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RESUMO 

Os manuscritos apresentados nesta dissertação partiram de dois pressupostos principais, os 

quais corresponderam ao cerne das hipóteses testadas. O primeiro corresponde a ideia de que 

áreas com diferentes transformações históricas, porém com condições ambientais semelhantes 

podem resultar em comunidades com estruturas similares e indivíduos com adaptações e 

funções equivalentes. Nosso segundo pressuposto diz respeito às comunidades subterrâneas, 

onde as mesmas podem se mostrar indiretamente influenciadas por diversos aspectos do 

ambiente externo.  Para desenvolver e testas nossas hipóteses, selecionamos comunidades de 

cavernas de regiões historicamente relacionadas no passado: As regiões Afrotropical e 

Neotropical. Conforme estas ideias iniciais, em nosso primeiro manuscrito testamos a 

influência das ecoregiões, biomas, regiões biogeográficas, litologia, bacias de drenagem e 

diversas variáveis climáticas sobre os padrões exibidos pela similaridade das comunidades 

subterrâneas ao longo de uma extensa escala espacial. Conforme o teste de todos estes fatores 

e considerando alguns aspectos diferenciados dos ambientes subterrâneos, conseguimos 

sintetizar uma classificação biogeográfica que foi muito eficiente quando comparada aos 

demais fatores testados. Para o segundo manuscrito, amostramos cavernas de áreas que 

compartilham o mesmo clima (Semiárido) na Namíbia e no Brasil e onde muitas de suas 

espécies apresentam ancestrais compartilhados. Os atributos de estruturação do habitat 

testados (desde os tipos de substratos ao microclima cavernícola) nos mostraram padrões 

muito semelhantes quando seus efeitos nas comunidades cavernícolas dessas duas regiões 

foram confrontados. Os grupos compartilhados também mostraram proporções e composições 

ainda muito similares. Em nossas discussões, salientamos sobre como o passado ancestral 

relacionado e como as pressões ambientais semelhantes nestas duas regiões podem ter 

resultado em comunidades tão parecidas, apesar do longo tempo de isolamento e da grande 

distância geográfica.  

 

Palavras-chave: Ecologia subterrânea. Biogeografia. Invertebrados. Comunidades. 

Similaridade. Regiões semiáridas. Cavernas. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



ABSTRACT 

The manuscripts presented in this dissertation started from two main assumptions, which 

corresponded to the core of the tested hypotheses. The first corresponds to the idea that areas 

with different historical changes, but with similar environmental conditions can result in 

communities with similar structures and individuals with similar adaptations and functions. 

Our second assumption concerns underground communities, where they can be indirectly 

influenced by various aspects of the external environment. To develop and test our 

hypotheses, we selected cave communities from regions historically related in the past: The 

Afrotropical and Neotropical regions. According to these initial ideas, in our first manuscript 

we tested the influence of ecoregions, biomes, biogeographic regions, lithology, drainage 

basins and various climatic variables on the patterns exhibited by the similarity of 

underground communities over an extensive spatial scale. According to the test of all these 

factors and considering some different aspects of the underground environments, we were 

able to synthesize a biogeographical classification that was very efficient when compared to 

the others factors tested. For the second manuscript, we sampled caves from areas that share 

the same climate (semi-arid) in Namibia and Brazil and where many of their species have 

shared ancestors. The habitat structuring attributes tested (from the types of substrates to the 

cave microclimate) showed us very similar patterns when their effects on the cave 

communities of these two regions were confronted. The shared groups also showed 

proportions and compositions still very similar. In our discussions, we highlighted how the 

related ancestral past and how similar environmental pressures in these two regions may have 

resulted in similar communities, despite the long period of isolation and the great 

geographical distance. 

 

Keywords: Subterranean ecology. Biogeography. Invertebrates. Communities. Similarity. 

Semi-arid regions. Caves. 
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PRIMEIRA   

PARTE 
 

A primeira parte desta dissertação é composta por 

uma breve introdução geral, apresentando a estrutura 

geral da obra e introduzindo alguns elementos 

teóricos básicos, porém necessários à compreensão 

dos dois manuscritos elaborados. 
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1 INTRODUÇÃO GERAL 

Esta dissertação explora diversos fatores abióticos que possam estar por trás dos 

padrões de similaridade das comunidades de invertebrados cavernícolas desde escalas 

regionais até microescalas. Considerando que há uma grande amplitude escalar abordada 

neste projeto, foram elaborados dois manuscritos, com o primeiro deles explorando fatores 

que possam estar por trás dos padrões ecológicos de ambientes cavernícolas em grandes 

extensões geográficas. No segundo manuscrito, são explorados fatores abióticos a nível da 

própria estruturação do habitat cavernícola onde os organismos residem, neste caso, em 

cavernas de regiões com um passado biogeográfico intimamente relacionado. 

Em nosso primeiro manuscrito, com base em um banco de dados da ocorrência de 

famílias de invertebrados cavernícolas em 5 países da América Central, América do Sul e 

África, testamos a influência de regiões ecológicas (regiões biogeográficas, biomas, 

ecoregiões), litologias e de grandes bacias de drenagem sobre os possíveis padrões de 

similaridade exibidos pela fauna subterrânea. Para isso, adaptamos uma abordagem estatística 

intensiva que testa a eficiência de diferentes agregações espaciais de pontos amostrais, 

buscando encontrar qual delas melhor representa os possíveis padrões ecológicos. 

Observamos, a priori, que as melhores agregações espaciais das cavernas mesclaram as 

fronteiras das ecoregiões e das grandes bacias de drenagem. Após isso, comparamos a 

similaridade destas agregações espaciais entre si, delimitando por fim diferentes regiões 

biogeográficas para a fauna subterrânea que alcançaram uma grande eficiência em evidenciar 

os padrões de similaridade quando comparadas aos demais fatores testados. Discutimos então 

sobre o quanto a hidrologia pode ser um fator determinante para a dispersão da fauna 

cavernícola e o quanto o pool regional de espécies (que varia conforme as ecoregiões) pode 

influenciar em sua colonização, refletindo nos padrões encontrados. Acreditamos que as 

diferentes regiões observadas podem ser um grande norteador para futuras ações de 

preservação da fauna cavernícola respeitando as diferentes composições que podem ser 

encontradas nas várias regiões abrangidas. 

Para o trabalho apresentado no segundo manuscrito, realizamos coletas em cavernas 

de duas regiões semiáridas, sendo uma no Brasil (Caatinga) e outra na Namíbia (Angolan 

moopane woodlands). A escolha para a coleta nestes dois locais deveu-se ao fato destas 

regiões apresentarem alguns grupos de espécies relacionados filogeneticamente, as condições 

ambientais semelhantes e ao passado biogeográfico comum (conforme as modificações 

sofridas por suas paisagens). Nas cavernas amostradas, verificamos as influências de variáveis 
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de substrato, espaciais e microclimáticas sobre a estruturação das comunidades. Acabamos 

por verificar padrões bastante semelhantes entre as comunidades dos dois países, inclusive 

com força e efeito semelhantes em alguns casos. Além disso, foram encontradas diversas 

famílias compartilhadas entre as cavernas dos dois países, inclusive mantendo proporções 

altamente similares dentro da comunidade em geral e muitas delas ainda mantendo as mesmas 

funções tróficas. Acreditamos que o passado biogeográfico relacionado de muitas das 

espécies atuais, que muito provavelmente tiveram ancestrais compartilhados até a vicariância 

do continente Gondwana, e as pressões ambientais similares destas regiões possam ter 

selecionado grupos com demandas ecológicas semelhantes e resultado em comunidades muito 

parecidas. 

Apesar desta dissertação ter abordado temas que à primeira vista possam parecer 

desconectados, neste primeiro momento deve-se partir do pressuposto que a história que as 

espécies atuais estiveram sujeitas ao longo do espaço e do tempo geológico, está repleta de 

transformações que afetaram suas atuais ocupações no planeta. É justamente disso que a 

ciência Biogeografia trata (BARRY COX; MOORE; LADLE, 2016). Um dos fatores mais 

importantes a respeito da história biogeográfica do planeta é o tectonismo. Graças e ele, toda a 

camada superficial do planeta (Crosta terrestre) altera-se constantemente (LUTGENS; 

TARBUCK, 2018). Por conta disto, grandes massas continentais que existiram a cerca de 200 

milhões de anos separam-se. Um clássico exemplo é o do antigo continente Gondwana, o qual 

separou-se nas atuais massas continentais da América do Sul, África, Antártida, Índia, 

Oceania e outras pequenas porções terrestres. Consigo, a separação da Gondwana também 

separou extensas formações geológicas (ALESSIO et al., 2019),  provocou o soerguimento de 

grandes massas de terra como os Andes (LAVINA; FAUTH, 2011), ocasionou 

transformações paleoclimáticas em áreas gigantescas  (REES et al., 2002) e segregou os 

ancestrais de inúmeros grupos de organismos que atualmente encontram-se isolados 

espacialmente nos seus remanescentes, por exemplo na América do Sul e África (AXELROD; 

RAVEN, 1978). 

Por conta destas extensas e constantes transformações geológicas e paleoclimáticas, 

em diferentes regiões do planeta são encontradas comunidades de seres vivos com diferentes 

composições, vivendo sob condições climáticas distintas e apresentando histórias evolutivas 

singulares. Para ilustrar estas diferentes regiões, ao longo de inúmeros aprimoramentos foram 

estabelecidas diferentes regiões ecológicas, que vão desde áreas mais abrangentes até áreas 

mais restritas. No caso da superfície do planeta, estas se traduzem nas oito “regiões 

biogeográficas”, como por exemplo a Afrotropical (do deserto do Saara até  o sul da África) e 
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a Neotropical (Américas Central e do Sul) que ilustram esta seção; Nos quatorze “biomas 

globais”, como as grandes florestas tropicais úmidas e os grandes desertos; e nas 867 

“ecoregiões”, como a Caatinga e o Cerrado brasileiro, por exemplo (DINERSTEIN et al., 

2017; OLSON et al., 2001). 

A adição dos ambientes subterrâneos sob todo este contexto biogeográfico, neste caso 

as cavernas, necessita que diversos outros fatores sejam considerados. A formação das 

cavernas, por exemplo, é dependente da constituição das rochas onde se inserem, onde 

cavernas de rochas carbonáticas formam-se por dissolução química dos carbonatos enquanto 

as graníticas e siliciclásticas formam-se geralmente por degradação mecânica (CULVER; 

PIPAN, 2009). O grande agente responsável por estas transformações é a água, especialmente 

as águas pluviais que infiltram nos interstícios rochosos até atingir os aquíferos subterrâneos 

(FORD; WILLIAMS, 2007). Com relação as condições climáticas cavernícolas, elas são 

relativamente mais estáveis quando comparadas as condições da superfície, sendo 

dependentes das configurações espaciais das cavernas, da sua hidrologia e até da distância em 

relação a superfície (BADINO, 2010). O seu ambiente geralmente é marcado pela total 

ausência de luz e consequentemente uma forte tendência a oligotrofia (alta carência de 

recursos tróficos), pois produtores primários fotoautotróficos não conseguem se estabelecer 

sem a luz e radiação solar (CULVER; PIPAN, 2009). Estes dois fatores configuram-se como 

os principais agentes limitadores a colonização dos ambientes subterrâneos, que muito por 

conta dessas limitações acabam exibindo comunidades troficamente simplificadas (GIBERT; 

DEHARVENG, 2002). Apesar disso, as comunidades cavernícolas mesclam populações de 

espécies do meio epígeo (de ambientes superficiais) e hipógeas (de ambientes subterrâneos), o 

que se traduz em grande ecótones (áreas de transição ambiental), observados principalmente 

em comunidades que vivem próximas as suas entradas (PROUS; FERREIRA; JACOBI, 2015; 

PROUS; LOPES FERREIRA; PARENTONI MARTINS, 2004).  

Por conta destas limitações severas impostas pelos ambientes subterrâneos, suas 

comunidades são muito dependentes dos recursos alóctones (neste caso, originados do 

ambiente externo), como por exemplo recursos orgânicos particulados pela água, ou recursos 

produzidos por organismos que se abrigam nas mesmas, como o guano de morcegos (SILVA; 

MARTINS; FERREIRA, 2011). Por conta de toda esta dinâmica diferenciada, a fauna 

cavernícola é bastante diversificada quando o nível de especialização dos grupos que podem 

ser encontrados nestes ambientes é considerado. Ela é representada por organismos restritos e 

altamente especializados a estes ambientes (Troglóbios); Por organismos capazes tanto de 

viver sob suas condições como também no ambiente externo (Troglófilos); Por organismos 
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que precisam sair para o ambiente externo como parte do seu próprio ciclo de vida 

(Troglóxenos); e por organismos que acabam morrendo sem conseguirem se sobressair as 

suas pressões seletivas (Acidentais) (BARR, THOMAS, 1968).  

 A colonização das cavernas por sua vez acaba mostrando-se também dependente de 

fatores hidrológicos, onde muitas vezes os organismos são carreados involuntariamente para 

dentro de suas extensões. Aqueles que apresentarem pré-adaptações as suas severas pressões 

seletivas poderão sobreviver nestes ambientes conforme seus requisitos ecológicos 

(TRAJANO; COBOLLI, 2012). As rotas de dispersão destes organismos muitas vezes 

também mostram-se relacionadas aos fluxos hídricos no relevo onde as cavernas se encontram 

(FONG; CULVER, 1994; KONEC; DELIĆ; TRONTELJ, 2016). Soma-se a isto o fato de que 

as espécies das comunidades subterrâneas muitas vezes representam parcelas 

filogeneticamente relacionadas as espécies de comunidades da superfície (MAMMOLA, 

2018) e teremos ambientes que são tratados na ecologia como paralelos a modelos de 

isolamento em ilhas ou grandes altitudes, por exemplo (MAMMOLA, 2018; POULSON; 

WHITE, 1969).  

 Salientadas estas breves informações iniciais e alguns outros termos incomuns, 

convidamos o leitor para aprofundar-se nestes temas dentro das próximas seções da 

dissertação, onde poderá observar mais a fundo o quanto as cavernas ainda nos podem revelar 

sobre diferentes padrões ecológicos ao longo do tempo e espaço. 
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RESUMO 

A classificação biogeográfica envolvendo a distribuição dos organismos na biosfera é uma 

tarefa desafiadora. Diversas classificações foram testadas até que certos padrões de 

distribuição mais robustos fossem estabelecidos e suas fronteiras delimitadas. Os ambientes 

subterrâneos, mais especificamente as cavernas, inserem uma outra perspectiva neste 

contexto. As cavernas apresentam dinâmicas relativamente diferenciadas em relação à 

superfície, principalmente no que diz respeito às suas pressões seletivas severas, a maneira 

com que são colonizadas e a participação crucial da hidrologia local em sua dinâmica 

ecológica. Por estes motivos, este trabalho testa a influência das “fronteiras” ecológicas 

existentes para a superfície (regiões biogeográficas, biomas e ecoregiões) e também a 

disposição de grandes bacias de drenagem como potenciais direcionadores da colonização e 

dispersão da fauna subterrânea, sendo consequentemente responsáveis por possíveis padrões 

de similaridade. Adicionalmente, sobre os padrões encontrados também foi testada a 

influência de diferentes variáveis ambientais da superfície e comumente utilizadas como 

proxy para o ambiente subterrâneo. Deste modo, conforme os padrões de similaridade 

observados, é apresentada uma nova perspectiva para a classificação biogeográfica da fauna 

de invertebrados registrados em cavernas das regiões Afro e Neotropical, onde foram 

observadas 18 regiões com composições faunísticas distintas. Esta classificação foi intitulada 

como sendo as Trogloregiões.  

Introdução 

https://www.nature.com/srep/author-instructions
mailto:*%20denizar.alvarenga@gmail.com
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Diversos fatores como o clima, topografia, recursos e as interações podem representar 

barreiras a distribuição e resiliência dos organismos no espaço e no tempo1. Por sua vez, estes 

fatores se relacionam a diferentes teorias que tentam explicar os gradientes de distribuição dos 

organismos nos ecossistemas2. No entanto, considerando-se o contexto histórico, percebe-se 

que estas barreiras não foram fixas e tampouco intransponíveis. As atuais paisagens terrestres 

foram determinadas por uma longa sequência de eventos paleoclimáticos3 e geológicos4 que 

moldaram suas atuais configurações espaciais. Consequentemente, as rotas de dispersão e a 

distribuição dos organismos estão "confinadas” aos seus limites de tolerância fisiológica sob 

as condições ambientais, que, combinadas as interações, filtram potenciais colonizadores e 

são determinantes para a estrutura e dinâmica das comunidades de seres vivos1. Portanto, é 

plausível assumir que, em virtude da atuação destes fatores citados, diferentes ambientes que 

ocorrem ao longo do planeta mantêm identidades biológicas distintas.  

A ideia de representar estas identidades biológicas é antiga. Para os ecossistemas epígeos, 

antigas classificações basearam-se em atributos biofísicos distintos, como temperatura, 

precipitação e estrutura vegetacional5,6. Hoje, no entanto, estas classificações baseiam-se 

primordialmente em delimitar regiões com grupos geograficamente distintos de espécies, 

comunidades, condições ambientais e história biogeográfica singular7. Para esta tarefa, foram 

observadas por exemplo a riqueza de espécies, endemismos e táxons altos compartilhados, 

como gêneros e famílias7,8. Para os ambientes terrestres, a classificação mais utilizada 

atualmente corresponde as ecoregiões de Olson et al.7, a qual reúne 867 ecoregiões aninhadas 

em 14 biomas globais e 8 domínios biogeográficos. Na superfície, em geral as ecoregiões 

mostraram limites bastante nítidos nos padrões de similaridade entre as mesmas9. No entanto, 

formas de dispersão mais limitadas fazem com que certos grupos (Artrópodes9, por exemplo) 

não se adequem de maneira tão eficiente as suas delimitações.  

Por outro lado, para os ambientes subterrâneos ainda não existe nenhum sistema de 

classificação biogeográfica em uso que considere seus atributos diferenciados em relação a 

superfície, como a forma com que são colonizados e os mecanismos de dispersão. Tratados 

como grandes laboratórios para estudos evolutivos10, estes ambientes integram uma grande 

rede intercomunicada de espaços subterrâneos de diferentes dimensões que se inicia desde as 

camadas mais superficiais do solo11. Sua colonização, no entanto, filtrará os organismos pré-

adaptados capazes de se estabelecer sob a escuridão total e oligotrofia, dentre outras 

características12. Suas comunidades em geral apresentam sub-amostras do pool regional de 

espécies da superfície e em virtude das condições limitantes, a diversidade funcional é 
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baixa13,14. A hidrologia também representa outro aspecto determinante para os ambientes 

subterrâneos, estando por trás da sua formação, aporte energético e dispersão da fauna12,15,16. 

Nesta perspectiva, as bacias de drenagem são um fator chave já observado atuando na 

distribuição de organismos cavernícolas aquáticos17,18.  

Em virtude desta dinâmica diferenciada, as cavernas concentram uma grande quantidade de 

organismos relictos e altamente especializados19 mesclada a uma enorme parcela de outros 

organismos também encontrados no meio epígeo20. Além disso, as paisagens cársticas onde 

grande parte das cavernas estão situadas, são cruciais para o abastecimento e manutenção de 

grandes aquíferos subterrâneos ao longo do globo21. Estes fatos vão de encontro a exploração 

crescente de seus recursos minerais, que, caso realizada de maneira desordenada e 

desregulamentada, consiste numa das principais ameaças a manutenção da biodiversidade dos 

ecossistemas subterrâneos22. Neste contexto, classificações biogeográficas específicas para o 

meio subterrâneo podem ser cruciais para que diferentes regiões com atributos biológicos 

distintos possam ser alvo de medidas de preservação, da mesma forma como preconizado para 

as ecoregiões terrestres23.  

Lidando com dados altamente variados, este trabalho aplica uma abordagem estatística que 

testa diferentes agregações espaciais para observar qual delas melhor representa os padrões de 

similaridade de fauna17, neste caso, a fauna de famílias de invertebrados registrados em 

cavernas das regiões Afro e Neotropical. Estas regiões foram escolhidas devido a sua história 

biogeográfica relacionada, onde estiveram conectadas e passaram por alterações 

paleoclimáticas e geológicas bastante similares que moldaram sua configuração paisagística 

atual bem como a distribuição da sua fauna4,24. Portanto, considerando a dinâmica 

diferenciada a qual os ambientes subterrâneos estão sujeitos, as classificações biogeográficas 

existentes para a superfície também são eficazes em mostrar variações na similaridade da 

fauna subterrânea em escala continental? Conforme esta pergunta principal, o presente 

trabalho testará e discutirá como aspectos relacionados a hidrologia dos relevos terrestres 

(bacias de drenagem), a litologia, as regiões ecológicas da superfície (delimitada pelos 

domínios biogeográficos, biomas e ecoregiões) e naturalmente as variações em diferentes 

condições ambientais podem estar relacionadas às possíveis “fronteiras” na distribuição de 

comunidades de invertebrados subterrâneos. Por fim, considerando estes aspectos em 

conjunto, é proposto um novo método de classificação baseado na similaridade entre 

comunidades de invertebrados cavernícolas, as Trogloregiões.  
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Resultados 

O banco de dados construído abrangeu 455 famílias de invertebrados registradas para um total 

de 234 cavernas distribuídas ao longo de uma grande extensão geográfica. Mais da metade 

das famílias registradas pertencem a somente 5 táxons (“Acari”, Coleoptera, Araneae, Diptera 

e Hemiptera) (Figura 1, a). Dentre essas 455 famílias registradas, 10 ocorreram em mais de 

100 cavernas, indicando uma ampla distribuição (Figura 1, b). Destas 10, 4 pertencem a 

ordem Araneae (Pholcidae, Theridiidae, Ctenidae e Sicariidae). Aproximadamente metade do 

total de famílias foram registradas em apenas uma (135), duas (63) ou três cavidades (35).   

Delimitação das Trogloregiões 

A exploração inicial da variação dos dados bióticos por meio da análise Permanova, mostrou 

que todos os fatores testados e sua combinação hierárquica aninhada (região biogeográfica, 

litologia, biomas, ecoregiões e bacias de drenagem) evidenciaram variações significativas nas 

composições faunísticas conforme suas respectivas agregações espaciais de cavernas (Tabela 

1). Na sequência, o teste global do Anosim mostrou que a combinação hierárquica dos fatores 

forneceu as agregações espaciais que melhor explicaram os padrões de similaridade da fauna 

entre as cavernas (p=0,001; Global R=0,732). Quando testados separadamente, os demais 

fatores usados na combinação apresentaram resultados estatisticamente inferiores (Tabela 2). 

Conforme indicada a efetividade da combinação hierárquica dos fatores, inicialmente foram 

estabelecidos 37 conjuntos de cavernas atendendo a estas combinações (região biogeográfica-

litologia-bioma-ecoregião-bacia de drenagem). Após esta etapa, com as análises de Cluster e 

Simprof (Figura 3), certos conjuntos destes 37 iniciais foram reunidos baseando-se em sua 

similaridade faunística, o que resultou em 17 grupos com composições estatisticamente 

distintas (p<0,01). Finalmente após alguns ajustes e a posterior elaboração dos mapas, foram 

definidas 18 Trogloregiões: Kalahari, Kumasi, Acra, Lake Volta, Cape Town, Areia Branca, 

Upper Ribeira, Atlantic Highlands, Lower Rio Pardo, Upper Paraná, Espírito Santo, Eastern 

Amazon, Petén-Veracruz, Etosha, Lower São Francisco, Central Brazil, Lower Paranaíba e 

Apodi-Mossoró. (Figura 2, Tabela 5). Em alguns casos, as fronteiras das Trogloregiões 

transcenderam as fronteiras originais das ecoregiões as quais se sobrepuseram, pois algumas 

bacias ou trechos de ecoregiões adjacentes foram reunidos conforme a similaridade 

apresentada pelos conjuntos de cavernas testados (Figuras 2 e 3). Finalmente, o Anosim 

testando os 37 conjuntos de cavernas (resultantes da combinação hierárquica de fatores) 

utilizando os grupos indicados com o Cluster e Simprof que delimitaram as Trogloregiões 
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como fator, obteve um R Global=0,923 (p=0,001), valor muito superior ao de todos os outros 

fatores testados (Tabela 2). 

Influência das variáveis ambientais categóricas e contínuas 

De maneira complementar a exploração inicial dos fatores usados no Permanova, os 

resultados dos testes marginais do primeiro modelo baseado em distância (DistLm, Tabela 3) 

mostraram que as bacias de drenagem melhor explicam as variações na similaridade entre a 

fauna das cavernas (p=0,001; Pseudo-f=4,7197; Proporção na variação total dos 

dados=0,36195). Os demais fatores testados explicaram proporções menores na variação total 

dos dados. A análise sequencial mostrou que o modelo que melhor explica as variações na 

similaridade entre a fauna das cavernas corresponde a combinação dos fatores ecoregião e 

bacia de drenagem (p=0,001; Pseudo-f=2,3928; AIC=1785,7). 

No segundo DistLm calculado (Tabela 4), desta vez explorando as variáveis ambientais 

contínuas (variáveis climáticas e altitude), os testes marginais mostraram que a distância 

ambiental25 explicou a maior parte das variações na similaridade da fauna cavernícola 

(p=0,001; Pseudo-f=7,4134; Proporção na variação total dos dados=0,28701) quando 

comparada a distância geográfica (p=0,001; Pseudo-f=11,223; Proporção na variação total 

dos dados=0,088565). Por fim, o modelo resultante do teste sequencial correspondeu a 

combinação entre distância ambiental e distância geográfica, respectivamente (p=0,001; 

Pseudo-f=5,4702; AIC=1797,4).  

A figura 4 mostra os resultados da Análise de Redundância Baseada em Distância (dbRDA) 

para os dados contínuos utilizados no segundo modelo. Os resultados evidenciam que a 

composição faunística das cavernas (Nuvem de dados) de determinadas Trogloregiões 

(Fatores) foram influenciadas de maneira similar pelas mesmas variáveis ambientais (eixos). 

Todas as variáveis indicadas nesta análise como tendo a maior participação na variação dos 

dados estão relacionadas as taxas de precipitação das regiões, evidenciando coeficientes de 

correlação de pelo menos r=0,30 (ai_et0=Índice de aridez; et0_yr=Evapotranspiração média 

anual; bio12=Precipitação anual; bio15=Sazonalidade da precipitação; bio19=Precipitação 

da estação mais fria). 

Discussão 

A delimitação destas unidades biogeográficas, intituladas como Trogloregiões, foi muito mais 

efetiva em representar os padrões de similaridade da fauna cavernícola do que as demais 
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agregações espaciais testadas. Entretanto, para compreender a natureza destes resultados e 

consequentemente a lógica por trás dos padrões obtidos, determinados aspectos sobre a 

dinâmica dos ambientes subterrâneos, como a sua formação, hidrologia e dispersão da fauna, 

necessitam ser explorados mais a fundo para justificar a replicação destes métodos. A respeito 

da formação das paisagens cársticas e pseudocársticas, assim como outros relevos terrestres 

elas estão sujeitas a constantes transformações graças ao intemperismo químico e físico, ao 

vento, as águas pluviais, fluviais e subterrâneas26. As águas pluviais são um dos principais 

agentes que modelam os relevos terrestres e a direção do seu fluxo ao longo do relevo, 

juntamente ao de grandes rios e seus tributários, constituem as chamadas bacias de 

drenagem27. O estudo destas bacias permite que se conheça as direções por onde a água é 

drenada na paisagem, tendo como base varreduras topográficas obtidas por radares em 

órbita28. Em geral, as cristas de grandes cadeias montanhosas delimitam as “divisas” entre as 

bacias de drenagem, que chegam a ocupar enormes áreas num continente27. Deste modo, 

tendo em vista os casos onde as fronteiras das Trogloregiões coincidem com as fronteiras das 

bacias de drenagem, isso significa que os fluxos hídricos das mesmas estão divergindo 

naqueles pontos. 

Nos relevos cársticos em especial, a água da superfície flui pelos interstícios da matriz 

rochosa e por meio da dissolução química aumenta gradualmente o tamanho destes espaços 

até atingir e abastecer os aquíferos15. Considerando uma drenagem cárstica inteira, sabe-se 

por exemplo que a infiltração é mais intensa que o escoamento superficial16. Além disso, o 

fluxo de água é fundamental para o fluxo de energia nestes sistemas, levando consigo matéria 

orgânica particulada ou dissolvida16,29. A própria fauna também pode ser transportada através 

dos interstícios da matriz rochosa, entre sistemas de cavernas interconectadas ao longo de 

drenagens e da superfície ao subterrâneo, sendo carreada pelo fluxo natural da água e por 

inundações12,30. Estando presentes nestes relevos e sujeitas aos regimes hidrológicos, certos 

autores acreditam que as atuais cavernas da região neotropical começaram a ser formadas no 

terciário ou períodos mais antigos, quando suas formações geológicas passaram a ficar 

expostas, permitindo desde então a sua colonização por organismos do meio epígeo31. 

O transporte involuntário de organismos pelo fluxo de água é um ponto chave pois, 

considerando a direção na qual o fluxo hídrico é orientado no relevo, o fato das bacias de 

drenagem terem sido determinantes para delimitar de forma bastante eficaz os padrões da 

distribuição da fauna cavernícola é muito corroborado. Um exemplo muito interessante que 

fortalece essa ideia vem de um estudo realizado na fronteira entre a Itália e a Eslovênia, tendo 
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como modelo duas espécies de isópodes aquáticos do gênero Asellus18. Apesar de 

inicialmente os autores imaginarem que essas espécies poderiam migrar de uma drenagem 

para outra, dados moleculares mostraram que suas distribuições coincidiram com a 

delimitação entre as drenagens dos rios Reka e Pivka18. Com uma abordagem similar a testada 

aqui, outro exemplo vem de um estudo realizado na Alemanha, porém usando como modelo a 

fauna subterrânea aquática e testando unidades espaciais já pré-estabelecidas17. Naquele país, 

a similaridade da fauna aquática entre diferentes regiões mostrou-se dependente das 

configurações do relevo, com conexões através de grandes vales (Vale do Rio Reno) e entre 

antigas bacias pleistocênicas17. As delimitações baseadas na similaridade mostradas naquele 

trabalho foram bem mais eficientes que outras classificações geográficas e biológicas já 

existentes para a Europa central. Este trabalho, por sua vez, também evidenciou uma 

classificação muito mais eficiente quando as bacias de drenagem foram consideradas, porém 

em muitos dos casos perfeitamente aninhadas e consequentemente dependentes das 

ecoregiões.  

Quando foram delimitadas para a superfície, as ecoregiões conseguiram estabelecer de 

maneira bastante eficaz as fronteiras na distribuição de espécies baseando-se em agregações 

geográficas distintas de comunidades e condições ambientais7,9,23. Ainda que as cavernas 

estejam relativamente isoladas e sejam mais estáveis em relação as condições ambientais da 

superfície, as comunidades cavernícolas ainda são influenciadas por essas condições, as quais 

são utilizadas como proxy em estudos envolvendo modelagem32. No caso deste estudo, as 

variáveis ambientais mais relacionadas as variações nos padrões de similaridade da fauna 

entre as cavernas corresponderam majoritariamente a variáveis de precipitação 

(bio12=Precipitação anual; bio15=Sazonalidade da precipitação; bio19=Precipitação da 

estação mais fria; ver figura 4). Em geral, estas variáveis são utilizadas como proxys da 

entrada de energia no sistema subterrâneo bem como sua susceptibilidade a perturbações32–34. 

Isso reforça mais uma vez o fundamental papel da hidrologia na dinâmica subterrânea, pois 

além dos resultados mostrarem a importância das drenagens nos padrões de similaridade, os 

padrões entre as cavernas também se mostraram muito influenciados pela precipitação, 

inclusive no mesmo sentido em algumas regiões. Em geral, para este tipo de estudo estas 

variáveis ambientais são atribuídas as coordenadas das entradas das cavernas. Entretanto, as 

condições encontradas ao longo do desenvolvimento das cavidades onde os espécimes são 

coletados podem ser bem diferentes32. Por este motivo, é necessário que se considere a forma 
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que estes organismos estão distribuídos desde o meio epígeo até o subterrâneo, a qual se 

configura como um grande gradiente35. 

Assim como em outros ambientes terrestres, a dispersão ocorre naturalmente nos ambientes 

subterrâneos, onde organismos “sequestrados” da superfície e com pré-adaptações, tendem a 

ocupar locais adequados e ecologicamente acessíveis12. Desta forma, há um gradiente de 

especialização e de diferentes ocupações nesta interface epígeo-hipógeo, fato que é cada vez 

mais corroborado com recentes estudos discutindo e evidenciando adaptações e 

comportamentos em espécies de certos grupos cuja distribuição ocorre ao longo desta 

interface35–37. Assim, sabendo que as comunidades subterrâneas são sub-amostras 

filogeneticamente relacionadas ao pool de espécies regional disponível na superfície13, suas 

distribuições podem refletir indiretamente a distribuição dos grupos epígeos conforme as 

condições ambientais prevalentes. Por exemplo, hoje existem evidências de que certos grupos 

de artrópodes que também são encontrados em cavernas estão restritos a porções mais áridas 

das regiões Afro e Neotropical, fator que está relacionado inclusive a evolução de algumas de 

suas adaptações31,38. Os resultados aqui mostrados satisfazem este contexto discutido, haja 

visto que as fronteiras das Trogloregiões também dependeram das fronteiras das ecoregiões. 

Ou seja, tudo isso se traduz numa relação indireta com os potenciais colonizadores que as 

ecoregiões podem fornecer as suas cavernas. Apesar destas relações discutidas serem 

indiretas, elas corroboram a ideia de que determinadas características ambientais da superfície 

podem predizer a distribuição da fauna subterrânea em diferentes regiões, muito embora isso 

tenha sido testado até o momento para o hemisfério norte39. 

Tendo em vista as origens e distribuições mais antigas e extensas, as famílias possibilitam a 

inferência de cenários biogeográficos de comunidades locais de uma forma mais abrangente 

que outros padrões mais específicos, como por exemplo a distribuição de gêneros e 

espécies1,40. Considerando este aspecto, as abrangências das famílias encontradas nas 

cavernas avaliadas muito provavelmente são um reflexo de diversos eventos biogeográficos 

que afetaram suas distribuições e ocorrências atuais, consequentemente, de suas ramificações 

taxonômicas inferiores. A exemplo disso, existem vários grupos relacionados entre a região 

Neotropical e Afrotropical, incluindo famílias, tribos e até gêneros, cujas distribuições 

atualmente encontram-se desconexas devido a vicariância e as posteriores alterações 

paleoclimáticas e geológicas que estiveram sujeitas24,31,38,41. Apesar do enorme potencial que 

estas regiões apresentam para a execução de estudos abordando suas relações biogeográficas, 

há uma série de empecilhos que podem dificultar a aplicação de projetos mais abrangentes. 
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Para exemplificar, alguns destes problemas são: Bancos de dados descentralizados ou 

inexistentes; Carência de taxonomistas para uma infinidade de grupos; Espécimes Tipo que se 

encontram em coleções no Hemisfério Norte, levados por antigos naturalistas; Dados 

inacessíveis devido a contratos de confidencialidade vindos dos empreendimentos que 

solicitam licenças de exploração em áreas cársticas; A situação política extremamente volátil 

de muitos países, o que obscurece investimentos em ciência e tecnologia; Legislações 

ambientais pouco abrangentes. 

Neste último caso, a legislação brasileira é de certa forma uma exceção (Lei n° 9985, de 

200042), preconizando que os licenciamentos para empreendimentos com significativo 

impacto ambiental devem apresentar medidas compensatórias para mitigar os mesmos. Para o 

caso das cavernas, a legislação ambiental (Decreto n° 6640, de 200843) prescreve que caso 

cavidades de alta relevância sofram impactos irreversíveis, duas outras cavidades devem ser 

preservadas como “cavidades testemunho”. Estas devem apresentar a mesma relevância 

biológica, litologia e situar-se preferencialmente em área contínua do mesmo grupo geológico 

da cavidade que sofreu o impacto43. Caso estes atributos não possam ser atendidos, o órgão 

ambiental recomenda a aplicação de outras medidas compensatórias, não especificadas, em 

comum acordo com o empreendedor43. Neste sentido, como fica a preservação da fauna 

subterrânea caso na mesma unidade geológica explorada outras cavernas não apresentem 

atributos faunísticos similares? Cavernas de quais outras regiões e unidades geológicas 

próximas potencialmente podem apresentar fauna com composições similares à de áreas 

exploradas e podem ser alvo para ações de preservação? É justamente nesta perspectiva que 

as Trogloregiões podem representar um importante norteador para a aplicação de medidas 

mitigatórias, respeitando as diferentes composições faunísticas que cavernas de diferentes 

regiões possam apresentar. 

Partindo do pressuposto de que as cavernas são grandes laboratórios para estudos ecológicos, 

evolutivos e biogeográficos10, é apresentada uma nova perspectiva com grande potencial de 

aplicações futuras em diversos outros estudos, estendidos a quaisquer outras regiões. Este 

trabalho traz evidências de que a composição de famílias de invertebrados cavernícolas é 

moldada conjuntamente pela distribuição das ecoregiões e bacias de drenagem em escala 

continental. Conforme discutido, estes fatores podem estar intimamente relacionados aos 

aspectos hidrológicos dos ambientes subterrâneos, a forma com que eles são abastecidos por 

potenciais colonizadores e a influência de variáveis ambientais da superfície sobre a 

distribuição dos organismos. É bastante provável que conforme as constantes redistribuições 
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ao longo do tempo, o pool de espécies da superfície somado as condições ambientais 

prevalentes podem ter direcionado a ocupação e resiliência de comunidades com composições 

distintas em cavernas de diferentes regiões. Junto a isso, conforme o fluxo hídrico no relevo e 

a conectividade dos ambientes subterrâneos, as drenagens podem ter interligado e 

possibilitado a colonização de cavernas ao longo de grandes extensões, resultando nos 

padrões espaciais observados com a delimitação das Trogloregiões. Seus limites, no entanto, 

certamente são apenas um retrato de padrões que estão em constante transformação. 

Médodos 

Área de estudo 

Para o levantamento dos dados bióticos e abióticos foram consideradas 234 cavernas de cinco 

países: África do Sul, Brasil, Guatemala, Ghana e Namíbia. Estas cavernas concentram-se 

entre as latitudes 17° N e 26° S (Figura 5) e se sobrepõem a 2 regiões biogeográficas, 3 

litologias, 5 biomas, 16 ecoregiões e 26 bacias de drenagem (Tabela 5). 

Dados bióticos 

Para a execução deste trabalho, foram utilizados dados de ocorrência de famílias de 

invertebrados em cavernas das regiões Afro e Neotropical. Neste levantamento, foram 

considerados dados de trabalhos já publicados em periódicos (cuja ênfase é dada a 

comunidades de invertebrados subterrâneos)41,44–47 e pertencentes ao banco de dados Centro 

de Estudos em Biologia Subterrânea (CEBS). O uso de famílias deveu-se às suas origens mais 

primitivas e distribuições em geral maiores do que gêneros e espécies, viabilizando 

comparações entre áreas numa ampla escala geográfica1,40. Como foram utilizados apenas 

dados de ocorrência de famílias, assumiu-se que os vieses de amostragem e identificação dos 

grupos foram reduzidos e homogeneizados. Desta forma, refinamentos taxonômicos 

posteriores ao nível de famílias com maiores probabilidades de erros de identificação e 

grandes discrepâncias quanto a valores de riqueza foram evitados. A nomenclatura das 

famílias inclusas na construção do banco de dados foi conferida para verificar a atual situação 

taxonômica das mesmas, corrigindo possíveis sinonímias ou reclassificações. Neste caso, para 

a construção do gráfico da figura 1, 57 famílias foram atribuídas ao Táxon “Acari”, que é um 

termo genérico utilizado para designar 6 ordens de artrópodes cuja filogenia ainda não é bem 

resolvida48. 

Dados abióticos 
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Os dados abióticos foram obtidos a partir de algumas plataformas cujos arquivos Raster estão 

disponíveis para download online. Rasters com dados climáticos foram obtidos da plataforma 

WorldClim v2.049; dados de evapotranspiração e aridez foram obtidos das plataformas Global 

Potential Evapo-Transpiration e Global Aridity Index50; dados de altitude foram obtidos da 

plataforma Global Topographic Digital Elevation Model51 e dados das bacias de drenagem 

foram obtidos da plataforma HydroSHEDS28, todos eles com resolução de 30 arc-seg. Os 

rasters com as regiões biogeográficas, biomas e ecoregiões foram obtidos da plataforma 

Ecoregions201723. 

As localizações das 234 cavidades consideradas foram levantadas junto ao banco de dados 

CANIE52 do Centro Nacional de Pesquisa e Preservação de Cavernas (CECAV), junto as 

coordenadas disponíveis nos trabalhos considerados e junto aos colaboradores do CEBS. 

Estas localizações foram então re-projetadas com o datum wgs84 para atender às 

especificações dos arquivos raster anteriormente citados. A partir destas localizações, os 

valores referentes a cada arquivo raster foram extraídos com o software Qgis 3.8.3 e sua 

ferramenta Point Sampling Tool, sendo depois utilizados nas demais etapas. As cavernas, 

segundo informações levantadas com o banco de dados, pertencem às litologias carbonática, 

siliciclástica e granítica. 

Procedimentos estatísticos 

Delimitação das Trogloregiões 

A priori, foi necessária a exploração de alguns fatores que pudessem ser usados para agrupar 

espacialmente as cavidades17. Caso contrário, a formação de grupos baseados apenas na 

similaridade da fauna poderia reunir cavidades separadas por grandes distâncias e sem 

obedecer a nenhum critério ou agregação espacial lógica. 

Desta maneira, para a classificação inicial das 234 cavernas inclusas no banco de dados, 

exploramos cinco fatores categóricos distintos com seus diferentes números de níveis entre 

parênteses: região biogeográfica (2), litologia (3), bioma (5), ecoregião (16) e bacia de 

drenagem (26). A similaridade entre a fauna das cavernas foi obtida com o índice de 

Sørensen–Dice, o qual é menos sujeito a perda de sensibilidade em conjuntos de dados 

altamente heterogêneos53. Como os dados se mostraram altamente variados, diferenças 

significativas quanto a composição faunística das cavernas agrupadas por cada fator 

categórico foram testadas obtendo-se valores p com a análise Permanova em dois designs 
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distintos. A análise Permanova foi escolhida pois possibilita o teste do efeito de fatores a 

partir da obtenção de valores p em designs experimentais altamente desequilibrados e sem 

replicações, permitindo interpretações mais robustas para estes casos54,55. 

No primeiro design construído, os valores p foram obtidos para cada fator separadamente 

após 9999 permutações com os critérios Type III partial e Unrestricted permutation of raw 

data54. O segundo design consistiu em aninhar os cinco fatores hierarquicamente, com o 

primeiro fator fixo (região biogeográfica) e os demais com seus níveis randomizados 

(litologia, bioma, ecoregiao, bacia de drenagem), obtendo-se os valores p após 9999 

permutações com os critérios Type III partial e Permutation of residuals under a reduced 

model54: 

Re 

Li(Re) 

Bi(Li(Re)) 

Ec(Bi(Li(Re))) 

Dr(Ec(Bi(Li(Re)))) 

A combinação hierárquica destes fatores, desde o que possuía o maior número de níveis até 

aquele com o menor número de níveis (Desde “Bacia de drenagem”, com 26 níveis, até 

“Região biogeográfica”, com 2 níveis) resultou na distribuição das 234 cavernas em 37 

grupos. Por exemplo, as cavernas de cada grupo pertencem a uma combinação: bacia de 

drenagem (Dr) V, ecoregião (Ec) W, bioma (Bi) X, litologia (Li) Y e região biogeográfica (Re) 

Z (vide esquema acima). 

Com a significância testada dos fatores, o R global do Anosim foi utilizado para verificar a 

qualidade dos grupos de cavernas formados17, testando os fatores separados e combinados de 

acordo com o passo anterior. Conforme os resultados do Anosim, foi selecionada a utilização 

dos fatores combinados. Os dados de presença/ausência de famílias foram então computados 

aos 37 grupos de cavernas indicados na combinação hierárquica. Estes grupos serviram como 

unidade espacial base para o teste da similaridade entre as diferentes regiões contempladas no 

trabalho, o qual foi realizado por meio da análise de Cluster juntamente a análise Simprof, 

ambas baseadas no índice de similaridade de Sørensen–Dice. A análise Simprof somada ao 

Cluster configura-se como uma alternativa robusta, baseada em permutações, para a 

condensação de grupos ou amostras que a priori não se conhece uma estrutura baseada em 

similaridade56. Com 999 permutações e testando um nível de significância de 1% e 5%, 

respectivamente, o Simprof indicou a formação de 17 grupos com composições distintas. 
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Baseado nestes 17 grupos foi feita a delimitação final das Trogloregiões. A partir destes 

grupos, um outro Anosim foi calculado para testar a efetividade final das Trogloregiões em 

evidenciar os padrões de similaridade da fauna cavernícola. 

Dois destes 17 grupos indicados com o Cluster e o Simprof foram separados por terem 

reunido cavernas de ecoregiões e bacias distintas e cujas fronteiras são amplamente separadas. 

Desta forma, separamos o grupo que reuniu cavernas da ecoregião Cerrado com cavernas da 

ecoregião Bahia coastal forests (Antes grupo “i”, Agora Trogloregiões “Lower Rio Pardo” e 

“Upper Paraná”). O outro grupo separado havia reunido cavernas da ecoregião Caatinga, na 

região Neotropical, com cavernas da ecoregião Angolan mopane woodlands, na região 

Afrotropical (Antes grupo “n”, Agora Trogloregiões “Kalahari” e “Lower São Francisco”). 

Quatro grupos no Cluster/Simprof, A, C, F e K possuem apenas uma caverna e devem ser 

considerados como outliers57, com composições muito distintas e que não permitiram sua 

junção com as demais. Destes quatro, o grupo “k” foi reunida com o grupo “l” por se 

sobreporem em consequência do compartilhamento de atributos (Exceto a litologia calcária do 

Grupo k, sendo l de litologia siliciclástica), formando assim a Trogloregião “Eastern 

Amazon”. Após estas verificações, 18 Trogloregiões foram consideradas para a construção 

dos mapas. 

Influência das variáveis ambientais categóricas e contínuas 

Como complementação a exploração realizada com o Permanova, foi utilizado um modelo 

linear baseado em distância (DistLM) para testar a influência individual (testes marginais) e 

conjunta (testes sequenciais) dos cinco fatores utilizados para a delimitação das Trogloregiões 

(todos categóricos). Para esta análise, os fatores foram abordados como indicadores, nos quais 

seus diferentes níveis foram agrupados54. 

Outro DistLM foi calculado para mostrar como as variáveis ambientais (todas contínuas) 

influenciam na similaridade da fauna de famílias atribuídas às cavernas. Variáveis altamente 

correlacionadas foram verificadas por meio de Draftsman plots, estabelecendo um corte de 

r>0,95 ou <-0,95, de acordo com seus respectivos coeficientes de correlação (r). Este recorte é 

alto para deixar que o próprio modelo lide com possíveis multicolinearidades entre os dados, 

otimizando a seleção das variáveis54. Dentre as variáveis correlacionadas indicadas com os 

Draftsman plots, apenas uma foi selecionada por meio do procedimento Bioenv, que mostra 

qual delas possui a maior relação explanatória com a matriz de dissimilaridade54,58. 
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Após estas seleções, as variáveis ambientais (Altitude, Global Potential Evapo-Transpiration, 

Global Aridity Index, Mean Diurnal Range, Isothermality, Temperature Seasonality, Max 

Temperature of Warmest Month, Min Temperature of Coldest Month, Temperature Annual 

Range, Annual Precipitation, Precipitation Seasonality, Precipitation of Warmest Quarter, 

Precipitation of Coldest Quarter) foram indicadas no modelo como Distância ambiental25 e 

as coordenadas geográficas (X e Y) das cavidades como Distância geográfica. 

Para ambos os modelos, a matriz de ocorrências de famílias foi obtida por meio do índice de 

Sørensen–Dice. Os critérios usados foram o AIC25,59,60 e o procedimento de seleção Forward, 

que se inicia com um modelo nulo e a partir deste, adicionam-se as variáveis25,54. Por fim, A 

Análise de Redundância Baseada em Distância (dbRDA) foi feita no intuito de se verificar o 

efeito das variáveis contínuas do segundo modelo na dispersão da nuvem de dados 

(composição faunística das cavernas), categorizados em função do fator (Trogloregião)54. As 

correlações mostradas no dbRDA indicam variáveis que tiveram um coeficiente de correlação 

de pelo menos r=0,3. 

Todas as análises mencionadas foram realizadas no software Primer 6 com sua expansão 

Permanova+54. 

Construção dos mapas 

As etapas descritas para a construção dos mapas foram realizadas no software Qgis 3.8.3. Os 

recortes foram estabelecidos respeitando a sequência hierárquica dos cinco fatores utilizados 

nas demais análises. Desta forma, os recortes consistiram nas interseções resultantes das 

camadas vetoriais das ecoregiões com as Bacias de drenagem sobrepostas (As ecoregiões já 

são naturalmente aninhadas aos Biomas e Regiões Biogeográficas). Estes recortes foram 

obtidos com a ferramenta vetorial Interseção. A partir destes recortes, descontinuidades nas 

camadas vetoriais desprovidas de cavernas foram desconsideradas, selecionando apenas as 

feições com cavernas. Para isso, foi utilizada a ferramenta vetorial Multipartes para partes 

simples.  

Finalmente, foi possível realizar a seleção e junção dos 37 grupos de cavernas indicados com 

os procedimentos da análise Permanova e Anosim nas 18 trogloregiões indicadas conforme a 

similaridade entre estes grupos de acordo com as análises de Cluster e Simprof. Os limites de 

algumas Trogloregiões mesclaram bacias de drenagem ou trechos de ecoregiões adjacentes 

conforme suas similaridades indicadas com as análises de Cluster e Simprof. O arquivo 
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shapefile resultante da construção e delimitação das Trogloregiões contém todas informações 

inerentes aos fatores combinados em sua tabela de atributos (Ver tabela 5), visando a sua 

aplicação em estudos futuros e compartilhamento com a comunidade científica. 
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Figura 1:  a) Táxons com os maiores números de famílias registradas (“Acari” é uma designação 

genérica para pelo menos 6 ordens de aracnídeos); b) famílias com maiores ocorrências nas cavernas 

avaliadas.
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Figura 2: Delimitação das Trogloregiões, mesclando os limites de ecoregiões e bacias de drenagem (Ver seção métodos). Os limites de ecoregiões e drenagens mostrados nos 

mapas correspondem apenas aqueles que foram usados para a delimitação das Trogloregiões. Bacias de drenagem costeiras tem menor área devido ao fluxo hídrico ser 

direcionado diretamente ao oceano e a dificuldades impostas as varreduras de radar devido a extensas áreas cobertas por vegetação costeira densa28,60.
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Figura 3: Análise de Cluster junto a Simprof testando a similaridade de fauna de 37 grupos de 

cavernas (n° de cavernas entre parêntesis) oriundos da combinação hierárquica de fatores: região 

biogeográfica, litologia, bioma, ecoregião e bacia de drenagem. A delimitação das Trogloregiões foi 
baseada nos grupos indicados com o nível de significância de 1% resultantes da análise Simprof, 

mostrados no quadro a direita. Baseando-se nesta análise, as linhas negras indicam aqueles conjuntos 

(dos 37 testados) cujas composições são estatisticamente distintas (p<1% após 999 permutações. Obs: 

resultados com corte de p<5% se mostraram identicos).  

  

 

Figura 4: Análise de Redundância Baseada em Distância mostrando a relação das variáveis ambientais 

com a similaridade de fauna das cavernas (nuvem de pontos) utilizando as Trogloregiões como fator. 

Os vetores mostram a direção do efeito das variáveis ambientais sobre a similaridade de fauna entre as 

cavernas. O comprimento do vetor representa a força do efeito. Os vetores mostrados indicam 
correlações com pelo menos r=0,3. Os eixos mostram as porcentagens capturadas do modelo ajustado 
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e da nuvem de dados, respectivamente. Variáveis: ai_et0=Índice de aridez; et0_yr=Evapotranspiração 

média anual; bio12=Precipitação anual; bio15=Sazonalidade da precipitação; bio19=Precipitação da 

estação mais fria. 

 

 
Figura 5: Mapa com as 234 cavernas consideradas no banco de dados de famílias de invertebrados e as 

16 ecoregiões as quais suas localizações se sobrepõem. 

 

Tabelas 
 

Tabela 1: Resultados da análise Permanova testando os fatores separadamente e combinados no design 

aninhado (Combinação hierárquica). 

Fator Níveis Pseudo-f p Permutações 

únicas 

Região 

biogeográfica 

2 11,263 0,0001 9886 

Litologia 3 3,1698 0,0001 9849 

Bioma 5 6,6224 0,0001 9812 

Ecoregião 16 7,2394 0,0001 9659 

Bacia de 

drenagem 

26 4,7197 0,0001 9588 

Design aninhado 37 2,3169 0,0001 9677 

 

Tabela 2: Resultados do Anosim testando os fatores separadamente, combinados e as Trogloregiões 

(*17 grupos iniciais indicados com as análises de Cluster e Simprof a partir dos 37 grupos formados 

com a combinação hierárquica dos fatores). 

Fator Níveis P R global 

Região biogeográfica 2 0,001 0,704 

Litologia 3 0,115 0,063 

Bioma 5 0,001 0,255 

Ecoregião 16 0,001 0,638 

Bacia de drenagem 26 0,001 0,502 

Combinação 

hierárquica 

37 0,001 0,732 
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Trogloregiões 17* 0,001 0,923 

 

 

Tabela 3: Resultados do primeiro modelo baseado em distância (DistLm), testando os fatores 

utilizados na análise Permanova separadamente (testes marginais) e combinados (testes sequenciais). 

Testes marginais 

Fator SS(trace) Pseudo-F p Prop. - - 

Região 

biogeográfica 

30414 11,263 0,001 0,046301 - - 

Litologia 17546 3,1698 0,001 0,026711 - - 

Bioma 68108 6,6224 0,001 0,10368 - - 

Ecoregião 218420 7,2394 0,001 0,33250 - - 

Bacia de 

drenagem 

237760 4,7197 0,001 0,36195 - - 

Testes sequenciais 

Fator AIC SS(trace) Pseudo-F p Prop. Cumul. 

+Ecoregião 1795,4 218420 7,2394 0,001 0,33250 0,33250 

+Bacia de 

drenagem 

1785,7 77694 2,3928 0,001 0,11827 0,45077 

 

Tabela 4: Resultados do segundo modelo baseado em distância (DistLm), testando a contribuição 

individual (testes marginais) e combinada (testes sequenciais) da Distância ambiental e da Distância 

geográfica (geo.dist.: Distância geográfica; env.dist.: Distância ambiental). 

Testes marginais 

Fator SS(trace) Pseudo-F p Prop. - - 

geo.dist. 58177 11,223 0,001 0,088565 - - 

env.dist. 188530 7,4134 0,001 0,28701 - - 

Testes sequenciais 

Fator AIC SS(trace) Pseudo-F P Prop. Cumul. 

+env.dist. 1804,8 188530 7,4134 0,001 0,28701 0,28701 

+geo.dist. 1797,4 22284 5,4702 0,001 0,033924 0,32093 
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Tabela 5: Atributos referentes a cada Trogloregião e disponibilizados junto ao arquivo shapefile, mostrando as combinações de fatores resultantes das 

análises realizadas para sua delimitação. 

Trogloregião Região 

Biogeográfica 

Litologia Bioma Ecoregião Bacia de drenagem 

Kalahari Afrotropic carbonatic Deserts & Xeric 

Shrublands 

Kalahari xeric savanna dr3 

Kumasi Afrotropic carbonatic Tropical & Subtropical 

Moist Broadleaf Forests 

Eastern Guinean forests dr22 

Acra Afrotropic carbonatic Tropical & Subtropical 

Grasslands, Savannas & 

Shrublands 

Guinean forest-savanna dr24 

Lake Volta Afrotropic carbonatic Tropical & Subtropical 
Moist Broadleaf Forests 

Eastern Guinean forests/Guinean 
forest-savanna 

dr23 

Cape Town Afrotropic siliciclastic Mediterranean Forests, 

Woodlands & Scrub 

Fynbos shrubland dr25/dr26 

Areia 

Branca 

Neotropic carbonatic Tropical & Subtropical 

Dry Broadleaf Forests 

Caatinga dr5 

Upper 

Ribeira 

Neotropic carbonatic Tropical & Subtropical 

Moist Broadleaf Forests 

Araucaria moist forests dr21 

Atlantic 

Highlands 

Neotropic carbonatic/siliciclastic Tropical & Subtropical 

Moist Broadleaf Forests 

Bahia interior forests/Campos 

Rupestres montane savanna 

dr1/dr10/dr9 

Lower Rio 

Pardo 

Neotropic carbonatic Tropical & Subtropical 

Moist Broadleaf Forests 

Bahia coastal forests dr20 

Upper 

Paraná 

Neotropic carbonatic Tropical & Subtropical 
Grasslands, Savannas & 

Shrublands 

Cerrado dr9 

Espirito 

Santo 

Neotropic carbonatic/granitic Tropical & Subtropical 

Moist Broadleaf Forests 

Bahia interior forests/Bahia 

coastal forests 

dr14/dr15/dr16/dr17/dr18/dr19 

Eastern 

Amazon 

Neotropic carbonatic/siliciclastic Tropical & Subtropical 

Moist Broadleaf Forests 

Mato Grosso tropical dry 

forests/Xingu-Tocantins-Araguaia 

moist forests 

dr8 

Petén-

Veracruz 

Neotropic carbonatic Tropical & Subtropical 

Moist Broadleaf Forests 

Peten-Veracruz moist forests dr11/dr12/dr13 

Lower São 

Francisco 

Neotropic carbonatic Tropical & Subtropical 

Dry Broadleaf Forests 

Caatinga dr1 

Etosha Afrotropic carbonatic Tropical & Subtropical 

Grasslands, Savannas & 

Shrublands 

Angolan mopane woodlands dr2 
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Central 

Brazil 

Neotropic carbonatic Tropical & Subtropical 

Grasslands, Savannas & 

Shrublands 

Cerrado/Brazilian Atlantic dry 

forests 

dr1/dr8 

Lower 

Parnaíba 

Neotropic siliciclastic Tropical & Subtropical 

Dry Broadleaf Forests 

Maranhao Babacu forests dr/7 

Apodi-

Mossoró 

Neotropic carbonatic Tropical & Subtropical 

Dry Broadleaf Forests 

Caatinga dr4/dr6 
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RESUMO 

A história biogeográfica por trás das transformações constantes dos ambientes terrestres criou 

uma diversidade gigantesca de diferentes habitats. Entre muitos deles, é possível observar 

certas semelhanças em suas condições físicas e também um passado biogeográfico 

intimamente relacionado. Consequentemente, isso fez com que muitos ecólogos teorizassem 

que a fauna residente destes locais poderia exibir certa equivalência conforme as suas 

adaptações às condições do ambiente e na estrutura de suas comunidades. Porém, esta é uma 

tarefa bastante complexa, pois mesmo que diferentes regiões exibam certa similaridade na 

composição de seus táxons, nas escalas locais as interações podem produzir resultados 

completamente ambíguos. Entretanto, a aplicação destas hipóteses em estudos envolvendo 

comunidades cavernícolas pode ser beneficiada em virtude de sua simplicidade trófica e 

natureza relicta. Por estes motivos, para este trabalho foram realizadas amostragens em 

cavernas situadas em regiões semiáridas do Brasil e da Namíbia, onde haviam indícios da 

distribuição relicta de alguns grupos filogeneticamente relacionados. Foram verificadas as 

possíveis influências do habitat físico das cavernas, desde os tipos de substrato ao microclima, 

sobre a composição da fauna de invertebrados e a possível similaridade exibida pela 

composição de grupos das duas regiões. Os resultados mostraram padrões bastante similares a 

https://onlinelibrary.wiley.com/page/journal/20457758/homepage/forauthors.html
mailto:*denizar.alvarenga@gmail.com
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respeito da influência das variáveis aferidas sobre a estruturação das comunidades, sobretudo 

o microclima cavernícola. Além disso, a composição dos grupos compartilhados mostrou-se 

bastante similar. Foi então discutido sobre como o passado comum de grupos ancestrais 

compartilhados junto às constantes pressões ambientais de elevada aridez, podem ter 

selecionado grupos com demandas ecológicas similares e resultado em comunidades tão 

parecidas.  

Palavras chave: Regiões semiáridas; Cavernas; Biogeografia; Similaridade de fauna; 

Invertebrados. 

INTRODUÇÃO 

“Duas áreas com transformações históricas distintas, porém com condições físicas 

semelhantes, terão adaptações de indivíduos e comunidades com estruturas e funções em 

conformidade com os limites impostos pelas condições locais”. As ideias contidas nesta 

afirmação de Ricklefs (1987), estão por trás dos pressupostos de hipóteses como a da 

equivalência ecológica/funcional (Hubbell, 2005), convergência evolutiva (Stern, 2013) e 

conservadorismo de nicho (Peterson, Soberón and Sánchez-Cordero, 1999; Wiens and 

Graham, 2005; Magalhaes et al., 2019) entre espécies de diferentes regiões. De uma forma 

geral, o estudo e interpretação destas hipóteses ecológicas é dependente das escalas temporais 

e espaciais. As comunidades locais, por exemplo, foram determinadas em boa parte por 

cenários biogeográficos históricos que moldaram a distribuição dos organismos que as 

compõem bem como a evolução de certos traços funcionais observados em diversas espécies 

(Ricklefs, 1987, 2004). Entretanto, a estrapolação destas premissas a nível de comunidades 

passa a ser mais complexa, pois a diversidade local é dependente da diversidade regional, da 

heterogeneidade do ambiente, das condições, das interações e dos próprios cenários 

biogeográficos que diferentes regiões podem ter atravessado (Ricklefs, 1987; Barry Cox, 

Moore and Ladle, 2016). 

 Levando-se em conta a distribuição espacial dos organismos, os gradientes resultantes 

da heterogeneidade de habitat são um dos fatores com uma importante participação nos 

padrões de diversidade dos seres vivos (Tews et al., 2004). De uma forma simplificada, 

quanto maior a complexidade de um habitat, maior a capacidade de suporte a coexistência de 

um maior número de espécies, pois haverá provavelmente uma maior quantidade de micro-

habitats a serem ocupados (Tews et al., 2004). Além disso, ambientes mais heterogêneos têm 

maior probabilidade de fornecer refúgios às condições adversas do ambiente e serem palco de 
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processos de evolução e especiação após o isolamento (Stein, Gerstner and Kreft, 2014). 

Neste cenário evolutivo, é plausível assumir que as espécies atuais podem ter retido 

características ecológicas de seus ancestrais. Este processo é conhecido como 

conservadorismo de nicho, onde a longo prazo as espécies e clados podem ter suas 

distribuições espaciais delimitadas, por exemplo, pelas condições climáticas (Wiens and 

Graham, 2005). Conforme as paisagens terrestres modificaram-se de acordo com as 

constantes alterações climáticas e tectônicas, muitas vezes a distribuição atual de muitas 

espécies filogeneticamente relacionadas hoje encontra-se disjunta ou relicta, algo já mostrado 

para regiões xéricas nos continentes americano e africano (e. g. Magalhaes et al., 2019; 

Yoshizawa et al., 2019). 

 Considerando a natureza relicta de determinados ambientes, as cavernas podem ser 

bons locais para o teste destas e de outras hipóteses evolutivas (Poulson and White, 1969). 

Elas têm sido tratadas como ambientes “semi-isolados”, bastante similares a modelos que se 

baseiam em ilhas ou montanhas, por exemplo (Mammola, 2018). Isso é atribuído à 

simplicidade com que suas comunidades são estruturadas (Gibert and Deharveng, 2002), às 

suas condições ambientais relativamente estáveis (Badino, 2010) e também ao seu contexto 

biogeográfico (Barr, Thomas, 1968). Neste último caso, teoriza-se, com o modelo 

paleoclimático, que as cavernas podem ter preservado populações de antigos grupos que 

tiveram suas populações do meio epígeo extintas em decorrência de eventos estocásticos. 

Além disso, hoje se sabe que as comunidades cavernícolas são muito influenciadas pelo pool 

regional de espécies da superfície, representando sub-amostras filtradas sob suas condições 

ambientais severas, como sua natureza afótica e oligotrófica (Mammola, 2018). 

Para que se consiga observar e trabalhar com estes padrões ecológicos resultantes de 

longos períodos evolutivos, a escolha de regiões com alguma relação biogeográfica pretérita 

pode ser crucial. Por este motivo, este trabalho foi desenvolvido em cavernas de duas regiões 

semiáridas na América do Sul e África. Ambientes com condições xéricas são 

reconhecidamente abrigos de biotas altamente diversificadas e especializadas ao stress hídrico 

(Somme, 1995; Landrum, 2002) e, mesmo antes dos eventos de vicariância, extensas áreas do 

continente Gondwana mantinham estas condições (Rees et al., 2002). Hoje, as extensões 

semiáridas nos dois continentes resumem-se à áreas relictas que foram muito influenciadas 

pelas constantes expansões das suas florestas tropicais e savanas (Axelrod and Raven, 1978; 

Sobral-Souza, Lima-Ribeiro and Solferini, 2015). Além disso, a história biogeográfica 

relacionada resultou em grupos filogeneticamente relacionados remanescentes de ancestrais 
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amplamente distribuídos na Gondwana, inclusive relatados em cavernas dessas regiões 

(Magalhaes et al., 2019; Yoshizawa et al., 2019). Desta maneira, o presente trabalho busca 

responder as seguintes questões: i) Como as comunidades cavernícolas destas regiões são 

estruturadas conforme os gradientes do habitat físico (desde variáveis de substrato a variáveis 

climáticas) no ambiente subterrâneo são considerados? ii) A que ponto o passado 

biogeográfico e o histórico evolutivo sob condições xéricas pode ter contribuído para 

possíveis semelhanças entre as comunidades destas duas regiões? Considerando o pressuposto 

inicial das teorias de equivalência ecológica e conservadorismo de nicho, é provável que o 

passado evolutivo sob condições ambientais similares (desde o clima semiárido da superfície 

as restrições do ambiente subterrâneo), podem ter estruturado estas comunidades de maneira 

bastante semelhante.  

MATERIAL E MÉTODOS 

Locais de estudo 

Dois conjuntos de cavernas, sendo um no Brasil e outro na Namíbia, foram amostradas 

no início de suas respectivas temporadas chuvosas (Tabela 1, figura 1). Na Namíbia, as 

coletas de invertebrados foram realizadas na primeira quinzena de novembro de 2018 em 

cavernas do Karstveld, região cárstica composta por calcários e dolomitos pertencentes ao 

Otavi Group (Goudie and Viles, 2015). No Brasil, as coletas ocorreram em dezembro do 

mesmo ano em cavernas carbonáticas do Grupo Una, formação Salitre (Auler and Smart, 

2002), presentes no norte do estado da Bahia. Estas duas áreas cársticas amostradas 

encontram-se nos remanescentes disjuntos do antigo Cráton Congo-São Francisco, o qual 

encontrava-se na região central da antiga Gondwana e tem origem datada a era 

Neoproterozóica (Alkmim and Martins-Neto, 2012; Alessio et al., 2019). O clima em ambas 

as regiões é considerado como semiárido quente (BSh), conforme a classificação atualizada 

de Koppen-Geiger (Beck et al., 2018). Segundo dados históricos do período de 1982 a 2012, a 

precipitação média anual das duas regiões variou em torno de 500~600mm, com os períodos 

chuvosos se iniciando em novembro e indo até março (Merkel, 2019). As ecoregiões onde as 

cavernas estão inseridas correspondem a Caatinga no Brasil e a Angolan Mopane Woodlands, 

na Namíbia (Dinerstein et al., 2017).  

A disposição dos condutos nas cavernas amostradas era majoritariamente labiríntica e 

com porções extremamente secas. As fontes de recursos orgânicos se restringiram 

principalmente a guano de morcegos (Brasil e Namíbia) e depósitos de fezes de babuínos 
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(Namíbia). Recursos de origem vegetal foram encontrados em quantidades muito baixas e 

restritas a áreas mais próximas das entradas das cavidades. As porções mais úmidas destas 

cavernas se limitaram a áreas próximas a gotejamentos (Brasil) ou junto a escorrimentos e 

lagos subterrâneos (Namíbia). 

Coleta dos dados bióticos  

As unidades amostrais para a coleta de invertebrados compreenderam quadrantes de 

1m2 (Microescala) e setores de 10x3m (Mesoescala) dispostos de forma hierárquica, onde três 

quadrantes foram colocados dentro de cada setor (dois nas extremidades e um na porção 

central do setor, figura 2). Desta forma, os indivíduos amostrados e atribuídos aos setores 

incluíam também os coletados nos seus três quadrantes. Tanto na Namíbia como no Brasil, 

foram coletados 14 setores e 42 quadrantes, resultando num total de 28 amostras em 

mesoescala e 84 em microescala. As unidades amostrais foram distribuídas aleatoriamente ao 

longo do desenvolvimento linear das cavernas. 

Para minimizar possíveis impactos nas populações de invertebrados observados, 

apenas alguns espécimes foram coletados com todos os demais tendo sido contabilizados nos 

limites das unidades de amostragem. O método de coleta nestas escalas correspondeu ao 

Direct Intuitive Search (Wynne et al., 2019), com os espécimes tendo sido coletados com o 

auxílio de pinças e pincéis e em seguida armazenados em álcool (70%). Os organismos 

coletados foram triados, separados em morfótipos (Oliver and Beattie, 1996) e então 

identificados até o menor nível taxonômico possível com o auxílio de chaves de identificação 

e verificação de especialistas.  

Coleta dos dados abióticos 

 Nos setores e quadrantes, foram aferidas as temperaturas e as umidades relativas 

imediatamente acima do nível do solo. Para isso, durante cerca de uma hora um termo 

higrômetro digital permanecia nos limites de cada setor e distante dos coletores para evitar 

possíveis interferências nas aferições. Os quadrantes, por estarem dentro dos setores, tiveram 

os mesmos valores de temperatura e umidade relativa atribuídos ao setor do qual faziam parte. 

Cada quadrante e setor tiveram aferidas suas distâncias em relação às entradas das cavernas 

com trenas a laser. As distâncias entre cavernas foram obtidas a partir das localizações de suas 

entradas principais, por meio de dispositivo GPS Garmin 64s, com datum WGS84. 
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A partir de fotografias dos quadrantes (tiradas na altura do peito e perpendicularmente 

ao solo), foram extraídas as porcentagens de cobertura dos substratos orgânicos (Guano, 

Detritos animais, Detritos vegetais) e inorgânicos (Substrato fino, 0,06-64mm; Cascalhos, 64-

1000mm; Blocos, 1000-4000mm; Substrato rochoso, >4000mm; Espeleotemas) utilizando-se 

o software ImageJ, de licença livre. Neste software, os limites de área de cada tipo de 

substrato foram delimitados e em seguida tiveram suas proporções de cobertura calculadas em 

relação a área total do quadrante (1.000.000mm²). Para os setores, as proporções da cobertura 

dos substratos foram obtidas em aferições visuais, adaptando um protocolo originalmente 

destinado a ambientes aquáticos (Hughes and Peck, 2008). O protocolo utilizado consistiu em 

dividir cada setor em 10 seções de 1x3 (Figura 2), estimando-se em seguida as porcentagens 

de cobertura dos substratos (os mesmos tipos de substratos classificados para os quadrantes), 

cujos valores eram anotados em fichas de campo. Os valores finais da cobertura dos 

substratos nos setores corresponderam a somatória de cada tipo de substrato em suas 10 

seções. Para minimizar e homogeneizar o erro nestas aferições, a tarefa foi atribuída a um 

mesmo observador nas coletas em ambos os países.  

Procedimentos estatísticos 

Variações na composição de espécies em função das escalas de amostragem e variáveis 

ambientais 

 Em todas as análises descritas a seguir, as riquezas e abundâncias dos quadrantes e 

setores foram exploradas separadamente, possibilitando a observação dos possíveis efeitos da 

diferença de escala amostral. Entretanto, é importante observar que, devido à disposição 

hierárquica das unidades amostrais, em todas as análises os valores referentes aos setores 

incluem também os valores encontrados nos seus três quadrantes. Deste modo, para verificar 

possíveis diferenças na composição de espécies entre as duas escalas de amostragem, foi 

efetuado um Anosim two-way crossed, separando o efeitos dos fatores “escala” e “caverna” 

(Clarke and Gorley, 2006). 

Para avaliar as influências das variáveis abióticas (distância entre cavernas, distância 

em relação às entradas, temperatura, umidade relativa, substratos orgânicos e inorgânicos) 

sobre a composição de espécies, foram utilizados modelos lineares baseados em distância 

(Anderson, Gorley and Clarke, 2008). O índice de Bray-Curtis foi utilizado para a construção 

das matrizes com base nos dados de abundância (McCune and Grace, 2002). Estes dados 

foram transformados com a função square-root para diminuir as discrepâncias entre os 
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valores (Anderson, Gorley and Clarke, 2008). Antes da execução dos modelos, a 

colinearidade entre as variáveis abióticas foi verificada por meio de Draftsman plots, 

indicando um corte para correlações de >0,95 e -0,95, recomendado para esta análise 

(Anderson, Gorley and Clarke, 2008). Os modelos foram elaborados para os dados dos 

quadrantes e setores utilizando o procedimento de seleção forward, que se inicia com um 

modelo nulo e a partir deste adicionam-se as variáveis conforme seu poder de explicação 

(Anderson, Gorley and Clarke, 2008). O critério utilizado foi o AICc, recomendado para 

casos onde há muitas variáveis para poucas amostras (Burnham and Anderson, 2004; Johnson 

and Omland, 2004; Anderson, Gorley and Clarke, 2008). 

Variações na riqueza e abundância em função do microclima cavernícola 

  A priori, foram avalizadas possíveis correlações da temperatura e umidade relativa 

com as demais variáveis abióticas aferidas nos quadrantes e setores (descritas na seção “coleta 

dos dados abióticos”). Para isso, foi estabelecido um corte inicial para correlações de >0,7 e 

<-0,7 (Mammola et al., 2019). Deste modo, interpretações errôneas em virtude de efeitos 

indiretos de outras variáveis foram minimizadas. 

 A normalidade dos dados foi testada pelo teste Shapiro-Wilk. Após algumas tentativas 

de normalizar estes dados falharem (transformações com raiz quadrada e bases logarítmicas), 

a influência das variáveis de microclima sobre a riqueza e abundância total nos quadrantes e 

setores foi analisada por meio de correlações de Spearman, que é uma análise não 

paramétrica. Scatterplots foram construídos para representar graficamente as relações 

significativas encontradas. As diferenças entre os valores médios de temperatura e umidade 

relativa observados nos dois países foram calculadas pelo teste não paramétrico de Mann-

Whitney (Cardinale, Palmer and Collins, 2002) e visualizadas por meio de box-plots. 

Similaridades na composição de invertebrados das regiões amostradas 

Para visualizar as abundâncias médias das famílias e suas respectivas contribuições 

para a dissimilaridade entre as escalas de amostragem foi realizada a análise Simper (Clarke 

and Gorley, 2006). Para verificar possíveis semelhanças na composição (considerando os 

setores e seus respectivos quadrantes) das comunidades de invertebrados, uma análise de 

Cluster, baseada no índice de Bray-Curtis, foi feita com os dados de abundância das famílias 

compartilhadas entre as duas regiões. Possíveis diferenças significativas na composição entre 

os setores foram verificadas com o teste Simprof com 999 permutações e significância <5% 
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(Clarke and Gorley, 2006; Shumchenia and King, 2010). Nas análises de Cluster e Simprof, 

apenas os dados referentes aos setores foram utilizados por terem sido mais representativos 

tanto em relação à riqueza quanto com relação à abundância de invertebrados. Nestas análises, 

o uso das famílias deveu-se as suas origens mais antigas e distribuições mais amplas, 

permitindo inferências de relações biogeográficas entre diferentes regiões onde elas ocorram, 

o que é inviável com o uso de espécies (Ricklefs, 1987; Barry Cox, Moore and Ladle, 2016). 

Isso possibilitou que a composição de táxons que as duas regiões tiveram em comum pudesse 

ser comparada, no caso a composição a nível de famílias. A classificação funcional, como por 

exemplo as guildas tróficas das espécies que compõem as comunidades seria o mais 

recomendado para uma comparação de equivalência entre as regiões. Entretanto, mesmo que 

as teias tróficas cavernícolas sejam simplificadas (Gibert and Deharveng, 2002), esta tarefa é 

dificultada pelas transições das espécies entre as guildas tróficas (Souza-silva and Ferreira, 

2014), o que pode resultar em interpretações incorretas. 

Todas as análises foram realizadas nos softwares Statistica 10.0 e Primer+Permanova 

6. 

RESULTADOS 

 Considerando as coletas nas duas escalas somadas, no Brasil foram coletados 1363 

invertebrados de 35 espécies, 25 delas amostradas nos quadrantes. Na Namíbia, foram 

coletados 968 invertebrados pertencentes a 78 espécies, das quais 39 foram amostradas nos 

quadrantes. A riqueza de espécies por táxon é mostrada na figura 3. Araneae e Coleoptera 

foram as ordens mais ricas em espécies, inclusive representando quase a metade das espécies 

encontradas nas cavernas das duas regiões. 

Variações na composição de espécies em função das escalas de amostragem e variáveis 

ambientais 

A análise Anosim Two-way crossed mostrou a existência de diferenças significativas 

na composição de espécies relacionadas apenas ao fator “cavernas” (Brasil: R=0,345; 

p=0,001; Namíbia: R=0,47; p=0,001). Já com relação ao fator “escala”, a composição de 

espécies não apresentou diferenças significativas em nenhuma das regiões. 

A respeito dos modelos, os de microescala (quadrantes) mostraram maior 

sensibilidade às variações ambientais e incluíram o maior número de variáveis (Tabela 2). 

Tanto no Brasil como na Namíbia, os modelos em microescala explicaram 37% da variação 
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total nos dados. No Brasil, o modelo incluiu as variáveis “distância entre cavernas”, “umidade 

relativa”, “temperatura” e “espeleotemas” (AICc=342,4; p=0,008). Na Namíbia, o modelo 

incluiu as variáveis “distância entre cavernas”, “temperatura”, “umidade relativa” e “distância 

da entrada” (AICc=347,08; p=0,001).  

Com relação aos modelos de mesoescala (setores), sua sensibilidade a inclusão de 

variáveis foi menor. No Brasil foram inclusas as variáveis “distância entre cavernas” e 

“umidade relativa” (AICc=112,25, p=0,001). Já na Namíbia, o modelo correspondeu apenas a 

variável “umidade relativa” (AICc=116,86; p=0,001). Proporcionalmente, a variável 

“distância entre cavernas” foi a principal responsável pela variação total dos dados dos 

modelos, exceto o de mesoescala na Namíbia, que incluiu apenas a variável “umidade 

relativa”. Considerando todos os modelos, a variável “umidade relativa” foi compartilhada 

por todos, inclusive explicando grande parte da variação dos dados.   

Influência do microclima cavernícola sobre a comunidade de invertebrados 

 A exploração inicial dos dados de temperatura e umidade relativa mostrou que os 

mesmos não estiveram correlacionados com as demais variáveis aferidas. Em média, os 

valores de temperatura (Mann-Whitney U=1,00; p=0,000009) e umidade relativa (Mann-

Whitney U=31,50; p=0,0024) foram significativamente maiores no Brasil. Entretanto, as 

maiores amplitudes destas variáveis foram observadas na Namíbia (Figura 4).  

Apesar de alguns valores de r moderados e baixos, as correlações de Spearman 

mostraram que o aumento da temperatura influenciou negativamente a riqueza e a abundância 

total de invertebrados nos quadrantes e setores do Brasil. Na Namíbia, a temperatura não 

mostrou nenhuma relação significativa com estes parâmetros. Já o aumento da umidade 

relativa mostrou-se negativamente correlacionado com a riqueza e abundância total nos 

conjuntos de quadrantes dos dois países (Figura 5), muito embora, também com correlações 

moderadas ou baixas.  

Composição de invertebrados nas regiões amostradas 

A análise Simper com os dados das famílias registradas, mostrou que em ambos os 

países as maiores abundâncias médias das mesmas foram encontradas nos setores (Tabelas 3 e 

4). Neste sentido, em média a ordem que mais contribuiu para as diferenças encontradas entre 

as escalas de amostragem foi Orthoptera, representada pela família Phalangopsidae (no 

Brasil) e Mogoplistidae (na Namibia).  
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Quinze famílias de um total de 54 estiveram compartilhadas nas amostragens nos dois 

países, algumas delas são mostradas na figura 6. Estas quinze famílias foram: Argasidae, 

Carabidae, Dermestidae, Formicidae, Macronyssidae, Mogoplistidae, Oecobidae, Pholcidae, 

Porcellionidae, Prionoglarididae, Ptinidae, Sicariidae, Tenebrionidae, Theridiidae e Tineidae. 

Outras seis famílias também se mostraram compartilhadas entre as duas regiões, porém foram 

encontradas fora das unidades amostrais. São elas: Blattidae*, Corinnidae*, Dubioniscidae**, 

Phalangopsidae**, Platyarthridae* e Pseudonannonelidae** (*fora das unidades amostrais no 

Brasil; **fora unidades amostrais na Namíbia).  

Baseando-se nas abundâncias de indivíduos pertencentes a estas quinze famílias 

compartilhadas nas amostras nos dois países, as ramificações em vermelho (p>5%, 

ramificações com diferença não significativa) mostradas com a análise de Cluster junto a 

análise Simprof (Figura 7), indicam que a grande maioria dos setores das duas regiões 

possuíram composições similares. Estes resultados revelam que as famílias de invertebrados 

que ambas as regiões têm em comum ainda mantém proporções muito semelhantes dentro das 

comunidades cavernícolas avaliadas.   

DISCUSSÃO 

 Os resultados obtidos neste trabalho evidenciaram que: a) Em grande parte, as 

comunidades de invertebrados cavernícolas destas duas regiões semiáridas mostraram-se 

estruturadas pelas mesmas variáveis ambientais nas duas escalas de amostragem; b) 

Considerando as variáveis de microclima (umidade relativa e temperatura), apesar das 

cavernas das duas regiões terem apresentado medias e amplitudes completamente distintas, 

elas foram as principais responsáveis pela estruturação das comunidades, tendo a umidade 

relativa causado efeitos semelhantes. Desta forma, considerando que existiu um declínio na 

riqueza de espécies conforme o aumento de umidade nas cavernas das duas regiões (muito 

embora com correlações moderadas), há um indicativo da prevalência de grupos mais pré-

adaptados às condições de seca; c) Conforme o longo período de isolamento desde a 

vicariância da Gondwana, os grupos de invertebrados compartilhados entre as regiões (neste 

caso as famílias), mantiveram composições indistinguíveis. Logo, há um forte indício de que 

as pressões ambientais similares em virtude da elevada aridez destas regiões “filtraram” e 

possibilitaram a manutenção de grupos com demandas ecológicas semelhantes. Desta forma, 

tem-se a atuação de componentes temporais fortemente emaranhados a componentes 

ecológicos, como a seleção de habitat sob suas mais diversas variáveis bióticas e abióticas. 
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 Com relação as escalas, escalas de amostragem com diferentes tamanhos 

frequentemente resultam em variações de diferentes métricas de biodiversidade. Chase and 

Knight, 2013, atribuíram estas variações às mudanças nas abundâncias relativas, absolutas e 

na agregação de espécies, que são influenciadas pelo tamanho da amostra e extensão espacial 

da amostragem. Isso foi observado na comparação entre as escalas amostrais de ambos os 

países, pois a abundância dos grupos foi relativamente maior nos setores, conforme mostrado 

pelas análises. Adicionalmente, o esperado para escalas espaciais mais restritas é a existência 

de fatores mais localizados atuando sobre a estruturação de comunidades (Coulson, 

Hodkinson and Webb, 2003). Para escalas maiores, a tendência é que se observem padrões 

mais generalizados e menos refinados (Fleishman, Betrus and Blair, 2003). Estas duas 

tendências foram corroboradas pelos resultados deste trabalho, onde quatro variáveis foram 

inclusas no modelo em microescala e somente uma (na Namíbia) e duas (no Brasil) foram 

inclusas nos modelos em mesoescala. Estudos em escalas espaciais mais restritas podem 

apresentar resultados ambíguos quando comparados entre si, pois os padrões observados 

tornam-se mais heterogêneos e as interações entre as espécies ficam mais evidentes (Ricklefs, 

1987; Kotliar and Wiens, 1990). No entanto, os resultados mostraram padrões muito similares 

quando os modelos de microescala foram comparados, onde houve a manutenção de três 

variáveis em ambas as regiões: “Distância entre cavernas”, “Temperatura” e “Umidade 

relativa”. 

 As condições ambientais das duas regiões amostradas neste estudo resultam de um 

longo histórico de eventos paleoclimáticos que moldaram suas atuais configurações de 

paisagem. Geologicamente, a Gondwana possuía uma grande bacia sedimentar (Cráton 

Congo-São Francisco), a qual se dividiu entre os dois continentes (Evans et al., 2016). Os 

relevos cársticos onde se inserem as cavernas coletadas pertencem aos remanescentes dessa 

grande bacia, sendo datados a era Neoproterozóica (Alkmim and Martins-Neto, 2012; Goudie 

and Viles, 2015). Porém, a formação destas cavernas é associada ao terciário ou a períodos 

mais antigos (no caso as de origens hipogênicas) (Marais, Martini and Irish, 1995; Auler and 

Smart, 2002), permitindo desde então a colonização por diferentes grupos epígeos 

(Yoshizawa et al., 2019). No contexto dos biomas, a distribuição atual das formações úmidas 

e secas nos dois continentes foi altamente influenciada por flutuações paleoclimáticas, as 

quais promoveram expansões alternadas das mesmas (Axelrod and Raven, 1978; Sobral-

Souza, Lima-Ribeiro and Solferini, 2015). Nas formações secas, a distribuição de muitos 

grupos de organismos foi diretamente afetada por essas transformações (Zanella, 2011). Hoje, 
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os dois continentes compartilham diversas famílias e gêneros remanescentes de distribuições 

pretéritas e refletem as pressões seletivas que moldaram sua distribuição desde a vicariância 

(Axelrod and Raven, 1978; Sharratt, Picker and Samways, 2000; Zanella, 2011; Yoshizawa et 

al., 2018, 2019; Magalhaes et al., 2019). Particularmente na África austral, há grupos onde a 

riqueza de espécies aumenta consideravelmente em relação a outras formas de vida conforme 

as condições tornam-se cada vez mais adversas (Somme, 1995). Mais especificamente na 

Namíbia, suas regiões áridas e semiáridas mantêm as maiores taxas de endemismos do país 

(Simmons et al., 1998). No caso dos invertebrados, isso só é possível devido as adaptações 

apresentadas pelos artrópodes de ambientes xéricos, onde eles apresentam elevadas 

tolerâncias à dessecação e baixo conteúdo corporal de água quando comparados a 

representantes de outras regiões (Somme, 1995). Por exemplo, grupos como a família de 

besouros Tenebrionidae são altamente diversificados e abundantes nas regiões mais secas da 

Namíbia quando comparada a outras regiões mais úmidas (Koch, 1962). 

Dois exemplos de grupos atualmente bastante estudados e que foram coletados nas 

cavernas das duas regiões fortalecem o contexto das distribuições limitadas pelas condições 

ambientais. O primeiro é o caso dos psocopteros da tribo Sensitibillini, representada pelos 

gêneros Afrotrogla e Sensitibilla (Sul da África) e Neotrogla (Nordeste do Brasil). Evidências 

moleculares indicam que o grupo ancestral dessa tribo divergiu no cretáceo inferior (127.2 

Ma), quando possuía uma distribuição na porção oeste da Gondwana, se separando em função 

da divergência tectônica dos continentes Africano e Sul Americano (Yoshizawa et al., 2019). 

Dados geológicos indicam que o clima na antiga área ocupada pelos ancestrais de 

Sensitibillini variava do árido ao semiárido (Rees et al., 2002). Acredita-se que este foi um 

fator determinante para a seleção de pré-adaptações a ambientes oligotróficos e que 

convergiram em estruturas semelhantes nas espécies atuais, relictas a regiões áridas e 

semiáridas nos dois continentes (Yoshizawa et al., 2018, 2019). Hoje, as espécies da tribo são 

encontradas em cavernas calcárias secas e muito oligotróficas, cuja colonização decorreu 

muito provavelmente no Quaternário (Yoshizawa et al., 2018, 2019). O segundo exemplo é o 

caso da subfamília Sicariinae, com os gêneros Sicarius (Nordeste do Brasil e Andes) e 

Hexophthalma (Sul da África). Dados moleculares mostram que a segregação dos dois 

gêneros ocorreu há cerca de 90 Ma, próxima à separação final da Gondwana (Magalhaes et 

al., 2019). Desde então, o grupo manteve-se confinado às regiões mais xéricas dos dois 

continentes e hoje mantém distribuições desconexas que foram moldadas pelas 

transformações paisagísticas em grandes escalas espaciais (Magalhaes et al., 2019). Muito 
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embora inexistam estudos moleculares ou filogeográficos (como os anteriormente citados) 

para a maioria dos grupos “equivalentes” encontrados nas cavernas do Brasil e da Namíbia, é 

plausível assumir que grupos ancestrais de várias destas espécies (cujas famílias são 

compartilhadas) podem ter sido selecionadas por condições xéricas pretéritas. Tais condições, 

por sua vez, podem ter selecionado caracteres pré-adaptativos que favoreceram sua posterior 

colonização e estabelecimento em habitats subterrâneos secos e fortemente oligotróficos. 

  Especificamente para cavernas, mesmo que suas condições climáticas sejam mais 

estáveis em relação a superfície, elas ainda apresentam certa ciclicidade na variação destes 

parâmetros (Mammola and Isaia, 2018), o que por sua vez pode alterar a distribuição da sua 

fauna (Ferreira et al., 2015). É evidente que certos grupos adequam suas ocupações num 

ambiente cavernícola conforme a variação das condições microclimáticas em longos períodos 

(Ferreira et al., 2015). Apesar das observações aqui apresentadas serem resultado de um único 

evento amostral em cada região, é notável a repetição de padrões muito semelhantes com 

relação as variáveis climáticas. Em geral, além da estabilidade climática, ambientes 

cavernícolas tendem a ser afóticos, ter produtividade primária reduzida e consequentemente, 

tem uma tendência à oligotrofia (Culver and Pipan, 2009). Essas condições compreendem 

importantes filtros ambientais, determinando quais grupos epígeos serão capazes de colonizar 

e se estabelecer em habitats subterrâneos (Mammola et al., 2020). Mesmo que as condições 

no ambiente cavernícola sejam favoráveis à ocorrência de certos grupos, a competição e a 

predação podem limitar o nicho realizado dos organismos (Novak et al., 2010). Como 

consequência desses fatores bióticos e abióticos, em geral as cavernas apresentam 

comunidades muito simplificadas, basicamente compostas por organismos detritívoros 

generalistas e predadores (Gibert and Deharveng, 2002). Junto a essa simplicidade trófica, 

grande parte dos organismos que as habitam são troglófilos e troglóxenos mesclando 

populações oriundas do meio epígeo e subterrâneo (Prous, Lopes Ferreira and Parentoni 

Martins, 2004; Prous, Ferreira and Jacobi, 2015). Assim, as comunidades cavernícolas são 

muito dependentes do pool regional de espécies, pois, apresentam subamostras filtradas dos 

grupos relacionados da superfície (Mammola, 2018). Consequentemente, pode-se assumir que 

cavernas de diferentes regiões poderão mostrar relações importantes com as características 

ambientais que moldaram a distribuição de espécies das regiões onde se inserem (Bregović 

and Zagmajster, 2016; Christman et al., 2016). 

Neste contexto, a condição semiárida das duas regiões somada à elevada oligotrofia 

das cavernas avaliadas e suas extensões predominantemente secas, parecem ter sido os fatores 
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chave para a composição e estruturação das comunidades encontradas. Desta forma, as 

próprias composições das comunidades destas cavernas apresentaram um elevado grau de 

semelhança quando as famílias compartilhadas foram consideradas. Por outro lado, 

observando a composição geral, o grupo mais abundante (em média nos setores) foi 

Orthoptera, com grandes populações de grilos observados nas cavernas do Brasil (Ensifera: 

Phalangopsidae) e da Namíbia (Ensífera: Mogoplistidae). Estes grupos foram encontrados 

associados a grandes manchas de detritos orgânicos, como guano de morcegos (no Brasil e na 

Namíbia) e fezes de babuíno (na Namíbia). Estas observações corroboram com a literatura, 

que trata estas famílias como sendo de detritívoros generalistas (Castro-Souza, Zefa and 

Ferreira, 2017; Dusoulier, 2017). Colêmbolos, que são decompositores muito comuns em 

cavernas raramente foram encontrados nas amostragens realizadas. Os predadores foram 

majoritariamente representados por aranhas das famílias Pholcidae, Sicariidae, Theridiidae e 

Oecobidae. Sicariidae, em especial, esteve representada nestas regiões por grandes populações 

de espécies dos gêneros Loxosceles (Brasil e Namíbia), Sicarius (Brasil) e Hexophthalma 

(Namíbia). Segundo a literatura, as espécies destes gêneros são filogeneticamente 

relacionadas, tendo a distribuição de seus ancestrais sido separada pelos eventos de 

vicariância da Gondwana (Binford et al., 2008; Magalhaes, Brescovit and Santos, 2017; 

Magalhaes et al., 2019). No sedimento arenoso e seco das cavernas, foram encontradas larvas 

predadoras de Neuroptera (Myrmeleontidae no Brasil e Nemopteridae na Namíbia) 

construindo o mesmo tipo de armadilhas em forma de sifão para a captura das presas, hábitos 

comuns a ambos os grupos (Mansell, 1980; Miller and Stange, 2012). Assim, ainda que 

representadas por espécies diferentes devido ao longo período de isolamento, os grupos 

compartilhados mantiveram proporções similares nas comunidades avaliadas, inclusive 

mantendo certos hábitos tróficos. 

O fato de muitos dos grupos encontrados neste estudo terem aparentemente evoluído 

sob condições de stress hídrico acentuado, pode indicar que muitas das espécies atuais 

encontradas nestas cavernas ainda exibam preferências por condições similares às que seus 

ancestrais estavam sujeitos no ambiente externo. Neste sentido, há indícios de que houve uma 

convergência da história evolutiva destas comunidades, onde aparentemente ocorreu a 

manutenção do nicho de diversos grupos (Peterson, Soberón and Sánchez-Cordero, 1999; 

Wiens and Graham, 2005). Desta maneira, apesar da grande distância geográfica, estas 

comunidades mostraram ter sido estruturadas por condições ambientais similares. Isto 

corrobora também com a hipótese de que áreas com condições físicas semelhantes podem 
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resultar em comunidades com atributos equivalentes, em conformidade com os limites 

impostos pelas condições locais (Ricklefs, 1987; Barry Cox, Moore and Ladle, 2016). 

Portanto, as cavernas podem apresentar comunidades que não só estão evoluindo sob 

condições intrínsecas às regiões onde se encontram. Suas comunidades também podem 

mostrar-se similares às de outras regiões no planeta com condições ambientais semelhantes e 

com passado biogeográfico relacionado. 
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Figura 1: Mapa com a localização das cavidades amostradas no estado da Bahia, Brasil (A) e no norte 

da Namíbia (B), mostrando seu posicionamento em regiões semi-áridas dos dois países. As fotos 

acima foram retiradas próximas as cavernas amostradas nas duas regiões, mostrando a condição xérica 

prevalente. 

 

 

Figura 2: Esquema mostrando a distribuição das unidades amostrais numa caverna hipotética. 

Conforme mostrado, os quadrantes estão localizados dentro dos setores, configurando assim um 

desenho amostral hierárquico. 
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Figura 3: Proporção de espécies das ordens encontradas nas coletas nas cavernas do Brasil (a) e da 

Namíbia (b) (“Acari” é um termo generico que designa aproximadamente 6 ordens). 

 

 

Figura 4: Box-plots mostrando as diferenças entre as médias de temperatura e umidade relativa 
encontradas a partir das suas aferições nas unidades amostrais. O teste de Mann-Whitney evidenciou 

diferenças significativas entre as médias dessas variáveis nos dois países.  
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Figura 5: Scatterplots com as correlações de Spearman mostrando as relações significativas entre as 

variações da temperatura (pontos amarelos) e umidade relativa (pontos azuis) com a riqueza e 

abundância total nos quadrantes e setores das cavernas dos dois países.
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Figura 6: Alguns dos grupos compartilhados ou equivalentes* amostrados nas cavernas dos dois países, 
sendo a esquerda no Brasil e a direita na Namibia: A=Araneae: Pholcidae; B=Araneae: Oecobiidae; 

C=Araneae: Theridiidae; D=Araneae: Sicariidae, Loxosceles; E=Araneae: Sicariidae, Sicarius (Brasil) e 

Araneae: Sicariidae, Hexophthalma (Namibia); F= Psocoptera: Prionoglaridiidae, Neotrogla (Brasil) e 
Psocoptera: Prionoglaridiidae, Afrotrogla (Namibia) G*=Neuroptera: Myrmeleontidae (Brasil) e Neuroptera: 

Nemopteridae (Namíbia); H=Coleoptera: Carabidae; I=Orhtoptera: Phalangopsidae; J=Orthoptera: 

Mogoplistidae.
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Figura 7: Similaridade entre os setores com base nas abundâncias de indivíduos pertencentes as 
famílias compartilhadas entre as duas regiões. As ramificações em vermelho indicam agrupamentos 

com separação não significativa, indicando que houve a manutenção das proporções destes grupos 

compartilhados em grande parte das amostras (Simprof: p>5% após 999 permutações).  

 

TABELAS 

Tabela 1: Localização das cavernas coletadas e o número de amostras em microescala (Quadrantes) e 

mesoescala (Setores). 

País Caverna Localização (GD: Long; Lat) Quadrantes Setores 

Brasil Toca dos Ossos -41,057631; -10,930792 9 3 

 Toca do Morrinho -40,918481; -10,209378 12 4 

 Toca da Barriguda -40,852307; -10,140677 15 5 

 Toca da Boa Vista -40,861135; -10,160469 6 2 

Namíbia Ghaub cave 17,778527; -19,48413 9 3 

 Buschman cave 17,247542; -19,555348 3 1 

 Marchen cave 17,235511; -19,556907 6 2 

 Uhleinhorst cave 17,234877; -19,554449 6 2 

 Porkupine cave 17,235623; -19,553284 6 2 

 Aigamas cave 17,28311; -19,4598 6 2 

 Scorpions Maze cave 17,826814; -19,506089 6 2 

Total - - 84 28 

 

Tabela 2: Resultados do DistLM para os conjuntos de quadrantes e quadrantes+setores, mostrando as 

influências das variáveis ambientais sobre a composição de espécies (dist=Distância entre cavernas; 

RU=Umidade relativa; T=Temperatura; ET=Espeleotemas; ED=Distância da entrada da caverna). 

Brasil 

Amostra Group AICc SS(trace) Pseudo-F P Prop. Cumul. 

Quadrantes +dist 344,08 34833 5,2409 0,001 0,21183 0,21183 

+RU 342,66 11404 3,6663 0,001 6,94E-02 0,28118 

+T 342,58 7286,6 2,4308 0,01 4,43E-02 0,3255 

+ET 342,4 7419,8 2,5809 0,008 4,51E-02 0,37062 
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Quadrantes+setores +dist 112,61 15175 3,4897 0,001 0,38819 0,38819 

+RU 112,25 6445,9 3,6897 0,001 0,1649 0,55309 

Namibia 

Amostra Group AICc SS(trace) Pseudo-F P Prop. Cumul. 

Quadrantes +dist 350,63 33497 4,3129 0,001 0,18112 0,18112 

+T 349,08 13731 3,7888 0,001 7,42E-02 0,25536 

+RU 348,06 11331 3,3173 0,001 6,13E-02 0,31663 

+ED 347,08 10700 3,3295 0,001 5,79E-02 0,37448 

Quadrantes+setores +RU 116,86 9564 2,7963 0,001 0,18899 0,18899 

 

Tabela 3: Familias responsáveis por 90% da dissimilaridade média entre as amostragens em micro e 

mesoescala para as cavernas do Brasil. 

Famílias Quadrats 

Av.Abund 

Sectors 

Av.Abund 

Av.Diss Diss/SD Contrib% Cum.% 

Phalangopsidae 0,86 3,25 16,04 1,06 21,63 21,63 

Lepismatidae 0,89 3 9,73 0,94 13,11 34,74 

Sicariidae 0,55 2,35 9,55 1,37 12,88 47,62 

Theridiidae 0,55 1,99 8,3 0,85 11,19 58,81 

Mogoplistidae 0,53 2,04 5,28 0,7 7,12 65,92 

Entomobryidae 0,07 0,34 4,05 0,52 5,46 71,39 

Argasidae 0,21 0,72 3,9 0,91 5,25 76,64 

Carabidae 0,08 0,24 2,79 0,55 3,76 80,4 

Oecobidae 0,16 0,36 2,26 0,56 3,05 83,45 

Prodidomidae 0,41 1,39 1,7 0,43 2,29 85,74 

Nicoletiidae 0 0,14 1,65 0,39 2,23 87,96 

Pholcidae 0,28 1,02 1,26 0,38 1,7 89,66 

Tenebrionidae 0,06 0,24 1,02 0,44 1,38 91,04 

 

Tabela 4: Familias responsáveis por 90% da dissimilaridade média entre as amostragens em micro e 

mesoescala para as cavernas da Namíbia (*não identificado). 

Famílias Quadrats 

Av.Abund 

Sectors     

Av.Abund 

Av.Diss Diss/SD Contrib% Cum.% 

Mogoplistidae 0,08 1,32 7,41 0,96 9,27 9,27 

Platyarthridae 0,22 0,88 6,35 0,66 7,95 17,22 

Pholcidae 0,27 1,64 6,04 0,92 7,55 24,77 

Formicidae 0,35 2,06 5,05 0,51 6,32 31,09 

Corinnidae 0,07 1,27 4,93 1,13 6,17 37,26 

Sicariidae 0,24 1,42 4,64 0,79 5,81 43,06 

Prionoglaridiidae 0,41 1,24 3,45 0,79 4,32 47,38 

Carabidae 0,02 0,42 3,24 0,58 4,05 51,43 

Oecobidae 0,11 0,87 2,9 0,64 3,63 55,06 

Ptinidae 0,34 1,06 2,8 0,67 3,51 58,57 

Blattidae 0,1 0,58 2,55 0,51 3,2 61,77 

Porcellionidae 0 0,21 2,22 0,49 2,77 64,54 

Assamidae 0,02 0,17 2,19 0,48 2,75 67,29 

Staphylinidae 0,11 0,49 2,05 0,44 2,57 69,85 
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Milichiidae 0,02 0,14 1,85 0,46 2,32 72,17 

Withiidae 0,07 0,19 1,85 0,43 2,31 74,49 

Psocoptera sp1* 0,06 0,17 1,8 0,46 2,25 76,74 

Alydidae 0,05 0,4 1,59 0,51 1,98 78,72 

Theridiidae 0,06 0,35 1,55 0,47 1,94 80,66 

Reduviidae 0 0,17 1,28 0,44 1,61 82,27 

Muscidae 0 0,36 1,25 0,39 1,57 83,84 

Dermestidae 0,05 0,37 1,03 0,53 1,28 85,12 

Linyphiidae 0,05 0,27 0,98 0,37 1,23 86,35 

Tineidae 0,02 0,28 0,89 0,27 1,12 87,46 

Acari sp4* 0 0,07 0,82 0,33 1,03 88,49 

Pyralidae 0 0,14 0,8 0,36 0,99 89,49 

Garypidae 0,02 0,27 0,75 0,33 0,94 90,43 
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            MATERIAL SUPLEMENTAR 

            Tabela 1: Espécies amostradas nos quadrantes em cavernas do Brasil. 

   
Quadrantes 

   
Toca dos Ossos Toca da Barriguda 

Morfoespécie Família Gênero/espécie S1Q1 S1Q2 S1Q3 S2Q1 S2Q2 S2Q3 S3Q1 S3Q2 S3Q3 S4Q1 S4Q2 S4Q3 S5Q1 S5Q2 S5Q3 S6Q1 S6Q2 S6Q3 S7Q1 S7Q2 S7Q3 

Acari sp1 Argasidae Ornithodorus caverniculous 
      

1 
        

5 
     

Acari sp2 Argasidae Ornithodorus sp. 
            

1 
        

Acari sp4 Macronyssidae - 
               

1 
     

Araneae sp1 Pholcidae - 2 1 
 

1 1 3 4 4 2 
            

Araneae sp2 Sicariidae Loxosceles sp. 
   

1 
 

1 
 

9 3 
   

1 
   

1 2 
   

Araneae sp4 Prodidomidae - 1 1 3 
 

4 3 9 6 4 
            

Araneae sp5 Theridiidae - 8 
 

1 9 1 4 4 
              

Araneae sp6 Theridiidae - 
               

2 2 2 
   

Araneae sp7 Sicariidae Sicarius sp. 
                     

Araneae sp8 Oecobidae - 
                     

Coleoptera sp3 Carabidae Coarazuphium caatinga 
           

1 
      

2 
  

Coleoptera sp4 Tenebrionidae - 
                     

Coleoptera sp6 Tenebrionidae - 
                     

Collembola sp1 Entomobryidae - 
           

3 1 
        

Diptera sp1 Psychodidae - 1 
                    

Diptera sp2 Streblidae - 
                     

Formicidae sp2 Formicidae Solenopsis sp. 
                     

Isopoda sp2 Dubioniscidae Novamundoniscus sp. 
   

4 
                 

Lepidoptera sp3 Tineidae - 
                     

Orthoptera sp1 Phalangopsidae Endecous bahiensis 2 2 
         

2 3 
  

5 
 

3 2 21 1 

Orthoptera sp2 Mogoplistidae - 53 32 27 1 
 

1 1 
              

Pseudoscorpiones sp1 Chthoniidae - 
                     

Psocoptera sp1 Prionoglaridiidae Neotrogla truncata 
                     

Zygentoma sp1 Lepismatidae - 
      

3 21 45 
            

Zygentoma sp3 Lepismatidae - 
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      Continuação tabela 1. 

   
Quadrantes 

   
Toca do Morrinho Toca da Boa Vista 

Morfoespécie Família Gênero/espécie S8Q1 S8Q2 S8Q3 S9Q1 S9Q2 S9Q3 S10Q1 S10Q2 S10Q3 S11Q1 S11Q2 S11Q3 S12Q1 S12Q2 S12Q3 S13Q1 S13Q2 S13Q3 S14Q1 S14Q2 S14Q3 

Acari sp1 Argasidae Ornithodorus caverniculous 
    

1 1 2 
              

Acari sp2 Argasidae Ornithodorus sp. 
                  

1 
  

Acari sp4 Macronyssidae - 
                     

Araneae sp1 Pholcidae - 
                     

Araneae sp2 Sicariidae Loxosceles sp. 2 1 
 

2 
   

2 
             

Araneae sp4 Prodidomidae - 
                     

Araneae sp5 Theridiidae - 
                     

Araneae sp6 Theridiidae - 
      

15 
              

Araneae sp7 Sicariidae Sicarius sp. 
 

1 3 1 2 
       

2 
   

2 1 
   

Araneae sp8 Oecobidae - 2 2 
          

1 2 2 
      

Coleoptera sp3 Carabidae Coarazuphium caatinga 
          

1 
          

Coleoptera sp4 Tenebrionidae - 
             

2 
       

Coleoptera sp6 Tenebrionidae - 
                

1 
    

Collembola sp1 Entomobryidae - 
                     

Diptera sp1 Psychodidae - 
                     

Diptera sp2 Streblidae - 
    

1 
                

Formicidae sp2 Formicidae Solenopsis sp. 1 
                    

Isopoda sp2 Dubioniscidae Novamundoniscus sp. 
                     

Lepidoptera sp3 Tineidae - 
      

2 
              

Orthoptera sp1 Phalangopsidae Endecous bahiensis 
   

2 1 5 2 1 2 
 

1 
 

1 
     

37 2 2 

Orthoptera sp2 Mogoplistidae - 
  

1 
                  

Pseudoscorpiones sp1 Chthoniidae - 
          

1 
          

Psocoptera sp1 Prionoglaridiidae Neotrogla truncata 
               

3 4 1 
   

Zygentoma sp1 Lepismatidae - 1 1 
    

23 
  

1 
  

25 1 3 
      

Zygentoma sp3 Lepismatidae - 
               

3 5 2 13 
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                                               Tabela 2: Espécies amostradas nos quadrantes+setores em cavernas do Brasil. 

   
Quadrantes+setores 

   
Toca dos Ossos Toca da Barriguda Toca do Morrinho Toca da Boa Vista 

Morfoespécie Família Gênero/espécie QS1 QS2 QS3 QS4 QS5 QS6 QS7 QS8 QS9 QS10 QS11 QS12 QS13 QS14 

Acari sp1 Argasidae Ornithodorus caverniculous 
  

1 
  

5 
  

3 2 
 

2 
  

Acari sp2 Argasidae Ornithodorus sp. 
    

1 
   

1 
    

1 

Acari sp4 Macronyssidae - 
     

1 
        

Araneae sp1 Pholcidae - 13 9 59 
           

Araneae sp2 Sicariidae Loxosceles sp. 5 11 26 
 

3 9 
 

13 11 8 
 

3 
  

Araneae sp4 Prodidomidae - 47 24 59 
           

Araneae sp5 Theridiidae - 19 21 9 
           

Araneae sp6 Theridiidae - 
    

1 39 
 

1 
 

44 1 
   

Araneae sp7 Sicariidae Sicarius sp. 
       

11 9 
  

8 4 
 

Araneae sp8 Oecobidae - 
       

5 
   

8 
  

Coleoptera sp1 Dermestidae - 
  

1 
           

Coleoptera sp2 Ptinidae - 
  

1 
           

Coleoptera sp3 Carabidae Coarazuphium caatinga 
   

1 
  

2 
   

1 
   

Coleoptera sp4 Tenebrionidae - 
           

2 
  

Coleoptera sp5 Tenebrionidae - 
             

1 

Coleoptera sp6 Tenebrionidae - 
            

1 
 

Collembola sp1 Entomobryidae - 
   

3 1 
         

Collembola sp2 Entomobryidae - 
          

4 
   

Diptera sp1 Psychodidae - 2 
             

Diptera sp2 Streblidae - 
        

1 
     

Formicidae sp1 Formicidae Trachymyrmex sp. 
 

1 
     

2 
      

Formicidae sp2 Formicidae Solenopsis sp. 
       

1 
      

Isopoda sp1 Porcellionidae - 4 
             

Isopoda sp2 Dubioniscidae Novamundoniscus sp. 
 

4 
            

Lepidoptera sp3 Tineidae - 
         

2 
    

Miriapoda sp3 Newportiidae Newportia sp. 
 

1 
            

Neuroptera sp1 Myrmeleontidae - 
       

1 
      

Orthoptera sp1 Phalangopsidae Endecous bahiensis 7 3 
 

4 6 39 35 2 3 15 4 16 
 

61 

Orthoptera sp2 Mogoplistidae - 242 16 1 
    

1 13 2 
 

4 
  

Pseudoscorpiones sp1 Chthoniidae - 
          

1 
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Psocoptera sp1 Prionoglaridiidae Neotrogla truncata 

            
15 

 

Psocoptera sp2 Liposcelidiidae - 
       

2 
   

1 
  

Zygentoma sp1 Lepismatidae - 
  

159 
    

2 7 23 1 37 
  

Zygentoma sp2 Nicoletiidae - 
   

1 
  

1 
       

Zygentoma sp3 Lepismatidae - 
            

47 13 

 

              Tabela 3: Espécies amostradas nos quadrantes em cavernas da Namíbia. 

   
Quadrantes 

   
Ghaub cave Buschman cave Marchen cave Uhleinhorst cave 

Morfoespécie Família Gênero/espécie S1Q1 S1Q2 S1Q3 S2Q1 S2Q2 S2Q3 S3Q1 S3Q2 S3Q3 S4Q1 S4Q2 S4Q3 S5Q1 S5Q2 S5Q3 S6Q1 S6Q2 S6Q3 S7Q1 S7Q2 S7Q3 

Acari sp4 - - 
                     

Acari sp5 Argasidae Argas sp. 
                     

Acari sp7 Macronyssidae - 
                 

2 
   

Acari sp8 Ameroseidae - 
                     

Araneae sp12 Theridiidae - 
               

1 2 
    

Araneae sp13 Oonopidae - 
                     

Araneae sp17 Linyphidae - 
                     

Araneae sp18 Corinnidae - 
                     

Araneae sp5 Sicariidae Loxoscelles vonwredei 
               

4 1 
  

1 
 

Araneae sp6 Sicariidae Hexophthalma sp. 
                     

Araneae sp7 Oecobiidae - 
               

1 
     

Araneae sp8 Pholcidae Smeringopus sp. 
               

1 1 1 1 
  

Araneae sp9 Corinnidae - 
             

1 
     

1 
 

Blattaria sp3 Corydiidae - 
                     

Blattaria sp4 Blattidae - 
                     

Coleoptera sp17 Staphylinidae - 
                     

Coleoptera sp18 Staphylinidae - 
                     

Coleoptera sp3 Carabidae - 
      

1 
              

Coleoptera sp4 Staphylinidae - 
                  

2 
  

Coleoptera sp5 Ptinidae Stethomezium nooitgedag 
                   

2 
 

Coleoptera sp6 Dermestidae - 
               

1 
     

Coleoptera sp9 Ptinidae - 
                     

Diptera sp1 Milichiidae - 
      

1 
              



80 

 
Formicidae sp2 Formicidae Odontomachus sp. 

                     

Formicidae sp3 Formicidae - 
                     

Formicidae sp4 Formicidae - 
                     

Hemiptera sp3 Alydidae - 
                     

Hemiptera sp7 Alydidae - 
                     

Isopoda sp3 Platyarthridae - 
    

1 
  

1 
             

Isopoda sp4 Platyarthridae - 
            

1 3 7 
  

1 1 
  

Lepidoptera sp3 Tineidae - 
                     

Neuroptera sp1 Nemopteridae - 
                     

Opiliones sp1 Assamidae Cryptopygoplus sp. 
   

1 
                 

Orthoptera sp1 Mogoplistidae - 
               

1 
 

2 1 
  

Pseudoscorpiones sp1 Withiidae Sphaerowithius sp. 1 1 1 
                  

Pseudoscorpiones sp2 Garypidae - 
         

1 
           

Psocoptera sp1 - - 2 
  

1 
                 

Psocoptera sp2 Prionoglaridiidae - 
                

2 1 
 

1 
 

Psocoptera sp5 Prionoglaridiidae - 
                     

 

      Continuação tabela 3. 

   
Quadrantes 

   
Uhleinhorst cave Porkupine cave Aigamas cave Scorpions Maze cave 

Morfoespécie Familia Gênero/espécie S8Q1 S8Q2 S8Q3 S9Q1 S9Q2 S9Q3 S10Q1 S10Q2 S10Q3 S11Q1 S11Q2 S11Q3 S12Q1 S12Q2 S12Q3 S13Q1 S13Q2 S13Q3 S14Q1 S14Q2 S14Q3 

Acari sp4 - - 
                 

1 
   

Acari sp5 Argasidae Argas sp. 
     

1 
               

Acari sp7 Macronyssidae - 
                     

Acari sp8 Ameroseidae - 
           

1 
         

Araneae sp12 Theridiidae - 
                     

Araneae sp13 Oonopidae - 
  

1 
 

1 
                

Araneae sp17 Linyphidae - 
            

1 1 
       

Araneae sp18 Corinnidae - 
               

1 
     

Araneae sp5 Sicariidae Loxoscelles vonwredei 1 
    

2 
 

2 
             

Araneae sp6 Sicariidae Hexophthalma sp. 
   

3 
 

1 
               

Araneae sp7 Oecobiidae - 2 
   

1 
 

2 
              

Araneae sp8 Pholcidae Smeringopus sp. 
 

1 1 
         

1 1 
    

1 2 1 
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Araneae sp9 Corinnidae - 

                     

Blattaria sp3 Corydiidae - 
            

6 
        

Blattaria sp4 Blattidae - 
         

1 
 

4 
  

1 
      

Coleoptera sp17 Staphylinidae - 
                  

1 
  

Coleoptera sp18 Staphylinidae - 
                  

1 1 
 

Coleoptera sp3 Carabidae - 
                     

Coleoptera sp4 Staphylinidae - 
  

1 
                  

Coleoptera sp5 Ptinidae Stethomezium nooitgedag 
   

7 3 1 3 4 1 1 
        

1 
  

Coleoptera sp6 Dermestidae - 
    

1 
                

Coleoptera sp9 Ptinidae - 
   

1 
 

1 
               

Diptera sp1 Milichiidae - 
                     

Formicidae sp2 Formicidae Odontomachus sp. 
             

1 
       

Formicidae sp3 Formicidae - 
         

3 5 6 2 
 

3 
      

Formicidae sp4 Formicidae - 
            

2 1 2 
      

Hemiptera sp3 Alydidae - 1 
                    

Hemiptera sp7 Alydidae - 
                  

1 
  

Isopoda sp3 Platyarthridae - 
                     

Isopoda sp4 Platyarthridae - 
                     

Lepidoptera sp3 Tineidae - 
          

1 
          

Neuroptera sp1 Nemopteridae - 
    

3 
                

Opiliones sp1 Assamidae Cryptopygoplus sp. 
                     

Orthoptera sp1 Mogoplistidae - 
                     

Pseudoscorpiones sp1 Withiidae Sphaerowithius sp. 
                     

Pseudoscorpiones sp2 Garypidae - 
                     

Psocoptera sp1 - - 
                     

Psocoptera sp2 Prionoglaridiidae - 
 

1 
 

1 
 

1 
 

1 1 
            

Psocoptera sp5 Prionoglaridiidae - 
               

2 6 2 3 1 1 
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                                              Tabela 4: Espécies amostradas nos quadrantes+setores em cavernas da Namíbia. 

   
Quadrantes+setores 

   
Ghaub cave Buschman cave Marchen cave Uhleihorst cave Porkupine cave Aigamas cave Scorpions Maze cave 

Morfoespécie Família Gênero/espécie QS1 QS2 QS3 QS4 QS5 QS6 QS7 QS8 QS9 QS10 QS11 QS12 QS13 QS14 

Acari sp3 - - 
  

1 
           

Acari sp4 - - 
            

1 
 

Acari sp5 Argasidae Argas sp. 
        

1 
     

Acari sp7 Macronyssidae - 
     

3 
        

Acari sp8 Ameroseidae - 
          

1 
   

Acari sp9 Ixodidae Haemaphysalis sp. 
           

1 
  

Araneae sp1 Pholcidae Smeringopus sp. 4 
          

1 
  

Araneae sp10 Linyphiidae - 
   

1 
          

Araneae sp11 Pholcidae Spermophora sp. 
    

2 
      

9 
  

Araneae sp12 Theridiidae - 
     

1 
        

Araneae sp13 Oonopidae - 
       

1 2 
  

1 
  

Araneae sp15 Segestridae Ariadna sp. 
          

2 
   

Araneae sp16 Pholcidae - 
           

9 
  

Araneae sp17 Linyphidae - 
           

3 
 

1 

Araneae sp18 Corinnidae - 
            

1 8 

Araneae sp2 Theridiidae - 3 
             

Araneae sp4 Corinnidae - 
          

2 
   

Araneae sp5 Sicariidae Loxoscelles vonwredei 
    

1 15 5 1 19 12 
    

Araneae sp6 Sicariidae Hexophthalma sp. 
   

1 
    

6 1 
    

Araneae sp7 Oecobiidae - 
   

1 
 

8 
 

7 12 5 
    

Araneae sp8 Pholcidae Smeringopus sp. 
   

5 
 

8 1 11 6 
  

3 
 

9 

Araneae sp9 Corinnidae - 
   

1 2 2 3 2 1 6 1 3 
  

Blattaria sp1 Blattidae - 
  

3 
           

Blattaria sp2 Blattidae - 
     

2 
        

Blattaria sp3 Corydiidae - 
           

7 
  

Blattaria sp4 Blattidae - 
          

16 1 
  

Coleoptera sp1 Carabidae - 
 

1 
            

Coleoptera sp10 Dermestidae - 
         

1 
    

Coleoptera sp11 Dermestidae - 
           

1 
  

Coleoptera sp14 Carabidae - 
             

9 
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Coleoptera sp15 Carabidae - 

             
1 

Coleoptera sp16 Tenebrionidae - 
             

1 

Coleoptera sp17 Staphylinidae - 
             

4 

Coleoptera sp18 Staphylinidae - 
             

3 

Coleoptera sp3 Carabidae - 
  

3 
           

Coleoptera sp4 Staphylinidae - 
      

1 1 
      

Coleoptera sp5 Ptinidae Stethomezium nooitgedag 
     

4 2 
 

21 22 1 
  

1 

Coleoptera sp6 Dermestidae - 
     

1 
  

3 1 
    

Coleoptera sp7 Tenebrionidae - 
        

2 
     

Coleoptera sp9 Ptinidae - 
        

2 
     

Diptera sp1 Milichiidae - 
 

1 1 
           

Diptera sp5 Muscidae - 
        

16 
     

Diptera sp7 Muscidae - 
            

1 
 

Formicidae sp1 Formicidae - 4 
             

Formicidae sp2 Formicidae Odontomachus sp. 
           

2 
  

Formicidae sp3 Formicidae - 
          

79 28 
 

1 

Formicidae sp4 Formicidae - 
           

7 
  

Gastropoda sp1 Hydrobiidae - 
    

1 
         

Hemiptera sp1 Reduviidae - 2 
           

1 
 

Hemiptera sp3 Alydidae - 
     

1 
 

1 
      

Hemiptera sp4 Rhopalidae - 
       

2 
      

Hemiptera sp5 - - 
           

1 
  

Hemiptera sp7 Alydidae - 
            

1 7 

Hymenoptera sp1 Diapriidae - 
     

1 
        

Hymenoptera sp3 Braconidae - 
          

1 
   

Hymenoptera sp4 Dryinidae - 
           

1 
  

Isopoda sp2 Porcellionidae - 4 1 
            

Isopoda sp3 Platyarthridae - 
 

2 1 
           

Isopoda sp4 Platyarthridae - 
    

23 1 1 1 
      

Isoptera sp1 Termitidae - 
        

1 
     

Lagarta Lepdoptera sp2 - - 
             

1 

Lagarta Lepdopterasp3 - - 
             

1 

Larva Coleoptera sp2 - - 
    

1 
         

Larva Coleoptera sp3 - - 
         

1 
    

Lepidoptera sp1 Pyralidae - 
             

1 
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Lepidoptera sp2 Pyralidae - 

            
1 

 

Lepidoptera sp3 Tineidae - 
          

15 
   

Neuroptera sp1 Nemopteridae - 
        

7 
     

Opiliones sp1 Assamidae Cryptopygoplus sp. 
 

1 2 
           

Orthoptera sp1 Mogoplistidae - 24 1 1 
  

15 7 4 1 
 

1 1 
  

Pseudoscorpiones sp1 Withiidae Sphaerowithius sp. 7 
             

Pseudoscorpiones sp2 Garypidae - 
   

1 
    

1 
  

3 
  

Pseudoscorpiones sp3 Cheiridiidae - 
     

8 
        

Psocoptera sp1 - - 2 1 
            

Psocoptera sp2 Prionoglaridiidae - 
     

11 2 1 2 5 
    

Psocoptera sp3 Prionoglaridiidae - 
           

5 
  

Psocoptera sp5 Prionoglaridiidae - 
            

1 7 

Scorpiones sp1 Bothriuridae Lispossoma josehermana 
     

1 
        

 

 

 

 

 

 

 

 

 



85 

 

 

 


