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RESUMO GERAL 
 

Compreender a distribuição de espécies é fundamental para a conservação da biodiversidade, a 

proteção do meio ambiente e o desenvolvimento de estratégias adequadas para a coexistência 

entre seres humanos e o mundo natural. Ao compreender como as espécies estão distribuídas 

no espaço, podemos identificar áreas com alta diversidade biológica e, consequentemente, áreas 

de conservação prioritária. Isso ajuda a proteger habitats importantes e ecossistemas vitais para 

a sobrevivência de várias espécies. Essa distribuição nos ajuda a entender a interação entre 

diferentes espécies, suas adaptações ao ambiente e a forma como os ecossistemas funcionam 

como um todo, identificando fatores que influenciam a riqueza e composição das espécies. 

Alguns preditores desempenham um papel fundamental nessa distribuição em vários locais, 

como a heterogeneidade do habitat que promove da diversidade de espécies, em que cada 

espécies possui condições específicas de nicho, e a heterogeneidades permite a coexistência. 

No entanto, estudos que investigam as influências ambientais na dinâmica das comunidades 

cavernícolas são escassos, especialmente em algumas regiões, como em países africanos. Nesse 

sentido, compreender algumas dimensões do nicho ecológico que influenciam a composição e 

riqueza das espécies de invertebrados associados às cavernas africanas é o objetivo desta 

pesquisa, assim como realizar um levantamento da ocorrência de espécies troglóbias do 

continente. Descobrimos que a diversidade varia em diferentes escalas e ecorregiões. A 

composição e a riqueza das comunidades cavernícolas são afetadas por diversos fatores desde 

fenômenos superficiais regionais a locais. Observamos que a distância da entrada da caverna 

afeta a negativamente a riqueza de espécies, relacionada a variações de temperatura, umidade 

e disponibilidade de recursos. No entanto, essas relações não foram consistentes em todos os 

locais e escalas analisados. A heterogeneidade do habitat tem influência em certas escalas, 

destacando a importância da escala de amostragem. Além disso, fatores locais específicos 

também influenciam a diversidade biológica. Também descobrimos que a ocorrência de 

espécies troglóbias são afetadas por vieses relacionados a acessibilidade, o que pode ter 

consequências para conservação. Essas descobertas têm implicações para a conservação, 

enfatizando que cada lugar tem suas particularidades e há necessidade de identificar e proteger 

habitats críticos, promover a conectividade entre microhabitats e garantir recursos para a 

sobrevivência das espécies a longo prazo. 
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ABSTRACT 
 

Understanding the distribution of species is fundamental for biodiversity conservation, 

environmental protection, and the development of suitable strategies for coexistence between 

humans and the natural world. By comprehending how species are distributed in space, we can 

identify areas with high biological diversity and, consequently, prioritize them for conservation, 

safeguarding crucial habitats and ecosystems vital for the survival of various species. This 

distribution helps us understand the interactions among different species, their adaptations to 

the environment, and how ecosystems function as a whole, identifying factors influencing 

species richness and composition. Several predictors play a key role in this distribution across 

various locations, such as habitat heterogeneity, which promotes species diversity by allowing 

each species to occupy specific niches and coexist harmoniously. However, studies 

investigating the environmental influences on the dynamics of cave communities are scarce, 

especially in some regions like African countries. Therefore, understanding certain dimensions 

of the ecological niche influencing the composition and richness of invertebrate species 

associated with African caves is the goal of this research, as well as conducting a survey of 

troglobitic species occurrence on the continent. We found that diversity varies across different 

scales and ecoregions. The composition and richness of cave communities are affected by 

various factors, ranging from regional to local surface phenomena. We observed that the 

distance from the cave entrance negatively affects species richness, associated with variations 

in temperature, humidity, and resource availability. However, these relationships were not 

consistent in all locations and scales analyzed. Habitat heterogeneity has an influence at certain 

scales, highlighting the importance of the sampling scale. Additionally, specific local factors 

also influence biological diversity. We also discovered that the occurrence of troglobitic species 

is affected by biases related to accessibility, which can have implications for conservation. 

These findings underscore the importance of considering each location's unique characteristics 

and the need to identify and protect critical habitats, promote connectivity between 

microhabitats, and ensure resources for the long-term survival of species. In conclusion, 

understanding species distribution is crucial for effective conservation efforts, as it allows us to 

target conservation areas, protect vital habitats, and preserve the delicate balance of 

ecosystems. 

 

 
Keywords: Caves. Invertebrates. Scales. Africa. Gaps. 



 
 
 

 

LISTA DE FIGURAS 

 

Capítulo 1 - Far below elephants and rhinos: the role of regional and local predictors 

influencing invertebrate richness in african caves 

Figura 1 ................................................................................................................................... 32 

Figura 2 ................................................................................................................................... 33 

Figura 3 ................................................................................................................................... 34 

Figura 4 ................................................................................................................................... 41 

Figura 5 ................................................................................................................................... 42 

Figura 6 ................................................................................................................................... 44 

Figura 7 ................................................................................................................................... 46



 
 
 

 

LISTA DE TABELAS 

 
Capítulo 1 - Far below elephants and rhinos: the role of regional and local predictors 

influencing invertebrate richness in african caves 

 

Table 1 ...................................................................................................................................... 35 

Table 2 ..................................................................................................................................... 43 

Table 3 ..................................................................................................................................... 44 

Table 4 ..................................................................................................................................... 45 



 
 
 

 

 

LISTA DE FIGURAS 

 

Capítulo 2 - Explorando os fatores estruturantes de comunidades de invertebrados em 

cavernas africanas: insights iniciais sobre a composição da fauna cavernícola 

Figura 1 ................................................................................................................................... 69 

Figura 2 ................................................................................................................................... 70 

Figura 3 ................................................................................................................................... 76 

Figura 4 ................................................................................................................................... 78 

Figura 5 ................................................................................................................................... 82 

Figura 6 ................................................................................................................................... 83



 
 
 

 

 
LISTA DE TABELAS 

 
Capítulo 2 - Explorando os fatores estruturantes de comunidades de invertebrados em 

cavernas africanas: insights iniciais sobre a composição da fauna cavernícola 

 

Tabela 1 ................................................................................................................................... 79 

Tabela 2 ................................................................................................................................... 81 

Tabela 3 ................................................................................................................................... 81 

Tabela 4 ................................................................................................................................... 83 

Tabela 5 ................................................................................................................................... 84 

Tabela 6 ................................................................................................................................... 86 

Tabela 7 ................................................................................................................................... 87 

Tabela 8 ................................................................................................................................... 87 

Tabela 9 ................................................................................................................................... 88



 
 
 

 

 

LISTA DE FIGURAS 

 

Capítulo 3 - Duplamente invisíveis: lacunas de conhecimento na ocorrência de espécies 

troglóbias no continente africano 

Figura 1 ................................................................................................................................. 108 

Figura 2 ................................................................................................................................. 109 

Figura 3 ................................................................................................................................. 111 

Figura 4 ................................................................................................................................. 112 

Figura 5 ................................................................................................................................. 113 

Figura 6 ................................................................................................................................. 113



 

 

SUMÁRIO 

 

 
PRIMEIRA PARTE – INTRODUÇÃO GERAL…..………………………………. 17 

1 INTRODUÇÃO GERAL……..……………………………………………………… 18 

2 REFERÊNCIAS……..………………………………….…………….……………… 22 

 SEGUNDA PARTE – ARTIGOS….………………...……………………………… 25 

 ARTIGO 1 – FAR BELOW ELEPHANTS AND RHINOS: THE ROLE OF 

REGIONAL AND LOCAL PREDICTORS INFLUENCING INVERTEBRATE 

RICHNESS IN AFRICAN CAVES…..………………………………………..……. 26 

 INTRODUCTION……..…………...………………………………………………… 28 

 METHODOLOGY…..…………...……………………………………………..….… 30 

 RESULTS………………..…………………………………………………….……… 39 

 DISCUSSION…………………..………………………….……………….…………. 47 

 FINAL CONSIDERATIONS……………..………….……………………………… 53 

 REFERÊNCIAS…..…………………………………………………………......…… 54 

 ARTIGO 2 – EXPLORANDO OS FATORES ESTRUTURANTES DE 

COMUNIDADES DE INVERTEBRADOS EM CAVERNAS AFRICANAS: 

INSIGHTS INICIAIS SOBRE A COMPOSIÇÃO DA FAUNA  

CAVERNÍCOLA…..………………………………….……………………………… 63 

 INTRODUÇÃO……..………………………..………………………………………. 65 

 METODOLOGIA….………………………………………………………………… 67 

 RESULTADOS……..………………………………………………………………… 75 

 DISCUSSÃO………………………………………………………………………… 88 



  

 CONSIDERAÇÕES FINAIS………..….…………………………………………… 94 

 REFERÊNCIAS…………...…………………………………….…………………… 95 

 ARTIGO 3 – DUPLAMENTE INVISÍVEIS: LACUNAS DE 

CONHECIMENTO NA OCORRÊNCIA DE ESPÉCIES TROGLÓBIAS NO 

CONTINENTE AFRICANO……..……………………………………..…………… 102 

 INTRODUÇÃO…………………..………………………………………..…………. 103 

 METODOLOGIA…………………...…..………………………………..………….. 105 

 RESULTADOS……………………………………...…..………………...………….. 107 

 DISCUSSÃO…………………………………………..…………………..………….. 114 

 REFERÊNCIAS…………………………………….…………………...…………… 117 

3 CONSIDERAÇÕES FINAIS……………………..……………………...…...……… 122 



17 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

PRIMEIRA PARTE  

INTRODUÇÃO GERAL 



18 

 

 

1  INTRODUÇÃO GERAL 

O conhecimento da composição, distribuição e nicho ecológico das espécies é 

fundamental para a construção de hipóteses biogeográficas e macroecológicas e para subsidiar 

ações efetivas de conservação (Hortal et al., 2015). Investigar os padrões de distribuição de 

espécies é fundamental em ecologia (Scheiner e Willig, 2008). A distribuição das espécies pode 

revelar informações cruciais para o entendimento da organização e a dinâmica dos ecossistemas 

(Gaston e Blackburn, 2000). A análise de como as espécies estão distribuídas no espaço e 

tempo, permite identificar importantes processos ecológicos, tais como: áreas de alta 

biodiversidade (Myers et al., 2000), áreas de endemismo elevado (Lomolino et al., 2006), assim 

como, compreender fatores que influenciam a presença ou ausência de espécies em diferentes 

habitats (Guisan e Zimmermann, 2000; Magurran e McGill, 2011). Além disso, o estudo dos 

padrões de distribuição pode ser útil para melhor compreensão de algumas interações 

ecológicas, tais como, competição (Chesson, 2000), predação (Chase et al., 2002), bem como 

sobre os efeitos das mudanças ambientais (Parmesan e Yohe, 2003). Portanto, essas 

informações são essenciais para o manejo e a conservação da biodiversidade, auxiliando a 

identificação de áreas prioritárias para proteção (Margules e Pressey, 2000), previsão de 

possíveis impactos ambientais (Sala et al., 2000) e desenvolvimento de estratégias eficazes de 

locais de conservação e manejo sustentável dos ecossistemas (Millennium Ecosystem 

Assessment, 2005). 

Várias hipóteses e teorias foram propostas para explicar a distribuição e riqueza da 

biodiversidade (Whittaker et al., 2001; Willig et al., 2003) como a teoria da produtividade 

(Gross et al., 2014), estabilidade climática histórica (Jansson e Dynesius, 2002), 

heterogeneidade de habitat (Magurran e McGill, 2011; Stein et al., 2014), gradiente latutudinal 

(Hawkins et al., 2007). Dentre as diversas teorias consideradas, a ideia de heterogeneidade do 

habitat destaca-se como um fator importante, em que a presença de uma variedade de habitats 

desempenha um papel fundamental na promoção da especiação, coexistência e persistência de 

diferentes espécies. Estudos como os de Kerr & Packer (1997), Schuldt et al. (2009, 2011) e 

Stein et al. (2014) evidenciam que as estruturas distintas do ambiente proporcionam 

oportunidades para que cada organismo explore de maneira única esses habitats. Essa 

concepção vai de encontro à teoria de nicho (Chase e Leibold, 2003), que sustenta a ideia de 

que cada espécie ocupa uma posição ecológica específica e se adapta a um conjunto particular 

de condições ambientais. 
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De acordo com Hutchinson (1957), o nicho é o espaço n-dimensional no qual as 

espécies conseguem viver e reproduzir. Ecólogos normalmente definem o nicho em termos 

dos fatores ambientais que são tolerados ou exigidos por indivíduos, populações ou espécies 

(Begon et al., 2006). Nesse sentido a teoria de nicho clássica implica que condições 

ambientais heterogêneas fornecem diversas formas de explorar os recursos, aumentando 

assim a diversidade de espécies (Tews et al., 2004). Deste modo diferentes espécies possuem 

diferentes formas de relacionar com o ambiente, sendo o nicho um dos mecanismos que 

promove a coexistência entre espécies por meio da diferenciação do uso do micro-habitat 

ocupado (Trontelj et al., 2012). 

Ao analisar as interações entre os organismos e seu ambiente, é importante ressaltar 

que os fatores que influenciam a distribuição das espécies podem operar em diferentes 

escalas, desde escalas locais (Pearman et al., 2008) até escalas globais (Gaston e Blackburn, 

2000). Considerar informações a nível de apenas uma escala pode levar à perda de 

informações importantes sobre os processos ecológicos subjacentes. Desta forma, em escalas 

globais, podemos obter uma visão ampla dos padrões de distribuição, incluindo gradientes 

latitudinais (Willig et al., 2003), diversidade de espécies (Field et al., 2009) e áreas prioritárias 

para conservação (Margules e Pressey, 2000). Em escalas regionais, podemos entender como 

a heterogeneidade ambiental (Stein et al., 2014), interações entre espécies (Chase et al., 2002) 

e processos históricos que moldam as comunidades em diferentes áreas geográficas (Jansson e 

Dynesius, 2002). Já em escalas locais, podemos explorar detalhes sobre micro-habitat (Kerr e 

Packer, 1997), conectividade e fatores locais (Schuldt et al., 2011), fornecendo uma 

compreensão mais refinada dos padrões de distribuição de espécies em locais específicos. 

Portanto, a análise de diferentes escalas é fundamental para uma compreensão completa dos 

padrões de distribuição de espécies e para o desenvolvimento de estratégias eficazes de 

conservação e manejo dos ecossistemas (Millennium Ecosystem Assessment, 2005). 

Embora estudos que buscam entender a relação de heterogeneidade de habitat e alta 

diversidade de espécies estejam cada vez mais frequente na literatura (Tews et al., 2004), 

estudos que buscam entender a relação de heterogeneidade de habitat e alta diversidade com os 

padrões de distribuições de espécies em diferentes escalas e os mecanismos que influenciam 

nos habitats subterrâneos são escassos. Cavernas são ambientes subterrâneos, normalmente 

associados à sistemas cársticos (Culver e Pipan, 2009). Esses sistemas normalmente são 

formados através da dissolução química das rochas sedimentares (calcário e dolomito) pela 

ação da água, que abrem espaços nessas, originando as cavidades de forma natural (White, 

1988; Culver e Pipan 2009). Possuem características marcantes como ausência permanente de 

https://link.springer.com/article/10.1007/s10539-021-09805-2#ref-CR5
https://esajournals-onlinelibrary-wiley.ez26.periodicos.capes.gov.br/doi/full/10.1890/13-1344.1#i0012-9658-95-8-2084-Tews1
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luz, temperatura tendendo à estabilidade (próxima da média anual da superfície), elevada 

umidade e oligotrofia (escassez de recursos tróficos) (Howarth, 1983). Tais características em 

comum, mesmo em diferentes regiões, fazem destes ambientes úteis para estudos em macro 

escala (Mammola et al., 2019), principalmente em regiões em que o meio externo apresenta 

alta heterogeneidade ambiental (Stein et al., 2014). 

Devido à ausência de luz no interior dos ambientes subterrâneos (Venarsky e 

Huntsman, 2018), não há ocorrência de organismos fotossintetizantes, fazendo com que, 

grande parte dos alimentos encontrados dentro das cavernas sejam de origem alóctone (Culver 

e Pipan, 2009; Souza-Silva et al., 2011). Além disso, a temperatura no interior das cavidades 

naturais subterrâneas tende a se aproximar da média das temperaturas anuais externas (Culver 

e Pipan, 2009), e a umidade do ar apresenta taxas mais elevadas do que no ambiente épigeo 

(Hüppop, 2000), podendo inclusive atingir a saturação (Hüppop, 2000). Sendo essas 

condições cada vez mais marcantes à medida que ocorre o distanciamento das regiões de entrada 

em direção a locais mais isolados no interior das cavidades, onde o ambiente se torna 

climaticamente mais estável (Culver & Pipan, 2009). 

Em razão dessas características singulares, condições e recursos disponíveis dentro das 

cavernas são mais limitados quando comparados ao ambiente epígeo (Kováč, 2019), abrigando 

uma restrita fauna adaptada a viver nestes ambientes (Prous et al., 2004). Desse modo, o 

conceito de nicho é importante para compreender a distribuição e a abundância de uma espécie, 

sua história, os recursos necessários, taxas de natalidade, mortalidade e migração, as relações 

intra e interespecíficas e os efeitos das condições ambientais (Ricklefs et al., 2003), também 

dentro das cavernas (Wynne et al., 2015). 

Ainda em relação às características singulares dos habitats subterrâneos, mesmo sendo 

mais simplificados em relação aos ambientes da superfície, abrigam formas diversificadas e 

únicas de vida. Os organismos que colonizam as cavernas podem apresentar diferentes graus 

de dependência dos habitats subterrâneos (Sket, 2008). As espécies troglóbias são capazes de 

completar o ciclo de vida exclusivamente nestes ambientes (Culver e Pipan, 2019), enquanto 

espécies troglófilas são capazes de estabelecer populações tanto dentro quanto fora destes 

ambientes (Ruggiero e Marconi, 2010), e espécies troglóxenas utilizam os habitats subterrâneos 

apenas em algum período de seu ciclo de vida, estando associadas também aos ecossistemas da 

superfície são denominadas (Barr, 1968). Existem também as espécies acidentais, essas 

adentram as cavernas involuntariamente e não apresentam capacidade de sobrevivência a longo 

prazo em habitats subterrâneos (Barr, 1968; Sket, 2008; Trajano e Marcelo, 2017; Culver e 

Pipan, 2019). 



21  

No entanto, pesquisas que tentam entender as influências ambientais na dinâmica de 

toda comunidade como nas espécies troglóbias, troglófilas e troglóxenas ao mesmo tempo são 

escassos (Lunghi e Manenti, 2020). E diferentes táxons pode responder de maneiras diferentes, 

influenciando os resultados, limitando as conclusões, principalmente nos países do continente 

africano. 

O continente africano apresenta uma grande variedade de características ambientais. 

Abrangendo desde vastas planícies, desertos áridos, savanas, florestas densas, montanhas, 

cordilheiras e extensas áreas costeiras (WMO, 2020). Essas diferentes paisagens são 

influenciadas por fatores como clima, geologia, topografia e ação humana (Simpson et al., 

2022). O clima é apontado como um dos principais determinantes das características ambientais 

da África (Britannica, 2021).Esse continente é marcado por uma grande diversidade climática, 

com áreas tropicais quentes e úmidas no centro e oeste do continente, enquanto o norte é 

dominado pelo deserto do Saara e o sul apresenta climas mais temperados (Bhatasara et al., 

2018). 

A geologia e topografia também são fatores importantes que influenciam as 

características ambientais da África (Niang et al., 2008). A presença de cadeias montanhosas, 

como a Cordilheira do Atlas, a Cordilheira do Rift e as Montanhas Drakensberg, afeta o clima 

(Niang et al., 2008), e consequentemente a biodiversidade. As grandes bacias hidrográficas, 

como o rio Congo, o rio Nilo e o rio Zambeze, também influenciam o clima e a paisagem em 

suas margens (WMO, 2020). 

Algumas pesquisas mostram que essas variáveis podem influenciar a composição, 

riqueza, comportamento de forrageio e distribuição especial das comunidades e populações 

cavernícolas, principalmente de acordo com eventos da superfície, como a sazonalidade e/ou 

fenômenos inesperados (Lavoie et. al., 2007; Pellegrini et. al., 2018). Uma vez que, mesmo que 

mais isolados, os ambientes subterrâneos sofrem influência dos impactos e fenômenos do meio 

epígeo. Além disso, vieses de conhecimento, como áreas mais acessíveis podem contribuir para 

um conhecimento deseigual nesse continente tão extenso. 

Nesse sentido, essa pesquisa busca compreender algumas dimensões do nicho 

(temperatura, umidade, recursos alimentares, disponibilidade de abrigo) que influenciam a 

composição e riqueza das espécies associadas às cavernas do continente africano. E fazer um 

levantamento da ocorrência de espécies troglóbias nesse continente. 

https://www.frontiersin.org/articles/10.3389/fclim.2021.815043/full#B27
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Abstract 

Caves are home to a diversity of unique species, mostly invertebrates. Several epigean and 

hypogean factors influence species richness in these communities. Despite the ecological and 

evolutionary importance of caves, there are still gaps in our knowledge about the factors that 

influence these communities, constituting a challenge for their conservation and management. 

This study evaluated the determinants of invertebrate richness in caves at different scales and 

different regions of Africa and the relationship between richness and latitudinal gradient. Biotic 

and abiotic data were collected at 2 different scales, sectors (mesoscales) and quadrants 

(microscales) and we made generalized mixed linear models to investigate relationships with 

variables and linear models to investigate the latitudinal relationship both with richness as a 

response. Our findings highlight that invertebrate species richness is influenced by a number of 

spatial, physical, trophic, and climatic factors, which vary depending on the scale of analysis 

and ecoregion. At the continental level, patterns of wealth are mainly driven by the 

environmental characteristics of ecoregions, especially across sectors. However, the quadrant 

analysis revealed that, in addition to the ecoregional effect, certain intrinsic cave variables also 

play a significant role in richness patterns. Furthermore, on the continental scale, the negative 

effect of latitude is a notable factor influencing richness in these caves. This study underscores 

the complexity of factors influencing species richness in caves and emphasizes the importance 

of considering different scales of analysis and cave-specific attributes when investigating 

invertebrate diversity in these unique environments. 

 

Palavras-chave: caves, invertebrate richness, Africa, eco-regions. 



28  

Introduction 

Macroecology faces significant challenges in its quest to understand and explain 

biodiversity patterns (Gaston and Blackburn 2000; Beck et al. 2012). While we have reasonable 

knowledge about the factors influencing biodiversity, most macroecological studies focus only 

on certain groups of organisms, with a tendency to prioritize large-scale analyses (Diniz-Filho 

et al. 2010; Beck et al. 2012; Medina et al. 2014). However, it is crucial to acknowledge that 

the relative significance of biodiversity drivers can vary depending on the organisms, habitats, 

or scales under consideration (Whittaker et al. 2001; Field et al. 2009; Powney et al. 2010; Beck 

et al. 2012; Stein et al. 2014). This variability can be attributed to dissimilarities in the ecology 

and evolutionary processes of each group, as well as the influence of specific factors within the 

local environment. 

Thus, a diverse array of biotic and abiotic factors can exert influence on species richness 

within a biological community. These factors play a vital role in determining the composition 

and species richness observed in biological communities (Hutchinson 1959, Simberlof 2004, 

Colorado Zuluaga 2015, Menezes et al. 2016). Apart from evolutionary history and geographic 

isolation, which promote speciation and local richness, the availability of food resources, 

habitat heterogeneity, habitat stability, ecological interactions, and disturbances are pivotal in 

shaping the structure of natural biological communities (Tilman 1982; Whittaker e Niering 

1965; Lawton 1996; MacArthur e Levins 1967; Simberlof 2004). 

While caves are often regarded as simplified and stable environments in comparison to 

surface habitats, they can also exhibit complexity and high species richness (Culver e Pipan 

2019; Gibert e Deharveng 2002; Ferreira et al. 2023). These subterranean ecosystems offer a 

diverse array of microhabitats, creating a gradient of conditions and resource availability that 

shape the spatial and temporal patterns of fauna (Bento et al. 2016; Lunghi et al. 2017; Culver 

e Pipan 2019; Souza-Silva et al. 2021). 

Invertebrates comprise the main components of cave biological communities, forming 

heterogeneous assemblages whose structure is influenced by both external landscape factors 

and intrinsic cave characteristics. Among external factors, we can mention surrounding 

vegetation, geographic location, altitude, lithology, climate, among others. On the other hand, 

endogenous factors include cave size and volume, availability of organic resources, presence 

of water bodies, number of entrances, among others (Deharveng et al. 2009; Souza-Silva et al. 

2011; Simões et al. 2015; Bregović and Zagmajster 2016; Delić et al. 2016; Souza-Silva et al. 

2020). 
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Invertebrate species found in caves display a diverse range of morphological, 

physiological, and behavioral adaptations that play a critical role in their spatial distribution and 

ecological interactions within these unique environments (Griffith and Poulson 1993, Howarth 

1993, Sket 2008, Culver and Pipan 2019, Fišer et al. 2012). Highly specialized species adapted 

to cave environments (troglobites) are typically found in areas characterized by stable 

temperature and humidity conditions, as well as in structurally homogeneous areas with limited 

food resources (Mammola et al. 2015; Delić et al. 2016; Francois et al. 2016; Mammola et al. 

2017; Kozel et al. 2019; Pacheco et al. 2020; Nicolosi et al. 2021; Souza-Silva et al. 2021). 

However, not all species associated with caves exhibit the same level of specialization. 

Troglophiles and trogloxenes are capable of occupying different regions of the subterranean 

environment, ranging from cave entrances to deeper areas (Peck 1976, Eberhard 2001, Ferreira 

and Martins 2001; Prous et al. 2004; Tobin et al. 2013; Mammola et al. 2015; Lunghi and 

Manenti 2020; Souza-Silva et al. 2021). 

These species have the ability to thrive in a variety of conditions and exploit different 

microhabitats within caves, utilizing distinct food resources (Howarth 1983; Ferreira e Martins 

1999; Prous et al. 2015; Smrž et al. 2015). This adaptability allows them to be flexible in their 

habitat requirements and nutritional needs, enabling them to survive and flourish across a wide 

range of conditions, from moist to drier areas, and from illuminated regions to aphotic zones 

(Prous et al. 2015; Francois et al. 2016; Pellegrini and Ferreira 2016; Lunghi and Manenti 2020; 

Pacheco et al. 2020; Kozel et al. 2023). 

Despite the ecological and evolutionary importance of cave environments for both 

invertebrates and vertebrates, these habitats still lack comprehensive studies and a profound 

understanding of community structure (Deharveng et al. 2009; Mammola, 2019). This 

knowledge gap presents a challenge for the conservation, management, and preservation of 

these complex and increasingly threatened environments (Mammola, 2019; Mammola et al. 

2020; Bento et al. 2021; Ferreira et al. 2022; Abrantes et al. 2023). It is particularly crucial to 

understand the patterns of species richness distribution in caves and the environmental factors 

driving them in regions that are still poorly explored, such as Africa (Sharratt et al. 2000; 

Deharveng and Bedos 2018; Culver and Pipan, 2019; Ferreira et al. 2020; Du Preez et al. 2017; 

Du Preez et al. 2023). Despite the abundant biodiversity found in surface habitats in many 

African countries, subterranean ecosystems remain largely unexplored, underscoring the urgent 

need for research to gain a deeper understanding of the ecology of these habitats (Zagmajster 

et al. 2018; Culver and Pipan 2019; Mammola 2019; Mammola et al. 2020). 

Understanding patterns of species richness and the environmental factors that shape 
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biological communities in subterranean ecosystems is essential for supporting conservation 

strategies, including the identification of priority areas with high biological diversity. This 

knowledge contributes to the establishment of protected areas, the monitoring and assessment 

of biodiversity over time, and aids in reducing and mitigating natural and human impacts, such 

as those resulting from deforestation, mining, and tourism (Assmann et al. 2010; Zagmajster et 

al. 2018; Culver and Pipan 2019). Moreover, the physical, trophic, and microclimatic 

characterization of subyterranean habitats facilitates the identification of relevant 

environmental elements for the structuring of subterranean biological communities, thereby 

contributing to their conservation (Pellegrini and Ferreira 2016; Pacheco et al. 2020; Nicolosi 

et al. 2021; Souza-Silva et al. 2021; Cardoso et al. 2022; Furtado Oliveira et al. 2022; 

Kemppinen et al. 2023). 

In this perspective, this study aimed to: I) assess determining factors of cave invertebrate 

richness at different scales and in distinct eco-regions of the African continent, and II) evaluate 

latitudinal variations in cave invertebrate species richness across the African continent. To 

accomplish these goals, we formulated the following hypotheses: i) even in different eco- 

regions and at different scales, richness will be influenced by variables linked to habitat 

heterogeneity due to their direct influence on the availability of microhabitats and ii) changes 

in environmental factors relative to distance from the equator will negatively affect species 

richness in caves, primarily due to reduced productivity and habitat heterogeneity. 

 
Methodology 

Study area 

Invertebrate sampling and collection of environmental variables were conducted in 

caves distributed across 10 eco-regions spanning four countries in the African continent 

(https://ecoregions.appspot.com/): South Africa, Morocco, Namibia, and Kenya (Figures 1 and 

2). In South Africa, sampling was conducted in October 2019, specifically in limestone caves 

situated within the “Highveld grasslands” eco-region, at altitudes ranging from 1477 to 1555 

meters. These caves experienced an average annual temperature of 16°C and an average annual 

precipitation ranging from 625 to 711 mm. The climate in these regions is classified as 

subtropical humid, characterized by dry winters and a semi-arid Köppen-Geiger classification. 

In Morocco, sampling was carried out between February and March 2020 in caves 

located in various regions of the country, within three eco-regions: “Mediterranean acacia-
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argania dry woodlands and succulent thickets”, “Mediterranean dry woodlands and steppe”, 

and “Mediterranean woodlands and forests”. The sampling sites exhibited temperatures 

ranging from 12°C to 18°C and precipitation ranging from 168 to 424 mm. The climate in these 

regions is characterized by Mediterranean conditions, including hot summers, cold semi-arid 

conditions, and hot arid climates according to the Köppen-Geiger classification. 

In Namibia, sampling was carried out in November 2018 in the Karstveld region, 

characterized by limestone and dolomite formations. The climate in this region is classified as 

hot semi-arid and hot arid according to the Köppen-Geiger classification. The average annual 

temperature ranges from 19.3°C to 21.25°C, and the precipitation ranges from 1303 to 1577 

mm. The caves are situated within the eco-regions of “Angolan Mopane woodlands” and 

“Kalahari xeric savanna”. 

In Kenya, sampling was conducted in January 2020 in limestone caves and two volcanic 

caves situated in various eco-regions, namely the “Northern Acacia-Commiphora bushlands 

and thickets”, “Northern Zanzibar-Inhambane coastal forest mosaic”, “East African montane 

forests”, and “East African mangroves”. These regions are characterized by a tropical and hot 

semi-arid climate according to the Köppen-Geiger classification, exhibiting variations in 

temperature and precipitation. 
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Figure 1. Location of the study areas (red dots) in the African continent within distinct eco- regions 

situated within the borders of the countries: Morocco, Kenya, Namibia, and South Africa.
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Figure 2: The phytophysiognomies of the ecoregions in the study areas adjacent to the surveyed caves 

are as follows: A to C in Morocco: (A) Mediterranean dry acacia-argania forests and succulent thickets 

(Imi Ogoug Cave), (B) Mediterranean forests and forests (Ghar Byed Cave), (C) Mediterranean dry 

woods and steppe (Aziza Cave). In South Africa, (D) caves are located in the Highveld grasslands. In 
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Namibia caves are located in the (E) Kalahari Xeric Savannah and (F) Angolan Mopane Forests 

(Ghaub Cave) ecoregions. Moving to Kenya the ecoregions are (G) Northern Acacia-Commiphora 

Woodlands and Woodlands (Baboon Cave), (H) Zanzibar-Inhambane Northern Coastal Forest Mosaic 

(Jimba Cave), (I) East African mangroves (Pangani Cave) and (J) East African mountain forests 

(Kereita Cave). 

Sampling design 

Biotic and abiotic data sampling was carried out at both the mesoscale (sectors) and 

microscale (quadrants) on the cave floors during a single visit to each cave. The sampling design 

involved dividing the cave floor into discrete sectors, each measuring 10x3 meters. Within each 

sector, three 1m² quadrants were established: two positioned at the ends and one located in the 

center (Figure 3). The number of sectors and quadrants assigned in each cave varied based on 

the size and dimensions of the respective cave (Table 1). 

 

Figure 3. Schematic model of the biotic and abiotic data sampling methodology on the cave floor used 

in sectors (3x10m) and quadrants (1x1m). 
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Table 1. Distribution of caves and number of sampling units. Eco-region: Highveld grasslands (HG), 

Mediterranean acacia-argania dry woodlands and succulent thickets (MADW), 

Mediterranean dry woodlands and steppe (MDWS), Mediterranean woodlands and forests (MWF), 

Angolan Mopane woodlands (AMW), Kalahari xeric savanna (KXS), Northern Acacia-Commiphora 

bushlands and thickets (NACT), Northern Zanzibar-Inhambane coastal forest mosaic (NZIC), East 

african montane forests (EAMF), East african mangroves (EAM). Sectors (SEC), quadrants (QUAD). 

Country ECO-REGION CAVE SEC QUAD 

 

 

 

South Africa 

 

 

 

HG 

Assassination 1 1 

Booms 3 8 

Dripkelder 3 9 

KnokingShocK 1 1 

Rietpangrot 2 5 

VilaLouise 2 4 

YowTov 1 3 

 

 

 

 

 

 

 
Morocco 

 
MADW 

ImiOgoug 2 6 

Karkar 3 7 

TigmiNDouAkal 3 7 

 

 

 

 
 

MWF 

Admam 1 3 

Bouslama 2 4 

BabBoudir 1 3 

Chaara 3 5 

De La Piste 1 2 

GharByed 1 3 

Goran 3 8 

Izoura 1 3 

Takkout 1 2 

MDWS Aziza 4 7 

 

 

 
 

Namibia 

 

 

AMW 

Aigmas 2 6 

Buschman 1 1 

Uhleinharst 3 7 

Marchen 3 5 

Porkspine 3 9 

KXS 
Scorpions Maze 2 6 

Ghaub 11 12 

 

 

 

 

 

Kenya 

 
 

EAM 

Kisimani 2 6 

Pangani 1 3 

Pangayambo 1 3 

Slave 1 3 

EAMF Kereita 1 3 

 
NACT 

MauMau1 1 3 

MauMau2 1 3 

Baboons 2 5 

NZIC 
Canani 1 3 

Jimba 1 3 

 Total  76 172 
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Invertebrate sampling and identification 

The survey of invertebrates was conducted using active visual search and manual 

collection techniques, following the methods described by Wyanne et al. (2019), utilizing 

tweezers and brushes. The sampling of invertebrates followed a sequential approach, starting 

with the quadrants and then expanding to the corresponding sectors. To ensure comprehensive 

coverage, three collectors participated in the sampling process, and sampling efforts continued 

until all invertebrates were accounted for. The time required for searching varied among 

sampling units due to the structural differences in various areas of the cave, such as the presence 

or absence of rocks, crevices, and ledges (Harratt et al. 2000; Souza-Silva et al. 2021). 

The collected specimens were carefully preserved in vials containing a 70% ethanol. 

Subsequently, they underwent sorting procedures under a stereomicroscope at the Center for 

Studies in Subterranean Biology (CEBS) at the Federal University of Lavras (UFLA). The 

specimens were then identified to the lowest possible taxonomic level using identification keys 

and categorized into distinct morphotypes following the methodology of Oliver and Beattie 

(1996). The identification of potentially troglobitic species involved assessing the presence of 

troglomorphic traits, such as reduced or absent eyes, depigmentation, and elongated 

appendages, as described by Christiansen (1962). Additionally, the expertise of taxonomic 

specialists in various taxa was sought to aid in the recognition of specific troglomorphic 

characteristics (the contributions of these specialists are acknowledged). Finally, the specimens 

were deposited in the Collection of Subterranean Invertebrates of Lavras (ISLA), from the 

Center for Studies in Subterranean Biology at the Federal University of Lavras 

(www.biologiasubterranea.com.br). 

Environmental variables assessment 

Temperature and air humidity measurements were taken in each sector using a thermo- 

hygrometer placed near the cave floor. The device was allowed to stabilize for approximately 

15 minutes in each sector to ensure accurate readings. Each sector was further divided into 10 

one-meter sections, and the percentage of different substrates and resources (such as guano, 

animal and plant debris, fine sediment, gravel, blocks, speleothems, among others) was visually 

estimated in each sector, following the methodology described by Souza-Silva et al. (2021). It 

is important to note that the same researcher conducted the characterization of all transects to 

minimize observer error. 

The proportions of each substrate were calculated, in the laboratory, by summing the 

direct measurements from each session, and the average substrate coverage was determined for 

http://www.biologiasubterranea.com.br/
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the entire sector. At the microscale, digital photographs of each quadrant (4000 x 3000 pixels) 

were taken in the field, at the researcher's chest height, using a Canon Powershot SX60HS 

camera positioned as close as possible to a 90° angle. These photographs were later analyzed 

using ImageJ 1.53K software to characterize and measure the present substrates. 

Habitat traits surveyed in each sampling scale 

According to the methodology proposed by Souza-Silva et al. (2021), we classified the 

physical, trophic, and microclimatic characteristics (environmental variables) of the sectors and 

quadrants into various classes. These classes include Guano (GA), Feces (FC), Carcass (CRC), 

Roots (RT), Leaf litter (LFL - accumulation of leaves > 10mm), Plant debris (PD<10mm), Thin 

branch (TB - 11 to 30mm width), Medium branch (MBC - 31 to 50mm width), Thick branch 

(TB - 65 to 250mm width), Logs (LG - >250mm width -), Termite mounds (TM), Stream (ST), 

Water pools (WP), Water dripping (DP), Cryptogams (CR) (Bryophytes, ferns), Phanerogams 

(PHA) (Monocots or dicots), Algae (AL), Biofilm (BF), Actinomycetes (ACT), 

Basidiomycetes (BAS), Filamentous fungi (FF), Other type of organic substrate (OTO), 

Smooth rock (SR), Rough rock (RR), Concrete-like floor (CF), Large boulder (LB - 1000 to 

4000mm), Medium boulder (MBD - 500 - 1000), Small boulder (SBD - 250 - 500), Cobblestone 

(CB - 64 to 250mm), Coarse gravel (CG - 16 to 64mm), Fine gravel (FG - 2 to 16mm), Sand 

(SND - 0.06 to 2mm), Silt/Clay/Mud (SCM), Hardpan (HP - Firm clay, Consolidated, Fine 

substrate, Compacted), Speleothems (SP), and Distance from the entrance (DFE) (Appendix 1). 

To determine the distances between each transect and the cave entrance, we either 

plotted the position of each transect on the cave map or used a laser tape measure to directly 

measure these distances (in cases where a cave map was unavailable). This allowed for a 

quantitative assessment of the spatial proximity of each transect to the nearest entrance. 

Data analysis 

Richness and abundance values were recorded separately for different sampling scales 

(sectors and quadrants). The species sampled in the quadrants were aggregated with the fauna 

of their respective sectors. Non-parametric Kruskal-Wallis tests were employed to examine 

potential differences in average species richness among the 10 eco-regions. The normality of 

the data was assessed using the Shapiro-Wilk test. Subsequently, the Dwass-Steel-Critchlow- 

Fligner test (a non-parametric post hoc test) was conducted following the Kruskal-Wallis test 

to identify significant differences between groups. 

 



38  

Influence of environmental variables on species richness 

We employed Generalized Linear Mixed Models (GLMMs) to examine the impact of 

intrinsic physical, trophic, and climatic characteristics of the caves on species richness at both 

the sector and quadrant scales. The normality of the residuals of the response variables were 

taken into consideration in the analysis. 

To analyze the impact of variables on species richness, we constructed models that 

incorporated all sampling units from different eco-regions, as well as separate models for each 

eco-region. In the sector-level models, we included eco-region and cave as random factors, 

while in the quadrant-level models, we added eco-region, cave, and sector as random factors 

(Bolker et al, 2009). For the within-eco-region analyses, we used cave as the random factor in 

the sector-level models and cave and sector as random factors in the quadrant-level models 

(Bolker et al, 2009). Species richness served as the response variable at both scales. These 

models were developed using the Poisson family, and the normality assumption was assessed 

by examining residuals through Normal Q-Q plots and histograms (Crawley, 2007; Bates et al. 

2014). The constructed models were categorized into two groups: models including all sampled 

caves and models specific to the eco-region of each cave, applied to both sectors and quadrants. 

To construct the models, we initially conducted a Principal Component Analysis (PCA) 

to identify the variables with the highest variation, which were then used in the model 

construction (considering the first two axis scores). Subsequently, we performed a Spearman 

correlation test using the 'chart.correlation' function from the PerformanceAnalytics package 

(Peterson and Carl, 2020). Variables with correlation values exceeding 70% (𝑟   ≥ 0.7) were 

excluded from the models (Schober et al. 2018). Additionally, we assessed variance inflation 

factors (VIF) to account for collinearity. Predictors with VIF values exceeding 3 were removed 

from the models and the analyses were re-run. During the model iterations, variables with 

higher p-values and no statistical significance were sequentially eliminated until the final model 

included only significant variables. Pseudo-adjusted R2 values were calculated using the 

'r.squaredGLMM' and 'r.squaredLR' functions from the MuMIn package (Bartoń, 2022). The 

GLMM analyses were conducted using the R software (R core team, 2022). 

Influence of habitat heterogeneity on species richness 

To assess habitat heterogeneity, we employed the Shannon index (Buttigieg e 

Ramette, 2014). We categorized habitat heterogeneity into three groups based on the diversity 

of sampled substrates: Diversity of all substrates (DSUB), Diversity of shelters only (DSHT), 

and Diversity of organic resources only (DRES). DSUB encompassed the following 
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substrates: GA, FC, CRC, RT, PD, TNB, MBC, TCB, TM, WP, DP, PHA, ACT, BAS, 

OTO, SR, RR, CF, LB, MBD, SBD, CBD, CG, FG, SND, SCM, HP, SP, OTI. DSHT 

included substrates that provided space and shelter for invertebrates: LFL, PD, TNB, MBC, 

TCB, LB, MBD, SBD, CBD, CG, FG and HP. Lastly, DRES consisted solely of organic 

substrates: GA, FC, CRC, RT, FOL, PD, PHA, ACT, BAS e OTO. The diversity values for 

each category were calculated using the Shannon-Weaver Index (Buttigieg e Ramette, 2014) 

through Primer 7 software with Permanova expansion (https://www.primer-e.com/our-

software/primer-version-7). 

In addition to measuring heterogeneity, we also collected data on Shelter Availability 

(SHTA) and Resource Availability (RESA). The variables associated with Shelter Availability 

included: PD, TNB, MBC, TCB, LB, MBD, SBD, CBD, CG, FG, and HP. On the other hand, 

the variables related to resource availability were: GA, FC, CRC, RT, PD, PHA, ACT, BAS, 

and OTO. These variables were calculated by summing the percentage of substrate occupancy 

for each of the mentioned variables. In addition to these variables, microclimatic factors such 

as temperature and humidity, as well as the distance of each sector to the cave entrance (DEE) 

and the distance between caves, were included in the GLMM models. It is important to note 

that temperature and humidity measurements were only conducted in the sectors. 

Latitudinal variations in species richness 

To investigate the relationship between species richness and latitudinal distance, we 

utilized the Equator as the reference point for zero latitude. Distance measurements from the 

Equator line to the caves were obtained using Google Earth, considering the perpendicular 

distance from the Equator line to each cave. Generalized Linear Models (GLMs) were 

employed for both sectors and quadrants, based on the normality of the residuals of the species 

richness variable. The GLMs were implemented using the negative binomial family, aligning 

with the assumption of normality assessed through examination of residuals using Normal Q- 

Q plots and histograms (Crawley 2007; Bolker et al. 2009). The analysis was conducted using 

the R software (R Core Team, 2022). 

 

Results 

Species richness 

We documented a total of 4,015 individuals and 519 species, representing 40 orders and 

at least 276 families. Among the eco-regions, East African mangroves (EAM) exhibited 

http://www.primer-e.com/our-software/primer-version-7)
http://www.primer-e.com/our-software/primer-version-7)
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thehighest average species richness, followed by East African montane forests (EAMF), 

Northern Acacia-Commiphora bushlands and thickets (NACT), and Northern Zanzibar-

Inhambane coastal forest mosaic (NZIC), all located in Kenya, both in terms of sectors and 

quadrants (Figure 4). The Kruskal-Wallis analysis revealed significant differences in species 

richness among the eco-regions (Sectors: Kruskal-Wallis X = 34.2, df = 9; p < 0.001; 

quadrants: Kruskal-Wallis X = 66.8, df = 9; p < 0.001). Pairwise comparisons of the richness 

differences based on the eco-region are presented in Table 2. Some troglobite species were 

also sampled, Morocco was the richest country with 34 species, followed by Kenya with five 

species, South Africa and Namibia with three species (Figure 5). 
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Figure 4. Average species richness and standard deviation observed in sectors (A) and quadrants (B) 

of the following eco-regions: Highveld grasslands (HG), Mediterranean acacia- argania dry woodlands 

and succulent thickets (MADW), Mediterranean dry woodlands and steppe (MDWS), Mediterranean 

woodlands and forests (MWF), Angolan mopane woodlands (AMW), Kalahari xeric savanna (KXS), 

Northern Acacia-Commiphora bushlands and thickets (NACT), Northern Zanzibar-Inhambane coastal 

forest mosaic (NZIC), East African montane forests (EAMF), and East African mangroves (EAM). 

Outliers are represented by data points on the graph. Error bars indicate the variability of data within 

each group, with standard deviation values reflecting dispersion around the mean. 
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Figure 5: Troglobite species sampled in sectors and quadrants. A to F Morocco. G to H: Kenya. J a L 

Namibia. M to O: South Africa. (A) Isopod, (B) Dysdera caeca, (C) Lepthyphantes fadriquei, (D) 

Eukoenenia maroccana, (E) Apteranillus ruei, (F) Jeekelosoma abadi, (G) Mysidacea, (H) 

Biantida, (I) Isopod, (J) Niambia ghaubensis, (K) Niambia namibiaensis, (L) Biantidae. (M) 

Selachochthonius naledi, (N) Biantidae, (O) Diplura. 
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Table 2. Multiple comparison of species richness among eco-regions. Eco-regions: Highveld 

grasslands (HG), Mediterranean woodlands and forests (MWF), Angolan Mopane woodlands (AMW), 

Kalahari xeric savanna (KXS), East and East African mangroves (EAM), Mediterranean acacia-

argania dry woodlands and succulent thickets (MADW), Mediterranean dry woodlands and steppe 

(MDWS), Northern Acacia-Commiphora bushlands and thickets (NACT), Northern Zanzibar-

Inhambane coastal forest mosaic (NZIC). (Sector: Kruskal-Wallis X = 34.2, df = 9; p < 0.001; 

quadrants: Kruskal-Wallis X = 66.8, df = 9; p < 0.001). 
 

  Multiple comparisons  

   W p 

 AMW EAM 4.483 0.049 

Sector 
EAM HG -4.597 0.038 

EAM KXS -4.634 0.035 
 EAM MWF -4.613 0.037 

 AMW EAM 7133 < .001 

 EAM HG -6793 < .001 

 EAM KXS -7518 < .001 

 EAM MADW -7082 < .001 

 EAM MDWS -5122 0.011 

Quadrant 
EAM MWF -7387 < .001 

KXS NACT 5470 0.004 

 KXS NZIC 4826 0.023 

 MADW NACT 4780 0.025 

 MADW NZIC 4619 0.036 

 MWF NACT 4981 0.016 
 MWF NZIC 4557 0.042 

Influence of environmental variables on species richness 

At a continental scale, considering the complete dataset for the sectors, the best model 

indicated that species richness is primarily influenced by different eco-regions. Resource 

diversity had a positive effect on species richness, while the distance from the cave entrance 

had a negative effect (Table 3) (Figure 6). In the Angolan Mopane woodlands eco-region 

(Namibia), richness was positively influenced by carcasses and coarse gravel (16 to 64mm), 

but negatively influenced by humidity. In the Highveld grasslands (South of Africa) dataset, 

species richness was positively affected by shelter availability, but negatively affected by coarse 

gravel (16 to 64mm) and humidity. In the sectors located in the Kalahari xeric savanna 

(Namibia), richness showed a positive association with resource diversity. In the Mediterranean 

woodlands and forests (Morocco), richness was influenced by shelter availability, while in the 

Northern Acacia-Commiphora bushlands and thickets eco-region (Kenya), there was a positive 

effect of shelter diversity and a negative effect of distance from the cave entrance (Table 3). 
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Figure 6. The influence of environmental variables on species richness in Africa as determined by the 

best-fit generalized linear models. 

 
Tabela 3: Results of Generalized Linear Mixed Models (GLMM) using sectors to evaluate the impact 

of variables on species richness in African caves. Macroscale: all analyzed caves combined. Regional 

scale: Angolan mopane woodlands (AMW), Highveld grasslands (HG), Kalahari xeric savanna 

(KXS), Mediterranean woodlands and forests (MWF) and Northern acacia-commiphora bushlands and 

thickets (NACT). 

 

Scale Variables Estimates SE Z P value R2c Dispersion 

 
DFE -0.00116 0.00057 -2021 0.04331 

  

 DSUB 0.44804 0.16454 2723 0.00647   

MACROSCALE 
EAM 1.52107 0.20842 7298 2.92e-13 

0.85142 0.97950 

 EAMF 1.05877 0.41630 2543 0.01098   

 NACT 1.19429 0.24886 4799 1.60e-06   

 NZIC 1.49466 0.28382 5266 1.39e-07   

 
CG 0.0234 0.0077 3006 0.00264 

  

AMW CRC 0.1240 0.0508 2441 0.01464 0.56398 0.81789 

 MOI -0.0184 0.0080 -2296 0.02169   

 
SHTA 0.018 0.005 3278 0.001044 

  

HG CG -0.049 0.012 -3889 0.000101 0.54183 0.81047 

 MOI -0.034 0.011 -2967 0.003004   

KXS DSUB 1.15 0.50 2291 0.0219 0.26217 0.67622 

MWF SHTA 0.0135 0.0051 2630 0.00855 0.72486 1.0657 

 
NACT 

DSHT 1.7266 0.6751 2557 0.0105 
 

0.85517 
 

1.3381 
 DFE -0.0132 0.0033 -3979 6.92e-05   
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In the quadrant analysis at a continental level, the best model showed that species 

richness was influenced by eco-regions and several variables (Table 4). Positive relationships 

were observed with variables such as substrate diversity, other inorganic substrates, guano, 

plant litter, and fungi. However, distance from the cave entrance had a negative influence on 

species richness (Figure 6). 

In contrast, within the eco-region-specific dataset, species richness exhibited distinct 

relationships with variables across each eco-region. In Angolan mopane woodlands (Namibia), 

richness was negatively affected by speleothems, whereas in East african mongroove (Kenya), 

it showed a positive association with plant litter and a negative association with shelter 

diversity. In Kalahari xeric savanna (Namibia), there was a negative correlation with entrance 

distance, while in Mediterranean woodlands and forests (Marocco), richness displayed a 

positive correlation with guano. In Northern acacia-commiphora bushlands and thickets 

(Kenya), negative relationships were observed with distance from the cave entrance and fine 

sediment, whereas in Northern Zanzibar-Inhambane coastal forest mosaic (Kenya), richness 

was negatively influenced by both the distance from the cave entrance and guano. Table 4 

presents the best-selected models for the eco-regions analyzed collectively and separately, 

providing insights into the effects of each variable. 

 
Table 4. Results of Generalized Linear Mixed Models (GLMM) using quadrants to evaluate the 

influence of variables on species richness in African caves. Macroscale: all analyzed caves combined. 

Regional scale: Angolan mopane woodlands (AMW), Highveld grasslands (HG), Kalahari xeric 

savana (KXS), Mediterranean woodlands and forests (MWF), Northern acacia- commiphora bushlands 

and thickets (NACT) and Northern Zanzibar-Inhambane coastal forest mosaic (NZIC). 

 

Scale Variables Estimates SE Z P R2c Dispersion 

 AMW -1.2827621 0.1760970 -7284 3.23e-13   

 DFE -0.0012606 0.0005911 -2133 0.032958   

 DSUB 0.3017309 0.1337261 2256 0.024050   

 PD 0.0076546 0.0030011 2551 0.010754   

 FF 0.1610092 0.0632962 2544 0.010967   

MACROSCALE 
GA 0.0050069 0.0022526 2223 0.026231 

0.5108703 0.8902404 
 HG -1.0945445 0.1879033 -5825 5.71e-09   

 KXS -1.4738362 0.2011638 -7327 2.36e-13   

 MADW -1.3606026 0.2238015 -6080 1.21e-09   

 MDWS -1.1614073 0.3051086 -3807 0.000141   

 MWF -1.1710963 0.1750677 -6689 2.24e-11   

 NACT -0.7079867 0.2034927 -3479 0.000503   
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 NZIC -0.8038662 0.2887342 -2784 0.005368   

 OTI 0.9550072 0.3574763 2672 0.007551   

AMW SP -0.014550 0.007671 -1897 0.0579 0.2372381 0.7509578 

EAM DSHT -0.690048 0.257638 -2678 0.00740 0.4787373 0.9761378 
 PD 0.027370 0.009692 2824 0.00474   

KXS DFE -0.002715 0.001418 -1915 0.0544 0.1718406 0.5753923 

MWF GA 0.11800 0.05267 2240 0.02507 0.3603959 0.7590725 

NACT DFE -0.011559 0.003426 -3374 0.00074 
0.6738151 0.6444337 

 SCM -0.022105 0.008933 -2475 0.01334   

NZIC DFE -0.14425 0.05176 -2787 0.00532 0.7548043 0.8450549 
 GA -0.13011 0.05669 -2295 0.02173   

Latitudinal variations in species richness 

The results demonstrated a significant and negative relationship between species 

richness and distance from the Equator for both sectors and quadrants (latitude effect). Hence, 

as the distance from the Equator line increases, the richness of cave-dwelling invertebrates tends 

to decrease (Sectors - R: 0.4201; p: 3.19e-07; Quadrants - R: 0.3227; p: <e-16) (Figure 7). 

 

 
Figure 7. Influence of latitudinal variation in relation to the Equator line (km) on species richness in 

African caves. 
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Discussion 

The findings of this study highlight that the species richness of cave-dwelling 

invertebrates in Africa is influenced by a range of spatial, physical, trophic, and microclimatic 

factors, which vary depending on the scale of analysis and eco-region. At the continental scale, 

the richness patterns were primarily driven by variations in the environmental characteristics of 

the eco-regions, particularly when sectors were considered as the sampling unit. However, the 

analysis conducted at the quadrant level revealed that, in addition to the eco-regional effect, 

certain intrinsic cave variables also played a significant role in shaping richness patterns. 

Additionally, at the continental scale, the negative effect of latitude was found to be a 

noteworthy factor influencing the species richness of invertebrate fauna in African caves. 

These findings offer a broader comprehension of the factors influencing species 

diversity in cave environments across the African continent, emphasizing the significance of 

incorporating diverse scales of analysis and specific cave attributes when studying invertebrate 

richness in caves. 

Eco-regions’ effects on species richness 

Contrary to our initial hypothesis, the analysis at a continental scale revealed that species 

richness in African caves was influenced not only by variables related to environmental 

heterogeneity within the caves, both in sectors and quadrants. Hence, the richness was 

predominantly shaped by the environmental conditions of different eco-regions, although it was 

also influenced by specific microhabitat variables and trophic resources. These findings 

highlight the interconnectedness between aboveground environmental characteristics and cave- 

specific features. Despite being relatively isolated environments and considered more stable 

than the surrounding external environment, caves reflect the environmental conditions of the 

adjacent surface. This observation may explain the predominant influence of eco-regions on 

species richness at the continental scale. Unfortunately, there is a lack of continental-scale 

studies that encompass all cave invertebrates, as most previous studies have focused on species 

restricted to caves, particularly in North America (Culver et al. 2003) and Europe (Deharveng 

et al. 2009). Therefore, this study represents a pioneering effort in examining the influence of 

multiple variables at different scales on cave invertebrate communities as a whole. 

In our study, we conducted a broad-scale analysis that encompassed different regions of 

the African continent, enabling us to examine large-scale variations in environmental 

characteristics. Climate, for example, plays a crucial role in shaping communities by impacting 

variables such as temperature, light, and precipitation. These factors exert a significant 
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influence on the productivity of surface ecosystems (Christman et al. 2016). Generally, higher 

primary productivity leads to an increased carrying capacity and complexity of trophic 

networks, which in turn results in greater species richness in surface ecosystems (Boisvenue e 

Running 2006; Thuiller et al. 2005). 

Similar to surface ecosystems, eco-regions that exhibit higher cave species richness 

are typically situated in areas with greater precipitation (Appendix 2). This pattern can be 

attributed to the enhanced productivity of these regions, which aligns with tropical climates. The 

increased primary productivity observed in tropical regions is largely a result of favorable 

climatic conditions, including higher temperatures, abundant sunlight, and greater rainfall 

throughout the year (Malhi and Wright 2004). This heightened surface productivity positively 

influences subterranean biological communities (Bregović and Zagmajster 2016; Culver and 

Pipan 2019; Mendes-Rabelo et al. 2021). In tropical regions, there is a higher quantity and 

variability of organic resources compared to temperate regions (Schneider et al. 2011; Souza-

Silva et al. 2011). These organic resources encompass decomposing animal and plant matter, 

animal feces, and other organic compounds that are transported into caves through processes 

like leaching, rainwater infiltration, and animal movements, such as bats (Souza-Silva et al. 

2011). The abundance of a wide array of organic resources within tropical caves establishes a 

diverse food base for subterranean biological communities. Consequently, this sustains a 

greater diversity of species, including invertebrates, microorganisms, and other organisms that 

are pre-adapted to these subterranean environments (Souza-Silva et al. 2011; Culver and 

Pipan 2019; Paula et al. 2020). 

Tropical regions harbor a remarkable array of species, even within the same biome 

(Souza-Silva et al. 2011; Cardoso et al. 2022). Eco-regions, in this context, represent 

subdivisions of biomes that account for the overlap in the distribution of specific flora and fauna 

species. These eco-regions function as biogeographic units, showcasing the biodiversity and 

species composition of a given area. They are particularly valuable for conservation strategies 

targeting endemic species (Dinerstein et al. 2017; Olson et al. 2001). Moreover, considering 

that the external environment surrounding caves also influences cave-dwelling fauna, the 

distinct characteristics of eco-regions play a pivotal role in determining the observed species 

richness (Mendes-Rabelo et al. 2021; Cardoso et al. 2022). 

In this context, at a continental scale, surface environmental variables can serve as 

proxies for evaluating subterranean environmental characteristics when studying biodiversity 

patterns, as surface conditions largely determine the conditions observed underground. For 

example, subterranean temperature closely reflects the average annual surface temperature 
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(Badino 2010), and subterranean habitats depend on surface habitats as sources of organic 

matter and colonizers (Schneider et al. 2011; Souza-Silva et al. 2011; Culver and Pipan 2019; 

Cardoso et al. 2022). 

The influence of organic resource availability and heterogeneity on species richness 

Species richness was also affected by variables associated with trophic resources within 

caves. However, contrary to our initial hypothesis, the influence of trophic resources on richness 

was not as widespread as expected. At the continental scale, richness was influenced by 

resource diversity in sectors and by resource diversity, presence of fungi, and guano in 

quadrants. In the eco-regions analyzed separately, resource diversity and carcasses had an 

impact on richness in sectors in specific areas, while plant litter and guano influenced richness 

in quadrants in other areas. 

The invertebrate fauna in most caves worldwide primarily relies on external resources, 

except for caves where chemosynthetic microorganisms can provide a trophic base (Chen et al. 

2009). These resources originate from the surrounding landscape and are transported into caves 

by various physical and biological agents (Prous et al. 2015; Simões et al. 2015; Bento et al. 

2016; Souza-Silva et al. 2011). Moreover, the accumulation of organic matter in cave 

environments facilitates the colonization and establishment of invertebrate species that are 

adapted to the subterranean lifestyle (Schneider et al. 2011). As a result, organic deposits 

generally enhance species richness in caves. Souza-Silva et al. (2012), in their study of caves 

in the central-western region of Brazil, found that sites with higher organic matter accumulation 

exhibited greater species richness. This increase in richness is not solely attributed to the 

availability of trophic resources, as many organisms utilize these resources for shelter and 

breeding purposes (Moore et al. 2004; Schneider et al. 2011; Souza-Silva et al. 2011). 

Therefore, the diversity and complexity of organic resources directly influence the number of 

associated species (Moore et al. 2004; Schneider et al. 2011), often supporting complex 

interactions and facilitating the development of extensive food webs (Moore et al. 2004; 

Schneider et al. 2011). 

In contrast, in the sectors of caves located in Namibia, the percentage of bat guano 

exhibited a negative influence on species richness. Although bat guano is recognized as an 

important trophic resource in oligotrophic environments like caves, invertebrate species can 

have different associations with this resource (Ferreira and Martins 1999; Ferreira et al. 2000; 

Souza-Silva et al. 2011; Ferreira et al. 2019). According to Ferreira (2019), the diversity of 

invertebrates associated with guano depends on environmental factors such as the size, age and 
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location of the deposits within the cave. Consequently, while larger guano deposits generally 

support more diverse communities, those situated farther away from cave entrances or those 

old piles, may have lower species richness. Moreover, the type of guano produced by different 

bat species, including insectivorous, frugivorous, and predatory bats, also influences the 

richness of the associated fauna. As our methods did not include determining the age of the 

guano piles, it is plausible to assume that the guano piles in Namibian caves were likely old, 

and therefore may not have provided suitable organic content for the invertebrates. Lastly, it 

is worth noting that the dominance of a few species in the guano can reduce the overall 

richness of the associated fauna (Ferreira, 2019). 

The influence of physical substrate components diversity on species richness 

It is noteworthy that the presence of coarse gravel (16 to 64 mm) had contrasting influences 

on species richness in the sectors of Angolan Mopane woodlands and Highveld grasslands. In 

the former, the presence of coarse gravel had a positive influence, while in the latter, it had a 

negative influence. The presence of gravel and rocks of different sizes increases the structural 

complexity of the environments, creating diverse microhabitats that serve as shelters, breeding 

sites, and can even alter microclimatic conditions (Loke et al. 2015; Ferreira et al. 2009; 

Cardoso et al. 2022; Reis-Venâncio et al. 2022). This increased environmental heterogeneity 

provides more opportunities for species to occupy different niches, resulting in higher species 

richness (Tews et al. 2004; Souza-Silva et al. 2021; Reis-Venâncio et al. 2022). The same 

rationale applies to the presence of speleothems and other inorganic substrates, which can 

contribute to microhabitat heterogeneity and consequently increase species richness of 

invertebrates. However, the negative influence of coarse gravel on richness in the sectors of 

Highveld grasslands may be attributed to the presence of environmental disturbances, likely of 

anthropogenic origin, which have led to a reduction in species richness. 

On the Other hand, fine sediment also exhibited a negative correlation with invertebrate 

richness in the quadrants of the Northern Acacia-Commiphora bushlands and thickets (NACT). 

In contrast to variables that promote habitat heterogeneity, the presence of fine sediment can 

lead to the homogenization of microhabitats, resulting in a reduction of shelters and resources 

available to the fauna. Consequently, fine sediment hinders colonization, increases predation 

and competition, ultimately leading to a decrease in species richness (Cardoso et al. 2022). The 

accumulation of fine sediment can cause the burial of rocky substrates or other preferred 

habitats for invertebrates, leading to the loss of these habitats and a decrease in the availability 

of food resources and shelters for the species (Gillieson 2021). 
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The positive correlations observed between variables associated with substrate diversity 

and species richness can be explained by the presence of specific substrates in certain caves that 

provide shelter for particular species. Species inhabiting cave environments often possess 

specific adaptations and ecological niche requirements that influence their distribution within 

the cave system. Some species may prefer shelter in deeper regions, while others may adapt to 

areas closer to the cave entrance. Consequently, the coexistence of species with different 

ecological preferences contributes to higher species richness, particularly in caves with 

greater environmental heterogeneity (Tobin et al. 2013; Souza-Silva et al. 2021). 

The relationship between shelter diversity and species richness in the quadrants of East 

African mangroves was found to be negative. This finding aligns with previous studies that 

have also shown variable relationships between shelter diversity and richness depending on the 

scale of analysis and the taxa studied (Stein et al. 2014). The presence of specific substrates in 

cave environments can offer shelter and resources to species that would not typically inhabit 

these areas, potentially leading to unfavorable competition for endemic species adapted to these 

environments. However, it is important to note that this negative relationship was observed in 

only one of the analyzed eco-regions, indicating that it may not represent a consistent pattern 

when considering the continental scale. 

Influence of moisture and distance from the entrance on species richness 

In the sectors sampled within the Highveld grassland, there was a negative correlation 

between species richness and air humidity. Although air humidity is considered an important 

environmental factor for the maintenance of cave invertebrate communities (Tobin et al. 2013; 

Prous et al. 2015; Souza-Silva et al. 2021), it tends to have a positive relationship with distance 

from the cave entrance. Therefore, it is crucial to consider these factors collectively when 

discussing the distribution and species richness of cave invertebrates (Peck 1976; Tobin et al. 

2013; Prous et al. 2015; Souza-Silva et al. 2021). 

Deeper areas within caves have higher humidity levels and more stable humidity 

conditions. However, these areas are less accessible to non-troglobitic invertebrates due to their 

distance from surface habitats. Furthermore, the habitat preferences of non-troglobitic species 

differ from those of troglobitic species, resulting in limited niche overlap between these 

organisms (Souza-Silva et al. 2021). The specific humidity requirements act as a significant 

segregating factor for troglobitic species (Novak et al. 2012; Tobin et al. 2013; Souza-Silva et 

al. 2021), ultimately reducing the overall species richness in caves. It should be noted that a 

considerable proportion of invertebrates found in caves, particularly in tropical and subtropical 
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regions, are non-troglobitic. 

Species richness was also negatively influenced by distance from the entrance in the 

sectors at a continental scale. This well-known negative relationship between cave entrance 

distance and species richness is observed globally. As we move deeper into caves, the 

interaction with surface environments decreases, making it more challenging for species from 

external habitats to access the cave deep portions and resulting in a decrease in the number of 

species. This pattern has been documented in cave systems across different countries, including 

the United States, Brazil, Mexico and China (Culver et al. 2000; Zhang et al. 2016; Prous et al. 

2015; Souza-Silva et al. 2021). 

In addition to the challenges posed by the distance that fauna must traverse, there are 

additional barriers associated with reduced luminosity, decreased availability of organic 

resources, and diminished habitat heterogeneity. The physical barriers within cave conduits not 

only hinder the movement of fauna but also impede the transport of organic matter by gravity, 

water, and wind (Prous et al., 2015; Souza-Silva et al., 2021). These factors directly 

contribute to the negative relationship between species richness and distance from the cave 

entrance. 

Latitudinal variation in species richness 

Consistent with our second hypothesis, species richness was found to be higher in 

regions located closer to the Equator. When considering the spatial variation in richness, the 

pattern of increasing species numbers from the poles towards the Equator is undoubtedly one 

of the most widely acknowledged macroecological patterns (Gaston 2000). Generally, regions 

in proximity to the Equator demonstrate greater species richness regardless of the taxonomic 

group under investigation. This theory finds support in a diverse range of studies aimed at 

elucidating the underlying factors responsible for this pattern (Whittaker et al. 2001; Hawkins 

et al. 2003). 

Among the hypotheses proposed to explain this macroecological pattern, the most 

widely accepted ones are related to available area and productivity (Whittaker et al. 2001; 

Mendes-Rabelo et al. 2020). The available area hypothesis suggests that tropical regions, 

located near the Equator, have a larger geographic extent, providing greater habitat 

heterogeneity, which promotes higher species diversity. Conversely, the productivity 

hypothesis posits that tropical regions, characterized by longer periods of light and higher 

temperatures, experience higher rates of primary productivity, leading to increased resource 

availability. This, in turn, supports the maintenance of more complex communities, fostering 
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greater species diversity. As a result, regions adjacent to the Equator tend to harbor a rich 

diversity of habitats and microhabitats, creating a favorable environment for a wide range of 

ecological niches (Valentine, 1969; Yasuhara et al. 2023). 

Therefore, just like in surface environments, our study confirms that the pattern of 

increasing species richness with decreasing latitude is also observed in subterranean habitats. 

These findings align with patterns observed in recent studies that highlight the strong 

interconnection between surface and subterranean habitats (Mendes-Rabelo et al. 2021). It is 

now evident that caves, which were once considered highly isolated from the surface, are 

actually much less isolated than previously believed. External environments with higher species 

richness undoubtedly house a greater variety of species that are pre-adapted to the prevailing 

conditions in subterranean habitats. This influx of species from diverse external environments 

contributes to the overall richness in caves, compared to those located in regions with low 

external diversity. 

On the other hand, the risks associated with alterations in surface habitats being 

transmitted to subterranean habitats are becoming increasingly apparent. While caves can 

function as refuges (Fraga et al. 2023), the long-term sustainability of subterranean 

communities may be compromised in caves located in heavily impacted regions. This is due to 

the dependence of maintaining such diversity on the continuity of processes such as external 

productivity. 

 

Final considerations 

After investigating the relationship between species richness and environmental factors 

in caves across the African continent, we have found that our results partially validate the 

formulated hypotheses. We have observed that, despite subterranean environments being 

generally regarded as more simplified than surface environments, species richness still exhibits 

variation at different scales and eco-regions, as well as in relation to variables associated with 

habitat heterogeneity. These findings imply that the presence of diverse microhabitats can 

enhance biological diversity within these ecosystems. 

Moreover, we have confirmed the well-established relationship between increasing 

distance from the cave entrance and decreasing species richness, which can be attributed to 

factors such as temperature variations, humidity levels, and resource availability. However, it 

is important to acknowledge that the obtained results were not consistently observed across all 

examined locations and scales of analysis. Significant variations in community responses to 
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different factors were identified, indicating that specific circumstances or factors play distinct 

roles in shaping cave communities within each unique region. Particularly, we have observed 

that habitat heterogeneity has a more pronounced influence in certain sectors and/or quadrants, 

underscoring the significance of considering the sampling scale for a comprehensive 

understanding of diversity patterns. Furthermore, the influence of other factors associated with 

local cave habitats on species richness was evident, particularly in the studied quadrants, 

emphasizing the necessity of considering the specific characteristics of each region when 

evaluating biological diversity in caves. 

These findings have significant implications for the conservation and management of 

these distinctive subterranean environments. By advancing our understanding of how 

communities respond to environmental factors and considering the appropriate scale of 

sampling, we can develop more effective strategies for conserving the biodiversity of African 

caves. This entails identifying and safeguarding critical habitats, fostering connectivity among 

different microhabitats, and ensuring the availability of resources essential for the long-term 

survival of species. 
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Explorando os fatores estruturantes de comunidades de invertebrados em cavernas 

africanas: insights iniciais sobre a composição da fauna cavernícola 

 
Resumo 

A identificação dos padrões de variações na composição das espécies desempenha um papel 

crucial no planejamento de estratégias de conservação. Essas variações são influenciadas por 

fatores como distância geográfica, disponibilidade de recursos, características físicas dos 

habitats e interações entre espécies. Compreender essas variações é crucial para o planejamento 

de estratégias de conservação, identificando áreas prioritárias para proteção. No entanto, os 

estudos nesse campo são limitados, especialmente em cavernas. Assim, esse estudo teve o 

objetivo de identificar os fatores locais e regionais que influenciam as variações na composição 

de comunidades cavernícolas em diferentes escalas. Foram amostradas 37 cavernas localizadas 

em quatro países do continente africano (África do Sul, Marrocos, Namíbia e Quênia). As 

coletas de dados bióticos e abóticos foram realizadas em diferentes escalas de análise 

setores(mesoescalas) e quadrandrantes (microescalas). Os resultados mostraram que diferentes 

variáveis ambientais influenciaram a composição dos invertebrados em cavernas, tanto em 

macroescala, destacando-se a influência das ecorregiões, quanto em escala regional, com 

variáveis de recursos tróficos, microclima, disponibilidade de abrigos e distância entre 

cavernas. Além disso, características locais específicas das cavernas, como umidade, hardpan 

e presença de fezes de animais, também desempenham um papel significativo na formação dos 

das comunidades. Com esse trabalho enfatizamos a importância de compreender a composição 

das comunidades de invertebrados em ambientes subterrâneos e quais fatores influencia a 

distribuição dessas espécies para a conservação desses habitats e destacamos a necessidade de 

análises em várias escalas para obter informações mais abrangentes sobre esses ecossistemas. 

 

Palavras-chave: cavernas, composição de espécies, África, escalas. 
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Introdução 

A composição das comunidades de invertebrados pode apresentar variações em 

diferentes escalas espaciais, abrangendo desde o âmbito global até microescala. Essas variações 

são influenciadas por uma série de fatores ambientais, tais como distância geográfica, 

disponibilidade de recursos, interações entre espécies e características físicas dos habitats e 

microhabitats (Kneitel e Chase, 2004; Vellend, 2010). 

A identificação dos padrões de variações na composição das espécies desempenha um 

papel crucial no planejamento de estratégias de conservação. Ao compreender como as espécies 

se distribuem no ambiente, é possível identificar áreas prioritárias para ações de proteção 

(Wilson, 1988; Myers et al. 2000; Margules e Pressey, 2000). Além disso, o conhecimento da 

composição das espécies é fundamental para compreender suas exigências de habitat, funções 

ecológicas e os impactos ambientais nas comunidades. Essas informações direcionam medidas 

eficazes de conservação, assegurando a proteção tanto das espécies quanto de seus ecossistemas 

(Kneitel e Chase, 2004; Cardoso et al. 2011; Souza-Silva et al. 2015). 

No entanto, os estudos sobre a composição e distribuição de espécies em habitats 

subterrâneos, como cavernas, são ainda limitados, especialmente em regiões tropicais que 

abrigam uma grande diversidade biológica (Deharveng e Bedos 2012, Culver et al. 2021, 

Ferreira et al. 2023). As cavernas são habitats únicos com características ambientais peculiares, 

como escuridão permanente, oligotrofia e estabilidade ambiental nas condições de temperatura 

e umidade, abrigando uma grande diversidade de fauna, principalmente invertebrados, 

incluindo espécies altamente especializadas às condições de habitat (troglóbios) (Sket 2008; 

Culver e Pipan 2019). 

A maioria dos estudos que investigam os efeitos dos fatores ambientais na composição 

de espécies em ambientes subterrâneos baseia-se em preditores presentes no ambiente epígeo, 

como clima e vegetação, e em uma única escala de análise, limitando a compreensão dos 

padrões de distribuição de espécies em escalas espaciais mais refinadas (Christman e Culver 

2001; Zagmajster et al. 2014, Bregović e Zagmajster 2016; Mendes-Rabelo et al. 2020). Como 

consequência, as explicações sobre o papel dos fatores ambientais intrínsecos das cavernas, 

como a disponibilidade de recursos e de micro-habitats, na composição de espécies em 

diferentes escalas espaciais ainda se mostram incipientes. 

Nos ambientes subterrâneos, uma variedade de características ambientais pode 

determinar a composição das espécies. Fatores como disponibilidade de recursos alimentares, 

presença de corpos de água, condições microclimáticas, gradientes de luminosidade e tipos 
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variados de substratos podem afetar a distribuição temporal e espacial das espécies. Além disso, 

a conectividade subterrânea ou subsuperficial pode dificultar a dispersão de espécies entre 

diferentes sistemas subterrâneos (Mammola et al. 2020; Souza-silva et al. 2021; Sovie et al. 

2022). Assim, a distância geográfica e conectividade entre habitats subterrâneos também 

desempenham papel importante na determinação da composição das espécies, já que áreas 

próximas tendem a ter composições faunísticas mais semelhantes do que áreas distantes, devido 

à limitação da dispersão em distâncias maiores, resultando em maior substituição de espécies 

(Mammola et al. 2020; Savie et al. 2022). Portanto, a determinação da escala adequada de 

análise é uma questão central na ecologia de comunidades (Turner, 1990; Canedoli et al. 2022). 

A determinação da escala relevante de análise depende de objetivos específicos e do 

ecossistema em estudo. Diferentes questões exigem escalas de análise distintas, e muitas vezes 

é necessário adotar uma abordagem multiescalar (Cardoso et al. 2022). 

Abordagens que se concentram em estudos de cavernas e seus micro-habitats podem ser 

úteis para responder a perguntas relacionadas aos requisitos ou adaptações de espécies 

específicas (Ficetola et al., 2018; Pacheco et al., 2020), mas uma análise em escala mais ampla 

é necessária para abordar questões macroecológicas e compreender como as conexões entre 

múltiplos elementos determinam os processos que ocorrem em todo o sistema (Canedoli et al., 

2022; Cardoso et al., 2022). 

Adicionalmente, é importante considerar as variações nas condições ambientais em 

diferentes escalas, resultando em uma heterogeneidade tanto nos ambientes subterrâneos como 

em seu entorno. Essa heterogeneidade pode levar a diferenças na composição de espécies. 

Regiões com maior heterogeneidade ambiental permitem o uso diferencial de habitats, que é 

um dos principais fatores que influenciam a coexistência de espécies (Tews et al., 2004; Stein 

et al., 2014; MacArthur e Levins, 1967; Tilman, 1982; Chesson, 2000a; Mehrabi et al., 2014; 

Canedoli et al., 2022; Cardoso et al., 2022). Diferentes locais apresentam variáveis distintas e 

filtros ambientais que influenciam a formação de agrupamentos específicos de espécies, 

resultando em diferenças na composição de espécies (Canedoli et al., 2022; Cardoso et al., 

2022; Savie et al., 2022). 

Os principais estudos que buscaram elucidar os efeitos de diferentes fatores ambientais 

sobre a composição de espécies nos ambientes subterrâneos foram realizados em regiões 

temperadas e focam principalmente em espécies troglóbias, ou seja, aquelas que vivem 

exclusivamente em habitats cavernícolas (Zagmajster et al. 2018). Por outro lado, são escassas 

as pesquisas que tentam entender as influências de fatores ambientais na dinâmica de toda a 

comunidade, considerando tanto as espécies troglóbias quanto as não troglóbias (associadas a 
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habitats subterrâneos, mas não exclusivas desses ambientes) simultaneamente (Lunghi e 

Manenti, 2020). 

Assim, esse estudo teve como objetivo investigar a similaridade da fauna cavernícola e 

identificar as variáveis tróficas, físicas e microclimáticas que influenciam as variações na 

composição de espécies nesses ambientes em diferentes escalas. Esperamos que a similaridade 

na composição seja baixa nas escalas de amostragem, devido à heterogeneidade ambiental 

presente entre as amostras. Portanto, fatores locais relacionados à heterogeneidade de habitat 

e à distância geográfica entre as cavernas serão determinantes na composição das comunidades 

de invertebrados em escalas espaciais distintas. 

 

Metodologia 

Área de estudo 

O estudo foi desenvolvido em cavernas distribuídas em distintas ecorregiões do 

continente Africano, distribuídas na África do Sul, Marrocos, Namíbia e Quênia (Figura 1) 

(https://ecoregions.appspot.com/). 

Amostramos cavernas em 10 ecorregiões: Highveld grasslands (HG), Mediterranean 

acacia-argania dry woodlands and succulent thickets (MADW), Mediterranean dry woodlands 

and steppe (MDWS), Mediterranean woodlands and forests (MWF), Angolan Mopane 

woodlands (AMW), Kalahari xeric savanna (KXS), Northern Acacia-Commiphora bushlands 

and thickets (NACT), Northern Zanzibar-Inhambane coastal forest mosaic (NZIC), East 

african montane forests (EAMF), East african mangroves (EAM). 

Na África do Sul amostramos invertebrados e variáveis ambientais, em outubro de 2019, 

em cavernas carbonáticas situadas na ecoregião "Highveld grasslands", a uma altitude variando 

de 1477 a 1555 metros, com temperatura média anual de 16 °C e precipitação média anual 

variando de 625 a 711 mm, em regiões com clima subtropical úmido com invernos secos e 

semiárido (Köppen 1936). 

No Marrocos, as amostragens foram realizadas em fevereiro e março de 2020, em 

cavernas carbonáticas, localizadas em 3 diferentes ecoregiões: Mediterranean acacia-argania 

dry woodlands and succulent thickets, Mediterranean dry woodlands and steppe e 

Mediterranean woodlands and forests. Astemperaturas variam de 12°C a 18°C e precipitação 

de 168 a 424 mm, apresentando climas mediterrâneo de verão quente, semiárido frio e árido 

quente (Köppen 1936). 

Na Namíbia, as amostragens foram realizadas na primeira quinzena de novembro de 



68  

2018 em cavernas carbonáticas das ecorregiões: Angolan Mopane woodlands e Kalahari xeric 

savana. O clima da região é semiárido quente e árido quente (Köppen 1936), com temperatura 

média anual variando de 19,3°C a 22°C e a precipitação de 1303 a 1577 mm. 

No Quênia, as amostragens ocorreram em janeiro de 2020 em cavernas carbonáticas e 

vulcânicas situadas nas ecorregiões de Northern Acacia-Commiphora bushlands and thickets, 

Northern Zanzibar-Inhambane coastal forest mosaic, East African montane forests e East 

African mangroves. As regiões apresentam clima tropical e semiárido quente (Köppen 1936), 

com variação de temperatura e precipitação. 
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Figura 1. Localização das cavernas e das ecorregiões no Marrocos (pontos rosas), Quênia (pontos 

verdes), Namíbia (pontos azuis) e África do Sul (pontos verdes), onde foram conduzidas as 

amostragens de invertebrados e coletadas variáveis ambientais. 
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Desenho amostral 

A coleta de dados bióticos e abióticos foi realizada em duas escalas distintas: mesoescala 

(setores) e microescala (quadrantes), no interior das cavernas, durante uma única visita a cada 

uma delas. O método amostral consistiu na divisão do piso da caverna em setores discretos, 

cada um medindo 10x3 metros. Dentro de cada setor, foram estabelecidos três quadrantes de 

1m²: dois localizados nas extremidades e um no centro (Figura 2). O número de setores e 

quadrantes atribuídos em cada caverna variou de acordo com o tamanho e as dimensões 

específicas de cada uma delas. 

 

 

Figura 2. Desenho esquemático da amostragem dos dados abióticos e bióticos nos setores 

(mesoescala) e quadrantes (microescala) no interior das cavernas. 

Amostragem de dados bióticos 

Amostragem de invertebrados foi feita no interior dos setores e quadrantes utilizando o 

método Direct Intuitive Search (Wynne et al. 2019). Fizemos uma busca visual exaustiva com 

o auxílio de pinças e pincéis, seguida pela fixação dos espécimes em álcool 70% (Sharratt et al. 

2000; Wynne et al. 2019). A amostragem era concluída apenas quando todos os invertebrados  

haviam sido amostrados ou contabilizados em ambas as escalas de análise (Sharratt et al., 2000). 

O tempo de amostragem nos setores e quadrantes variaram de acordo com a heterogeneidade 

do habitat (Sharratt et al. 2000, Souza-Silva et al. 2021). 

Os espécimes de invertebrados amostrados foram triados, morfotipados (Oliver e 

Beattie, 1996a, 1996b) e identificados até o menor nível taxonômico acessível com o auxílio de 
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chaves de identificação e consulta a especialistas. Todo o material encontra-se depositado na 

Coleção de Invertebrados Subterrâneos de Lavras (ISLA/UFLA). 

Determinação de troglóbios e troglomorfismos 

A identificação de espécies potencialmente troglóbias envolveu a avaliação da presença 

de traços troglomórficos, como olhos reduzidos ou ausentes, despigmentação e apêndices 

alongados, conforme descrito por Christiansen (1962). Além disso, buscou-se a experiência 

de especialistas taxonômicos em vários táxons para auxiliar no reconhecimento de 

características troglomórficas específicas (as contribuições desses especialistas são 

reconhecidas). Por fim, os espécimes foram depositados na Coleção de Invertebrados 

Subterrâneos de Lavras (ISLA), do Centro de Estudos em Biologia Subterrânea da 

Universidade Federal de Lavras (www.biologiasubterranea.com.br). 

Amostragem de dados abióticos 

Cada setor foi subdividido em 10 seções de um metro, e a porcentagem de diferentes 

substratos e recursos (como guano, detritos animais e vegetais, sedimentos finos, cascalho, 

blocos, espeleotemas, entre outros) foi estimada visualmente em cada setor, seguindo a 

metodologia descrita por Souza-Silva et al. (2021). É importante notar que o mesmo 

pesquisador conduziu a caracterização de todos os transectos para minimizar o erro do 

observador. 

As proporções de cada substrato foram calculadas em laboratório pela soma das medidas 

diretas de cada sessão, e a cobertura média do substrato foi determinada para todo o setor. Na 

microescala, foram realizadas fotografias digitais de cada quadrante (4000 x 3000 pixels) em 

campo, na altura do peito do pesquisador, utilizando-se uma câmera Canon Powershot SX60HS 

posicionada o mais próximo possível de um ângulo de 90°. Estas fotografias foram 

posteriormente analisadas usando o software  ImageJ 1.53K para caracterizar e medir os 

substratos presentes. 

Características de habitat avaliados em cada escala de amostragem 

De acordo com a metodologia proposta por Souza-Silva et al. (2021), avaliamos as 

características físicas, tróficas e microclimáticas (variáveis ambientais) dos setores e quadrantes 

em várias classes.: Guano (GA), Fezes (FZ), Carcaça (CRC), Raízes (RZ), Folhiço (acúmulo 

de folhas > 10mm - FL), Detritos vegetais ( <10mm - DTV), Galho fino (11 até 30mm de 

largura - GALF), Galho médio (31 até 50mm de largura - GALM), Galho grosso (65 até 250mm 

de largura - GALG), Troncos (>250mm de largura - TRO), Termiteiros (TM), Curso d'Água 
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(ST), Poças d'Água (WP), Gotejamento de água (DP), Criptógamos (CR) (Briófitas, 

samambaias), Fanerógamas (FG) (Mono ou dicotiledônias), Algas (AL), Biofilme (BF), 

Actinomicetos (ACT), Basidiomicetos (BAM), Fungo filamentoso (FF), Outro tipo de substrato 

orgânico (OTO), Rocha Lisa - mais larga que um carro - (RL), Rocha Rugosa - mais larga que 

um carro - (RR), Piso tipo Concreto ou Asfalto (RC), Matacão Largo (1000 até 4000mm) (Caixa 

d'água até um carro) - (XB), Matacão Médio (500 - 1000) - (Garrafão 5 litros até caixa d'água) 

- (MB), Matacão pequeno (250 - 500) - (Bola de basquete até microondas) - (SB), 

Paralelepípedo (64 até 250mm) - (Bola de tênis até bola de basquete) - (CB), Cascalho Grosso 

(16 até 64mm) - (Jabuticaba até bola de tênis) - (CAG), Cascalho Fino (2 até 16mm - Joaninha 

até jabuticaba) - (CAF), Areia (0.06 até 2mm - Arenosa até o tamanho de joaninha) - (ARE), 

Silte/Argila/Lama - (Não arenosa)(SEF), Hardpan - (argila firme, consolidada) (HP), 

Espeleotemas (ES). 

Além das variáveis citadas acima, obtivemos dados de microclima, temperatura 

(TEM) e umidade (UMI) com o auxílio de um termo-higrômetro digital posicionado dentro da 

porção mediana dos setores, ao nível do solo (precisão ± 1°C para temperatura e ±5% para 

umidade relativa). Assim, dividimos caverna em secas (temperatura média < 80°C) e úmidas 

(temperatura média > 80°C). 

A variável Distância da Entrada (DEE) de cada unidade amostral foi obtida utilizando 

uma trena a laser em relação à maior entrada mais próxima da caverna. A variável distância 

geográfica entre as cavernas (DIST) foi obtida através do registro das coordenadas geográficas 

da entrada das cavernas por meio de um GPS Garmin 64s, com datum WGS84. A variável 

altitude (ALT) foi acessada usando informações disponíveis no software Google Earth Pro© 

(Google LLC 2019) e as ecorregiões foram acessadas pela sobreposição das coordenadas 

geográficas das entradas principais das cavernas shapefile contendo os limites propostos por 

Olson et al. (2001) para as ecorregiões do mundo (https://ecoregions.appspot.com/). 

 

Análise de dados 

Análises dos dados abióticos 

Dados de abundância foram conseguidos através da porcentagem de área ocupada por 

cada elemento dos substratos nos setores e quadrantes. A Análise de Similaridade (ANOSIM) 

foi utilizada para verificar diferenças na composição (abundância transformada pela raiz 

quadrada) dos elementos do substrato no piso das cavernas entre regiões amostradas, a partir 

de uma matriz de distância euclidiana, usando “ecorregião” como fator de agrupamento. O 

https://ecoregions.appspot.com/
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Escalonamento Multidimensional não Métrico (MDS) juntamente com bootstrap foram 

utilizados para visualização da distribuição da similaridade, entre setores e entre quadrantes nas 

cavernas, usando “ecorregião” como fator de agrupamento. 

Também apresentamos uma representação visual da matriz de dados ambientais 

(componentes do substrato) de acordo com sua distribuição dentro e entre as as unidades 

amostrais (setor e quadrante) e em relação a distância da entrada. A composição dos 

componentes do substrato foi reordenada em cluster utilizando o Índice de Associação de 

Whittaker (Whittaker 1952; Clarke et al. 2014). Todas estas análises e imagens foram feitas no 

software Primer7 com expansão PERMANOVA (https://www.primer-e.com/our- 

software/primer-version-7/), usamos setores e quadrantes como unidades amostrais, e as 

análises foram feitas separadamente para cada unidade. 

Análise dos dados bióticos 

Para avaliar possíveis efeitos das diferentes escalas amostrais, setores e quadrantes 

(meso e microesclas respectivamente), nas análises que seguem, os dados de composição e 

valores de abundância foram obtidos separadamente para setores e quadrantes. Espécies que 

tiveram somente uma ocorrência foram excluídas. Os 'uniques', ou seja, as espécies com uma 

única ocorrência foram excluídas da análise, essa exclusão dos 'uniques' também foi motivada 

pela sua baixa representatividade e ocorrência nos nossos conjuntos de dados. Essas espécies 

únicas foram encontradas em apenas uma amostra, o que torna difícil tirar conclusões 

robustas sobre sua distribuição e influência nos padrões observados. Ao remover os 'uniques', 

podemos direcionar nossa análise para as espécies mais “comuns” e abundantes, que 

desempenham um papel mais significativo na estrutura das comunidades ecológicas que 

estamos investigando. 

Além disso, é importante ressaltar que os valores relacionados a fauna, obtidos nos 

setores incluem também os valores encontrados nos três quadrantes, pois esse foram dispostos 

dentro das limitações dos setores. 

Análises de similaridade espacial da fauna 

Investigamos a similaridade na composição da comunidade entre as ecorregiões usando 

o Índice Bray-Curtis e Análise de Similaridade (ANOSIM). Os valores de abundância foram 

transformados em raiz quadrada (Clarke et al. 2014). Escalonamento multidimensional não 

métrico (MDS) associado a uma análise bootstrap foi realizada para mostrar o grau de dispersão 

dentro das diferentes ecorregiões (Clark et al. 2014). Além disso, como medida indireta de beta 

diversidade, a Análise de Dispersão Multivariada com Permutação (PERMDISP) baseada em 

http://www.primer-e.com/our-
http://www.primer-e.com/our-
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1439179123000245#bib0010
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uma análise permutacional de variância (PERMANOVA) com 999 permutações, foi usada para 

verificar diferenças significativas na composição da comunidade entre as ecorregiões de 

amostragem. A PERMDISP permite comparar se existe heterogeneidade nas variâncias entre 

ecorregiões (Clarke et al. 2014). A análise de Porcentagens de Similaridade (SIMPER), foi 

utilizada para identificar os táxons responsáveis pelos agrupamentos amostrais (Clarke et al. 

2014). Todas as análise e imagens foram realizados usando o Primer versão 7 

(http://www.primer-e.com). 

Influência das variáveis ambientais na composição da fauna 

Para avaliar a influência das variáveis na composição das espécies, primeiro foi feita 

uma Análise de Coordenadas Principais (PCA), para identificar as variáveis com maiores 

valores de explicação. Essa análise foi aplicada com o objetivo de reduzir a dimensionalidade 

dos dados e identificar os principais padrões de variabilidade presentes no conjunto de variáveis 

analisadas. Inicialmente, foi realizada a padronização das variáveis para evitar possíveis vieses 

de escala. Executamos essa análise no pacote vegan R (Oksanen et al. 2013). 

Em seguida fizemos modelo linear baseado em distância (DistLM) individual (testes 

marginais) e conjunta (testes sequenciais), com matriz de similaridade baseada no índice de 

Bray Curtis e abundância transformada em raiz quadrada (Clarke et al. 2014). Utilizamos o 

procedimento Forward e o critério de seleção do modelo AICc, no qual modelos com valores 

menores de AICc são os melhores para amostras pequenas, após 999 permutações (Anderson 

et al. 2008). Para montar os modelos, usamos as variáveis resultantes da PCA e as variáveis 

DIST, TEM, UMI e ALT mesmo se essas fossem eliminadas de acordo com o resultado da 

PCA. Essas análises foram feitas no software Primer 7 com expansão Permanova. 

Com base nas variáveis também obtivemos variáveis de diversidade, classificadas aqui 

como: Diversidade de Substratos (DIVS), Diversidade de Abrigo (DIVA) e Diversidade de 

Recursos (DIVR), os valores de diversidade foram obtidos através do Índice de Shannon- 

Weaver (Cardoso et al. 2022; Pellegrini et al. 2016; Souza-Silva et al. 2021, Furtado et al. 2022). 

DIVS compreende: GA, FZ, CRC, RZ, SER, DTV, GALF, GALM, GALG, TM, WP, DP, FG, 

ACT, BAM, OTO, RL, RR, RC, XB, MB, SB, CB, CAG, CAF, ARE, SEF, HP, ES, OTI. Na 

DIVA contém: SER, DTV, GALF, GALM, GALG, XB, MB, SB, CB, CAG, CAF e HP e na 

DIVR: GA, FZ, CRC, RZ, SER, DTV, FG, ACT, BAM e OTO. A variável DIVS, DIVA E 

DIVR são classificadas aqui como variáveis ligadas a heterogeneidade de habitat. A latitude e 

longitude foram integradas e transformadas na variável DIST, usando a função Indicator no 

software Primer 7 com expansão Permanova. 

https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1439179123000245#bib0010
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1439179123000245#bib0010
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1439179123000245#bib0010
http://www.primer-e.com/
https://www.sciencedirect.com/science/article/pii/S1439179123000245#bib0010
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Realizamos análises separadas para investigar a influência das variáveis em diferentes 

escalas. Inicialmente, conduzimos uma análise em nível continental, utilizando uma matriz com 

todas as cavernas. Nessa análise, consideramos todas as variáveis do substrato nas cavernas e 

incluímos a ecorregião e cavernas secas (umidade < 80°C) e úmidas (umidade >80°C) como 

preditores adicionais. Essa abordagem nos permitiu examinar a influência das variáveis em uma 

escala mais ampla, considerando a variedade de cavernas em todo o continente. Posteriormente, 

realizamos uma análise em escala regional, focando apenas nas cavernas localizadas dentro de 

cada ecorregião. Dessa forma, podemos identificar especificamente a influência das variáveis 

nessa escala mais restrita, levando em conta as características e particularidades de cada região 

ecológica. Essa abordagem nos proporcionou uma compreensão mais refinada dos padrões e 

das relações entre as variáveis em cada ecorregião específica. Essas análises em diferentes 

escalas nos permite examinar tanto os padrões continentais quanto as particularidades regionais, 

contribuindo para uma compreensão mais abrangente da influência das variáveis em nosso 

estudo, sempre feita separadamente para setores e quadrantes, no software Primer 7 com 

expansão Permanova (https://www.primer-e.com/our-software/primer-version-7/). 

 

Resultados 

Caracterização da estrutura de habitat no piso das cavernas Componentes do substrato 

Nas diferentes ecorregiões e escalas, foram identificados padrões distintos em relação 

aos principais componentes do substrato. No caso dos setores analisados (Figura 3A), foi 

observada uma predominância de hardpan, sedimento fino e guano. Nos quadrantes 

investigados (Figura 3B), foram encontrados predominantemente sedimento fino, blocos de 

tamanho médio (64 até 250mm) e cascalho grosso (16 até 64mm). Essas observações 

evidenciam variações nos componentes do substrato tanto dentro da mesma ecorregião quanto 

entre as diferentes ecorregiões analisadas, indicando possíveis diferenças na formação e 

composição desses ambientes. 

https://www.primer-e.com/our-software/primer-version-7/
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Figura 3. Porcentagem média de área ocupada por elementos do substrato no interior de setores e 

quadrantes (B) em cada ecorregião. Ecorregião: HG (Highveld grasslands), MADW (Mediterranean 

acacia-argania dry woodlands and succulent thickets), MDWS (Mediterranean dry woodlands and 

steppe), MWF (Mediterranean woodlands and forests), AMW (Angolan Mopane woodlands), KXS 

(Kalahari xeric savanna), NACT (Northern Acacia-Commiphora bushlands and thickets), NZIC 

(Northern Zanzibar-Inhambane coastal forest mosaic), EAMF (East african montane forests), EAM 

(East african mangroves). Substratos: HP (Hardpan - argila firme, consolidada), SEF 

(Silte/Argila/Lama - Não arenosa), CB (Paralelepípedo (64 até 250mm), CAG (Cascalho Grosso - 16 

até 64mm) - GA (Guano), CAF (Cascalho Fino - 2 até 16mm ), FZ (Fezes), DTV (Detritos vegetais 

<10mm), RR (Rocha Rugosa - mais larga que um carro), ES (Espeleotemas), ARE (Areia (0.06 até 

2mm), RC (Piso tipo Concreto ou Asfalto), SB (Matacão pequeno 250 – 500mm), GALF (Galho fino - 

11 até 30mm de largura), RL (Rocha Lisa - mais larga que um carro), XB (Matacão Largo 1000 até 

4000mm), MB (Matacão Médio- 500 – 1000). 
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As proporções dos componentes dos substratos no piso e suas relações com a distância 

da entrada estão representadas nas figuras abaixo para os setores e quadrantes (Figura 4). Nos 

setores, houve formação de dois agrupamentos principais de elementos do substrato. Sedimento 

fino, areia, hardpan e blocos de vários tamanhos estão mais associados com a distância da 

entrada. Enquanto outros agrupamentos (esquerda e acima de WP) predominou substratos 

orgânicos localizados mais próximos da entrada. Nos quadrantes há formação de número maior 

de agrupamentos, mas assim como nos setores, os substratos predominantemente associados 

com a distância da entrada também são elementos inorgânicos (Figura 4). 
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Figura 4. Variações na distribuição e porcentagem de área ocupada (valores de 0 a 80 e 0 a 1000) dos 

componentes do substrato no piso das cavernas e suas associações com a distância da entrada (DEE) 

nos setores (A) e quadrantes (B). O dendrograma a esquerda agrupa as unidades amostrais de acordo 

com o índice de associação de Whittaker. A parte superior mostra as ecorregiões (Highveld grasslands 

(HG), Mediterranean acacia-argania dry woodlands and succulent thickets (MADW), Mediterranean 

dry woodlands and steppe (MDWS), Mediterranean woodlands and forests (MWF), Angolan Mopane 

woodlands (AMW), Kalahari xeric savanna (KXS), Northern Acacia-Commiphora bushlands and 

thickets (NACT), Northern Zanzibar-Inhambane coastal forest mosaic (NZIC), East african montane 

forests (EAMF), East african mangroves (EAM). O dendrograma à esquerda agrupa os substratos do 

piso das cavernas com base no índice de associação. 
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A análise de similaridade (ANOSIM), baseada em matriz de distância Euclidiana, 

revelou diferença significativa na composição dos substratos apenas para algumas ecorregiões 

analisadas par a par, tanto nos setores e quadrantes (Tabela 1). A figura 7 mostra a similaridade 

dos elementos dos substratos dentro das ecorregiões e sua dispersão entorno da média. 

 

Tabela 1. Diferenças composicional dos substratos no piso das cavernas em setores e quadrantes em 

cavernas de ecorregiões da África. Valores de R maiores representam maior dissimilaridade entre as 

amostras e nível de significância (p<0,05). HG (Highveld grasslands), MADW (Mediterranean acacia-

argania dry woodlands and succulent thickets), MDWS (Mediterranean dry woodlands and steppe), 

MWF (Mediterranean woodlands and forests), AMW (Angolan Mopane woodlands), KXS (Kalahari 

xeric savanna), NACT (Northern Acacia-Commiphora bushlands and thickets) NZIC (Northern 

Zanzibar-Inhambane coastal forest mosaic), EAMF (East african montane forests), EAM (East 

african mangroves). 

 

  Testes par a par  

 Grupos R Nível de significância 

 NACT, MADW 0,32 0,042 

 NZIC, KXS 0,159 0,25 

Setor HG, KXS 0,13 0,002 

 MWF, KXS 0,125 0,001 

 AMW, KXS 0,143 0,006 

 EAM, NZIC 0,305 0,029 

 NZIC, MADW 0,304 0,051 

Quadrante NZIC, MDWS 0,332 0,001 

 HG, MWF 0,054 0,004 

 HG, AMW 0,054 0,008 

 MWF, AMW 0,035 0,018 

 
Composição faunística e similaridade espacial 

No total foram amostradas 37 cavernas, 76 setores e 230 quadrantes, entretanto, somente 

172 quadrantes apresentaram fauna e foram usados nas análises. Foram registrados 4015 

indivíduos, distribuídos em 520 morfoespécies, pertencentes a 40 ordens e a pelo menos 276 

famílias. Entre as ecorregiões, East African mangroves exibiu a maior riqueza média de 

espécies, seguida por East African montane forests, Northern Acacia-Commiphora bushlands 

and thickets e Northern Zanzibar-Inhambane coastal forest mosaic (todas ecorregiões presentes 

no Quênia) tanto em termos de setores quanto de quadrantes. Em ambas as escalas Araneae, 

Coleptera, Diptera e Acari foram às ordens mais ricas.  

A ANOSIM revelou diferença significativa na composição da fauna cavernícola entre 

algumas ecorregiões em ambas as escalas. Nos setores, as ecorregiões que apresentam maior 

similaridade foram Northern Acacia-Commiphora bushlands and thickets (Quênia) e 
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Mediterranean woodlands and forests (Marrocos), East African mangroves (Quênia) e 

Mediterranean woodlands and forests (Marrocos) e Northern Acacia-Commiphora bushlands 

and thickets (Quênia) e Highveld grasslands (África do Sul). Menores similaridades ocorreram 

entre East African mangroves (Quênia) e Kalahari xeric savana (Namíbia), Northern Acacia- 

Commiphora bushlands and thickets (Quênia) e Kalahari xeric savana (Namíbia) e Northern 

Zanzibar-Inhambane coastal forest mosaic (Quênia) e Kalahari xeric savana (Namíbia) 

(setores: Rglobal = 0,113; p≤ 0,05) (Tabela 2 e Figura 5A). 

Nos quadrantes, as ecorregiões que apresentam maior similaridade foram 

Mediterranean woodlands and forests (Marrocos) com Mediterranean acacia-argania dry 

woodlands and succulent thickets (Marrocos), East African montane forests (Quênia) com 

Mediterranean woodlands and forests (Marrocos) e Mediterranean acacia-argania dry 

woodlands and succulent thickets (Marrocos) com East African montane forests (Quênia). As 

menores similaridades foram East African montane forests (Quênia) com Northern Zanzibar- 

Inhambane coastal forest mosaic (Quênia), East african mangroves (Quênia) com 

Mediterranean dry woodlands and steppe (Marrocos) e East African mangroves (Quênia) com 

East African montane forests (Quênia) (quadrantes: Rglobal = 0,06; p≤ 0,05) (Tabela 3 e Figura 

5B). A figura 6 mostra a similaridade da fauna dentro das ecorregiões e sua dispersão entorno 

da média. 
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Tabela 2. Diferenças significativas na composição da fauna amostradas nos setores entre as 

ecorregiões (ANOSIM). Em que valores maiores representam maior dissimilaridade entre as amostras 

analisados e * diferença significative entre a similaridade da fauna (p<0,05). HG (Highveld 

grasslands), MADW (Mediterranean acacia-argania dry woodlands and succulent thickets), MDWS 

(Mediterranean dry woodlands and steppe), MWF (Mediterranean woodlands and forests), AMW 

(Angolan Mopane woodlands), KXS (Kalahari xeric savanna), NACT (Northern Acacia-Commiphora 

bushlands and thickets) NZIC (Northern Zanzibar- Inhambane coastal forest mosaic), EAMF (East 

african montane forests), EAM (East african mangroves). 

 
 ECORREGIÃO EAM EAMF NACT NZIC HG MWF MADW MDWS AMW KXS 

 EAM 1          

 EAMF -0,08 1         

 NACT *0,278 -0,5 1        

 NZIC 0,454 -1 -0,035 1       

Setor 
HG *0,214 0,196 *0,173 0,129 1      

MWF *0,138 0,065 *0,113 0,065 *0,181 1     

 MADW *0,289 0,107 *0,235 0,103 *0,252 0,023 1    

 MDWS 0,5 0 *0,416 0 *0,278 0,027 -0,002 1   

 AMW *0,663 0,651 *0,666 0,624 *0,442 *0,300 *0,406 *0,597 1  

 KXS *0,693 0,681 *0,69 *0,673 *0,489 *0,369 *0,488 *0,639 *0,508 1 

 

Tabela 3. Diferenças significativas na composição da fauna amostradas nos quadrantes entre as 

ecorregiões (ANOSIM). Em que valores maiores representam maior dissimilaridade entre as amostras 

analisados e * diferença significative entre a similaridade da fauna (p<0,05). HG (Highveld 

grasslands), MADW (Mediterranean acacia-argania dry woodlands and succulent thickets), MDWS 

(Mediterranean dry woodlands and steppe), MWF (Mediterranean woodlands and forests), AMW 

(Angolan Mopane woodlands), KXS (Kalahari xeric savanna), NACT (Northern Acacia-Commiphora 

bushlands and thickets) NZIC (Northern Zanzibar- Inhambane coastal forest mosaic), EAMF (East 

african montane forests), EAM (East african mangroves). 

 
Teste par a par (R -1 a 1) 

 ECORREGIÃO EAM EAMF NACT NZIC HG MWF MADW MDWS AMW KXS 

 EAM 1          

 EAMF *0,473 1         

 NACT *0,372 0,092 1        

 NZIC 0,098 *0,5 *0,255 1       

Quadrante 
HG *0,195 *0,129 *0,104 *0,16 1      

MWF *0,147 *0,074 *0,094 *0,086 *0,113 1     

 MADW *0,231 *0,083 *0,127 *0,112 *0,134 *0,074 1    

 MDWS *0,484 *0,375 *0,315 *0,444 *0,167 *0,085 *0,109 1   

 AMW *0,259 *0,213 *0,22 *0,221 *0,187 *0,146 *0,179 *0,219 1  

 KXS *0,302 *0,242 *0,248 *0,254 *0,193 *0,142 *0,185 *0,25 *0,155 1 
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Figura 5. Dendrograma de similaridade mostrando a formação de grupos de acordo com a 

similaridade da fauna através da ANOSIM entre as ecorregiões para os setores (A) e quadrantes (B) de 

cavernas na África. 
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Figura 6. Multidimensional escala (MDS) associado análise de bootstrap mostrando a dispersão em 

torno da média (av) na similaridade da fauna (A e C) e dos componentes dos substratos (B e D) nos 

setores e quadrantes de cavernas em dez ecorregiões da África. A dispersão dos pontos indica a 

variação na composição da fauna e nos substratos dentro de cada ecorregião. Ecorregiões com pontos 

mais dispersos têm maior variabilidade enquanto ecorregiões com pontos mais agrupados são mais 

homogêneos. 

Homogeneidade de dispersão na similaridade espacial da fauna 

A PERMDISP geral mostrou diferença significativa na distribuição da fauna entre as 

ecorregiões, tanto nos setores (F PERMDISP = 9,7037; p: 0,025) quanto nos quadrantes (F 

PERMDISP = 7,2689, p: 0,004). Porém, quando analisadas par a par, somente algumas 

ecorregiões mostraram diferenças significativas (Tabela 4). A dispersão variou entre diferentes 

ecorregiões (Tabela 5). 

 
Tabela 4. Resultados dos testes de homogeneidade de dispersão (PERMIDISP) na composição de 

espécies de comunidades de invertebrados terrestres de cavernas em distintas ecorregiões da África. 

Mediterranean acacia-argania dry woodlands and succulent thickets (MADW), Mediterranean 

woodlands and forests (MWF), Mediterranean dry woodlands and steppe (MDWS), Highveld 

grasslands (HG), Kalahari xeric savana (KXS), Angolan mopane woodlands (AMW), Northern 

Acacia-Commiphora bushlands and thickets (NACT), Northern Zanzibar-Inhambane coastal forest 

mosaic (NZIC), East African mangroves (EAM) e East African montane forests (EAMF). 

 

 



84  

COMPARAÇÕES POR PARES 

 Grupo t P(perm) 

 EAM x MWF 4,2339 0,009 

 EAM x MADW 3,2712 0,039 

 NACT x MDWS 1,8448 0,027 

Setor NZIC x MADW 5,2461 0,046 

 HG x KXS 3,0396 0,01 

 MWF x AMW 2,9703 0,012 

 MWF x KXS 3,752 0,004 

 MADW x KXS 2,4988 0,049 

 EAM x HG 2,7073 0,026 

 EAM x MWF 3,3353 0,012 

 EAM x MADW 3,1502 0,006 

 EAMF x MWF 4,8457 0,023 

 EAMF x MADW 5,1701 0,034 

 NACT x MADW 2,958 0,018 

 NZIC x HG 3,8865 0,042 

Quadrante NZIC x MWF 4,2615 0,028 

 NZIC x MADW 3,9679 0,014 

 HG x MDWS 3,8582 0,019 

 HG x KXS 2,5268 0,019 

 MWF x MDWS 4,2669 0,017 

 MWF x KXS 3,2255 0,003 

 MADW x MDWS 4,0295 0,002 

 MADW x KXS 2,6198 0,01 

 

 

Tabela 5. Valores médios da homogeneidade de dispersão (PERMIDISP) na composição de espécies 

de comunidades de invertebrados de cavernícolas em distintas ecorregiões da África. Número de 

amostras (n), Média e Desvio padrão (SD). 

 
Grupo n Média SD 

 EAM 5 55,77 2,6759 

 EAMF 1 0 0 

Setor NACT 4 57,344 2,1102 

 NZIC 2 50 0 

 HG 14 63,925 1,257 

 MWF 14 66,347 1,1665 

 MADW 8 64,499 1,3213 

 MDWS 4 61,237 0 

 AMW 12 56,265 3,4145 

 KXS 14 53,095 3,3339 

 EAM 15 61,211 1,6521 

 EAMF 3 48,47 8,1135 

 NACT 11 61,845 1,5629 

 NZIC 6 53,663 5,5075 
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Quadrante HG 31 66,148 0,98688 

 MWF 33 67,325 0,98312 

 MADW 20 66,703 0,86807 

 MDWS 7 55,03 4,3684 

 AMW 34 64,652 0,97802 

 KXS 27 61,699 1,5095 

 

As espécies que mais contribuíram para a dissimilaridade variaram de acordo com a 

ecorregião e escala. Nos setores de EAM foram as espécies: Orthoptera sp3 (16,9%), 

Mogoplistidae sp2 (12,6%), Orthoptera sp4 (5,19%), Myrmicinae sp2 (5,18%) e 

Pseudoscorpiones sp2 (5,18%). Em NACT foram Coriniidae sp1 (45,28%), Mycetophilidae sp3 

(16,75%) e Linyphiidae sp3 (16,62%). Em HG Annelida sp1, Annelida sp4, Diptera sp8, Acari 

sp13 e Biantidae sp2. Em MWF Acari sp2 (63,96%) e Staphylinidae sp1 (8,17%). MADW 

Ochyroceratidae, Scolopendridae, Homoptera sp1 e Adoniscus sp2. Em AMW Blattodea sp12, 

Agraecina sp1, Larva coleoptera sp1 e Phalangopsidae sp2. 

Nos quadrantes de EAM foram Blattodea sp1 (39,51%), Nocticolidae sp1(11,6%), 

Formicidae sp4 (9,33%), Acari sp4 (6,35%) e Polydesmida sp6 (4,93%). Em AMF foram 

Araneae sp7 (52,29%) e Entomobryomorpha sp1(27,95%). Em NACT Mycetophilidae sp3 

(50,15%), Loxoceles sp1 (11,6%) e Entomobryomorpha sp1 (8,47%). Em NZIC Blattodea 

sp1 (44,77%), Ochyroceratidae (22,96) e Acari sp14 (14,3%). Em HG Psocoptera sp3 

(54,79%), Biantidae sp2 (12,3%) e Araneae sp45 (10,59%). Em MWF Adoniscus sp8 

(75,94%). Em MADW Ptinidae sp2 (31,15%), Linyphiidae sp1 (20,95%), Collembola sp20 

(10,18%). Em MDWS Eviulisoma jeekelosoma (52,06%) e Acari sp30 (20,33%). Em AMW 

Ptinidae sp3 (36%), Pholcidae sp16 (14,6%), Loxoceles sp5 (11,96%) e Withiidae sp1 

(10,65%). Em KXS Niambia ghaubensis (54,63%), Psocoptera sp5 (11,95%) e Psyllipsacus 

ramburi (11,02%). As diferentes contribuições de cada espécie em cada ecorregião estão 

evidenciadas na tabela 6. 
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Tabela 6. Análise de porcentagem de similaridade (SIMPER), mostrando quais espécies mais 

contribuiram para a diferença entre as ecorregiões. 

Ecorregião Species Av.Abund Av.Sim Sim/SD Contrib% Cum.% 

 Orthoptera sp3 1,69 1,99 0,97 16,9 16,9 

 Mogoplistidae sp2 1,61 1,48 0,62 12,6 29,5 

 Orthoptera sp4 0,6 0,61 0,62 5,19 34,69 

 Myrmicinae sp2 0,6 0,61 0,62 5,18 39,87 

 Pseudoscorpiones sp2 0,6 0,61 0,62 5,18 45,05 

 Formicidae sp20 0,89 0,44 0,32 3,71 48,76 

EAM 
Similaridade média: 11,75 

Hemiptera sp1 0,88 0,38 0,32 3,23 51,99 

Linyphiidae sp3 0,75 0,34 0,32 2,87 54,85 

 Gastropoda sp2 0,81 0,31 0,32 2,67 57,52 

 Acari sp19 0,73 0,31 0,32 2,64 60,16 

 Pseudoscorpiones sp1 0,63 0,31 0,32 2,62 62,78 

 Coleoptera sp3 0,81 0,3 0,32 2,59 65,37 

 Carabidae sp20 0,95 0,27 0,32 2,33 67,7 

 Staphylinidae sp21 0,89 0,25 0,32 2,12 69,82 

 Araneae sp35 1,16 0,25 0,32 2,12 71,93 

 

NACT 
Similaridade média: 6,33 

Coriniidae sp1 1,4 2,87 0,9 45,28 45,28 

Mycetophilidae sp3 1,14 1,06 0,41 16,75 62,03 

 Linyphiidae sp3 1,16 1,05 0,41 16,62 78,65 

 Annelida sp1 1,12 2,39 0,33 33,58 33,58 

HG 
Similaridade média: 7,10 

Annelida sp4 1,12 1,26 0,24 17,77 51,34 

Diptera sp8 0,43 0,67 0,26 9,37 60,71 

 Acari sp13 0,34 0,56 0,18 7,93 68,65 

 Biantidae sp2 0,35 0,39 0,1 5,52 74,17 

MWF 

Similaridade média: 3,72 

Acari sp2 1,16 2,38 0,18 63,96 63,96 

Staphylinidae sp1 0,26 0,3 0,1 8,17 72,14 

 Ochyroceratidae 0,98 1,12 0,19 34,43 34,43 

MADW 

Similaridade média: 3,26 

Scolopendridae 0,47 0,52 0,19 15,94 50,38 

Homoptera sp1 0,48 0,41 0,19 12,65 63,02 

 Adoniscus sp2 0,85 0,31 0,19 9,37 72,39 

 Blattodea sp12 1,1 5,52 0,79 32,53 32,53 

AMW 

Similaridade média: 19,96 

Agraecina sp1 1,55 4,22 0,66 24,87 57,4 

Larva coleoptera sp1 1,12 1,83 0,39 10,82 68,22 

 Phalangopsidae sp2 0,86 1,27 0,4 7,47 75,69 

 Acari sp5 1,37 4,94 0,51 21,74 21,74 

KXS 
Similaridade média: 22,72 

Acari sp9 0,85 4,16 0,63 18,29 40,03 

Simulidae sp1 0,85 3,03 0,49 13,34 53,37 

 Milichiidae sp8 0,82 2,9 0,52 12,77 66,15 

 Uropygi sp1 0,81 2,15 0,41 9,45 75,59 

Fatores ambientais determinantes na composição da fauna em distintas escalas - Macroecala  

A análise de DistLM revelou, em seus testes sequenciais, que a composição da fauna 

cavernícola nos setores foi significativamente determinada pelas ecorregiões Angolan mopane 
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woodlands (Namíbia), Highveld grasslands (África do Sul) e Kalahari Xeric Savana (Namíbia) 

(Tabela 7) em uma escala macro. Além disso, a composição da fauna nos quadrantes foi 

predominantemente influenciada por ecorregiões como Kalahari xeric savana, Angolan 

mopane woodlands, Highveld grasslands, Mediterranean dry woodlands and steppe, East 

african mangroves e Northern Zanzibar-Inhambane coastal forest mosaic, bem como por 

outras variáveis ligadas à paisagem em ampla escala, como distância entre cavernas e altitude. 

Também foram observadas influências de variáveis locais das cavernas, como hardpan, 

umidade, fezes e actinomicetos (Tabela 8). 

Tabela 7. Modelos lineares baseados em distância (DistLM) com teste sequencial utilizado para 

analisar a relação das variáveis ambientais com a composição de espécies nos setores para o grupo de 

ecorregiões analisadas juntas. Preditoras (variáveis ambientais); KXS (Kalahari Xeric Savana), AMW 

(Angolan mopane woodlands) e HG (Highveld grasslands); p < 0,005. 
 

SEQUENTIAL TESTS 

 
Preditoras 

 
AICc 

 
SS(trace) 

 
Pseudo-F 

P 
valor 

 
Prop. (R

2
) 

Cumul (R
2
). 

KXS 659,53 24224 5,2957 0,001 0,065141 0,065141 

AMW 657,48 18287 4,1643 0,001 0,049177 0,11432 

HG 657,05 11013 2,5601 0,001 0,029616 0,14393 

 

 
Tabela 8. Modelos lineares baseados em distância (DistLM) com teste sequencial utilizado para 

analisar a relação das variáveis com a composição de espécies nos quadrantes para o grupo de 

ecorregiões analisadas juntas. Preditoras (variáveis ambientais): KXS (Kalahari Xeric Savana), HG 

(Highveld grasslands), AMW (Angolan mopane woodlands), MDWS (Mediterranean dry woodlands 

and steppe), MWF (Mediterranean woodlands and forests), EAM (East african mangroves) e NZIC 

(Northern Zanzibar-Inhambane coastal forest mosaic), DIST (distância entre cavernas), ALT (altitude). 

Variáveis locais das cavernas como HP (harpan), umidade (UMI), fezes (FZ) e actinomicetos (ACT); 

p < 0,005. 
 

SEQUENTIAL TESTS 

Preditoras AICc SS(trace) Pseudo-F P Prop. (R
2
) Cumul. (R

2
) 

DIST 1585,6 40482 4,2755 0,001 0,044409 0,044409 

KXS 1582 26316 5,7008 0,001 0,028869 0,073278 

ALT 1579,3 21433 4,7377 0,001 0,023512 0,09679 

HP 1577,1 18570 4,1766 0,001 0,020372 0,11716 

HG 1575 18400 4,2119 0,001 0,020185 0,13735 

UMI Cav 1573,5 15184 3,5243 0,001 0,016657 0,154 

AMW 1572,5 13110 3,0782 0,001 0,014381 0,16839 

MDWS 1571,5 12923 3,0697 0,001 0,014177 0,18256 

FZ 1570,5 12774 3,0698 0,001 0,014014 0,19658 

MWF 1569,8 11708 2,8429 0,001 0,012843 0,20942 

MADW 1569,4 10513 2,5758 0,001 0,011533 0,22095 

EAM 1569,1 9768,3 2,4128 0,001 0,010716 0,23167 
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NZIC 1567,8 13672 3,4244 0,001 0,014998 0,24667 

ACT 1567,7 9194,6 2,3206 0,001 0,010087 0,25675 

Escala regional (unidades amostrais na mesma ecorregião) 

Nos setores, a análise de DistLM revelou em seus testes sequenciais que a composição 

da fauna cavernícola localizadas em East african mangroves (Quênia) teve influência de detrito 

vegetal. Em Kalahari xeric savana (Namíbia) de diversidade de abrigo, diversidade de recurso, 

CAG, umidade, distância entre cavernas, actinomicetos, distância da entrada e hardpan. Para os 

quadrantes houve influência na composição da fauna apenas de fezes em Highveld grasslands 

(Tabela 9). 

 

Tabela 9. Modelos lineares baseados em distância (DistLM) com teste sequencial utilizado para 

analisar a relação das variáveis preditoras com a composição de espécies nos setores e quadrantes em 

escala regional. Ecoregion (ecorreião); DIST (distância entre cavernas). Variáveis locais das cavernas 

como DTV (detrito vegetal), DIVR (diversidade de recurso), DIVA (diversidade de abrigo), CAG 

(Cascalho fino - 2 até 16mm), HP (argila consolidada), umidade nos setores (UMI), fezes (FZ) e 

actinomicetos (ACT) e DDE (distância da entrada) p 

< 0,005. 

 

Ecorregião Preditora AIC SS(trace) Pseudo-F P R2 País 

 EAM DTV 42,078 5547,1 1,6399 0,003534 0,79486 Quênia 

  DIVR+DIVA 113,42 6118,8 2,2373 0,00023 0,27492  

  CAG 113,57 6414,9 2,1947 0,00039 0,15461  

Setor  UMI 113,27 7156,4 2,5013 0,00013 0,17249  

 KXS DIST 112,49 6176,7 2,4131 0,00019 0,14887 Namíbia 

  ACT 111,44 5506 2,4308 0,00017 0,13271  

  DDE 110,8 3900,3 1,8721 0,00083 0,094006  

  HP 109,28 4164,9 2,2844 0,0005 0,10038  

Quadrante HG FZ 265,07 7155,5 1,4935 0,00028 0,048977 África do Sul 

 

Discussão 

Os resultados obtidos neste estudo destacam a variação nos tipos de substratos e suas 

porcentagens em diferentes escalas de análise. Além disso, indo de acordo com nossa hipótese 

a similaridade da fauna variou significativamente entre a maioria das regiões consideradas, 

revelando ser influenciadas por diversas variáveis ambientais específicas. Porém, diferente do 

esperado as variáveis que predominaram não foram somente as consideradas de 

heterogeneidade de habitat e à distância geográfica. Em macroescala, considerando todas as 

cavernas analisadas em conjunto, destacou-se a influência de variáveis ligadas à paisagem, 

como as ecorregiões tanto nos setores quanto nos quadrantes, mas também observamos que a 
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fauna dos quadrantes foram influenciadas por variáveis locais. Ao analisar em escala regional, 

ou seja, análise com as cavernas localizadas na mesma ecorregião separadamente, observou-se 

influência significativa das variáveis coletadas em apenas duas das ecorregiões (EAM e KXS). 

Essas variáveis estão relacionadas a recursos tróficos, heterogeneidade ambiental, 

disponibilidade de abrigos, fatores climáticos e distância entre cavernas. No que diz respeito 

aos quadrantes, apenas a fauna das cavernas em ecorregião HG foi influenciada pela presença 

de FZ. Diante disto, é provável que a composição da fauna presente nas cavernas do continente 

africano pode variar significativamente devido a uma série de fatores ambientais que atuam em 

diferentes escalas, como distância da entrada, distância geográfica e diferentes altitudes, que 

causam variações na disponibilidade de umidade nas cavernas, proporção de substratos do solo 

e disponibilidade de recursos orgânicos além de outros fatores que não foram coletados nesse 

trabalho. 

Similaridade da fauna e a influência das variáveis em macroescala 

Como esperado, neste estudo foram observadas diferenças significativas na composição 

das comunidades entre as regiões. A diferença na similaridade entre as cavernas das diferentes 

ecorregiões pode ser atribuída à separação geográfica entre elas, caracterizada por uma alta 

heterogeneidade espacial nos ambientes externos, além da presença de barreiras biológicas, 

climáticas e físicas. Esses fatores ganham especial relevância ao considerar a ampla escala de 

análise (Mammola et al. 2020; Souza-Silva et al. 2020; Savie et al. 2022). A distância entre as 

cavernas pode influenciar a dispersão e, consequentemente, a colonização das espécies de 

invertebrados, uma vez que cavernas mais próximas tendem a apresentar uma maior troca de 

espécies, resultando em uma composição de fauna mais semelhante. Por outro lado, cavernas 

distantes podem exibir uma composição de fauna mais distinta devido ao isolamento geográfico 

de diferentes rotas de dispersão. O mesmo efeito pode ser observado em relação à variação da 

composição da fauna em relação à altitude (Souza-Silva et al. 2020). Cavernas localizadas em 

altitudes mais elevadas estão sujeitas a adversidades externas mais intensas quando comparadas 

às cavernas situadas em altitudes mais baixas (Souza-Silva et al. 2020). Essas adversidades 

incluem variações significativas de insolação, temperatura, umidade e ventos. Em resposta a 

essas condições instáveis, os invertebrados terrestres buscam refúgio nas cavernas, procurando 

abrigo contra as flutuações extremas que ocorrem nos habitats externos adjacentes (Manenti et 

al. 2015; Prous et al. 2015). 

A movimentação em direção às cavernas devido à instabilidade ambiental epígea pode 

levar a mudanças na riqueza de espécies e na composição das comunidades biológicas entre 
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cavernas em diferentes altitudes. Isso ressalta a importância das cavernas como refúgios para 

os invertebrados em resposta às variações climáticas e ambientais extremas encontradas em 

altitudes mais elevadas. Compreender as interações entre a adversidade ambiental, a ocupação 

das cavernas por invertebrados e as mudanças na composição das comunidades é essencial para 

uma compreensão abrangente da ecologia subterrânea em diferentes altitudes. 

Além disso, o continente africano apresenta uma ampla variedade de fisionomias 

vegetacionais e climáticas, que vão desde florestas tropicais até savanas xéricas, desertos e 

montanhas (Gunn, 2004). Essa diversidade ambiental resulta de fatores geológicos e climáticos 

complexos que moldaram a paisagem ao longo de milhões de anos, gerando uma área com alta 

heterogeneidade ambiental (Bramblett et al. 2012). Essa heterogeneidade ambiental pode criar 

barreiras que limitam a dispersão das espécies de invertebrados e influenciam o pool de espécies 

em diferentes áreas do continente. A composição de espécies em uma caverna pode ser 

determinada pelo pool de espécies presente na superfície, que representa os potenciais 

colonizadores das cavernas (Mendes-Rabelo et al. 2021). 

As barreiras biológicas acontecem quando as espécies ficam expostas a interações fora 

dos seus limites de tolerância, como competição com melhores competidores, predações, 

parasitismos e doenças. Nas barreiras geológicas os componentes minerais têm efeito na 

estrutura e na química do solo, limitando o desenvolvimento de plantas, distribuição de 

invertebrados e microrganismos que vivem no solo. As barreiras climáticas são determinantes 

significativos da distribuição e sobrevivência das espécies, sendo um dos maiores fatores 

limitantes da área de ocorrência, onde mudanças nos padrões de temperatura e precipitação 

podem levar à alterações na distribuição das espécies, podendo ser relevante para populações 

que estão fora dos seus limites de tolerância. Barreiras físicas como altas cadeias de montanha, 

rios, desertos, áreas alagadas ou muito modificadas podem dificultar a dispersão de espécies 

(Begon et al. 2009). Assim, muitos organismos possuem sua distribuição limitada, 

principalmente pela sua fisiologia, se adaptando em locais com condições ambientais 

específicas. Principalmente se tratando de animais cavernícolas que apresentam estreita relação 

com esses ambientes (Culver e Pipan, 2019). 

Outro fator paisagístico relevante na determinação da composição de espécies 

cavernícolas são as ecorregiões. Apesar de terem sido criadas com base em comunidades 

epígeas (Olson et al. 2001), elas já se mostraram ter influência significativa na determinação de 

espécies cavernícolas em regiões temperadas e tropicais (Niemiller e Zigler, 2013; Alvarenga 

et al. 2020). Assim, essas também podem influenciar a composição e fauna, uma vez que, 

fatores diretamente ligados ao habitat epígeos, podem influenciar também a fauna subterrânea, 
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principalmente em escalas mais amplas. Muitas espécies que habitam as cavernas são 

originalmente espécies de habitat epígeo, encontrando nas cavernas recursos alimentares, 

abrigo e condições favoráveis ao seu desenvolvimento (Mendes-Rabelo et al. 2021). 

Evidenciando que cavernas representem uma fração da biodiversidade observada nos 

ecossistemas superficiais, os padrões de composição das comunidades subterrâneas podem 

variar de forma significativa, levando a identidades faunísticas distintas. Essas variações são 

influenciadas por diferentes atributos do ambiente externo, como ecorregiões e essas podem se 

destacar por possuírem uma composição de substrato significativamente diferente das outras, o 

que pode estar relacionado a fatores geológicos, climáticos ou outros e apresntar espécies 

únicas. 

Similaridade e influência das variáveis ligadas a heterogeneidade de habitat 

Além das barreiras de escala continental presentes entre as diferentes regiões amostradas 

(desertos, cadeias de montanhas, florestas e rios) que influenciam a similaridade da fauna e dos 

substratos do piso das cavernas, as condições e recursos das cavernas localizadas em uma 

mesma região (mesma ecorregião) também desempenham um papel na diferenciação da 

composição da fauna e dos componentes do substrato. 

Estudos anteriores demonstraram que mesmo em cavernas consideradas próximas, as 

comunidades subterrâneas exibem alta variação na composição das espécies (Simões et al. 

2015; Zagmajster et al. 2018; Mammola et al. 2020). Isso ocorre devido à distribuição restrita 

de muitas espécies cavernícolas (Simões et al. 2015; Souza-Silva et al. 2011, 2020; Jaffé et al. 

2018; Mammola et al. 2020). Portanto, é importante destacar que as cavernas podem ser mais 

heterogêneas do que se presumia, e a fauna que as habita está intimamente relacionada às 

características ambientais em diferentes escalas. Essa constatação é consistente com os 

resultados do nosso estudo, onde observamos alta heterogeneidade entre as cavernas localizadas 

na mesma régião (Tabela 5 e 6). 

Mesmo sendo influenciadas por ecorregiões que foram delimitadas com base em 

características da superfície, dentro dos habitats subterrâneos podem existir características nos 

padrões compositivos devido às diferentes específicas das cavernas (Alvarenga et al. 2021). 

Nossos resultados mostram que em escala regional, há presença de variáveis ligadas ao 

habitat intrínseco das cavernas, isso pode ser devido ao fato que a fauna encontrada são mais 

específicas e intimamente relaciona com o microhabitat (Pacheco et al. 2020). Esses fatores são 

interconectados, sendo plausível assumir uma forte influência da heterogeneidade do 

microhabitat, sugerindo distintas condições ambientais em meso e micro escala ao longo das 
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cavernas (Cardoso et al. 2022). Assim, a diferença composicional entre cavernas na mesma 

região pode ser devido ao fato que variações nas características do substrato e microclimáticas 

promovam elevado grau de heterogeneidade ao longo das cavernas e reduzindo a similaridade 

da fauna (Humphreys et al. 1991; Souza-Silva et al. 2017). 

Influência das características locais: físicas, tróficas e microclimáticas das cavernas 

A influência da distância da entrada sobre a composição da fauna pode ser atribuída às 

limitações impostas pela presença de um gradiente de condições e recursos que se estende desde 

a entrada até as áreas mais profundas das cavernas, resultando em diferentes micro-habitats 

ocupados por espécies distintas (Moseley, 2009; Tobin et al. 2013; Lunghi et al. 2014; Prous et 

al. 2015; Mammola and Isaia, 2018; Lunghi and Manenti, 2020). 

A distribuição dessas espécies dentro da caverna pode ser influenciada por fatores como 

disponibilidade de recursos orgânicos, competição com outras espécies e a presença de barreiras 

físicas que limitam sua dispersão (Prous et al. 2015; Souza-Silva et al. 2021). Além disso, as 

características físicas e microclimáticas das cavernas podem criar microambientes distintos que 

favorecem diferentes espécies (Pellegrini et al., 2016; Pacheco et al. 2020; Nicolosi et al. 2021; 

Furtado Oliveira et al. 2022). 

As espécies de caverna podem ser restritas a um determinado tipo de habitat (Mammola 

et al. 2015; Nicolosi et al. 2021; Souza-Silva et al. 2021), ou podem ter uma distribuição ampla, 

ocorrendo em diversos tipos de habitats dentro da caverna (Peck, 1975; Ferreira e Martins, 

2001). Algumas espécies de caverna são altamente especializadas e adaptadas a condições 

específicas encontradas apenas nesse tipo de ambiente (Sket, 2008), dependendo de alta 

umidade, reduzida luminosidade ou escuridão total (Souza-Silva et al. 2021). Por outro lado, 

existem espécies de caverna com ampla tolerância de habitat, que podem ser encontradas em 

diferentes partes desse ambiente, ocupando uma variedade de nichos ecológicos (Prous et al. 

2004; Tobin et al. 2013; Mammola et al. 2017; Kozel et al. 2019; Lunghi and Manenti, 2020; 

Souza-Silva et al., 2021). 

Assim, a influência da distância da entrada sobre a composição da fauna pode ser devido 

ao fato da presença de um gradiente de condições e recursos desde a entrada até áreas mais 

profundas das cavernas, que criam distintos micro habitats ocupado por distintas espécies 

Moseley 2009; Tobin et al. 2013; Lunghi et al. 2014; Prous et al. 2015; Mammola e Isaia 2018; 

Lunghi e Manenti 2020 ). 

Em relação a influência da umidade na composição da fauna, estudos tem mostrado que 

ambientes mais úmidos em cavernas podem suportar uma maior diversidade de espécies, como 
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invertebrados, fungos e bactérias, em comparação com ambientes secos (Culver e Pipan, 2009; 

Moldovan et al. 2014) e consequentemente mais espécies de invertebrados (Souza-Silva et al. 

2021). Isso ocorre pelo fato que a presença de umidade atua como um recurso fundamental para 

a sobrevivência desses organismos, e consequentemente aumentar a disponibilidade de 

recursos, o que aumenta a riqueza (Howarth, 1983; Simões et al. 2015; Souza-Silva et al. 2021). 

Muitos invertebrados de cavernas apresentam alto grau de especialização em relação as 

condições de umidade, o que as faz selecionar áreas mais estáveis nas cavernas, que geralmente 

estão localizadas em áreas mais profundas e são normalmente oligotróficos (Novak et al. 2012; 

Tobin et al. 2013). 

A influência da porcentagem de hardpan sobre a composição da fauna nas cavernas pode 

dever-se ao fato de ela afetar a disponibilidade de microhabitats e recursos para os organismos. 

Algumas espécies podem preferir áreas mais homogêneas com maior presença de hardpan, 

enquanto outras podem preferir locais mais heterogêneos com menos hardpan (Souza-Silva et 

al 2021). Isso pode levar a variações na composição da fauna dentro de uma caverna ou entre 

cavernas, com diferentes características de habitat e predominância de um único tipo de 

substrato (Souza-Silva et al, 2021, Furtado-Oliveira et al. 2022). 

A influência da porcentagem de fezes de animais na composição da fauna de 

invertebrados nas cavernas, pode dever-se ao fato que estes elementos orgânicos representam 

importante fontes de recursos alimentares, abrigo e locais para reprodução (Ferreira e Martins 

1999; Ferreita. 2019). Além disto, estes elementos permitem uma intricada rede de interações 

capaz de moldar não somente as interações entre as espécies, mas toda a estrutura das 

comunidades (Souza-Silva et al. 2011; Ferreira 2019). Uma ampla diversidade de invertebrados 

como, minhocas, moluscos, colêmbolos, aranhas, ácaros, besouros e outros organismos, 

alimentam-se desses resíduos e desempenham um papel fundamental na ciclagem destes 

detritos, que são presas para outras espécies. 

Além disso, as fezes de animais que utilizam cavernas também contribuem para a 

manutenção da diversidade e abundância dos invertebrados (Ferreira et al. 1999; Pichorim 

2002; Souza-Silva et al. 2011). Morcegos e animais terrestres depositam fezes nas cavernas, 

fornecendo uma fonte adicional de nutrientes para os organismos invertebrados. As fezes 

podem conter restos de alimentos não digeridos e microrganismos que servem de alimento para 

os invertebrados. Além disso, as fezes podem fornecer micro hábitats úmidos e protegidos, que 

são essenciais para a sobrevivência de certas espécies de invertebrados (Souza-Silva et al 2011). 

Portanto, o guano e as fezes de animais desempenham um importante papel na estruturação de 

comunidades das cavernas, sustentando teias alimentares e contribuindo para a diversidade e 
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abundância dos invertebrados subterrâneos. Esses resíduos orgânicos são uma fonte de 

nutrientes essenciais e fornecem condições favoráveis para a sobrevivência e reprodução de 

várias espécies (Ferreira et al. 2019). 

 

Considerações finais 

Constatamos que existe diferença de similaridade entre as espécies de diferentes regiões, 

tanto em escala local quanto em escala regional. Esses resultados indicam que as 

comunidades presentes nessas cavernas são distintas, apesar das cavernas serem geralmente 

consideradas ambientes subterrâneos homegêneos e mais simplificados em comparação com 

os ambientes de superfície. Além disso, com esse estudo podemos perceber que microescalas 

são mais sensível para detecção de fatores ambientais que influencia a fauna, enquanto áreas 

maiores, como setores, conseguem amostrar maior riqueza de espécies. Essas descobertas 

ressaltam a importância dos fatores locais e de diferentes substratos na promoção da 

diversidade biológica nesses ecossistemas. 

À medida que exploramos as comunidades, é crucial reconhecer que cada espécie 

responde de maneira única às influências do habitat. Portanto, nosso objetivo é compreender 

parcialmente o nicho de cada espécie, mas dentro do contexto da comunidade, com vistas ao 

conhecimento aplicado à conservação. Essas descobertas têm implicações significativas para a 

conservação e manejo desses ecossistemas subterrâneos únicos. 

Para desenvolver estratégias mais efetivas de preservação da biodiversidade das 

cavernas africanas, é fundamental aprofundar nosso entendimento sobre como as comunidades 

respondem aos fatores ambientais, considerando adequadamente a escala de estudo. Isso 

envolve a identificação e proteção de habitats críticos, a promoção da conectividade entre 

diferentes micro-habitats e a garantia da disponibilidade de recursos essenciais para a 

sobrevivência das espécies a longo prazo. Essas medidas de conservação são essenciais para 

preservar a riqueza biológica e a singularidade dos ecossistemas subterrâneos das cavernas 

africanas. Através desses esforços, poderemos assegurar a manutenção desses ambientes únicos 

e a sobrevivência das espécies que neles habitam. 

No entanto, é importante destacar que, apesar dos resultados significativos encontrados, 

este estudo possui algumas limitações. Por exemplo, certos fatores ambientais relevantes podem 

não ter sido coletados ou considerados nesta análise, o que poderia influenciar ainda mais as 

variações observadas. Sugerimos que futuras pesquisas explorem essas lacunas, incorporando 

uma gama mais ampla de variáveis e escalas, a fim de obter uma visão mais completa e precisa 
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da interação entre substratos, fauna, variáveis ambientais e interações biológicas. 
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Resumo 

A compreensão da distribuição da biodiversidade é crucial para ecólogos, biogeógrafos e 

conservacionistas, mas ainda enfrenta desafios resultantes da falta de conhecimento e lacunas 

na compreensão das distribuições geográficas de muitas espécies. Os habitats subterrâneos 

abrigam uma fauna peculiar e diversa, mas ainda são pouco estudados e enfrentam dificuldades 

de acesso e pesquisa. O continente africano, com sua ampla diversidade de ecossistemas, 

também apresenta uma rica biodiversidade subterrânea, embora ainda pouco explorada. Esse 

estudo busca listar e analisar as espécies troglóbias africanas e verificar se o conhecimento 

científico sobre essas espécies é influenciado por fatores de acessibilidade. A hipótese é de que 

haja maior conhecimento em locais mais acessíveis, próximos a centros urbanos e na região 

norte do continente, devido à proximidade do continente europeu. Os resultados confirmaram 

que áreas próximas a cidades e rodovias influenciam o registro de espécies troglóbias devido 

à maior acessibilidade e logística. A pesquisa científica sobre fauna subterrânea ainda é 

limitada devido à dificuldade de acesso e condições extremas desses ambientes. Regiões 

menos desenvolvidas e com conflitos tendem a ser negligenciadas em termos de pesquisa. A 

falta de incentivos e recursos também contribui para as lacunas de conhecimento. O estudo 

destaca a importância de expandir pesquisas abrangentes em diferentes regiões e grupos 

taxonômicos, a fim de compreender melhor e conservar a biodiversidade subterrânea, 

especialmente diante das ameaças globais emergentes, como as mudanças climáticas e a perda 

de habitat. 
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Palavras-chave: Lacunas de conhecimento, troglóbios, estigóbios, África. 

 
 

Introdução 

Compreender a distribuição da biodiversidade no espaço e no tempo representa um 

dos principais desafios para ecólogos, biogeógrafos e conservacionistas (Oliveira et al., 2016). 

Uma compreensão sólida das distribuições das espécies é crucial para a compreensão das 

causas que determinam os padrões atuais de biodiversidade (Gaston, 2000) e para orientar 

estratégias eficazes de conservação e planejamento (Kujala et al., 2018; Meyer et al., 2015). 

No entanto, o conhecimento sobre a biodiversidade se destribui de forma desigual ao 

longo do espeço geográfico (Hughes et al., 2021) e enfrenta desafios persistentes conhecidos 

como deficiências Linneanas e Wallaceanas (Lomolino, 2004; Whittaker et al., 2005; Brown & 

Lomolino, 1998). A deficiência Linneana refere-se à grande porcentagem de espécies que ainda 

não foram formalmente descritas, enquanto a deficiência Wallaceana abrange a compreensão 

limitada das distribuições geográficas da maioria dos táxons. Essas limitações no conhecimento 

da biodiversidade representam obstáculos significativos que precisam ser superados para uma 

melhor compreensão e conservação efetiva dos ecossistemas (Bottrill et al., 2009; Wilson & 

Law, 2016). 

Os habitats subterrâneos estão entre os ambientes terrestres menos conhecidos do nosso 

planeta (Ficetola et al., 2019). Cavernas apresentam possibilidades para estudos da 

biodiversidade, sendo considerados ecossistemas mais simplificados e estáveis quando 

comparados aos ambientes de superfície, representando, assim, ambientes mais similares em 

largas escalas (Gunn, 2004). Associados a esses habitats existe uma fauna peculiar e diversa, 

com diferentes ordens taxonômicas e até mesmo classes, ocorrendo em cavernas com apenas 

alguns quilômetros de distância (Culver et al., 2013). Muitos táxons subterrâneos podem 

apresentar elevado endemismo, e merecem atenção especial de conservação, e isso inclui a 

necessidade de entender os processos e impulsionadores subjacentes por trás da biodiversidade 

subterrânea e dos seus padrões (Gunn, 2004). 

Culver e Holsinger (1992) estimaram que devem existir entre 50.000 e 100.000 espécies 

estritamente cavernícolas em todo o mundo, a maioria das quais ainda não foi descritas, 

especialmente nos trópicos (Culver et al., 2021). Algumas explicações possíveis para a carência 

de estudos nesses ambientes é a falta de conhecimento sobre a ocorrência e inacessibilidade 

intrínseca desses ecossistemas (Ficetola et al., 2019; Mammola et al., 2019). A falta de 
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informações consistentes sobre a distribuição geográfica de cavernas, gera lacunas que também 

impactam diretamente os esforços de conservação da fauna nestes ecossistemas (Ficetola et al., 

2019; Mammola et al., 2019). Atualmente, surgiu um termo para descrever essa deficiência no 

conhecimento, denominada “lacuna Racovittzana”, em homenagem ao naturalista Romeno 

Emil Racoviță, considerado o “fundador” da Biologia subterrânea moderna (Tabacaru et al., 

2018, Ficetola et al., 2019). Além disso, impedimentos à pesquisa também contribuem para a 

falta de informação sobre esses locais (Mammola et al., 2021). Todos esses fatores dificultam 

a implementação de ações de conservação com boa relação custo-benefício, principalmente nos 

países em desenvolvimento, como é o caso da maioria dos países do continente africano. 

A África abrange uma ampla gama de latitudes, desde temperadas até tropicais, e possui 

uma grande diversidade de ecossistemas, o que a torna um continente extremamente 

diversificado em termos de biodiversidade. Embora poucas áreas tenham sido exploradas do 

ponto de vista bioespeleológico, os resultados obtidos até o momento revelam uma considerável 

diversidade subterrânea (Gunn, 2004). 

As pesquisas bioespeleológicas nesse continente tiveram início nas primeiras décadas 

do século XX, concentrando-se principalmente no leste (Etiópia, Quênia e Somália), norte 

(especialmente Marrocos) e sul da África (Namíbia e África do Sul), além de Madagascar. Os 

pesquisadores exploraram esses territórios e coletaram uma quantidade significativa de material 

zoológico. Dois zoólogos franceses, C. Alluaud e R. Jeannel, foram pioneiros na pesquisa e 

descrição da fauna subterrânea africana. Em 1911 e 1912, visitaram países africanos, coletando 

espécimes de animais invertebrados endêmicos de cavernas (troglóbios), sendo os primeiros a 

identificar os estigobiontes (cavernícolas aquáticos obrigatórios) da África (Gunn, 2004). 

Os resultados de suas pesquisas foram publicados na obra Biospeologica (Jeannel & 

Racovitza, 1914), que apresenta a primeira revisão das diversas cavernas africanas e sua fauna. 

Na década de 1950, pesquisadores franceses conduziram extensas pesquisas em Madagascar, 

enquanto pesquisadores franceses e marroquinos retomaram recentemente as atividades de 

pesquisa no norte da África. Na África Austral, pesquisadores da Namíbia e da África do Sul 

também têm se dedicado aos estudos de fauna cavernícola. No início do século XX e 

posteriormente, na década de 1970, pesquisadores italianos coletaram dados e apresentaram 

aspectos bioespeleológicos da Etiópia e da Somália. No entanto, a pesquisa bioespeleológica 

em outras partes do continente tem sido esporádica e dispersa (Gunn, 2004). 

As cavernas africanas abrigam vários grupos de animais, com muitos troglófilos e 

trogloxenos, mas apenas alguns troglóbios. Já os estigobiontes, estigófilos e estigóxenos são 

mais numerosos, principalmente em áreas cársticas, desenvolvidas no calcário depositado 
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durante as invasões marinhas do Cretáceo, há aproximadamente 100 milhões de anos. Em 

alguns casos, como os anfípodas e isópodas do leste e sul da África, esses grupos são 

aparentemente os únicos representantes taxonômicos da região (Gunn, 2004). 

Embora o continente ainda não tenha sido amplamente explorado do ponto de vista 

bioespeleológico, a lista de animais subterrâneos africanos é relativamente extensa, mas pode 

certamente ser ampliada quando se considera a enorme área do continente (Gunn, 2004). Aqui, 

compilamos uma lista de espécies troglóbias (terrestres e aquáticas) africanas levantada a partir 

da literatura disponível, e testamos se o conhecimento de distribuição destas é enviesado por 

fatores de acessibilidade. Nós hipotetizamos que haverá maior conhecimento da ocorrência de 

espécies troglóbias em locais mais acessíveis, isto é, próximos a centros urbanos e estradas. 

 
Metodologia 

Compilação dos dados de distribuição de espécies troglóbias terrestres e aquáticas 

Seguindo metodologia proposta por Mammola et al. (2022), conduzimos uma revisão 

sistemática da literatura para reunir uma lista de espécies restritas ao ambiente subterrâneo, 

incluindo sistemas subterrâneos terrestres, de água doce e marinhas. 

A priori trabalhos clássicos como: An annotated checklist of freshwater stygobiotic 

crustaceans of Africa and Madagascar (Tuekam Kayo et al., 2012) e Enciclopedia 

Biospeologica (Juberthie & Decu, 2001), foram incluídos. Em seguida, cruzamos o banco de 

dados das listas de espécies com uma revisão sistemática feita na plataforma Web of Science 

dividida em três passos: 

i) Busca exploratória: diferentes termos de pesquisa foram utilizados para refinar o 

procedimento de busca na literatura e, com base nesse ensaio exploratório, refinamos os 

termos de pesquisa para minimizar o número de referências irrelevantes (Mammola et al., 

2022). O uso de termos de pesquisa amplos como: habitat subterrâneo, água subterrânea, cave-

dwelling, obligate subterranean, aquatic obligate subterranean resultou em um elevado 

número de artigos científicos. Por exemplo, uma busca com o termo “habitat subterrâneo” 

rendeu mais de 50 artigos, muitos dos quais não apresentaram dados relevantes para nossa 

pesquisa, referindo- se a assuntos arqueológicos, paleontológicos, medicinas, animais 

vertebrados ou outras regiões que não estão localizadas no continente africano. 

ii) Termos-chave: utilizamos as palavras chaves troglobiotic, troglobiont, 

stygobiotic, stygobiont. Cada palavra-chave foi usada separada e adicionamos o país para uma 

busca mais detalhada, exemplo: Morocco troglobiotic, Morocco troglobiont, Morocco 



106  

stygobiotic, Morocco stygobiont. Assim, a pesquisa com estes termos foi realizada para cada 

país da África independentemente. 

iii) Triagem e compilação dos dados: realizamos a triagem inicial fazendo seleções 

independentes com base em títulos e resumos. Se fosse evidente que um determinado estudo 

não apresentava dados sobre fauna estritamente subterrânea, o artigo não era contabilizado. 

Posteriormente, examinamos os textos completos das referências retiradas da triagem 

para determinar se elas abordavam a temática de nossa pesquisa. Durante a etapa de inclusão 

dos dados dos artigos, as espécies, localidades e suas coordenadas (quando disponíveis) eram 

adicionadas à lista. Observações adicionais relevantes também eram incluídas. No entanto, os 

dados que continham informações inconsistentes, como a falta de informações sobre a 

ocorrência da espécie ou ocorrências duvidosas, espécies de outros países, foram excluídos da 

análise. 

Fatores de Acessibilidade 

Para representar os fatores de acessibilidade com potencial relação ao viés no 

conhecimento da distribuição de troglóbios (nossa variável resposta), utilizamos as informações 

referentes a: i) distância de centros urbanos (km); ii) distância de estradas (rodovias federais, 

estaduais e outras estradas) (km); iii) aeroportos (km) e iv) e distância de rios navegáveis (km) 

(hidrovias, rios de médio porte e lagos). A partir da utilização de camadas ‘shapefile’ 

disponíveis na plataforma Natural Earth (https://www.naturalearthdata.com/) 

Análise de Dados 

Nós utilizamos de uma estrutura bayesiana proposta por Zizka et al. (2020) que 

comparam a distribuição estatística de distância observada em um conjunto de dados (dados de 

ocorrência de espécies troglóbias) com uma distribuição esperada simulada por amostragens 

aleatórias (Zizka et al., 2020) dentro de nossa área de estudo. Primeiramente, avaliamos o peso 

posterior (a força do viés) gerado pela presença de cada fator de acessibilidade testado dentro 

da nossa área de estudo. Em seguida, avaliamos a relação da taxa de amostragem (número de 

troglóbios conhecidos por ‘grid’) em função da distância (km) para cada fator de acessibilidade, 

de acordo com o modelo bayesiano construído. Além disso, realizamos projeções espaciais dos 

efeitos combinados entre os fatores de acessibilidade que apresentam maior viéses e as taxas de 

amostragem estimadas para os registros de ocorrência de espécies. 

Para construção dos modelos e mapas, utilizamos o continenete africano (área de estudo) 

como limite de corte para todos os fatores de acessibilidade, onde trabalhamos com uma 

resolução espacial de grids de ~50 x 50 km (0.5°). Resoluções mais finas foram desconsideradas 

http://www.naturalearthdata.com/)
http://www.naturalearthdata.com/)
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em função de muitas ocorrências terem sido oriundas de coordenadas aproximadas e localidades 

descritivas. Além disso, resoluções muito precisas demandam um elevado tempo de 

processamento e memória computacional (Zizka et al., 2020). Os ‘shapefiles’ e os dados de 

ocorrências das espécies foram convertidos para o sistema de coordenadas geográficas com 

datum WGS84 antes das filtragens e análises. Todas as análises foram realizadas em ambiente 

R (R Development Core Team, 2022). Os modelos bayesianos de vieses de distribuição das 

cavernas foram construídos usando o pacote ‘sampbias’ (Zizka et al., 2020). Os mapas foram 

feitos através dos softwares QGIS 3.4 (Free, 2022) e Inkscape (Inkscape Team, 2022). 

Por fim, analisamos nosso conjunto de dados utilizando três categorias: i) analisando 

espécies em geral (troglóbias terrestres e aquáticas em conjunto), ii) considerando somente 

espécies troglóbias terrestres e iii) considerando somente espécies troglóbias aquáticas 

(estigóbias). 

Para verificar as densidades de distribuição das ocorrências de espécies troglóbias e 

estigóbias, construímos mapa de Kernel utilizando a técnica de análise de densidade de 

Kernel (Kernel Density). Para delimitar as áreas de influência, foi utilizado buffer com um 

intervalo de 200 quilômetros para cada buffer, levando em consideração a escala continental. 

A sobreposição das áreas foi calculada utilizando a ferramenta Intersect do ArcGIS. Os 

tamanhos das áreas foram gerados automaticamente e expressos em metros quadrados (m²) e 

posteriormente convertidos para quilômetros quadrados (km²) (McCoy et al., 2001). Foram 

elaborados três mapas: um considerando somente as espécies troglóbias, outro considerando 

somente as estigóbias e um geral, considerando todos os registros. 

 
Resultados 

No total, identificamos 369 espécies troglóbias, 95 em AN ANNOTATED CHECKLIST 

OF FRESHWATER STYGOBIOTIC CRUSTACEANS OF AFRICA AND MADAGASCAR, 255 

na Encyclopaedia Biospeologica, 19 no Web of Science. Desse último 35 foram considerados 

relevantes para inspeção de texto completo com base na triagem de títulos e resumos, dos quais 

19 estudos satisfizeram nossos critérios de inclusão (citava ou descrevia espécies troglóbias e 

estigóbias, continha a localidade tipo e/ou região de ocorrência e ainda não haviam aparecido 

nas outras listas consultadas). 

Das 369 espécies troglóbias, 71% ocorrem em ambientes aquáticos e 29% terrestres 

(Figura 1), pertencentes a 6 filos: Arthropoda (347), Mollusca (16), Platyhelminthes (3), 

Annelida (2) e Onychofora (1). E 17 classes, Malacostraca (190), Copepoda (50), Insecta (36), 
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Arachnida (32), Gastropoda (16), Maxillopoda (14), Collembola (5), Diplopoda (5), Ostracoda 

(4), Crustacea (3), Trepaxonemata (3), Turbellaria (3), Chilopoda (2), Clitellata (2), 

Entognatha (2), Myriapoda (1) e Udeonychophora (1). Isopoda (71), Amphipoda (69), 

Harpacticoida (36), Bathynellacea (27), Coleoptera e Cyclopoida (23) foram as ordens mais 

ricas (Figura 1). 

Dos 59 países do continente africano, 32 apresentaram ocorrência de espécies 

troglóbias. Os países que apresentam maior riqueza foram: Marrocos (92), Madagascar (64), 

Argélia (45), África do Sul (34), Namíbia (16). O mapa de Kernel, foi notado uma maior 

densidade de ocorrências de espécies troglóbias, tanto terrestres quanto aquáticas, na região 

norte do continente, em Madagascar, Namíbia e África do Sul. Regiões centrais do continente 

não possuem nenhuma ocorrência (Figura 2). 

Figura 1: registro de ocorrência de espécies troglóbias por país e riqueza de táxons nos ambientes aquáticos e 

terrestres. 
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Figura 2: densidade de Kernel para áreas de ocorrência das espécies estritamente cavernícolas por país. A: 

Espécies em ambientes terrestres e aquáticos. B: Espécies troglóbias exclusivamente em ambientes aquáticos. C: 

Espécies troglóbias exclusivamente em ambientes terrestres. As cores indicam a frequência de ocorrência, 

variando de alta (rosa) a baixa (vermelha). Observa-se uma predominância de ocorrência de espécies nas regiões 

norte do continente, Madagascar e África do Sul, mesmo em diferentes ambientes. 

Fatores de Acessibilidade e Infraestrutura 

O modelo geral (estigóbios+troglóbios)) apresentara maior peso para o fator distância 

de “centros urbanos” (cities) e “estradas” (roads), indicando vieses dessas variáveis na presença 

de espécies troglóbias. Já o fator “aeroporto” (airport) mostrou fraco viés sobre a presença 

dessas espécies. Em relação ao fator “rios” (rivers), não houve relevância para a ocorrência das 

espécies em nenhum dos grupos analisados (geral) (Figura 3A). A taxa de amostragem da 

ocorrência de espécies geral, também apresentou um viés moderado para locais próximos a 

centro urbanos (cities) e estradas (roads), baixo viés para aeroportos (airport) e nenhum para 

rios (rivers) (Figura 3B). 

Esse resultado também foi observado na análise específica para espécies estigóbias, 

revelando um peso significativo para o fator de distância em relação a "centros urbanos" e 

"estradas", indicando vieses associados a esses fatores. O fator "aeroporto" e apresentou viés 

menos proeminente, e "rios" não demonstrou relevância na ocorrência das espécies nesse grupo 

(Figura 4A e 4B). Em relação à análise exclusiva das espécies terrestres, os fatores com maior 
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peso foram novamente "estradas" e "centros urbanos", sendo que, neste modelo, a rodovia 

apresentou o maior peso (Figura 5A e 5B). 

A projeção espacial entre os dois fatores de maior viés centros urbanos e estradas (cities 

e roads) e o efeito sobre a ocorrência de espécies exibem variações com áreas enviesadas que 

possuem alto número de amostras e áreas de lacunas, ou seja, sub amostradas para o continente 

africano. Para todos os grupos de análises, existem um viés amostral principalmente na região 

norte e sul do continente, e na Ilha de Madagascar (Figura 3C; 6A,B). Por outro lado, maiores 

lacunas sobre a ocorrência de espécies troglóbias estão localizadas na região do deserto do 

Saara, o que fica mais evidente na projeção das espécies troglóbias terrestres (Figura 6B).
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Figura 3: A) Resultados dos modelos bayesianos de distância testando a força do viés de diferentes fatores de 

acessibilidade sob a ocorrência de espécies troglóbias; B) relação da taxa de amostragem (n° de ocorrência de 

espécies por grid) em função da distância para cada fator de viés testado no presente estudo. C) Projeção espacial 

do viés de registros de espécies troglóbias e estigóbias em função dos fatores de maior efeito (Centros Urbanos e 

Rodovias) dentro do continente africano. As cores mostram a projeção das taxas de amostragem transformadas em 

log10 conforme os modelos construídos. Regiões destacadas em amarelo indicam superamostragens (vieses) e as 

em azul subamostragens (lacunas). 
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Figura 4: A - Resultados dos modelos bayesianos de distância testando a força do viés de diferentes fatores de 

acessibilidade sob a ocorrência de espécies estigóbias; B) relação da taxa de amostragem (n° de ocorrência de 

espécies por grid) em função da distância para cada fator de viés testado no presente estudo. 



113  

 

Figura 5: A - Resultados dos modelos bayesianos de distância testando a força do viés de diferentes fatores de 

acessibilidade sob a ocorrência de espécies troglóbias; B) relação da taxa de amostragem (n° de ocorrência de 

espécies por grid) em função da distância para cada fator de viés testado no presente estudo. 

 

Figura 6: Projeção espacial do viés de registros de espécies troglóbias e estigóbias em função dos fatores de maior 

efeito (Centros Urbanos e Rodovias) dentro do continente africano. As cores mostram a projeção das taxas de 

amostragem transformadas em log10 conforme os modelos construídos. Regiões destacadas em amarelo indicam 

superamostragens (vieses) e as em azul subamostragens (lacunas). 
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Discussão 

Neste estudo, procuramos investigar a presença de espécies troglóbias e sua relação com 

certos vieses. Nossos resultados confirmaram a hipótese de que áreas próximas a cidades e 

rodovias influenciam o registro de espécies troglóbias, tanto terrestres quanto aquáticas. A 

proximidade desses locais facilita a busca e a exploração, devido à maior acessibilidade e 

logística proporcionadas pela presença de estradas. Além disso, o processo de expansão urbana 

aumenta o conhecimento das áreas circundantes, o que pode levar à descoberta de habitats 

subterrâneos nas proximidades e, consequentemente, ao conhecimento bioespeleológico. No 

entanto, é importante ressaltar que, em relação à sua extensão, a fauna subterrânea do continente 

africano ainda é negligenciada. 

A acessibilidade do local está altamente correlacionada com o número de espécimes 

encontrados em uma determinada área, e a maioria desses espécimes é encontrada nas 

proximidades de estradas, cidades e rios (Reddy & Da, 2003; Kadmon et al., 2004). Vários 

fatores contribuem para esses vieses, incluindo a acessibilidade física, como a distância em 

relação às estradas e as condições do terreno, como o declive (Botts et al., 2011; Yang et al., 

2014; Kadmon et al., 2004; Engemann et al., 2015; Lin et al., 2015). Além disso, em termos de 

escalas espaciais, a maioria das observações de espécies ocorre em áreas urbanas ou em suas 

proximidades, ao longo de estradas, trilhas, rios e perto de assentamentos humanos. Portanto, a 

acessibilidade da área está fortemente relacionada ao número de espécimes encontrados, e é nas 

proximidades de estradas e cidades que a maioria desses espécimes é encontrada (Reddy & Da, 

2003; Kadmon et al., 2004). A coleta de amostras pode ser mais abrangente para certos 

grupos funcionais ou taxonômicos que receberam maior atenção, e esses vieses também 

podem variar espacialmente. A combinação desses vieses, tanto espaciais quanto taxonômicos, 

pode afetar a estimativa precisa da riqueza de espécies (Mateo et al., 2013). 

A pesquisa em relação aos ambientes subterrâneos apresenta uma lacuna ainda maior 

quando comparada às espécies de ambientes superficiais. As cavernas e outros habitats 

subterrâneos são mais difíceis de acessar, o que dificulta a realização de estudos nesses locais. 

Além disso, esses ambientes apresentam condições extremas e a singularidade dos organismos 

subterrâneos representa desafios consideráveis na busca por pesquisas. Diversos obstáculos, 

como a limitação relacionada à exploração dos habitats subterrâneos e a dificuldade de acesso 

à fauna cavernícola, juntamente com a raridade da maioria das espécies subterrâneas, têm 

dificultado as tentativas de pesquisa e, frequentemente, resultam em baixa ocorrência de 
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espécies (Mammola et al., 2021). 

Também é relevante notar que as regiões localizadas principalmente no norte do 

continente e em países mais desenvolvidos apresentam um maior número de registros de 

espécies troglóbias. Essa disparidade pode ser atribuída a fatores socioeconômicos, como 

investimentos em pesquisa nacional e a história da pesquisa científica nessas áreas (Meyer et 

al., 2015; Daru et al., 2018; Zizka et al., 2020). Essa disparidade também pode ser influenciada 

por fatores históricos, como a preferência de pesquisadores por certos grupos, como os 

aquáticos. No entanto, é interessante observar que a riqueza de táxons terrestres é maior, o 

que destaca a importância de expandir as pesquisas para outros grupos de fauna subterrânea. 

Essas observações ressaltam a necessidade de esforços contínuos para promover pesquisas 

mais abrangentes em diferentes regiões e grupos taxonômicos, a fim de obter uma visão mais 

completa da biodiversidade subterrânea e evitar vieses geográficos e taxonômicos. 

Além disso, questões políticas, como conflitos armados e direitos democráticos, também 

podem influenciar esses vieses (Rydén et al., 2020). Esses fatores socioeconômicos e políticos 

desempenham um papel importante na contribuição de pesquisas científicas. 

Em nossos resultados, fica evidente que a maioria das pesquisas sobre fauna cavernícola 

africana foi conduzida por pesquisadores europeus, especialmente franceses, o que pode ser 

atribuído à proximidade geográfica do norte da África com países europeus (Gunn, 2004). Além 

disso, notamos que regiões na África do Sul, Namíbia e Madagascar apresentam um número 

significativamente maior de registros em comparação com outros países. Isso pode ser resultado 

de fatores relacionados ao índice de desenvolvimento humano, que proporciona uma base mais 

sólida para pesquisas abrangentes e enfatiza questões socioambientais (Gunn, 2004). A escassez 

de pesquisas científicas em países subdesenvolvidos pode ser atribuída a uma série de fatores, 

como investimentos limitados em pesquisa, falta de recursos humanos qualificados, 

infraestrutura inadequada e a priorização de questões imediatas (Hoffmann, 2022). 

O planejamento e a gestão de pesquisas ambientais também são influenciados pelos 

custos da conservação e pelas demandas das partes interessadas, como a população local, 

proprietários de terras, governos, formuladores de políticas, gerentes, profissionais e cientistas 

(Braunisch et al., 2012). Os trópicos globais enfrentam desafios significativos, como alta 

pobreza, insegurança alimentar, mudanças climáticas e perda de biodiversidade. Eles também 

sofrem pressões econômicas, políticas e ambientais particularmente intensas, tornando-os uma 

das regiões mais urgentes na agenda global de conservação e desenvolvimento (Barlow et al., 

2018). No entanto, nos países tropicais, há uma discrepância entre os fluxos de financiamento 

e a necessidade conjunta de conservação e desenvolvimento, com países altamente biodiversos 
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e de baixo desenvolvimento recebendo menos financiamento em comparação a outros países 

(Reed et al., 2020). Reed et al. (2020) concluem que outros fatores parecem ter mais influência 

na alocação de financiamento do que a biodiversidade e o status de desenvolvimento humano. 

Esses fatores podem incluir estabilidade de governança, conflitos sociopolíticos, desigualdade, 

alianças políticas ou militares, legados coloniais ou até mesmo outras metas de conservação, 

como a mitigação das mudanças climáticas (Hoffmann, 2022). 

Essa combinação de elementos resulta em uma lacuna significativa no desenvolvimento 

científico desses países (Souza et al., 2020). Essas informações são amplamente conhecidas e 

discutidas na literatura científica, bem como em relatórios de organizações internacionais, como 

a UNESCO (Organização das Nações Unidas para a Educação, a Ciência e a Cultura) e a ONU 

(Organização das Nações Unidas). 

Em relação a Madagascar esse país se destaca nesse estudo, com uma alta ocorrência de 

registros de espécies. Isso pode ser atribuído à fama global do país por sua biodiversidade, que 

desperta grande interesse em pesquisas ambientais, especialmente devido ao alto endemismo 

de espécies tanto na superfície quanto em ambientes subterrâneos (Wendland et al., 2010). Esse 

contexto reflete o foco das pesquisas em Madagascar, abrangendo tanto os ecossistemas epígeos 

quanto os subterrâneos. 

É importante destacar que áreas não urbanizadas podem ser remotas e de difícil acesso, 

o que demandaria mais tempo e recursos financeiros para a exploração e amostragem de 

espécies troglóbias. Isso resulta em custos econômicos mais elevados e requer maiores esforços 

humanos nas atividades de prospecção bioespeleológica. Esses fatores, portanto, explicam as 

lacunas de distribuição, ou seja, a subamostragem em algumas regiões, como a maior lacuna 

encontrada próximas ao deserto do Saara. Além disso, muitos países do continente enfrentam 

conflitos, o que dificulta o incentivo e o suporte para pesquisas em determinadas áreas. Os 

países com maiores conflitos estão justamente ligados a áreas de lacuna, como o Sudão e a 

Líbia, que, além dos conflitos, também estão localizados próximos ao deserto (da Silva, 2017). 

Baseados em nossos resultados, fica evidente que a fauna subterrânea do continente 

africano ainda é negligenciada. É importante destacar a existência de várias regiões que 

permanecem pouco exploradas, resultando em lacunas significativas em nosso conhecimento 

(Ficetola et al., 2019). Essas áreas possivelmente receberam menos atenção em termos de 

pesquisa devido à falta de acesso e incentivos insuficientes para educação e pesquisa. Regiões 

afrotropicais e neotropicais são particularmente negligenciadas, e seria ideal um maior esforço 

para conhecer melhor a fauna desses locais, uma vez que eles podem contribuir para 

funçõesecossistêmicas e para a conservação dos habitats circundantes (Wynne et al., 2021; 
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Asase et al., 2021; Griebler & Lueders, 2009; Sánchez-Fernández et al., 2021). 

Além disso, ameaças globais emergentes, como as mudanças climáticas e a perda de 

qualidade de habitat, exigem esforços intensificados para prever e evitar consequências 

negativas para o ambiente subterrâneo. É crucial conhecer melhor essa fauna para preservar 

esses ecossistemas e garantir sua proteção diante dessas ameaças (Mammola et al., 2019). É 

fundamental direcionar recursos e atenção para preencher as lacunas de conhecimento, a fim de 

promover uma compreensão mais abrangente da fauna subterrânea africana e desenvolver 

estratégias eficazes para sua conservação. 
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3  CONSIDERAÇÕES FINAIS 

Embora as cavernas sejam frequentemente consideradas ambientes simples, nossa 

pesquisa revela a diversidade de invertebrados, com a riqueza e composição de espécies 

variando significativamente em diferentes escalas e ecorregiões. Além disso, identificamos 

diferenças nas características do habitat, onde algumas ecorregiões se destacam pela presença 

de substrato distinto e diversos microhabitats que favorecem a diversidade biológica. No 

entanto, observamos que as respostas das comunidades a esses fatores variam entre regiões e 

escalas de análise, destacando a importância de considerar a heterogeneidade ambiental. Tanto 

fatores abióticos quanto bióticos exercem influência nesse contexto, e a escolha adequada das 

escalas de amostragem é fundamental para uma compreensão abrangente dos padrões de 

diversidade. 

Em nossos estudos, confirmamos a relação negativa entre a distância da entrada da 

caverna e a riqueza de espécies, influenciada por fatores que criam gradientes nesses habitats e 

afetam a fauna. Além disso, investigamos a relação entre a riqueza de espécies e a distância 

da linha do Equador, constatando que, como na maioria das espécies epígeas, quanto mais 

distante do Equador, menor é a riqueza de espécies. Essa constatação reforça a interconexão 

entre os ambientes subterrâneos e o ambiente externo. 

Outra questão relevante evidenciada em nossa pesquisa é a relação entre a acessibilidade 

e a fauna subterrânea africana. A falta de acesso, incentivos para pesquisa e recursos financeiros 

resultou em muitas regiões pouco exploradas. Especialmente em áreas afrotropicais e 

neotropicais, é essencial dedicar esforços para compreender melhor sua fauna, o que é 

fundamental para a conservação dos ecossistemas e para protegê-los de ameaças como 

mudanças climáticas e perda de habitat. 

Nossas descobertas têm implicações significativas para a conservação desses ambientes, 

particularmente em países com legislação escassa sobre a proteção ambiental das cavernas. A 

compreensão de como as comunidades respondem aos fatores ambientais, juntamente com a 

escolha adequada das escalas de amostragem, nos permite desenvolver estratégias mais eficazes 

para preservar a biodiversidade das cavernas africanas. Assim, é de extrema importância 

proteger habitats críticos, promover a conectividade entre microhabitats e garantir recursos 

essenciais para a sobrevivência das espécies a longo prazo. 

Em síntese, ao preencher as lacunas de conhecimento e desenvolver estratégias 

adequadas, estaremos impulsionando uma compreensão abrangente da fauna subterrânea 

africana, auxiliando sua conservação. Essa abordagem é crucial para a preservação desses 
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ecossistemas únicos e para a proteção das espécies que neles habitam. Esperamos que nosso 

trabalho contribua significativamente para a valorização e proteção desses ecossistemas 

preciosos e inspire esforços contínuos em prol de sua conservação para as gerações futuras. 


