Noctuidae) quando os
insetos são criados em diferentes temperaturas [adaptado de Garcia et al. (2017)].

A função apresentada na Figura 2.1 representa a relação entre temperatura
e desenvolvimento para a referida espécie; contudo, dificilmente seria possível
encontrar os parâmetros dessa função para expressá-la por meio de uma equação
devido à sua não linearidade. Uma possível solução consiste em transformar os
dados de modo a obter uma função linear, que possui uma equação conhecida.
No caso do desenvolvimento de insetos, diversos trabalhos (Morris & Fulton,
1970; Campbell et al., 1974) verificaram ao longo dos anos que o inverso
do desenvolvimento (1/D) apresenta uma relação linear com a temperatura.
Transformando os dados da Figura 2.1 e aplicando uma regressão linear, obtém-se
a representação gráfica da Figura 2.2.

Por meio de uma função linear, é possível encontrar parâmetros que fornecem
importantes informações sobre o desenvolvimento da espécie. Primeiramente,
vale relembrar a forma matemática de uma função linear:

Y = B X +A

em que X é a variável explicativa, Y é a variável resposta e A e B são coeficientes
da reta a serem determinados. Nesse momento, não serão aprofundados os
significados de cada um desses parâmetros; apenas se reforça que o parâmetro que
acompanha o termo X é chamado de B e o termo que está sozinho de A. No caso
em estudo, a temperatura “explica” o desenvolvimento; portanto, X representará
as temperaturas relacionadas aos respectivos valores de 1/D, os quais serão
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Figura 2.1: Relação entre desenvolvimento de Spodoptera frugiperda e temperatura.

representados pela variável Y. Logo, a nova equação para o desenvolvimento de
insetos ficará da seguinte forma:

1
D

= B T +A (2.1)
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Figura 2.2: Relação entre o inverso do desenvolvimento de Spodoptera frugiperda
e temperatura.
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Qual é a temperatura mínima
tolerada pelo inseto?

Uma questão muito importante para a Entomologia Agrícola envolve os limiares
térmicos tolerados pelo inseto. Por quê? Quando os limiares térmicos são
conhecidos, tanto o produtor pode se preparar para um surto de uma praga (Garcia
et al., 2019) quanto o pesquisador que cria essa espécie em laboratório pode
ajustar as condições térmicas para atrasar ou adiantar o desenvolvimento (Alberti
et al., 2021). O limiar térmico inferior, por exemplo, corresponde à temperatura
mínima na qual é possível observar desenvolvimento (ou seja, 1/D > 0) (Haddad
et al., 1999). Como aqui se trabalha com uma função linear, a temperatura na
qual 1/D = 0 corresponde ao ponto de intersecção da reta de regressão linear no
eixo horizontal (Figura 2.2).

Também é possível obter o limiar por via algébrica. Com base na equação
(2.1), substitui-se Y por 1/D e X por Tb (limite térmico inferior ou temperatura
base inferior). Como 1/D = 0 no limiar térmico inferior:

0 = B Tb +A ⇒ Tb =−A
B

(3.1)

Isso significa que, quando 1/D for igual a 0, a temperatura será dada pela
razão −A/B; logo, esse será o valor do limiar ou limite térmico inferior.

Tal parâmetro pode ser calculado para cada estágio da vida do inseto
individualmente (ex: ovo, larva, ninfa e pupa), pois é variável para cada uma
dessas fases de desenvolvimento (Figura 3.1), dependendo da quantidade de
energia necessária para que sejam finalizadas. Assim, os valores de Tb e K podem
ser calculados individualmente para cada estágio ou para o período ovo-adulto.

7



(a) Ovo

(b) Larva

Figura 3.1: Modelos lineares para os estágios de ovo e de larva de Spodoptera
frugiperda (Garcia et al., 2017). A seta indica o limiar térmico inferior.
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Qual é o tempo de
desenvolvimento para uma

temperatura qualquer?

Para responder a essa pergunta, é preciso pensar na fisiologia do inseto. Como
visto anteriormente, insetos são pecilotérmicos, e, portanto, dependem muito
da temperatura ambiental para executar suas funções biológicas. Contudo,
temperatura nada mais é que uma medida do nível de energia do ambiente,
a qual pode ser trocada com o inseto.

Chama-se de constante térmica (K) a quantidade de energia total que um inseto
necessita para seu desenvolvimento (Haddad et al., 1999). Essa quantidade não é
absorvida de uma só vez, mas em pequenas porções ao longo do desenvolvimento,
dadas por (T −Tb) (Garcia et al., 2019). Por exemplo, se a temperatura média
em um dia for 20◦C e o limiar térmico inferior da espécie for 13◦C, a porção
de graus absorvidos no dia será 20−13 = 7◦C. Dessa forma, pode-se estimar a
constante térmica como:

K = D (T −Tb) (4.1)

em que D é a duração total do desenvolvimento, T é a temperatura média
ambiental durante o período e Tb é o limiar térmico inferior. Contudo, utilizando
as equações (2.2) e (3.1) para substituir D e Tb na equação 4.1, obtém-se:

K =
1
B

A Tabela 4.1 resume os valores de Tb e K para o ciclo total de algumas das
principais espécies de importância agrícola.

E quando as temperaturas diárias são variáveis? Esse caso corresponde a
condições não controladas, o que ocorre em estudos de campo. O cálculo pode
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Tabela 4.1: Exemplos de valores de Tb e K para diferentes insetos de importância
agrícola.

Espécie Ordem Tb K Referência

Anagasta kuehniella Lepidoptera 11,00 760,80 Stein & Parra (1987)
Leucoptera cofeella Lepidoptera 11,40 303,80 Parra (1985)
Opogona sacchari Lepidoptera 8,60 720,30 Lacerda et al. (2019)

Spodoptera frugiperda Lepidoptera 13,04 390,06 Parra et al. (2021)
Spodoptera eridania Lepidoptera 11,90 495,96 Parra et al. (2021)

Spodoptera cosmioides Lepidoptera 13,23 462,02 Parra et al. (2021)
Spodoptera albula Lepidoptera 13,19 478,49 Parra et al. (2021)
Tamarixia radiata Hymenoptera 7,20 188,70 Gómez-Torres et al. (2014)

Trichogramma galloi Hymenoptera 13,70 133,10 Parra et al. (1991)
Trichogramma pretiosum Hymenoptera 12,80 133,30 Bleicher & Parra (1990)

Trichogramma atopovirilia Hymenoptera 11,90 130,40 Melo et al. (2007)
Ageniaspis citricola Hymenoptera 13,70 197,70 Chagas et al. (2002)

Diaphorina citri Hemiptera 12,90 250,00 Nava et al. (2010)
Euschistus heros Hemiptera 14,50 358,20 Maniero (2020)

Diabrotica speciosa Coleoptera 11,40 474,90 Milanez (1995)
Hypothenemus hampei Coleoptera 13,90 299,00 Giraldo-Jaramillo et al. (2018)

ser realizado com base em observações de campo (tempo de desenvolvimento
total, D, e temperaturas diárias, Ti, em cada dia i). É possível escrever a relação
como:

D
∑
i=1

(Ti −Tb) = K

Isolando o termo Tb, consegue-se obter o limiar térmico inferior:

Tb =

D
∑

i=1
Ti −K

D
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• A relação linear entre desenvolvimento e temperatura é dada pela equação

1
D

= B T +A

• Para encontrar o limiar térmico inferior, observa-se onde a reta oriunda da
regressão linear cruza o eixo horizontal ou, na forma algébrica,

Tb =−A
B

• A constante térmica corresponde à quantidade total de energia necessária
para o desenvolvimento do inseto e pode ser calculada por

K =
1
B

Resumo
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Cálculo de Tb e K utilizando um
aplicativo

Para facilitar o cálculo dos parâmetros Tb e K por meio do modelo linear,
desenvolvemos um aplicativo Shiny app (R Core Team, 2021) que utiliza uma
planilha no formato .csv como entrada. Shiny é um pacote R que permite a
construção de web apps a partir de um script escrito no ambiente R.

Tabela 5.1: Exemplo de um conjunto de dados de entrada utilizado pelo aplicativo
desenvolvido (com cabeçalho).

Temperatura Desenvolvimento (Dias)

30 6,5
28 7,1
25 9,7
22 15,4
20 19,4
18 27,3

O usuário seleciona um arquivo .csv, podendo ajustar as suas configurações,
tais como presença ou não de cabeçalho, sinal separador de colunas, etc. O
arquivo deve conter duas colunas, uma com os valores de temperatura e outra com
os valores correspondentes de desenvolvimento (Tabela 5.1). O programa, então,
realiza as análises necessárias, e os resultados são apresentados na aba “Análise”
(Figura 5.1). A tela de saída permite a impressão do gráfico com a função linear
(Equação (2.1)), assim como a edição de eixos e do título. O aplicativo está
disponível em https://adrianoggarcia.shinyapps.io/exigencias_ter/.
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Figura 5.1: Tela de saída do aplicativo “Exigências Térmicas”.
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Modelos não lineares para
determinação da faixa de

desenvolvimento dos insetos

Ao longo dos anos, pesquisadores constataram que a relação linear entre taxa
de desenvolvimento e temperatura era observada somente em um intervalo
restrito de temperaturas (T < 32◦C, aproximadamente). Para temperaturas
médias superiores, verificava-se um padrão não linear (Shi et al., 2011). Essa
observação também pode ser intuitiva, pois, se o modelo linear fosse aplicável
para qualquer temperatura, o tempo de desenvolvimento seria curtíssimo a 50°C,
o que obviamente não ocorre, uma vez que a longa exposição a temperaturas tão
elevadas implica na morte da maioria dos insetos. Dessa forma, são necessárias
avaliações do desenvolvimento em um maior número de câmaras climatizadas
para que seja observada a mudança do comportamento (linear para não linear).
A Figura 6.1 mostra o comportamento da taxa de desenvolvimento de um inseto
hipotético para temperaturas entre 15°C e 35°C.

Inúmeros modelos podem ser utilizados para explicar essa relação não linear,
dentre eles Logan et al. (1976), Lactin et al. (1995) e Briére et al. (1999), que são
representados, respectivamente, pelas equações (6.1), (6.2) e (6.3):

R(T ) =
1
D

= ψ.

[
exp(σ .T )− exp

(
σ .Tmáx −

(
Tmáx −T

∆

))]
(6.1)

R(T ) =
1
D

= exp(σ .T )− exp
[

σ .Tmáx −
(

Tmáx −T
∆

)]
+λ (6.2)

R(T ) =
1
D

= α.T.(T −Tb).
√

Tmáx −T (6.3)
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Figura 6.1: Relação entre o inverso da taxa de desenvolvimento e a temperatura
para um inseto hipotético.

em que ψ , α , ∆, σ e λ são parâmetros que definirão o formato da curva e serão
determinados de acordo com o melhor ajuste aos dados experimentais. Como
pode-se verificar nessas expressões, o ajuste de dados a esses modelos permite
não só a determinação do limite térmico inferior (Tb), como também a do limite
superior de temperatura (Tmáx), fornecendo a faixa de desenvolvimento do inseto.
Contudo, a limitação na determinação desses modelos é a necessidade de expandir
as temperaturas avaliadas, de maneira que haja um número suficiente de dados
após o ponto máximo da função para o ajuste da curva. Além dos limiares
inferior e superior, também é possível determinar a temperatura que otimiza a
taxa de desenvolvimento, Tóti, dada por Tóti =

dR(T )
dT = 0 (Figura 6.2). A faixa

de desenvolvimento do inseto está diretamente relacionada à sua distribuição
geográfica, sendo que espécies de climas quentes tendem a apresentar maiores
valores de Tb e Tmáx.

16



(a) Logan

(b) Lactin

(c) Brière

Figura 6.2: Modelos não lineares relacionando à taxa de desenvolvimento com a
temperatura, ajustados a um conjunto de dados hipotéticos.
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• A função “nls”, nonlinear least squares, do pacote “stats” do R permite
estimar parametros desconhecidos de um modelo nao linear e pode auxiliar
no ajuste dos modelos não lineares aos dados experimentais. Mais detalhes
no link https://www.rdocumentation.org/packages/stats/versions/3.6.
2/topics/nls.

• Para a maioria dos estudos com insetos de ambientes tropicais, um total
de sete temperaturas estudadas, sendo ao menos uma delas superior a 32◦ C,
possibilitou a utilização de modelos não lineares.

• O critério de Akaike (AIC) é uma métrica que permite a comparação entre
modelos: quanto menor o valor, melhor o modelo. Tal métrica pode ser
utilizada como critério para decidir qual dos modelos não lineares representa
melhor os dados experimentais (Tran et al., 2012).

Orientações
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Zoneamento geográfico de
espécies com base em Tb e K

Com base nos valores de Tb e K obtidos no modelo linear, pode-se estimar
o número de gerações em determinada localidade caso as temperaturas sejam
conhecidas:

G =
D (T −Tb)

K
(7.1)

em que G é o número de gerações, D é o intervalo de tempo avaliado, T é a
temperatura média do período D e Tb é o limiar térmico inferior. No caso de
temperaturas variáveis, para intervalos iguais de tempo (ex: meses), a equação
(7.1) pode ser escrita como:

G =
total

∑
i=1

Di (Ti −Tb)

K

em que Ti é a temperatura média em cada um dos meses i. Com base no número de
gerações de diferentes localidades, é possível utilizar ferramentas SIG (Sistema
de Informação Geográfica) para a interpolação de pontos georreferenciados
(com coordenadas geográficas conhecidas) que estejam associados ao número de
gerações.

A Tabela 7.1 apresenta um exemplo de conjunto de dados que devem ser
inseridos em um software que permita a manipulação de dados georreferenciados.
Ela contém a latitude, a longitude e os respectivos números de gerações calculados
com base nas temperaturas locais para uma espécie hipotética. Utilizando essa
planilha e interpolação espacial, é possível obter mapas como os da Figura
7.1, que consistem na representação da distribuição do número de gerações de
Trichogramma spp. no espaço geográfico brasileiro.
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Tabela 7.1: Exemplo hipotético de uma planilha de entrada para ser utilizada em
um software de Sistema e Informação Geográfica (ex: QGIS). A planilha contém
as latitudes, as longitudes e os números de gerações calculados com base nas
temperaturas nessas coordenadas.

Latitude Longitude Número de gerações
-0,25 -48,75 7,08
-0,25 -49,25 6,89
-0,25 -49,75 6,73
-0,25 -50,25 6,67
-0,25 -50,75 6,67
-0,25 -51,25 6,60
-0,25 -51,75 6,37
-0,25 -52,25 6,40
-0,25 -52,75 6,16
-0,25 -53,25 6,15

• Informações climáticas de qualquer localidade podem ser obtidas no
site https://power.larc.nasa.gov/.

• O QGIS é um software que permite a manipulação, análise e
representação de dados georreferenciados. Ele pode ser baixado
gratuitamente no site https://www.qgis.org/en/site/

• Um dos métodos mais simples para fazer a interpolação de dados é
o IDW (Inverse Distance Weighting). Ele baseia-se na média dos
valores ponderada pela distância ao ponto que se quer estimar. Essa
ferramenta está disponível dentro do QGIS.

Orientações
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(a) Trichogramma galloi

(b) Trichogramma pretiosum

(c) Trichogramma atopovirilia

Figura 7.1: Zoneamento climático indicando o número de gerações anual de três
espécies do gênero Trichogramma em diferentes localidades no Brasil.
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