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RESUMO 

 
Belostoma angustum compreende parte de um complexo de três espécies muito semelhantes, que apresentam 

cuidado paternal pós-zigótico do tipo ―back-brooding” e possivelmente o sistema sexual é a poliandria. Belostoma 

possui muitas variações comportamentais associadas à realização das atividades de cuidado parental pelas pernas 

posteriores, e a seleção sexual pode promover dimorfismo sexual nessas estruturas. O cuidado paternal requer 

estruturas especiais para sua manutenção? Para tanto, verificou-se a presença de dimorfismo sexual no comprimento 

da região funcional dos fêmures e das tíbias posteriores, no tamanho corporal, na forma e tamanho dos hemiélitros, 

avaliando o efeito da presença da célula cerdosa nesta etapa e na modularidade dos hemiélitros. A existência de 

relações de dependência entre o tamanho corporal e as pernas posteriores, e entre a forma e tamanho do centroide 

dos hemiélitros e pernas posteriores, levando-se em conta a covariância entre variáveis também foi testada, bem 

como o dimorfismo sexual nessas relações de dependência. Medidas corporais de 138 indivíduos de ambos os sexos 

de B. angustum, bem como a utilização de ferramentas morfogeométricas e análises de caminho e multigrupos 

foram utilizadas para estes fins. Os resultados sugerem que os dimorfismos sexuais de tamanho, enviesados para 

machos, nos interceptos referentes à largura máxima dos hemiélitros e espaço interocular, podem estar ligados à 

seleção sexual na largura máxima dos hemiélitros e às diferenças no forrageamento entre os sexos e/ou aumento da 

glândula salivar nos machos, respectivamente. Embora os comprimentos das margens internas dos fêmures e das 

tíbias médias e posteriores não apresentem diferenças estatisticamente significativas entre os sexos, elas apresentam 

correlações isométrica entre: fêmur 3 e largura corporal e, hipoalométrica entre: tíbia 3 e comprimento corporal. É 

sugerido que exista um dimorfismo sexual nessas relações alométricas em B. angustum, sustentado por um balanço 

entre seleção sexual e custos de viabilidade, uma estabilização no tamanho da massa de ovos e uma conservação 

geral do hemiélitro em ambos os sexos. O dimorfismo sexual nos interceptos pode estar ligado à reversão do papel 

sexual em Belostomatinae. Assim, se fazem necessários experimentos futuros para a compreensão dos processos 

evolutivos envolvidos nesse fenômeno. 

 

 
 
Palavras-chaves: alometria, hemiélitros, insetos aquáticos, morfometria geométrica, seleção 

sexual. 

 



 

 

 

 

 
ABSTRACT 

 
Belostoma angustum comprises part of a complex of three very similar species, which present post-zygotic paternal 

care of the ―back-brooding‖ type and possibly the sexual system is polyandry. Belostoma has many behavioral 

variations associated with the performance of parental care activities in the hind legs, and sexual selection can 

promote sexual dimorphism in these structures. Does parental care require special structures for its maintenance? 

The presence of sexual dimorphism in the femoral and posterior tibial functional region length, body size, shape and 

size of the hemelytral was evaluated by evaluating the effect of the presence of the pilose cell at this stage and the 

modularity of the hemieliters. The existence of relations of dependence between body size and hind legs, and 

between the shape and size of the centroid of the hemelytron and hind legs, taking into account the covariance 

between variables was also tested, as well as the sexual dimorphism in these relations of dependency. Body 

measurements of 138 individuals of both sexes of B. angustum, as well as the use of morfogeometric tools and path 

and multigroup analyzes were used for these purposes. The results suggest that sexual dimorphisms of size, biased 

to males, in the intercepts referring to the maximum width of the hemelytron and interocular space, may be related 

to sexual selection in the maximum width of the hemelytron and differences in foraging between genders and / or 

salivary gland in males, respectively. Although the medial and posterior femoral margins do not show statistically 

significant differences between the sexes, they present isometric correlations between: femur 3 and body width and, 

hypoallometric between: tibia 3 and body length. It is suggested that there is a sexual dimorphism in these 

allometric relationships in B. angustum, supported by a balance between sexual selection and viability costs, a 

stabilization in egg mass size and a general preservation of the hemelytron in both sexes. Sexual dimorphism in the 

intercepts may be related to sexual role reversal in Belostomatinae. Thus, future experiments are necessary to 

understand the evolutionary processes involved in this phenomenon 

 
Keywords:allometry,aquatic insects, geometric morphometrics, hemelytra, sexual selection. 
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1. Introdução 

Belostoma angustum Lauck,1964 compreende parte de um complexo de três espécies 

muito semelhantes quanto à morfologia geral do corpo (Stefanello et al., 2018). Essas 

espécies constituem o grupo bifoveolatum — representado ainda por B. bifoveolatum 

(Spinola, 1852) e B. elegans (Mayr, 1871) —, definido por Lauck (1964) com base na 

morfologia da cabeça e no aspecto geral do falossoma, a porção esclerosada do pênis em 

Belostoma Latreille, 1807 (Dupuis, 1955; Schuh & Slater, 1995). A presença de cuidado 

paternal pós-zigótico do tipo ―back-brooding‖ — isto é, quando as fêmeas põem os ovos já 

fecundados sobre o dorso dos machos — ocorre nessas espécies (Iglesias et al., 2012), um 

comportamento provavelmente compartilhado por todos os integrantes de Belostomatinae 

(Ribeiro et al., 2018). Esse tipo de cuidado opõe-se ao tipo ―emergent-brooding‖ — um 

comportamento que ocorre nos Lethocerinae (Ribeiro et al., 2018) —, onde os machos 

cuidam dos ovos depositados pelas fêmeas sobre hidrófitas, acima do nível d'água, ao invés de 

serem colocados sobre os dorsos dos machos (Ichikawa, 1988; Smith & Larsén, 1993). O 

sistema sexual existente dentro de B. angustum é possivelmente a poliandria — isto é, fêmeas 

dessas populações acasalam-se com múltiplos machos (como definido em Kokko, Klug & 

Jennions in Shuker & Simmons, 2014) —, considerando-se que a mesma condição é vista em 

algumas outras espécies do gênero (Schnack et al., 1990). A poliandria, quando comparada à 

monogamia, é um fenômeno que torna mais oportuna a possibilidade de atuação de seleção 

sexual, porque aumenta a variabilidade no sucesso de inseminação das fêmeas pelos machos 

(Arnqvist,1998). 

Estruturas que estejam envolvidas com seleção sexual e também aquelas associadas ao 

cuidado parental são frequentemente dimórficas (Iglesias et al., 2012; Thrasher et al., 2015). 

Por definição, o dimorfismo sexual, quando ligado ao tamanho, refere-se a diferenças 

observadas entre os tamanhos corporais médios de machos e fêmeas em populações de uma 

mesma espécie (Fairbairn in Fairbairn et al., 2007; Mori et al., 2017). Esse dimorfismo 

geralmente reflete uma divergência adaptativa de indivíduos do sexo masculino e feminino 

em resposta à seleção associada a seus diferentes papéis reprodutivos (Fairbairn in Fairbairn 

et al., 2007). Em aranhas-do-mar da espécie Ammothea hilgendorf (Böhm, 1879) (classe 

Pycnogonida), por exemplo, o macho carrega aglomerados de ovos e tem seu dorso 

ligeiramente mais largo do que o das fêmeas (Barreto & Avise, 2008). Nos millípedes da 

espécie Brachycybe nodulosa (Verhoeff, 1935) (classe Diplopoda), o corpo do macho enrola-

se aos ovos, libera secreções antifúngicas e protege os ovos de ataques realizados por 
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predadores. O sétimo segmento abdominal e o corpo desses machos são mais largos que o das 

fêmeas (Kudo et al., 2010). 

O cuidado da massa de ovos, nos ―back-brooders‖, apresenta muitas variações 

comportamentais ligadas ao terceiro par de pernas (Smith, 1976b; Venkatesan, 1983; 

Schnacket al., 1990) e, sem esse investimento parental, a chance da prole sobreviver diminui 

bastante (Smith, 1997; Munguía-Stayer et al., 2008). Belostoma é provavelmente o gênero 

com maior quantidade registrada de variações comportamentais associadas às pernas 

posteriores, tendo sido descritos o ―brood-strocking‖, o ―brood-pumping‖, o ―patting‖, o 

―kicking‖, e o ―sawing‖ (Venkatesan, 1983; Schnack et al., 1990; Smith, 1997), movimentos 

complexos responsáveis por diversas tarefas tais como a limpeza, a aeração e a escovação da 

massa de ovos (Fig. 1) que é depositada sobre os hemiélitros, o primeiro par de asas (Figs 2, 

8). Seleção sexual — isto é, covariância entre um traço morfológico e o sucesso no 

acasalamento (Thrasher et al., 2015) — pode promover a existência de dimorfismo sexual no 

tamanho dessas pernas, pois as fêmeas podem passar a preferir machos que proporcionem 

benefícios diretos associados a elas (Andersson & Simmons, 2006) e/ou, ainda, benefícios 

indiretos (Shuker in Shuker & Simmons, 2014). No caso de Belostoma, a preferência das 

fêmeas por machos com as pernas posteriores cada vez maiores poderia garantir a eclosão 

bem-sucedida de toda a massa de ovos (Iglesias et al., 2012) — como benefício direto 

(Hoelzer, 1989) — e/ou um ―pool‖ gênico de alta qualidade de sua prole — como benefício 

indireto — porque os filhotes também possuiriam os genes que lhes confeririam a capacidade 

de fornecer benefícios diretos (Tallamy, 2001; Shuker in Shuker & Simmons, 2014). Portanto, 

as pernas posteriores poderiam ser consideradas uma característica genuína (―honest signal‖) 

de qualidade nos espécimes do sexo masculino de espécies de Belostoma, porque indicaria às 

fêmeas as intenções dos machos de permanecerem com ovos ainda não depositados sobre seus 

hemiélitros (de acordo com as ideias de Tallamy, 2001). Nesse panorama, poderia ser 

esperado uma seleção sexual direcionadora favorecendo o aumento das pernas posteriores nos 

representantes do sexo masculino, independente da existência de uma relação alométrica 

positiva— isto é, hiperalometria—entre o comprimento das pernas posteriores e o tamanho do 

corpo (Andersson, 1994; Bonduriansky, 2007).  

Devido ao tamanho do corpo estar frequentemente ligado ao sucesso reprodutivo em 

machos e fêmeas, muito comumente a partir da seleção de fecundidade em fêmeas e do 

sucesso de acasalamento em machos (Andersson, 1994; Blanckenhorn, 2009), os tamanhos 

corporais associados ao sucesso máximo obtido na reprodução diferem entre os sexos 
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(Fairbairn in Fairbairn et al., 2007). Em grupos em que os machos não estão envolvidos no 

cuidado com a prole, um dimorfismo sexual de tamanho enviesado para as fêmeas costuma 

ser observado (Lindenfors, Gittleman & Jones in Fairbairn et al., 2007). Esse padrão de 

dimorfismo sexual de tamanho tendendo para fêmeas é comum em invertebrados e animais de 

sangue frio, enquanto o contrário é comumente observado em mamíferos (Fairbairn, 1987; 

Moriet al., 2017). Iglesias et al. (2012), num estudo comparativo que incluiu cinco espécies 

de Belostoma, e uma espécie de Lethocerus Mayr, (1853) sugerem a existência de um padrão 

de dimorfismo sexual no tamanho de alguns traços morfológicos para a família 

Belostomatidae, relacionado aos comportamentos de cuidado dos ovos ―back-brooding‖ e 

―emergent-brooding‖. É possível que, associado a respostas seletiva e sexuais ao cuidado do 

tipo ―back-brooding‖ (ver anteriormente), os representantes de Belostoma apresentem (1) um 

dimorfismo sexual no tamanho das pernas posteriores enviesado para machos, aparentemente 

indicando haver uma relação entre o comprimento do terceiro par de pernas e o sucesso 

reprodutivo nos machos, e (2) um dimorfismo sexual no tamanho do corpo também enviesado 

para machos, visto que machos com mais área disponível no dorso oferecem uma maior 

superfície de oviposição (Schnack et al., 1980). Entretanto, conexões entre esses traços 

morfológicos e o sucesso reprodutivo de ambos os sexos não são tão diretas em Belostoma, 

porque aparentemente não há relação nem entre o número de ovos depositados sobre o dorso 

dos machos e a área disponível para a deposição de ovos, nem entre a área do dorso do macho 

e a frequência de acasalamento (Kruse, 1990; Thrasher et al., 2015). 

Existe um predomínio na literatura de trabalhos em ecologia evolutiva e 

comportamental referentes a dimorfismo sexual em vertebrados, principalmente tratando de 

aves, lagartos e mamíferos (Jehl, Bertram & Murray in Johnston, 1986; Székely, Lislevand & 

Figuerola in Fairbairn et al., 2007; Roitberg in Fairbairn et al., 2007; Serrano‐Meneses & 

Székely, 2006; Cox & John-Alder, 2005; Isaac, 2005; Plavcan, 2012), ainda que tenham sido 

descritas mais espécies de invertebrados do que de vertebrados (Blanckenhorn, 2005). Os 

trabalhos realizados sobre B. elegans e B. bifoveolatum (Iglesias et al., 2010; 2012) incluíram 

análises somente com variáveis métricas, tais como comprimento do corpo sem a cabeça, 

largura máxima medida através dos hemiélitros, largura máxima da cabeça, largura 

interocular e comprimentos da tíbia e do fêmur dos três pares de pernas. Assim, não levaram 

em consideração nem o estudo da forma e tamanho dos hemiélitros, nem as relações de 

dependência entre as pernas posteriores e o corpo em indivíduos do sexo masculino e 

feminino. O estudo da forma dos hemiélitros é importante porque eles apresentam uma célula 
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cerdosa, localizada próxima ao final do cório e início da área membranosa (Fig. 8, COR e 

MEM), que serve como uma ―área-guia‖ para a fêmea iniciar a deposição dos ovos (Schnack 

et al., 1990) (Figs 2 e 8, CC). Talvez, o posicionamento dessa célula esteja vinculado ao 

tamanho da massa de ovos suportada pelos machos e, por isso, sua posição pode estar sendo 

mais preservada do que outros componentes do hemiélitro. Como os hemiélitros compõem 

grande parte do dorso desses insetos, sugere-se, portanto, que eles apresentem dimorfismo 

sexual e, assim, estejam também sob ação de seleção sexual, porque o tamanho e a forma — 

principalmente do cório — podem estar delineando a forma e o tamanho da massa de ovos a 

ser depositada pelas fêmeas (mas veja Kruse, 1990 e Thrasher et al., 2015 para opiniões 

contrárias a essa no que concerne a área do dorso).  

O cuidado paternal requer estruturas especiais para sua manutenção? Neste trabalho, é 

sugerido que as pernas posteriores — consideradas traços não sexuais— indiquem, de alguma 

forma, às fêmeas as intenções dos machos de cuidarem dos ovos que elas irão depositar. 

Espera-se encontrar dimorfismos sexuais de tamanho — enviesados para machos — nas 

pernas posteriores e no tamanho corporal. Além disso, relações significativas de dependência 

entre as pernas posteriores e o tamanho corporal são esperadas apenas nos integrantes do sexo 

masculino de B. angustum, isto é, um dimorfismo sexual nas curvas alométricas. Um 

dimorfismo sexual na forma do hemiélitro e no seu tamanho, enviesado para os machos, 

também deve ser observado pelos motivos declarados acerca do papel da célula cerdosa nessa 

espécie. Da mesma forma, espera-se obter uma covariância significativa entre os hemiélitros e 

o comprimento das pernas posteriores apenas nos machos. Foram explorados 

simultaneamente os inúmeros efeitos de outras variáveis independentes sobre essas variáveis 

dependentes, a partir de análises de caminho (―path analysis‖), a fim de evitar falsos alarmes. 

A presença de alometria — uma força integradora — na forma do hemiélitro foi levada em 

consideração nas análises morfométricas. 
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2. Objetivos 

Este trabalho apresentou o objetivo geral de avaliar o comportamento de características 

morfológicas envolvidas no cuidado paternal em B. angustum. A partir de duas abordagens, 

uma não levando em conta as correlações entre as variáveis e outra levando em conta essas 

correlações, os seguintes objetivos específicos são propostos: 

1. Verificar a presença de dimorfismo sexual, com ambas as abordagens, no 

comprimento das pernas posteriores, representado pela região funcional dos fêmures e 

das tíbias, no tamanho corporal — definido aqui por duas métricas: comprimento total 

do corpo e largura máxima medida através dos hemiélitros em repouso — e no 

tamanho do hemiélitros, representado pelo tamanho do centroide; 

2. Verificar a presença de dimorfismo sexual, com ambas as abordagens, na forma dos 

hemiélitros; 

3. Avaliar o efeito da presença da célula cerdosa, localizada no cório do hemiélitro, na 

modularidade dos hemiélitros; 

4. Testar a hipótese da existência de relações de dependência entre o tamanho corporal e 

as pernas posteriores, bem como entre a forma e o tamanho do centroide dos 

hemiélitros e as pernas posteriores, levando-se em conta a covariância de diversas 

outras variáveis morfológicas; 

5. Testar a hipótese da existência de dimorfismo sexual nas relações de dependência 

acima citadas, a partir de técnicas multigrupo. 
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3. Material e métodos 

3.1 Material examinado 

Foram usados, para este trabalho, 117 espécimes adultos do sexo masculino e 85 do 

sexo feminino. Alguns indivíduos não foram considerados, porque ou tiveram o hemiélitro 

direito danificado, ou tiveram alguma perna danificada. Em decorrência disso, para as 

análises que estimaram as relações de dependência, levando em consideração a forma e o 

tamanho do centroide dos hemiélitros, apenas 78 machos e 60 fêmeas foram usadas. A 

maioria dos insetos coligidos foram doados pela Universidade do Vale do Rio dos Sinos, São 

Leopoldo, Brasil (UNISINOS) e são oriundos de coletas em lagos e poças temporárias e 

permanentes ocorrentes no Estado do Rio Grande do Sul, Brasil. O material coligido está 

depositado no Laboratório de Estudos da Biodiversidade do Pampa, Universidade Federal do 

Pampa, São Gabriel, Brasil (LEBIP). Alguns outros espécimes, entretanto, são provenientes 

do Museo de La Plata, La Plata, Argentina (MLPA). Uma pequena parte do material coligido 

e depositado no LEBIP está conservado em álcool 100% e congelados a -20 °C para análises 

moleculares posteriores. Os espécimes estudados e devidamente discriminados são 

apresentados na Tabela 1. Os espécimes foram identificados com base em Lauck (1962, 

1964) e Nieser (1975). 

 

3.2 Medidas usadas 

As terminologias de Lauck (1964), Nieser (1975) e Ribeiro (2007) foram empregadas 

nas descrições das medidas inferidas da cabeça, tórax e abdome, e as terminologias de 

Iglesias et al. (2010) foram utilizadas na aferição das medidas dos três pares de pernas. Foram 

aferidas, assim, o comprimento da margem interna das pernas, ou seja, a parte que tem mais 

contato direto com a massa de ovos no terceiro par de pernas. Além disso, as seguintes 

medidas corporais foram inferidas: comprimento total do corpo (CTC), largura máxima do 

corpo, inferida através dos hemiélitros (LMH), largura do escutelo (LE), espaço interocular 

(ESPIN), largura do olho (LO), comprimento do anteóculo (ANTE), comprimento do 

interóculo (INTE), comprimento do fêmur e da tíbia medianas (Fe2, Ti2) e comprimento do 

fêmur e da tíbia posteriores (Fe3, Ti3). As medidas do corpo foram obtidas a partir de um 

paquímetro digital de acurácia 0,01 mm, e as medidas da cabeça foram tomadas a partir do 

uso de uma ocular milimetrada de acurácia 0,1 mm, acoplada ao microscópio estereoscópio. 

Todas as medidas foram tomadas pelo mesmo observador e estão indicadas nas Figs 2-7. 

Todas as análises, tanto as que envolvem morfometria geométrica, como as demais foram 

implementado no software R 3.5.0 (R Development Core Team, 2015). 
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3.3 Aquisição e tratamento dos marcos anatômicos e o uso da Morfometria Geométrica 

Para o estudo da variação críptica na forma dos hemiélitros — o primeiro par de 

asas (Fig. 8) —, bem como para estimar o tamanho do centroide dessa estrutura, foi realizada 

a inserção de marcos anatômicos bidimensionais em partes do hemiélitro direito, levando-se 

em consideração a existência de algum tipo de variação após uma análise preliminar. Devido 

à inexistência de literatura prévia que pudesse indicar a inserção de marcos anatômicos no 

hemiélitro, foi adotado o procedimento descrito em Stefanello et al. (2018) — isto é, um 

ensaio piloto baseado em três hemiélitros aparentemente bem distintos e suas réplicas — 

com o objetivo de avaliar se aqueles marcos estimavam bem toda a variação observada dos 

hemiélitros dos espécimes estudados. A escolha dos marcos também se baseou na fácil 

identificação, em critérios de homologia, no posicionamento da célula cerdosa entre o cório e 

a membrana (veja Schnack et al., 1990) e na capacidade desses marcos em capturar a forma 

geral dessa estrutura. Assim, um conjunto de 13 marcos foram obtidos das imagens 

digitalizadas da asa anterior direita (Fig. 9) (Tabela 2), e suas respectivas coordenadas 

cartesianas foram agrupadas em matrizes. A asa anterior esquerda foi considerada muito 

similar à direita e, por isso, não foi usada. 

Para o estudo da variação da forma dos hemiélitros, desprezando-se o tamanho, a 

posição e a orientação, os marcos foram sobrepostos uns aos outros a partir de uma Análise 

Generalizada de Procrustes (―Generalized Procrustes Analysis‖, GPA) (Gower, 1975; Rohlf 

& Slice, 1990; Dryden & Mardia, 1998), a partir dos pacotes ―shapes‖ (Dryden, 2018) e 

―geomorph‖ (Adams & Otarolla-Castillo, 2018). Para cada configuração de pontos das asas, 

seus centros de gravidade — os centroides — foram transladados para o mesmo ponto no 

espaço — a origem —, as configurações foram proporcionalizadas para um mesmo tamanho 

de centroide e rotacionadas de maneira a minimizar a soma das distâncias quadráticas entre 

marcos homólogos no espaço curvo, isto é, as distâncias generalizadas de Procrustes 

(Bookstein, 1991). O algoritmo usado para o procedimento baseou-se na comparação de cada 

conjunto de marcos individualmente com uma configuração consenso, que representa a 

média das coordenadas cartesianas de cada marco em todos os espécimes estudados depois 

da translação e proporcionalização (Boosktein, 1991; Adams et al., 2004). Essas 

configurações foram posteriormente projetadas para o espaço tangente ao espaço de forma 

não euclidiano de Kendall (Monteiro & Reis, 1999; Couette et al., 2005), as quais puderam 

ser usadas em técnicas estatísticas multivariadas convencionais.  
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Para tanto, fotos dos hemiélitros foram tomadas de uma câmera fotográfica digital 

Power Shot G10, acoplada a um microscópio estereoscópio Zeiss CL 1500 ECO — 

conectado a um computador — localizados na Universidade Federal de Santa Maria, Santa 

Maria, Brasil (UFSM). A definição das imagens foram de 500 x 666 pixels (linhas x 

colunas), e todas as imagens foram capturadas com o mesmo aumento. A distância entre a 

objetiva e a peça medida foi mantida a mesma para todas as imagens, sendo capturadas pelo 

mesmo observador, conforme recomendado por Zeldich et al. (2004). 

 

3.4 Estimativas de erro 

Estimou-se a porcentagem de erro obtida, levando-se em conta a confiabilidade e a 

sensibilidade dos dispositivos usados na obtenção de medidas de tamanho do corpo e cabeça 

— as quais foram quantificadas com o uso do paquímetro e ocular milimetrada acoplada ao 

microscópio estereoscópio —, bem como na tomada de fotos e a colocação de marcos 

anatômicos. Para tanto, novas medidas foram extraídas e novas fotos foram tomadas de uma 

subamostra aleatória de 76 espécimes de diferentes localidades. A porcentagem de erro 

medida foi definida como a razão entre a variância estimada dos valores dentro de cada grupo 

e a soma dos componentes de variância estimada dos valores dentro e entre grupos (Claude, 

2008). Esses componentes de variâncias foram derivados das médias quadráticas de uma 

ANOVA de um fator (Sokal & Rohlf, 1981), considerando o fator indivíduo como uma fonte 

de variação. A variação entre e dentro dos grupos foi estimada pela média da soma quadrática. 

Assumiu-se, neste estudo, a mesma quantidade de variação ao redor de cada marco — isto é, 

assumiu-se uma variação isotrópica (veja Klingenberg et al., 2002). 

As configurações de marcos dos hemiélitros já sobrepostos foram submetidas 

previamente a um procedimento descrito em Stefanello (2013) para diagnosticar a existência 

de efeito Pinóquio (Chapman, 1990) — isto é, a distribuição aleatória do erro de cada marco 

em toda a configuração, minimizando assim o erro global de todas as configurações — e, 

portanto, tal procedimento não foi realizado neste estudo. 

 

3.5 Dimorfismo sexual e alometria 

Uma análise linear discriminante (em inglês, LDA) foi usada para estimar a 

existência de dimorfismo sexual na forma e no tamanho do hemiélitro em B. angustum, antes 

de se levar em conta as covariâncias entre as outras variáveis (ver abaixo). Adotando-se 

procedimentos de aprendizagem supervisionada (Theodoridis, 2015), funções discriminantes 

foram estimadas e a taxa de congruência entre os grupos previamente rotulados (machos e 
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fêmeas) e aqueles estimados pelas funções discriminantes foi obtida a partir de matrizes de 

confusão. Taxas de erro interno (―internal misclassification error‖) e taxas de erro externo 

(―external misclassification error‖) — utilizando procedimentos de validação cruzada 

(―leave-one-out cross validation‖) — foram estimadas dessas matrizes de confusão, a fim de 

se obter taxas mais realistas e menos enviesadas de classificação (Ripley, 1996). Foi 

calculada a diferença entre os grupos — isto é, machos e fêmeas — com o uso de distância 

de Mahalanobis, muito adequada para o espaço multivariado (Claude, 2008), e 10.000 

reamostragens foram realizadas a fim de se obter a proporção de valores de distância iguais 

ou maiores que o acaso. Os procedimentos adotados foram usados com o auxílio do pacote 

―MASS‖ (Venables & Ripley, 2002) e de rotinas pessoais. 

A presença de alometria na forma do hemiélitro — isto é, a variação da forma do 

hemiélitro dependente do seu tamanho — foi avaliada por meio de uma regressão 

multivariada entre a forma da estrutura — como variável dependente —e o tamanho dela e o 

fator sexo — como variáveis independentes —, um dos métodos mais amplamente usados no 

estudo de alometria em Morfometria Geométrica (Klingenberg et al., 2012; Mitteroecker et 

al., 2013; Klingenberg, 2016). Conforme discutido em Klingenberg (2016), a interação entre 

tamanho e o fator sexo foi estimada a partir de uma ANOVA de Procrustes, a fim de 

verificar o efeito da alometria no dimorfismo sexual, caso existisse. As variáveis de forma 

foram representadas pelas coordenadas dos espécimes no espaço tangente (ver 

anteriormente), enquanto o tamanho da estrutura foi representado pelo tamanho de seu 

centroide (Macagno et al., 2011). 

Para testar a hipótese nula de independência entre forma e tamanho — além do fato 

de que testes de permutação apresentam a vantagem de não levar em consideração, 

previamente, hipóteses específicas acerca da distribuição particular dos dados (Klingenberg, 

2016) —, 10.000 associações aleatórias entre as configurações de forma e os valores de 

tamanho entre os espécimes foram realizadas. A soma das distâncias quadráticas de 

Procrustes foi obtida em cada réplica e, assim, comparada com aquela obtida na regressão 

usando as configurações originais, conforme os procedimentos da ANOVA de Procrustes 

(Goodall, 1991). A regressão multivariada e os testes de permutação foram realizados no R 

3.5.0, com a opção ―RRPP‖ da função procD.lm, do pacote ―geomorph‖, ativada. A soma 

dos quadrados do componente de variação predito pelo tamanho foi expressa como a 

porcentagem de variância da forma predita por alometria (Klingenberg, 2016). O nível de 

significância foi de 5% (α = 0,05). 
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O acesso visual a como os dados se ajustaram à reta de regressão foi dado a partir da 

construção de gráficos bidimensionais com escores de regressão (―shape scores‖ sensu Drake 

& Klingenberg, 2008) — a projeção de configurações de marcos, no espaço de forma, em um 

eixo que se direciona para o vetor de regressão — e o logaritmo dos tamanhos do centroide 

das configurações, obtendo-se assim a covariância máxima entre as duas variáveis quando o 

tamanho do centroide é colocado no eixo X (Klingenberg, 2016). As matrizes de covariância 

usadas para a obtenção do vetor de coeficientes de regressão foram baseadas nas 

configurações de marcos e tamanhos do centroide centrados pelo sexo (―pooled within-

group‖). Entretanto, como sugerido em Mitteroecker & Bookstein (2008), optou-se por não 

usar o componente alométrico comum (―common allometric componente‖ sensu Mitteroecker 

et al., 2004) no acesso visual por gráficos, porque se visou o estudo da alometria e a 

comparação dela entre os diferentes grupos aqui tratados (machos e fêmeas) (ver Klingenberg, 

2016).  

 

3.6 Modularidade na forma do hemiélitro 

Traços que sejam integrados apresentam variação morfológica consistindo de 

movimentos coordenados entre partes de uma e outra estrutura desses traços (Klingenberg, 

2008). A forma dos hemiélitros pode ser importante no cuidado paternal porque 

provavelmente deve estar relacionada à posição relativa da célula cerdosa, estrutura 

importante para a organização geral da massa de ovos no dorso dos machos pelas fêmeas 

(Fig. 8, CC) (ver Schnack et al., 1990). A existência de integração na forma do hemiélitro 

pôde ser determinada, de forma preliminar, por meio de uma Análise de Componente 

Principal (em inglês, PCA) (Klingenberg, 2013; Stefanello et al., 2018). Com base na matriz 

de covariância dos 13 marcos, após a sobreposição de Procrustes e projeção das formas no 

espaço tangente (veja anteriormente), foi verificado se a variação na forma do hemiélitro se 

concentrou em poucos ou muitos eixos, e se ela decaiu rapidamente, a fim de determinar o 

nível de integração nessa estrutura (conforme a abordagem de Klingenberg, 2013). 

A variação na forma do hemiélitro foi visualizada a partir de técnicas de grades de 

transformação deformante (―warping transformation grids‖), aplicadas aos desenhos da 

estrutura sem, entretanto, usar as grades de transformação. Para tanto, uma técnica de 

interpolação (―thin-plate spline‖) foi usada tanto nos marcos como nos contornos, garantindo 

que os pontos correspondentes da forma inicial e da forma alvo ficassem nas posições 
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correspondentes em relação àquelas grades ainda não deformadas e àquelas já deformadas na 

forma alvo (Klingenberg, 2013). 

Independente da correlação entre variáveis, que pudesse trazer à tona falsos alarmes, 

duas hipóteses de modularidade foram testadas: (1) entre a parte membranosa e não 

membranosa do hemiélitro e (2) entre a margem externa e a margem interna do hemiélitro, 

ambas avaliando o efeito da presença da célula cerdosa (veja anteriormente). As duas 

hipóteses se justificam pelos padrões descritos de oviposição: fêmeas de algumas espécies de 

Belostoma começam a ovipor na porção posterior do hemiélitro — a área membranosa —, 

enquanto fêmeas de outras espécies de outros gêneros próximos utilizam a célula cerdosa 

como área-guia (Schnack et al., 1990). Para estimar modularidade, o coeficiente de razão de 

covariância (―covariance ratio‖, CR) foi usado na avaliação da presença desses módulos 

comparados a outras combinações de módulos alternativos, sempre condicionados a 

apresentarem o mesmo número de marcos contíguos em cada módulo, conforme sugerido em 

Claude (2008) e Klingenberg (2009). As hipóteses a serem testadas não necessariamente 

apresentaram os menores valores de CR, mas, até o momento, são as que se adequam melhor 

às hipóteses acima levantadas. Foi adotado, neste estudo, o CR porque essa estatística não 

costuma ser influenciada pelo tamanho amostral, como acontece com o RV — um análogo 

do fator de determinação para o espaço multivariado (Adams, 2016). 

As análises de integração levaram em consideração a informação acerca da conexão 

entre os módulos, baseando-se em uma única sobreposição generalizada de Procrustes de 

todos os marcos da configuração total (―‗simultaneous-fit‘ approach‖sensu Klingenberg, 

2009). A proporção de CRs simulados iguais ou menores que o estimado em cada hipótese 

foi usada para o cálculo dos P-valores (Adams,2016), seguindo a lógica de Klingenberg 

(2009). Valores de CR simulados foram obtidos a partir de configurações alternativas, 

sempre condicionadas a apresentarem marcos contíguos e o mesmo número de marcos dos 

módulos a serem testados. Devido à interdependência entre os todas as alternativas de 

módulos avaliadas, um produto da sobreposição generalizada de Procrustes, uma nova 

sobreposição das configurações de marcos reamostrados foi realizada a cada reamostragem 

(Klingenberg et al., 2004; Klingenberg, 2009). 
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3.7 Avaliando a semelhança entre vetores 

Foram estimados ângulos entre vetores de forma, para avaliar a similaridade entre a 

variação na forma responsável por alometria, eixos da PCA ligados às modificações na forma 

do hemiélitro direito e os vetores da LDA, de acordo com os fundamentos de Klingenberg et 

al.(2001). Ângulos próximos de zero e significativos indicaram a existência de forte 

similaridade entre aquelas formas. P-valores foram calculados de acordo com as idéias 

propostas em Li (2011) e com o uso de rotinas pessoais, a partir de 10.000 réplicas, 

disponíveis no endereço https://github.com/jozecaricardo/MORPHO. 

 

3.8 Análise de caminhos 

Uma simples análise de regressão linear que mostre dependência não é capaz de 

explorar simultaneamente os efeitos de outras variáveis independentes sobre as variáveis 

dependentes do modelo proposto (Gonzalez-Voyer & Hardenberg in Garamszegi, 2014). Para 

sanar esse problema, o uso de análises de caminho é conveniente porque elas permitem traçar 

e calcular as interações de causalidade entre as variáveis estudadas (Hair et al., 2009). Essas 

análises levam em conta a correlação entre as variáveis e calculam a covariância entre 

estruturas (Kline, 2016). Assim, matrizes de correlação das medidas corporais, da forma e do 

tamanho do centróide do hemiélitro direito foram estimadas e utilizadas em equações 

estruturais. Essas equações indicaram como as variáveis endógenas (dependentes) e exógenas 

(independentes) estão associadas entre si e o ajuste dos dados a elas foram estimados 

consecutivamente (Hair et al., 2009). 

Os seguintes modelos foram testados individualmente para machos e fêmeas: (1) 

incluindo todas as medidas de tamanho corporal + forma do hemiélitro não se levando em 

conta a alometria; 2) incluindo todas as medidas de tamanho corporal + forma do hemiélitro 

levando-se em conta a alometria; 3) incluindo todas as medidas de tamanho corporal + 

tamanho do centroide do hemiélitro. Portanto, seis modelos foram ajustados aos dados. Os 

valoresdeχ
2
, com seus graus de liberdade (gl) e sua significância estatística, foram estimados 

para cada modelo. Foram buscados modelos bem identificados, isto é, modelos com graus de 

liberdade maiores que zero (Kline, 2016). O ajuste dos modelos foi estimado ainda por 

medidas de ajuste absoluto: raiz do erro quadrático médio de aproximação (em inglês, 

RMSEA), raiz padronizada do resíduo médio (em inglês, SRMR) e Critério de informação 

Akaike (em inglês, AIC); medidas de ajuste incremental: Índice de Tucker Lewis (em inglês, 

TLI) e por medidas de ajuste parcimonioso: Índice de ajuste comparativo (em inglês, CFI) e 
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Índice de ajuste normado (em inglês, NFI) (Hair et al. 2009). As variáveis utilizadas foram 

padronizadas a partir do uso de uma matriz de correlação. Coeficientes de caminho 

padronizados (β) foram usados na interpretação geral dos resultados, mas os intervalos de 

confiança (95% IC) foram calculados com base nas inclinações não padronizadas. O nível de 

significância foi de 5% (α = 0,05), e todos os procedimentos foram efetuados com o auxílio 

do pacote ―sem‖ (Fox et al., 2017).  

Todos os parâmetros dos diferentes modelos foram avaliados quanto às diferenças 

existentes entre os sexos a partir de uma análise multigrupo (Everman, 2010; Kline, 2016). A 

análise é feita de tal forma que os parâmetros sejam fixados gradativamente com o mesmo 

valor para ambos os grupos. Nesse procedimento, são avaliados (1) o ―desenho‖ 

(configuração) das equações, (2) os coeficientes de caminho padronizados, β, (3) os 

interceptos das variáveis endógenas e as médias das variáveis exógenas e (4) os resíduos 

(Beaujean in Beaujean, 2014). Valores gradativamente mais altos das estatísticas que medem 

o erro desses modelos acima mencionados são esperados, mas foi monitorado apenas (1) a 

variação no índice de ajuste comparativo, o CFI, e (2) o χ
2
, o qui-quadrado. A diferença entre 

os valores de CFI igual ou maior que 0,01, numa etapa de fixação de parâmetro, indicou que 

aquele modelo cujos parâmetros não foram modificados foi significativamente melhor 

(Pornprasertmanit, 2014). Para a diferença dos valores de χ
2 

(χ
2

diff), foi aplicado, neste estudo, 

um teste de χ
2
 entre os ajustes dos modelos com e sem a restrição (Kievit et al., 2014). Neste 

estudo, os grupos foram considerados diferentes quando diferenças entre os valores de CFI 

(ΔCFI) foram iguais ou maiores que 0,01, e quando diferenças dos valores de χ
2
 (χ

2
diff), 

foram maiores que zero.O nível de significância também foi de 5% (α = 0,05). Esses 

procedimentos foram realizados com o pacote ―semTools‖ (Jorgensen et al., 2018) no R 3.5.0. 
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4. Resultados 

4.1 Os erros associados à tomada de fotos do hemiélitro e à colocação dos marcos foram 

insignificantes 

Os erros atribuídos à tomada de fotos e à colocação de marcos anatômicos, quando se 

comparou uma tomada de fotos originais com uma nova tomada de fotos (réplicas), foram 

considerados estatisticamente insignificantes, mas houve variação significativa entre 

indivíduos (ANOVA de um fator: Ferro entre seções = 0,7209; P = 0,6508; Fvariação entre indivíduos = 

2,67; P< 0,01). 

 

4.2 Os erros associados à aferição das medidas corporais foram insignificantes 

Os erros referentes à aferição das medidas (originais e réplicas) dos pares de pernas 

posteriores não foram estatisticamente significativos (ANOVA de um fator: Ferro entre seções = 

0,0224; P = 1; Fvariação entre indivíduos = 74,35; P <0.01), embora variação significativa entre os 

indivíduos tenha sido encontrada. Nas medidas relacionadas ao corpo, o erro mensurado 

também foi insignificante, e nesta análise não houve variação significativa entre os indivíduos 

(one-way ANOVA: Ferro entre seções = 0,5826; P = 0,4566; Fvariação entre indivíduos = 0,5826; P = 

 0,4566). 

 

4.3 Os hemiélitros apresentam moderada integração 

 A PCA baseada na matriz de covariância da forma do hemiélitro indica a existência de 

uma integração moderada porque foram necessários oito eixos para se explicar cerca de 85% 

da variação na forma dele. Os primeiros dois eixos explicam só 26,8 e 22,8% da variação dos 

dados, respectivamente (Fig. 10). A variação no PC1 se refere principalmente à parte 

membranosa do hemiélitro. Os menores valores de forma correspondem a um afilamento da 

porção membranosa do hemiélitro, enquanto os maiores valores correspondem a um 

encurtamento seguido de um alargamento desta região. No PC2, a variação se refere à região 

que separa a área membranosa da área não membranosa. Os menores valores de forma do 

PC2 correspondem ao maior encurvamento dessa região delimitadora, produzindo um ligeiro 

estreitamento da área basal da membrana, enquanto os maiores valores correspondem a um 

menor encurvamento dessa área. No PC3 — que explica apenas cerca de 8% da variação dos 

dados —, os menores valores de forma se referem a um ligeiro alongamento da área 

membranosa, enquanto os maiores valores de forma correspondem a um sutil encurtamento 
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dessa área (Fig. 10). A variação na forma explicada por esses três eixos foi usada, ao longo 

deste trabalho, para o resto das comparações propostas. 

 

4.4 Só foi encontrado dimorfismo sexual na forma do hemiélitro 

Não se levando em conta a correlação entre as variáveis, foi encontrado dimorfismo 

sexual na forma (Tabela 3), mas não no tamanho do centroide do hemiélitro (Tabela 4, Fig. 

11). A modificação na forma do hemiélitro direito dependente da variação do seu tamanho, 

representado pelo tamanho do centroide, foi significativa (P = 0,007) mas homogênea entre os 

sexos, porque não houve interação significativa entre o tamanho do centroide e o fator ―sexo‖ 

(ANOVA de Procrustes: F = 0,8708; P = 0,512), o que mostra que a alometria não é um fator 

que gera dimorfismo sexual nessa estrutura. Entretanto, cerca de 2,7% da variação na forma 

do hemiélitro é explicada por alometria baseada na matriz de covariância centrada pelo sexo 

(―pooled within-sex‖) (Tabela 3). 

A variação explicada por essa alometria no hemiélitro é pouco similar àquela 

referente à variação total na sua forma explicada pelo PC1 (ângulo entre vetores = 67,5
o
, P < 

0,001), nada similar àquela explicada pelo PC2 (ângulo entre vetores = 83,5
o
, P = 0,0912) e 

pouco similar ao PC3 (ângulo entre vetores = 77,4
o
, P = 0,0004). Os menores escores de 

alometria se referem ao ligeiro encurtamento e concomitante alargamento da parte 

membranosa do hemiélitro, enquanto os maiores se referem ao seu alongamento e ligeiro 

estreitamento (Fig. 12). 

No que concerne ainda ao dimorfismo sexual, a LDA demonstrou haver uma 

razoável diferença entre machos e fêmeas em B. angustum (Fig. 13). Valores de distância de 

Mahalanobis estatisticamente significativos foram obtidos (2,63; P< 0,0001), apesar de não 

serem muito altos. A porcentagem de indivíduos com classificação incorreta foi de 19,5% (15 

espécimes do sexo masculino e 12 do sexo feminino), usando-se o procedimento de validação 

cruzada ―leave-one-out‖. As taxas de classificação correta entre um sexo determinado a priori 

e as previsões da função linear discriminante foram sempre iguais ou maiores que 80%, ainda 

que não muito altas. A variação explicada pelo dimorfismo sexual na forma do hemiélitro é 

pouco similar àquela referente à variação na forma explicada pelo PC1 (ângulo entre vetores 

= 70,7
o
, P < 0,001) e é ligeiramente mais similar àquelas explicadas pelo PC2 (ângulo entre 

vetores = 59,9
o
, P < 0,001) e pelo PC3 (ângulo entre vetores = 64,5

o
, P < 0,001). Formas com 

a parte membranosa do hemiélitro mais arredondada e mais expandida são encontradas nas 
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fêmeas, enquanto formas com a parte membranosa menos expandida e mais estreita em sua 

linha média são encontradas nos machos (Fig. 13).  

 

4.5 Nenhuma das hipóteses de modularidade foram corroboradas 

Cento e noventa e nove partições contíguas foram estimadas e usadas para testar a 

existência de módulos distintos em ambas as hipóteses. Tanto na presença como na ausência 

de alometria, as partições do hemiélitro referente às hipóteses testadas (veja anteriormente) 

não constituíram módulos distintos em ambos os sexos. Curiosamente, ao se testar a hipótese 

das margens interna e externa como módulos, na ausência de alometria, a significância foi 

marginal para as fêmeas (para a primeira hipótese, em presença de alometria, P = 0,3254 nos 

machos e P = 0,2071 nas fêmeas; sem o efeito da alometria, P = 0,3136 nos machos e P = 

0,1834 nas fêmeas; para a segunda hipótese, em presença de alometria, P = 0,0947 nos 

machos e P = 0,0651 nas fêmeas; sem o efeito da alometria, P = 0,0828 nos machos e P = 

0,0533 nas fêmeas) (Figs 14-15).  

 

4.6 Nem a forma nem o tamanho do centroide do hemiélitro parecem covariar com os 

fêmures e tíbias posteriores 

Os modelos propostos a partir da análise de caminhos — levando em conta ou não a 

alometria — explicaram bem a estrutura da matriz de covariância das variáveis tratadas. 

Valores aceitáveis de TLI e NFI (isto é, acima de 0,95), de SRMR (isto é, abaixo de 0,06) e de 

CFI (isto é, acima de 0,95) foram obtidos em ambos os casos (Tabelas 5-7). Os valores de 

AIC do modelo que usou ―forma do hemiélitro‖ como variável endógena, em presença de 

alometria, foi de -2.522,54, enquanto aquele em ausência de alometria foi de -2.416,86, 

ajustando-se melhor à matriz de correlação estimada dos dados. Entretanto, o modelo que 

usou ―tamanho do centroide do hemiélitro‖ como variável endógena aparentemente se ajustou 

melhor do que os outros, com AIC igual a -2.058,45. Ao se comparar os valores de χ
2
, o 

menor valor obtido foi para o modelo com a forma do hemiélitro como variável endógena, em 

presença de alometria (χ
2
 = 40,89, gl = 24). 

Quando machos e fêmeas foram ajustados separadamente para cada modelo (Tabelas 

5-7), levando-se em consideração a variável endógena ―forma do hemiélitro‖, apenas os 

modelos baseados na matriz de correlação dos espécimes do sexo masculino mostraram 

coeficientes de caminhos significativamente diferentes de zero entre a variável endógena Ti3 

e a exógena CTC (Ti3~CTC) e entre a endógena Fe3 e a exógena LMH (Fe3~LMH) (Figs 16-



17 

 

 

19), independentemente da presença ou não de alometria (Tabelas 8-9 para machos e Tabelas 

10-11 para fêmeas). O mesmo aconteceu quando a variável endógena ―tamanho do centroide 

do hemiélitro‖ substitui a forma do hemiélitro (Figs 20-21). A forma do hemiélitro, 

entretanto, nunca covariou com as pernas posteriores, e apenas o TC foi dependente do 

comprimento do corpo (β = 0,702, P < 0,001) (Tabelas 12 e 13). As pernas posteriores, em 

geral, quase não apresentaram relação de dependência com as pernas medianas nos indivíduos 

do sexo masculino (excetuando-se a relação entre Fe3 e Fe2), mas foram fortemente 

dependentes das pernas medianas nos do sexo feminino. Relações de dependência entre as 

margens internas dos fêmures medianos e tíbias posteriores, bem como entre as margens das 

tíbias medianas e dos fêmures e das tíbias posteriores foram significativamente diferentes de 

zero nas fêmeas (Tabelas 8-13). Entretanto, o grau de significância da relação de dependência 

entre Ti3 (como variável endógena) e o TC foi marginal (P = 0,072), bem como a interação 

entre ele e o comprimento do corpo (P = 0,081) apenas nos indivíduos do sexo masculino. Só 

2,8% da variação na forma do hemiélitro é explicado por todas as variáveis exógenas no 

modelo que trata dos indivíduos do sexo masculino. Entretanto, cerca de 71% da variação do 

tamanho do centróide do hemiélitro, nos indivíduos do sexo masculino, foi explicada pelas 

variáveis exógenas no modelo. 

 

4.7 O dimorfismo sexual na forma do hemiélitro é um falso alarme 

As análises multigrupo mostraram diferença estatística significativa entre os sexos 

apenas quando o tamanho do centroide foi usado como uma variável endógena (Tabela 7). 

Para os outros modelos propostos com a forma do hemiélitro como variável endógena, 

entretanto, nunca foram obtidas diferenças significativas entre os grupos (Tabelas 5-6). Nas 

análises multigrupo com o tamanho do centroide como variável endógena, quando os valores 

de β foram forçados a serem os mesmos, o valor de ΔCFI foi igual a 0,010 e o valor de χ
2

diff 

foi igual a 29,505 (gl = 12) (P = 0,0033), indicando haver diferença entre machos e fêmeas 

quanto ao grau de dependência entre as variáveis. Quando os interceptos foram forçados a 

serem os mesmos, o valor de ΔCFI foi igual a 0,032 e o de χ
2
diff foi igual a 67,365 (gl = 12) (P 

< 0,0001). Enfim, quando se estimou que variáveis poderiam não ter seus interceptos fixados 

— a fim de não se ter diferenças no CFI maiores que 0,01 — tanto a LMH como o INTE 

foram as que mais contribuíram para isso, tendo os maiores valores de intercepto nos 

indivíduos do sexo masculino. As análises multigrupo indicam a existência de um dimorfismo 

sexual nos interceptos das regressões desses traços morfológicos, enviesado para os machos, 
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diferentemente do que a LDA e a ANOVA de Procrustes indicaram. Além disso, essas duas 

variáveis apresentaram a mesma variância — espalhamento ao redor da média — entre os 

grupos analisados. Entretanto, os resultados fornecem evidência da existência de dimorfismo 

sexual nas relações de dependência entre pernas posteriores e tamanho do corpo e entre as 

pernas medianas e posteriores, independente da existência ou não de alometria. 
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5. Discussão 

É possível que o ―princípio da desvantagem‖ (Handicap Principle hypothesis) 

(Zahavi, 1997), em lugar da hipótese da ―maior fecundidade‖ (Enhanced Fecundity 

hypothesis) (Maynard Smith, 1977; 1982), seja o mecanismo responsável pela existência de 

cuidado paternal do tipo ―back-brooding‖ e sua manutenção, porque os machos fornecem 

tanto benefícios diretos como indiretos às fêmeas, já que mostraram ser capazes de sobreviver 

a acasalamentos anteriores, apesar dos custos associados ao cuidado paternal (Tallamy, 2001). 

O tamanho da área do dorso do macho é um fator sugerido como limitante no tamanho da 

massa de ovos produzida pelas fêmeas (Andersson, 1994; Kruse, 1990; Kraus, 1989). A partir 

de análises de caminho e de uma abordagem multigrupo — usadas pela primeira vez em 

estudos desse tipo —, foram encontrados dimorfismos sexuais de tamanho, enviesados para 

machos, nos interceptos referentes à largura máxima medida através dos hemiélitros (Fig. 2, 

LMH), depois de se considerar a covariância dessas características com outras oriundas de 

outras partes corporais (Figs 16-21). O dimorfismo sexual encontrado nos interceptos da 

largura máxima pode ser devido ao fato de que hemiélitros mais largos realmente 

proporcionem uma maior área livre no dorso para a deposição dos ovos. À luz do princípio da 

desvantagem, fêmeas devem preferir machos mais largos, porque isso aumentaria o sucesso 

reprodutivo delas, mesmo que o fenômeno pudesse levar ou a (1) um baixo grau de 

―parentage‖ para ambos os sexos, isto é, a uma proporção pequena de filhotes na ninhada que 

tenham a mesma origem genética da dos seus pais (Alonzo & Klug in Royle et al., 2012), ou 

a (2) uma baixa mobilidade e maior susceptibilidade à predação nos machos (Kaitala & Axen, 

2000; Tallamy, 2001; Wonget al., 2013), ou (3) a ambos. Na espécie Phyllomorpha laciniata 

(Villers, 1789) (família Coreidae), embora ambos os sexos possam apresentar ovos em seus 

dorsos — depositados de forma voluntária ou não por fêmeas (―parasitismo‖ segundo Kaitala 

et al., 2000) —, experimentos mostraram que indivíduos que carregam muitos ovos são 

capturados por formigas com maior frequência do que aqueles que transportam poucos ovos 

ou nenhum (Kaitala et al., 2000).  

Entretanto, Thrasher et al. (2015) mostraram que, em B. lutarium (Stål, 1855), tanto 

fêmeas de grande como de pequeno porte colocam o mesmo número de ovos em um dado 

dorso disponível. Se isso realmente acontecer e não for um artefato (veja posteriormente), é 

possível que o tamanho da massa de ovos tenha algum efeito na estabilidade e, assim, na 

locomoção daquele indivíduo que a porte (Smith, 1976; Kaitala & Axen, 2000). Ainda dentro 

da perspectiva do princípio da desvantagem, problemas que envolvam aspectos biomecânicos 
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— ao invés de apenas riscos relativos à predação — podem estar envolvidos na regulação do 

cuidado. A aparente constância no número de ovos depositados pelas fêmeas no dorso dos 

machos também pode estar presente em B. angustum. A relação de dependência 

hipoalométrica entre o comprimento total do corpo e as margens internas das tíbias 

posteriores (Tabela 12), que estão em contato quase direto com a massa de ovos nos machos 

(Fig. 1), parece sugerir isso, porque machos de grande porte não apresentam margens muito 

compridas e nem machos de pequeno porte apresentam margens muito curtas. Além disso, se 

a massa de ovos realmente se mantiver constante, independentemente do tamanho do macho, 

ela não afetaria demasiadamente a estabilidade desses insetos e seria ligeiramente menos 

visível em machos mais largos — provavelmente diminuindo as chances de predação nesses 

indivíduos. Não faltam exemplos em Belostomatidae que reportem a oviposição associada a 

problemas relativos à locomoção (Smith, 1976; 1997; Kight et al., 1995). O que todos têm em 

comum é que a presença de uma massa de ovos no dorso de um indivíduo do sexo masculino 

incita o comportamento ―back-brooding‖ que, consecutivamente, influencia fortemente no 

forrageamento (Crowl & Alexander, 1989) e na locomoção — tornando-os mais lentos — e 

aumentando, assim, a vulnerabilidade desses indivíduos à predação (Kight et al., 1995). 

Estudos futuros devem levar em consideração a correlação entre presença da massa de ovos 

em indivíduos de pequeno e grande porte e taxa de predação. 

Módulos são complexos altamente integrados internamente, mas relativamente 

independentes um do outro (Klingenberg, 2010). Essas regiões integradas devem ser 

favorecidas por seleção, limitando a sua variação a combinações de características com alta 

adequação ao ambiente (Schlichting in Pigliucci & Preston, 2004). Como discutido 

anteriormente, os hemiélitros parecem estar fortemente vinculados à oviposição (Schnack et 

al., 1990) (veja Fig. 1) e, portanto, seria esperado que a forma de algumas partes do hemiélitro 

pudessem estar, em algum nível, canalizadas para essa função. Contrariando as expectativas, 

nenhum dimorfismo nos interceptos das regressões que envolveram a forma do hemiélitro foi 

observado. Os hemiélitros apresentaram suas partes integradas umas com as outras e não 

mudaram muito de forma com seu tamanho (Figs 10, 12). A similaridade entre a variação 

explicada pelo PC1 e pela LDA é baixa (70,7º), e as taxas de classificação correta, com base 

na forma do hemiélitro, não chegam a 90%. Além disso, a variação alométrica na forma do 

hemiélitro não tem interação significativa com o fator sexo e, portanto, não está relacionada 

ao dimorfismo sexual na forma (Tabela 3) (Figs 12-13). Entretanto, contribuiu ligeiramente 

na integração, porque as relações de dependência entre a forma do hemiélitro e o tamanho do 

corpo deixaram de ser significativas após tirar seu efeito. Tendo em vista o forte efeito de 
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integração da alometria (Huxley, 1932; Klingenberg & Marugán-Lobón, 2013), a ausência de 

dimorfismo sexual nessas relações de dependência, a falta de interação entre a alometria e o 

dimorfismo sexual na forma dos hemiélitros (Tabela 3) e, associando isso à presença só 

marginal de módulos entre as margens interna e externa do hemiélitro nas fêmeas (Figs 14-

15), é sugerido que exista uma conservação geral do hemiélitro em B. angustum, 

principalmente no que se refere à região portadora da célula pilosa — isto é, o cório (veja 

também Fig. 10). Não se sabe ao certo se a célula cerdosa ou o ápice do hemiélitro (Schnack 

et al., 1990), ou ainda uma outra região do hemiélitro, seja usada pelas fêmeas como ―guia‖ 

para a oviposição em B. angustum. 

A seleção sexual parece atuar na manutenção do cuidado paternal em Belostomatinae, 

porque espécimes do sexo masculino com alguns ovos são escolhidos com muito maior 

frequência pelas fêmeas do que indivíduos sem ovos (Ohba et al., 2016 em Appasus Amyot & 

Serville, 1843; Ohba et al., 2018 em Diplonychus Laporte, 1833). Da mesma forma, 

diferenças sexuais em traços morfológicos envolvidos em sinalização ou em combate como 

cor ou chifres, por exemplo — que são geralmente selecionados por seleção sexual — estão 

correlacionadas com a evolução do cuidado paternal (Mank et al., 2005). Os resultados deste 

estudo sugerem que o dimorfismo sexual nas relações de dependência entre as pernas 

posteriores e o corpo pode estar correlacionado com o cuidado paternal pós-zigótico nessa 

espécie, tendo em vista as relações hipoalométricas observadas entre as margens internas das 

tíbias posteriores e o comprimento total do corpo (b=0,27 [0,08-0,46]) e as relações 

isométricas entre a margem interna dos fêmures posteriores e a largura máxima medida 

através dos hemiélitros nos machos (b=0,62 [0,16-1,07]) (Figs 16-21 e Tabela 12). Além 

disso, essas relações podem estar sendo mantidas sob a ação de um balanço entre seleção 

natural sexual e seleção natural não sexual (―allocation trade-off model‖, Bonduriansky & 

Day, 2003), pois as pernas posteriores nos machos não só podem estar se ajustando à massa 

de ovos, garantindo o aumento do sucesso reprodutivo da prole, mas também podem estar 

influenciando na locomoção (Smith, 1976a, 1997; Venkatesan, 1983; Schnack et al., 1990). Já 

no caso das fêmeas, a falta de ajuste entre as pernas posteriores e o corpo (Figs 18-19), mas 

fortes relações entre seções das pernas medianas e posteriores (Tabelas 10-11, 13), sugerem 

uma alocação de recursos para a produção de ovos (Tanaka, 1993; Braby & Jones, 1995). 

Hiperalometrias podem ser comuns em estruturas locomotoras como resultado de 

fatores biomecânicos envolvidos (Tseng & Rowe, 1999). Além disso, um balanço entre o 

tamanho final de um traço morfológico envolvido de alguma forma na reprodução e o 
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tamanho do corpo no adulto faz com que seja comum hiperalometria, quando o aumento nesse 

traço produzir maior sucesso no acasalamento desse indivíduo, beneficiando assim indivíduos 

de grande porte (Bonduriansky & Day, 2003). Entretanto, se o tamanho muito grande de um 

traço compensar as desvantagens competitivas de um tamanho corpóreo pequeno, a seleção 

sexual pode favorecer um grande investimento nesses traços em pequenos indivíduos, e uma 

hipoalometria deve evoluir nesse sistema (Bonduriansky, 2007). Os argumentos apresentados 

nesses dois parágrafos não só reforçam a ideia de que hiperalometria não deve ser usada para 

inferir a presença de seleção sexual num traço morfológico (Bondurainsky, 2007), mas 

também de que o dimorfismo sexual nas relações alométricas entre essas estruturas, em B. 

angustum, seja sustentado por um balanço entre seleção sexual e os custos envolvidos de 

viabilidade na locomoção. 

Sob a hipótese da inexistência de características genuínas, indicadoras de qualidade, 

que influenciassem na escolha de acasalamentos por fêmeas em Belostomatinae, Tallamy 

(2001) sugeriu que, no início da estação reprodutiva — quando nenhum macho porta ovos —, 

as fêmeas devem colocar apenas alguns ovos no dorso de machos que estejam próximos, 

―apostando‖ neles. As fêmeas, assim, não colocariam o número máximo de ovos que 

poderiam no dorso dos primeiros machos da estação reprodutiva, deixando a maximização no 

número de ovos para encontros posteriores, porque esses mesmos machos mostraram ser 

capazes de sobreviver a acasalamentos anteriores e de executar o cuidado paternal. Pode-se 

dizer, portanto, que a presença de uma pequena quantidade de ovos no dorso desses 

indivíduos, no início da estação reprodutiva, atua como ―honest signal‖de qualidade para as 

fêmeas nos encontros seguintes (Okuda et al., 2003). Este trabalho não fornece subsídios para 

se sugerir que as pernas posteriores — ou ao menos as margens internas dos fêmures e das 

tíbias posteriores — sejam algum tipo de indicador de qualidade para as fêmeas no início do 

período reprodutivo, antes da oviposição. Se fossem consideradas como tal, essas 

características morfológicas deveriam apresentar uma correlação entre seu tamanho e 

qualidade (Getty, 1998a, b), e hiperalometrias e/ou um aumento nos interceptos das 

regressões seriam observados (Wallace, 1987; Emlen & Nijhout, 2000; Bonduriansky, 2007). 

Para que a qualidade dos indivíduos do sexo masculino ainda mostrasse correlação 

com o comprimento das margens internas das seções estudadas das pernas posteriores, seria 

necessário assumir que as fêmeas, indiretamente, tivessem acesso à qualidade a partir da 

largura máxima medida através dos hemiélitros, porque as fêmeas não possuem acesso ao 

comprimento dessas seções diretamente (conforme exemplo de Getty, 1998a para as rêmiges 
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de aves). Nesse cenário, se a largura influenciasse a viabilidade — talvez afetando o voo —, 

pelo princípio da desvantagem, uma seleção sexual direcionadora maximizaria o sucesso 

reprodutivo no aumento da largura máxima do inseto, medida através dos hemiélitros, muito 

mais que a viabilidade de voo o faria. Como a viabilidade na largura dos hemiélitros não 

necessita ser direcionadora, um indivíduo do sexo masculino com pernas posteriores mais 

longas — com alta qualidade genética — mas com hemiélitros mais estreitos, à luz desse 

princípio, teria muito mais baixa viabilidade do que um outro, com pernas posteriores curtas 

— com baixa qualidade genética — e também com hemiélitros estreitos. Entretanto, 

contrariando as expectativas, as seções estudadas das pernas posteriores não apresentaram 

nem dimorfismo sexual em seus interceptos, nem hiperalometrias (Tabela 13). Portanto, fica 

clara a necessidade futura de estudos que avaliem a presença de correlações entre sucesso 

reprodutivo e o aumento na largura dos hemiélitros e no comprimento das pernas posteriores, 

bem como o papel dos hemiélitros na oviposição. O objetivo maior disso seria o entendimento 

de que mecanismos de seleção sexual estariam envolvidos no processo de evolução dessas 

estruturas, de escolha pelas fêmeas e do funcionamento da otimização seletiva em termos da 

relação energia gasta/sobrevivência da prole. 

A variação no comprimento de um traço que se relaciona com a variação em outro 

traço, ora um aumentando ou ora um diminuindo com o outro, produz variação compartilhada 

entre essas características (Porto et al., 2013); isto é, a variação em uma característica afeta o 

desempenho da variação em outra, e assim ambos os traços devem covariar e mudar para 

manter um alto desempenho (Peiman & Robson, 2017). As relações de dependência 

encontradas entre as seções de cada perna também sugerem dimorfismo sexual (Tabelas 8-

13). Isso provavelmente provém da natureza precisa da seleção atuante nesses traços 

morfológicos nos indivíduos do sexo masculino e no sexo feminino (de acordo com as ideias 

de Bertin & Fairbairn, 2007). As relações entre as pernas posteriores e o corpo estão 

fortemente canalizadas nos machos, e tudo indica que isso também aconteça nas pernas 

medianas. As pernas medianas são importantes em Belostomatinae, porque auxiliam no 

desempenho do comportamento ―brooding-pumping‖ nos machos, o qual é utilizado na 

produção de ondas na superfície da água que atuam na atração de fêmeas (Kraus, 1989). 

Pernas são fortemente canalizadas por fatores biomecânicos associados à locomoção, podendo 

apresentar relações hiperalométricas (Tseng & Rowe, 1999). Neste estudo, entretanto, 

aparentemente o comprimento total do corpo influencia fortemente no comprimento das 

margens internas das pernas medianas, de tal forma que as restrições biomecânicas ligadas à 

locomoção entre os dois pares de pernas mencionados sejam mais fracas do que a atuação de 
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seleção sexual nas pernas medianas dos machos. Novamente, à luz da ideia do balanço entre 

seleção natural sexual e seleção natural não sexual, esses resultados claramente demonstram a 

complexidade do relacionamento entre regimes de seleção sexual e variação em traços 

morfológicos não sexuais como as pernas (Bertin & Fairbairn, 2007; Bonduriansky, 2007). 

A existência de dimorfismo sexual no tamanho pode ser sustentada por uma adaptação 

diferenciada de ambos os sexos à ocupação de diferentes nichos tróficos (―Viability 

Selection‖) (Fairbain, 1987; Hedrick & Temeles, 1989; Blanckenhorn, 2005). Foi encontrado 

dimorfismo sexual de tamanho, enviesado para machos, nos interceptos referentes ao espaço 

interocular (Fig. 3, ESPIN), depois de se considerar a covariância dessas características com 

outras oriundas de outras partes corporais. O aumento dessa região nos machos pode estar 

relacionado ao aumento do volume das glândulas salivares ou do cibário em Heteroptera 

(Kingsolver & Daniel, 1995) e, consequentemente, ao aumento ou melhora efetivos da 

predação ao longo da vida (Ribeiro et al., comunicação pessoal). Se isso for verdade, uma 

seleção pode atuar tanto no estágio de ninfa como no estágio de imago, favorecendo ou 

desfavorecendo indivíduos de pequeno porte e, por sua vez, um dimorfismo sexual no 

tamanho, enviesado para machos, nessa e em outras partes corporais associadas 

(Blanckenhorn, 2005). 

O risco cumulativo de morte aumenta muito com a possibilidade de se tornar grande, 

devido à predação, ao parasitismo e à fome intensa (Roff, 1980; Stearns, 1992). Entretanto, 

indivíduos de grande porte são mais fortes, podem escapar mais facilmente de predadores 

(Blanckenhorn, 2005) e gastam efetivamente menos energia por unidade de massa 

(Hemmingsen, 1960). Assim, dimorfismos sexuais presentes nos interceptos das regressões da 

largura máxima medida através dos hemiélitros, bem como da largura interocular, parecem 

estar realmente conectados ao cuidado paternal e a todos os mecanismos comportamentais 

envolvidos. Machos de algumas espécies de Belostomatidae selecionam micro-habitats mais 

protegidos quando estão cuidando de massas de ovos, tais como bancos muito densos de 

hidrófitas, próximos à margem de criadouros aquáticos (Smith, 1976b). Além disso, 

experimentos controlados indicaram que machos portando ovos se alimentam pouco, mesmo 

se a obtenção de presas for facilitada (Kight et al., 1995; Smith, 1976b). Este trabalho dá, 

assim, subsídios para sugerir que o dimorfismo sexual encontrado nos interceptos acima 

citados também se relacione bem com a inversão do papel sexual encontrado em 

Belostomatidae, no que concerne ao forrageamento. Esse dimorfismo pode ter origem no 

processo de armazenamento diferenciado de recursos pelos machos para utilização na estação 
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reprodutiva, fazendo com que esses indivíduos possuam necessariamente mais reservas 

energéticas e uma maior resistência à fome (Peters, 1983; Schmidt-Nielsen, 1984).  

Um padrão de dimorfismo sexual ligado ao cuidado parental dentro de Belostomatidae 

é sugerido por Iglesias et al. (2010, 2012). Esses resultados contrastam os resultados que 

foram obtidos sobre dimorfismo sexual em B. angustum, pois, neste estudo, todos os 

dimorfismos sexuais encontrados nos interceptos das regressões tendem para os indivíduos do 

sexo masculino em B. angustum. Entretanto, apesar dos desenhos experimentais e os métodos 

adotados diferirem entre os trabalhos, os resultados podem não ser contraditórios. Em insetos 

cuja nutrição nupcial (―nuptial feeding‖ sensu Vahed, 1998) não ocorra, isto é, em insetos 

cujas fêmeas não ingerem produtos glandulares, nem alimento regurgitado, nem parte de 

ejaculados dos machos antes, durante ou depois da cópula, existe claramente um valor bem 

definido de produção ótima de filhotes por quantidade de acasalamentos (Arnqvist & Nilsson, 

2000). Muitos experimentos podem lidar com espécies que estejam ou não próximas desse 

ótimo, e isso parece ser o caso quando se compara este estudo com os demais citados. Se 

desprezarmos isso, não parecerá haver, de fato, alguma indicação de tendência no dimorfismo 

sexual em Belostoma. Ora ele é enviesado para os machos nas pernas medianas e posteriores e 

não parece ocorrer no tamanho do corpo (Iglesias et al., 2012), ora — além das pernas — ele 

também ocorre na largura máxima do corpo e na largura interocular, sendo enviesado para 

fêmeas (Iglesias et al., 2010), ora tamanhos corporais maiores em fêmeas estão sob seleção 

porque machos preferem acasalar com fêmeas mais pesadas e maiores, levando a um 

dimorfismo sexual de tamanho enviesado para fêmeas — mesmo sem qualquer indicação de 

que essas fêmeas apresentam maior fecundidade (Thrasher et al., 2015). 
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6. Conclusões 

A) Após levar em conta a correlação entre as variáveis morfológicas estudadas, foram 

encontrados dimorfismos sexuais de tamanho, enviesados para machos, ao invés de 

enviesados para fêmeas, nos interceptos referentes à largura máxima medida através dos 

hemiélitros e ao espaço interocular. Entretanto, os interceptos dos comprimentos das margens 

internas dos fêmures e das tíbias médias e posteriores não apresentaram diferenças estatísticas 

significativas entre os sexos. O dimorfismo sexual encontrado nos interceptos da largura 

máxima medida através dos hemiélitros pode ser devido ao fato de que hemiélitros mais 

largos realmente proporcionem uma maior área livre no dorso para a deposição dos ovos, à 

luz do princípio da desvantagem. Além disso, o aumento do espaço interocular nos machos 

pode estar também relacionado ao aumento da largura dos hemiélitros, já que isso sugere o 

aumento efetivo da predação ao longo da vida com o aumento do tamanho do corpo. 

B) O hemiélitro não apresentou dimorfismo sexual tanto na forma como no tamanho do 

centroide, após levar em conta a correlação entre as variáveis morfológicas estudadas. Neste 

estudo, os hemiélitros mantiveram suas partes integradas umas com as outras e apresentaram 

pouca alometria. Em associação a esses resultados, a ausência de modularidade em ambos os 

sexos parece reforçar a existência de uma forma e um tamanho geral estáveis nos hemiélitros, 

apesar de uma ligeira maior variação geral na membrana que no cório. Tal evidência sugere 

que uma seleção esteja atuando fortemente na viabilidade biomecânica dessa estrutura para o 

voo. 

C) Relações de dependência hipoalométricas entre as margens internas das tíbias posteriores e 

o comprimento total do corpo, bem como relações isométricas entre as margens internas dos 

fêmures posteriores e a largura máxima do hemiélitro — depois de se levar em conta as 

correlações entre as pernas medianas e posteriores —, foram detectadas apenas nos 

integrantes de B. angustum do sexo masculino. As pernas posteriores, em geral, quase não 

apresentaram relação de dependência com as pernas medianas nos indivíduos do sexo 

masculino, mas foram fortemente dependentes das pernas medianas nos do sexo feminino. 

Esses resultados sugerem uma correlação entre o dimorfismo sexual nas relações de 

dependência entre as pernas posteriores e o corpo e o cuidado paternal pós-zigótico nessa 

espécie. Essas relações podem estar sendo mantidas sob a ação de um balanço entre seleção 

sexual e seleção natural. 
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Tabela 1. Espécimes de Belostoma angustum Lauck usados nas análises de Morfometria 

Geométrica e na aferição de medidas. Lista das localidades e a relação delas com os sexos de 

cada indivíduo. ―-‖, dado ausente. 

As siglas referem-se aos seguintes acrônimos: LEBIP (Laboratório de Estudos da Biodiversidade do Pampa, 

UNIPAMPA, São Gabriel, Brasil) e MLPA (Museo de La Plata, La Plata, Argentina). 

 

 

 

 

 

  

Localidade/depósito Machos Fêmeas 

Barra do Quaraí, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP 2 5 

Caçapava do Sul, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP 2 - 

Carazinho, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP 13 7 

ESEC Taim, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP 5 8 

Guaíba, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP 1 - 

Ibarama, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP 2 - 

Itaqui, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP 1 - 

Lagoa Vermelha, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP 1 - 

Pinhal Grande, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP 7 5 

Porto Xavier, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP 1 1 

Santana da Boa Vista, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP 1 - 

Santana do Livramento, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP 12 9 

Santiago, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP 2 2 

São Gabriel, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP 18 10 

Chubut, Argentina/MLPA 1 - 

Pedro Osório, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP - 1 

Tenente Portela, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP - 1 

Arabutã, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP 2 - 

Santa Tecla, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP - 1 

Palmas, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP 1 - 

Alto Alegre, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP 1 - 

Jaguarão, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP - 1 

São Lourenço, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP - 1 

Tapera, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP - 2 

Rosário do Sul, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP - 2 

Armada, Rio Grande do Sul, Brazil/LEBIP 1 - 

La Plata, Buenos Aires, Argentina/MLPA 2 - 

Buenos Aires, Buenos Aires, Argentina/MLPA 1 - 

Santiago Del Estero, Argentina/MLPA 1 - 

La Granja, Córboda, Argentina/MLPA - 1 

Resistencia, Chaco, Argentina/MLPA - 1 

Gancedo, Chaco, Argentina/MLPA - 1 

La Pampa/MLPA - 1 
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Tabela 2. Marcos e descrição anatômica usados na obtenção da variação morfológica do 

hemiélitro direito dos espécimes de Belostoma angustum Lauck.Ver também a Fig. 9. Em 

Morfometria Geométrica, homologias podem ser traduzidas em marcos anatômicos do tipo I, 

que se referem a pontos no espaço onde três estruturas se encontram, ou seja, uma 

justaposição de estruturas; marcos do tipo II, que se referem a pontos em áreas de máxima 

curvatura; e marcos do tipo III, que se referem a marcos em extremidades oblongas, sendo 

esses últimos menos confiáveis. 
 

Número do marco anatômico Posição na asa  Tipo 

1 Junção das veias R + M II 

2 Sutura nodal I 

3 Extremidade superior da asa III 

4 Sutura do cúneo I 

5 Porção distal superior do cório I 

6 Vértice da membrana mais esclerosada III 

7 Vértice da membrana menos esclerosada III 

8 Porção distal inferior do cório I 

9 Veia R I 

10 Veia Cu  I 

11 Ápice da sutura claval II 

12 Extremidade inferior da região claval III 

13 Extremidade anterior da região claval III 

 

 
 

Tabela 3. Resultado da Análise de Variância (ANOVA de Procrustes) ao se verificar a 

existência de alometria na forma do hemiélitro direito dos espécimes de Belostoma angustum 

Lauck, usando-se a forma como variável dependente e o tamanho do centroide e o sexo como 

fatores. Foi levado em consideração também a interação, a fim de verificar o efeito da 

alometria no dimorfismo sexual. Cerca de 2,7% da variação na forma do hemiélitro é 

explicada por alometria. 

 Gl SS MS R
2
 F-valor Pr (>F) 

Tamanho do Centroide 1 0,003054 0,0030538 0,027327 4,0638 0,007* 

Sexo 1 0,007347 0,0073467 0,065742 9,7765 0,001* 

Interação 1 0,000654 0,0006544 0,005855 0,8708 0,512 

Resíduos 134 0,100697 0,0007515    

Total 137 0,111752     

*O nível de significância foi de 5% (α = 0,05). 

 
 

Tabela 4. Resultado da Análise de Variância (ANOVA de Procrustes) ao se verificar o efeito 

do sexo no tamanho do centróide do hemiélitro (variável dependente) dos espécimes de 

Belostoma angustum Lauck. 

 d.f. SS MS R
2
 F-valor Pr (>F) 

Sexo 1 0,03607 0,036065 0,027308 3,8181 0,071 

Resíduos 136 1,28464 0,009446    

Total 137 1,32070     
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Tabela 5. Ajustes dos modelos baseados em análises de caminho (―path analysis‖), utilizando 

os escores de forma do hemiélitro direito com alometria como uma das variáveis endógenas, e 

procedimento multigrupo para detecção de diferença entre sexos. Os grupos foram 

considerados diferentes quando diferenças entre os valores de CFI (ΔCFI) foram iguais ou 

maiores que 0,01, numa etapa de fixação de parâmetro, e quando diferenças dos valores de χ
2
 

(χ
2
diff), foram maiores que zero. 

Modelo χ
2 

(gl) Δχ
2 

(gl) / P-valor RMSEA 

(90%IC) 

SRMR CFI ΔCFI 

Todos os 

grupos 

40,887 (24) - *0,071 (0,030-0,108) 0,040 0,989 - 

Machos 24,279 (24) - 0,012 (0-0,093) 0,034 1,000 - 

Fêmeas 32,325 (24) - 0,076 (0-0,138) 0,032 0,989 - 

Configuração 

invariante? 

56,604 (48) - 0,051 (0-0,098) 0,033 0,995 - 

Coeficientes 

de caminho 

invariantes? 

64,188 (53) 7,584 (5) / P=0,1807 0,055 (0-0,099) 0,041 0,993 0,002 

Interceptos e 

médias 

invariantes? 

126,004 (65) 61,816 (12) / P<0,001** 0 (0-0,07) 0,041 1,000 0,007 

Variâncias 

invariantes? 

129,549 (72) 3,545 (7) / P=0,8304 0 (0-0,065) 0,056 1,000 0 

CFI: índice de ajuste comparativo, IC: intervalo de confiança, RMSEA: Raiz do erro quadrático médio de 

aproximação, SRMR: resíduo médio padrão da raiz, χ
2
: coeficiente qui-quadrado. Valores aceitáveis de SRMR 

(isto é, abaixo de 0,06) e de CFI (isto é, acima de 0,95) foram obtidos em ambos os casos. 

*Valores de RMSEA diferentes de zero não são muito aceitáveis. 

**O nível de significância foi de 5% (α = 0,05). 
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Tabela 6. Ajustes dos modelos baseados em análises de caminho (―path analysis‖), utilizando 

os escores de forma do hemiélitro direito sem alometria como uma das variáveis endógenas, e 

procedimento multigrupo para detecção de diferença entre sexos. Os grupos foram 

considerados diferentes quando diferenças entre os valores de CFI (ΔCFI) foram iguais ou 

maiores que 0,01, numa etapa de fixação de parâmetro, e quando diferenças dos valores de χ
2
 

(χ
2
diff), foram maiores que zero. 

Modelo χ
2 

(gl) Δχ
2 

(gl) / P-valor RMSEA 

(90%IC) 

SRMR CFI ΔCFI 

Todos os 

grupos 

49,597 (24) - *0,088 (0,053-0,123) 0,055 0,983 - 

Machos 29,942 (24) - 0,056 (0,000-0,113) 0,038 0,993 - 

Fêmeas 36,726 (24) - *0,094(0,012-0,152) 0,045 0,983 - 

*Configuração 

invariante? 

66,669 (48) - *0,075 (0,018-0,116) 0,041 0,988 - 

*Coeficientes 

de caminho 

invariantes? 

74,936 (53) 8,267 (5) / P=0,1421 *0,077 (0,028-0,116) 0,049 0,986 0,002 

*Interceptos e 

médias 

invariantes? 

135,159 (65) 60,223 (12) / P<0,001** 0,047(0,000-0,089) 0,049 0,994 0,008 

*Variâncias 

invariantes? 

138,704 (72) 3,545 (7) / P=0,8304 0,041(0,000-0,084) 0,062 0,995 0,001 

CFI: índice de ajuste comparativo, IC: intervalo de confiança, RMSEA: Raiz do erro quadrático médio de 

aproximação, SRMR: resíduo médio padrão da raiz, χ
2
: coeficiente qui-quadrado. Valores aceitáveis de SRMR 

(isto é, abaixo de 0,06) e de CFI (isto é, acima de 0,95) foram obtidos em ambos os casos. 

*Valores de RMSEA diferentes de zero não são muito aceitáveis. 

**O nível de significância foi de 5% (α = 0,05). 
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Tabela 7. Ajustes dos modelos baseados em análises de caminho (―path analysis‖), utilizando 

o tamanho do centroide do hemiélitro direito como uma das variáveis endógenas, e 

procedimento multigrupo para detecção de diferença entre sexos. Os grupos foram 

considerados diferentes quando diferenças entre os valores de CFI (ΔCFI) foram iguais ou 

maiores que 0,01, numa etapa de fixação de parâmetro, e quando diferenças dos valores de χ
2
 

(χ
2
diff), foram maiores que zero. 

Modelo χ
2 

(gl) Δχ
2 

(gl) / P-valor RMSEA 

(90%IC) 

SRMR CFI ΔCFI 

Todos os 

grupos 

43,312 

(24) 

- *0,076 (0,038-0,112) 0,040 0,988 - 

Machos 30,954 

(24) 

- 0,061 (0-0,117) 0,030 0,992 - 

Fêmeas 38,756 

(24) 

- *0,101 (0,033-0,158) 0,032 0,982 - 

*Configuração 

invariante? 

69.711 

(48) 

- *0.081 (0,032-0,120) 0,031 0,988 - 

*Coeficientes 

de caminho 

invariantes? 

99,216 

(60) 

29,505 (12) / P=0,0033** *0,097 (0,062-0,131) 0,059 0,978 0,010 

*Interceptos e 

médias 

invariantes? 

166,581 

(72) 

67,365 (12) / P<0,001** *0,138 (0,111-0,166) 0,093 0,946 0,032 

*Variâncias 

invariantes? 

170,126 

(79) 

3,545 (7) / P=0,8304 *0,106 (0,075-0,136) 0,101 0,969 0,009 

CFI: índice de ajuste comparativo, IC: intervalo de confiança, RMSEA: Raiz do erro quadrático médio de 

aproximação, SRMR: resíduo médio padrão da raiz, χ
2
: coeficiente qui-quadrado. Valores aceitáveis de SRMR 

(isto é, abaixo de 0,06) e de CFI (isto é, acima de 0,95) foram obtidos em ambos os casos. 

*Valores de RMSEA diferentes de zero não são muito aceitáveis. 

**O nível de significância foi de 5% (α = 0,05). 

 

  



34 

 

 

Tabela 8. Variáveis e relações usadas nas equações estruturais dos modelos propostos que 

apresentaram valores significativamente diferentes de zero nas análises de caminho. As 

variáveis do lado esquerdo do ―~‖ são as variáveis endógenas (dependentes) enquanto as do 

lado direito são as exógenas (independentes).  O símbolo ―~~‖ refere-se à correlação entre 

variáveis. O modelo proposto utilizou a forma do hemiélitro direito com alometria como uma 

das variáveis endógenas e se baseou nos indivíduos do sexo masculino. 

Relação de 

variáveis 

Inclinação (b) 

(95%IC) P-valor 

Coeficiente de caminho 

padronizado e correlação
# 

Ti3~CTC 0,346 (0,185-0,508) 0 0,668 

Fe3~LMH 0,629 (0,176-1,082) 0,006 0,677 

Ti2~CTC 0,191 (0,084-0,298) 0 0,531 

Fe2~CTC 0,246 (0,136-0,355) 0 0,610 

Fe3~Fe2 0,264 (0,054-0,474) 0,014 0,259 

HEMI_ALO~CTC 0,004 (0,001-0,008) 0,022 0,407 

Ti3~~Fe3 0,041 (0,016-0,065) 0,001 0,394
# 

Ti2~~Fe2 0,025 (0,004-0,046) 0,019 0,276
#
 

Siglas usadas: CTC, comprimento total do corpo; LMH, largura máxima medida através do hemiélitro; Fe2, 

comprimento da margem interna do fêmur mediano; Ti2, comprimento da margem interna da tíbia mediana; Fe3, 

comprimento da margem interna do fêmur posterior; Ti3, comprimento da margem interna da tíbia posterior; 

HEMI_ALO, escores de forma do hemiélitro direito com alometria; IC, intervalo de confiança; 
#
coeficiente de 

correlação.O nível de significância foi de 5% (α = 0,05). 

 

Tabela 9. Variáveis e relações usadas nas equações estruturais dos modelos propostos que 

apresentaram valores significativamente diferentes de zero nas análises de caminho. As 

variáveis do lado esquerdo do ―~‖ são as variáveis endógenas (dependentes) enquanto as do 

lado direito são as exógenas (independentes). O símbolo ―~~‖ refere-se à correlação entre 

variáveis. O modelo proposto utilizou a forma do hemiélitro direito sem alometria como uma 

das variáveis endógenas e se baseou nos indivíduos do sexo masculino. 

Relação de 

variáveis 

Inclinação (b) 

(95%IC) P-valor 

Coeficiente de caminho 

padronizado e correlação
# 

Ti3~CTC 0,383 (0,222-0,543) 0 0,737 

Fe3~LMH 0,618 (0,161-1,075) 0,008 0,667 

Ti2~CTC 0,191 (0,084-0,298) 0 0,531 

Fe2~CTC 0,246 (0,136-0,355) 0 0,610 

Fe3~Fe2 0,250 (0,039-0,460) 0,020 0,245 

Ti3~~Fe3 0,039 (0,014-0,064) 0,002 0,372
# 

Ti2~~Fe2 0,025 (0,004-0,046) 0,019 0,276
#
 

Siglas usadas: CTC, comprimento total do corpo; LMH, largura máxima medida através do hemiélitro; Fe2, 

comprimento da margem interna do fêmur mediano; Ti2, comprimento da margem interna da tíbia mediana; Fe3, 

comprimento da margem interna do fêmur posterior; Ti3, comprimento da margem interna da tíbia posterior; IC, 

intervalo de confiança; 
#
coeficiente de correlação.O nível de significância foi de 5% (α = 0,05). 
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Tabela 10. Variáveis e relações usadas nas equações estruturais dos modelos propostos que 

apresentaram valores significativamente diferentes de zero nas análises de caminho. As 

variáveis do lado esquerdo do ―~‖ são as variáveis endógenas (dependentes) enquanto as do 

lado direito são as exógenas (independentes). O símbolo ―~~‖ refere-se à correlação entre 

variáveis. O modelo proposto utilizou a forma do hemiélitro direito com alometria como uma 

das variáveis endógenas e se baseou nos indivíduos do sexo feminino. 

Relação de 

variáveis 

Inclinação (b) 

(95%IC) P-valor 

Coeficiente de caminho 

padronizado e correlação
# 

Ti2~CTC 0,161 (0,032-0,290) 0,014 0,583 

Fe2~CTC 0,224 (0,061-0,386) 0,007 0,665 

Ti3~Ti2 0,664 (0,303-1,024) 0 0,399 

Fe3~Fe2 0,326 (0,041-0,612) 0,025 0,270 

Ti3~Fe2 0,443 (0,158-0,728) 0,002 0,325 

Fe3~Ti2 0,665 (0,304-1,027) 0 0,452 

Ti3~~Fe3 0,059 (0,032-0,085) 0 0,675
# 

Ti2~~Fe2 0,043 (0,020-0,065) 0 0,549
#
 

Siglas usadas: CTC, comprimento total do corpo; Fe2, comprimento da margem interna do fêmur mediano; Ti2, 

comprimento da margem interna da tíbia mediana; Fe3, comprimento da margem interna do fêmur posterior; 

Ti3, comprimento da margem interna da tíbia posterior; IC, intervalo de confiança; 
#
coeficiente de correlação.O 

nível de significância foi de 5% (α = 0,05). 

 

Tabela 11. Variáveis e relações usadas nas equações estruturais dos modelos propostos que 

apresentaram valores significativamente diferentes de zero nas análises de caminho. As 

variáveis do lado esquerdo do ―~‖ são as variáveis endógenas (dependentes) enquanto as do 

lado direito são as exógenas (independentes). O símbolo ―~~‖ refere-se à correlação entre 

variáveis. O modelo proposto utilizou a forma do hemiélitro direito sem alometria como uma 

das variáveis endógenas e se baseou nos indivíduos do sexo feminino. 

Relação de 

variáveis 

Inclinação (b) 

(95%IC) P-valor 

Coeficiente de caminho 

padronizado e correlação
# 

Ti2~CTC 0,161 (0,032-0,290) 0,014 0,583 

Fe2~CTC 0,224 (0,061-0,386) 0,007 0,665 

Ti3~Ti2 0,664 (0,303-1,024) 0 0,399 

Fe3~Fe2 0,319 (0,034-0,605) 0,028 0,262 

Ti3~Fe2 0,446 (0,160-0,733) 0,002 0,327 

Fe3~Ti2 0,696 (0,335-1,057) 0 0,469 

Ti3~~Fe3 0,058 (0,031-0,084) 0 0,664
# 

Ti2~~Fe2 0,043 (0,020-0,065) 0 0,549
#
 

Siglas usadas: CTC, comprimento total do corpo; Fe2, comprimento da margem interna do fêmur mediano; Ti2, 

comprimento da margem interna da tíbia mediana; Fe3, comprimento da margem interna do fêmur posterior; 

Ti3, comprimento da margem interna da tíbia posterior; IC, intervalo de confiança; 
#
coeficiente de correlação.O 

nível de significância foi de 5% (α = 0,05). 
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Tabela 12. Variáveis e relações usadas nas equações estruturais dos modelos propostos que 

apresentaram valores significativamente diferentes de zero nas análises de caminho. As 

variáveis do lado esquerdo do ―~‖ são as variáveis endógenas (dependentes) enquanto as do 

lado direito são as exógenas (independentes). O símbolo ―~~‖ refere-se à correlação entre 

variáveis. O modelo proposto utilizou o tamanho do centroide do hemiélitro direito como uma 

das variáveis endógenas e se baseou nos indivíduos do sexo masculino. 

Relação de 

variáveis 

Inclinação (b) 

(95%IC) P-valor 

Coeficiente de caminho 

padronizado e correlação
# 

Ti3~CTC 0,270 (0,077-0,463) 0,006 0,522 

Fe3~LMH 0,618 (0,164-1,073) 0,008 0,666 

Ti2~CTC 0,191 (0,084-0,298) 0 0,531 

Fe2~CTC 0,246 (0,136-0,355) 0 0,610 

Fe3~Fe2 0,258 (0,047-0,468) 0,016 0,253 

TC~CTC 0,067 (0,049-0,086) 0 0,702 

Ti3~~Fe3 0,039 (0,014-0,063) 0,002 0,373
# 

Ti2~~Fe2 0,025 (0,004-0,046) 0,019 0,276
#
 

Siglas usadas: CTC, comprimento total do corpo; LMH, largura máxima medida através do hemiélitro; Fe2, 

comprimento da margem interna do fêmur mediano; Ti2, comprimento da margem interna da tíbia mediana; Fe3, 

comprimento da margem interna do fêmur posterior; Ti3, comprimento da margem interna da tíbia posterior; TC, 

tamanho do centroide do hemiélitro direito; IC, intervalo de confiança; 
#
coeficiente de correlação.O nível de 

significância foi de 5% (α = 0,05). 

 

Tabela 13. Variáveis e relações usadas nas equações estruturais dos modelos propostos que 

apresentaram valores significativamente diferentes de zero nas análises de caminho. As 

variáveis do lado esquerdo do ―~‖ são as variáveis endógenas (dependentes) enquanto as do 

lado direito são as exógenas (independentes). O símbolo ―~~‖ refere-se à correlação entre 

variáveis. O modelo proposto utilizou o tamanho do centroide do hemiélitro direito como uma 

das variáveis endógenas e se baseou nos indivíduos do sexo feminino. 

Relação de 

variáveis 

Inclinação (b) 

(95%IC) P-valor 

Coeficiente de caminho 

padronizado e correlação
# 

Ti2~CTC 0,161 (0,032-0,290) 0,014 0,583 

Fe2~CTC 0,224 (0,061-0,386) 0,007 0,665 

Ti3~Ti2 0,638 (0,275-1,001) 0,001 0,385 

Fe3~Fe2 0,299 (0,017-0,581) 0,038 0,247 

Ti3~Fe2 0,452 (0,165-0,739) 0,002 0,333 

Fe3~Ti2 0,702 (0,346-1,059) 0 0,476 

Ti3~~Fe3 0,058 (0,032-0,085) 0 0,677
# 

Ti2~~Fe2 0,043 (0,020-0,065) 0 0,549
#
 

Siglas usadas: CTC, comprimento total do corpo; Fe2, comprimento da margem interna do fêmur mediano; Ti2, 

comprimento da margem interna da tíbia mediana; Fe3, comprimento da margem interna do fêmur posterior; 

Ti3, comprimento da margem interna da tíbia posterior; IC, intervalo de confiança; 
#
coeficiente de correlação.O 

nível de significância foi de 5% (α = 0,05). 
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Figuras 1-9. Belostoma angustum quanto aos hábitos de cuidado paternal, às medidas corporais 

aferidas, e às regiões e marcos anatômicos do hemiélitro direito utilizados nas análises morfométricas 

e de caminhos, respectivamente. 1: Macho escovando os ovos dispostos sobre seu dorso. 2: Medidas 

corporais amostradas para ambos os sexos. CC: célula cerdosa, CTC: comprimento total do corpo, 

LMH: largura máxima do hemiélitro, LE: largura do escutelo. 3: Medidas da cabeça amostradas. 

ANTE: comprimento do anteóculo, ESPIN: espaço interocular, INTE: comprimento do interóculo, 

LO: largura do olho. 4-7: Comprimento dos fêmures e tíbias medianos e posteriores, respectivamente. 

Fe2: fêmur mediano, Fe3: fêmur posterior, Ti2: tíbia mediana, Ti3: tíbia posterior. 8: Hemiélitro de B. 

angustum quanto as suas regiões. COR: cório do hemiélitro, MEM: membrana do hemiélitro; 9: 

Disposição dos marcos anatômicos no hemiélitro.  
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Figura 10. Porcentagens da variação total dos Componentes Principais (PCs) e as mudanças de forma (extremos negativos e positivos) associadas aos três 

primeiros PCs do hemiélitro direito de Belostoma angustum. A variação no PC1 se refere principalmente à parte membranosa do hemiélitro. Os menores 

escores de forma correspondem a um afilamento da porção membranosa do hemiélitro, e os maiores a um encurtamento seguido de um alargamento desta 

região. No PC2, a variação se refere à região que separa a área membranosa da área não membranosa. Os menores valores de PC2 correspondem ao maior 

encurvamento dessa região delimitadora, produzindo um ligeiro estreitamento da área basal da membrana e os maiores valores correspondem a um menor 

encurvamento dessa área. No PC3 os menores valores de forma se referem a um ligeiro alongamento da área membranosa, enquanto os maiores valores de 

forma correspondem a um sutil encurtamento dessa área. 
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Figuras 11-12. Dimorfismo sexual e alometria. Fig. 11: Boxplot comparando as médias do tamanho do 

centróide entre os sexos de Belostoma angustum. Onde, o bloco mais elevado possui a maior média 

dentre os grupos analisados. f: fêmes, m: machos. Fig. 12: Alometria na forma do hemiélitro centrada 

pelo fator sexo (pooled-whitin-sex), caracterizada por uma regressão agrupada dentro do grupo de 

forma no tamanho do centróide log-transformado. Os pontos referem-se a desvios individuais das 

médias de sexo da espécie e do tamanho do centróide transformado em log. O hemiélitro em vermelho 

indica a variação referente aos menores escores alométricos de forma, cujo fator utilizado foi -0.010 e 

o hemiélitro representado em azul os maiores, com fator 0.010. m: machos; f: fêmeas. 
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Figura 13. Variação na forma do hemiélitro referente ao dimorfismo sexual. O hemiélitro em vermelho indica a variação na forma do hemiélitro nas fêmeas e 

o que está representado em azul, a variação na forma do hemiélitro nos machos.  Nas fêmeas formas com a parte membranosa do hemiélitro mais arredondada 

e mais expandida são, enquanto que formas com a parte membranosa menos expandida e mais estreita em sua linha média são encontradas nos machos.



43 

 

 

 

 

Figuras 14-15. Avaliação das hipóteses (1) que o cório e a membrana do hemiélitro constituem 

módulos diferentes (Fig. 14) e, (2) que a margem externa e a interna do hemiélitro também os 

constituem (Fig. 15). A, B: Hipótese testada para machos na presença e ausência de alometria, 

respectivamente. C, D: Hipótese testada para fêmeas na presença e ausênciade alometria, 

respectivamente. Ambas hipóteses utilizaram partições contíguas e quantificadas pelo coeficiente CR, 

indicado pelas setas vermelhas, na hipótese (1) entre o cório (em amarelo) e a membrana do hemiélitro 

(em rosa) e na hipótese (2) entre a margem externa (em amarelo) e interna do hemiélitro (em rosa). Os 

histogramas representam a distribuição dos coeficientes CR para as partições alternativas.
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Figura 16: Modelo de análise de caminhos ("path analysis") do utilizando a forma do hemiélitro com alometria como uma das variáveis endógenas nos 

indivíduos machos de Belostoma angustum. Os retângulos sinalizam as variáveis observadas, em amarelo variáveis exógenas e em branco as variáveis 

endógenas. Setas de uma cabeça indicam relações de dependência, setas de duas cabeças indicam covariância entre as variáveis. Efeitos significativos são 

indicados por linhas sólidas e efeitos não significativos (linhas em preto), ou marginais (linhas em vermelho), por linhas tracejadas. F2: fêmur mediano, F3: 

fêmur posterior, HEMI_ALO: forma do hemiélitro com alometria, LHEM: largura máxima dos hemiélitros, LESC: largura do escutelo, T2: tíbia mediana, T3: 

tíbia posterior.  
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  Figura 17: Modelo de análise de caminhos ("path analysis") do utilizando a forma do hemiélitro sem alometria como uma das variáveis 

endógenas nos indivíduos machos de Belostoma angustum. Os retângulos sinalizam as variáveis observadas, em amarelo variáveis exógenas e 

em branco as variáveis endógenas. Setas de uma cabeça indicam relações de dependência, setas de duas cabeças indicam covariância entre as 

variáveis. Efeitos significativos são indicados por linhas sólidas e efeitos não significativos por linhas tracejadas em preto. F2: fêmur mediano, 

F3: fêmur posterior, HEMI_sem: forma do hemiélitro sem alometria, LHEM: largura máxima dos hemiélitros, LESC: largura do escutelo, T2: 

tíbia mediana, T3: tíbia posterior. 
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Figura 18: Modelo de análise de caminhos ("path analysis") do utilizando a forma do hemiélitro com alometria como uma das variáveis endógenas nos 

indivíduos fêmeas de Belostoma angustum. Os retângulos sinalizam as variáveis observadas, em amarelo variáveis exógenas e em branco as variáveis 

endógenas. Setas de uma cabeça indicam relações de dependência, setas de duas cabeças indicam covariância entre as variáveis. Efeitos significativos 

são indicados por linhas sólidas e efeitos não significativos por linhas tracejadas em preto. F2: fêmur mediano, F3: fêmur posterior, HEMI_ALO: forma 

do hemiélitro com alometria, LHEM: largura máxima dos hemiélitros, LESC: largura do escutelo, T2: tíbia mediana, T3: tíbia posterior.  
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Figura 19: Modelo de análise de caminhos ("path analysis") do utilizando a forma do hemiélitro sem alometria como uma das variáveis 

endógenas nos indivíduos fêmeas de Belostoma angustum. Os retângulos sinalizam as variáveis observadas, em amarelo variáveis exógenas 

e em branco as variáveis endógenas. Setas de uma cabeça indicam relações de dependência, setas de duas cabeças indicam covariância entre 

as variáveis. Efeitos significativos são indicados por linhas sólidas e efeitos não significativos por linhas tracejadas em preto. F2: fêmur 

mediano, F3: fêmur posterior, HEMI_sem: forma do hemiélitro sem alometria, LHEM: largura máxima dos hemiélitros, LESC: largura do 

escutelo, T2: tíbia mediana, T3: tíbia posterior. 
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Figura 20: Modelo de análise de caminhos ("path analysis") do utilizando o tamanho do centróide do hemiélitro como uma das variáveis endógenas nos 

indivíduos machos de Belostoma angustum. Os retângulos sinalizam as variáveis observadas, em amarelo variáveis exógenas e em branco as variáveis 

endógenas. Setas de uma cabeça indicam relações de dependência, setas de duas cabeças indicam covariância entre as variáveis. Efeitos significativos 

são indicados por linhas sólidas e efeitos não significativos (linhas em preto), ou marginais (linhas em vermelho), por linhas tracejadas. F2: fêmur 

mediano, F3: fêmur posterior, LHEM: largura máxima dos hemiélitros, LESC: largura do escutelo, T2: tíbia mediana, T3: tíbia posterior, TC: tamanho 

do centróide do hemiélitro. 
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Figura 21: Modelo de análise de caminhos ("path analysis") do utilizando o tamanho do centróide do hemiélitro como uma das variáveis endógenas 

nos indivíduos fêmeas de Belostoma angustum. Os retângulos sinalizam as variáveis observadas, em amarelo variáveis exógenas e em branco as 

variáveis endógenas. Setas de uma cabeça indicam relações de dependência, setas de duas cabeças indicam covariância entre as variáveis. Efeitos 

significativos são indicados por linhas sólidas e efeitos não significativos (linhas em preto), ou marginais (linhas em vermelho), por linhas 

tracejadas. F2: fêmur mediano, F3: fêmur posterior, LHEM: largura máxima dos hemiélitros, LESC: largura do escutelo, T2: tíbia mediana, T3: 

tíbia posterior, TC: tamanho do centróide do hemiélitro. 
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