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  Resumen

  
     Se determinan los patrones espaciales de los endemismos específicos y 
      subespecíficos de mariposas del archipiélago cubano y su distribución 
      entre Tipos de Regiones Físico-Geográficas (TRFG), así como su 
      estructura modular y niveles de conectividad. Se obtuvieron 16 patrones 
      biogeográficos, concentrados en pancubanos y metapoblaciones 
      occidente-centro-oriente. Los endemismos específicos exhibieron patrones
      más diversificados y restringidos espacial y ecológicamente como 
      promedio. La asociación espacial entre endemismos y TRFG fue robusta en 
      sentido general y anidada de manera significativa. Esta estructura 
      sugiere resistencia a la extinción, sobre todo por parte de las 
      subespecies. Se obtuvieron cinco módulos con los cuatro macizos 
      montañosos principales segregados entre los mismos, más un quinto módulo
      de llanuras de todo el archipiélago. En la mayoría de los módulos 
      predominaron TRFG conectores, mientras que la mayoría de los endemismos 
      resultaron conectores de módulos. El módulo que contiene al macizo 
      central, Guamuhaya, se comporta como conector del módulo de las llanuras
      y del módulo occidental (Guaniguanico) con los módulos de los macizos 
      orientales. La mayoría de los TRFG conectores se concentran en las áreas
      centro-orientales y los poco conectores en las áreas 
      centro-occidentales. Las áreas centrales se comportan como áreas 
      complejas de transición. Es posible considerar los módulos como fuentes 
      de especies y corredores ecológicos a gran escala, mientras que los TRFG
      se conciben como corredores a escalas variables. Se propone que el 
      archipiélago cubano constituye un meta-archipiélago paleogeográfico, del
      cual ha heredado sus características espaciales actuales, tanto como 
      archipiélago, como de meta-archipiélago en sí mismo. 
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  Abstract

  
     Spatial patterns, distributions across Types of Physical-Geographic 
      Regions (TPGR), modular structure and connectivity levels in Cuban 
      endemic butterfly species and subspecies were determined. There were 
      identified 16 biogeographic patterns, centered in pan-Cuban and 
      occidental-central-eastern metapopulations. Endemic species exhibit, as 
      average, more diversified and spatially restricted patterns than 
      subspecies. Associations among endemism and TPGR were robust in general 
      sense and significant nested. This spatial structure suggests resistance
      to extinction, especially in subspecies. There were obtained five 
      modules with the four principal mountainous massifs segregated among 
      them, plus a fifth module of plains all over Cuba. Mostly of TPGR were 
      module connectors with a similar pattern in the case of butterflies. The
      module of the Central Massif, Guamuhaya, was the common connector 
      between the module of plains and the occidental Massif (Guaniguanico) 
      with the modules of the eastern Massifs. Mostly of the connectors among 
      TPGR are concentrated in the central-eastern areas and the less 
      connectors in the central-occidental areas. In general sense, central 
      areas are complex transitions zones of connectivity. It is possible to 
      consider modules as species-subspecies sources and ecological corridors 
      to a high scale. TPGR could be ecological corridors to lesser and 
      variable scales. It is suggested that Cuban archipelago represents a 
      paleogeographic meta-archipelago, from which the current archipelago has
      inherited its modern spatial characteristics, both as archipelago, and 
      as meta-archipelago itself. 
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      Introducción

       
      ⌅
       Las islas, con relación a sus áreas respectivas, exhiben una cantidad 
        desproporcionada de la diversidad biológica mundial; pero también sufren
        pérdidas desproporcionadas de su diversidad biológica (
        Rusell y Kueffer, 2019
        ).
        Esto último es consecuencia de la vulnerabilidad de las islas frente a 
        cambios climáticos y modificaciones de sus ambientes originales en 
        paisajes socioecológicos, culturales y de producción, lo cual provoca la
        emergencia de nuevos ecosistemas (
        Steinbauer, 2017
        ).
        De este modo, las islas constituyen espacios esenciales para 
        reflexionar sobre las configuraciones y destinos de la biodiversidad en 
        el actual período Antropoceno (
        Rusell y Kueffer, 2019
        ). 

       Las biotas insulares son percibidas de manera tradicional como áreas 
        empobrecidas, depauperadas, desarmónicas, con fragilidad notoria y 
        sujetas a reemplazos de sus componentes (
        Vodá et al., 2016
        ).
        Estas biotas suelen combinar, desde especies con gran capacidad 
        dispersiva, hasta endemismos muy restringidos dentro del espacio insular
        (
        Rusell y Kueffer, 2019
        ), los cuales constituyen fuentes de novedades evolutivas (
        Delgado et al., 2017
        ).
        Estos patrones contrastantes denotan que, en su conceptualización más 
        global, la teoría clásica de la biogeografía insular resulta muy 
        simplista para explicar tales disparidades (
        Rodríguez-Silva y Schlupp, 2021
        ; 
        Walter, 2004
        ). Incluso, se ha propuesto el término meta-archipiélago para regiones complejas como el Caribe insular, donde puede ser debatible donde comienza un archipiélago y donde termina otro (
        Whittaker et al., 2018
        ). 

       La composición biótica de las Antillas es resultante de dinámicas complejas de fluctuaciones geológicas y climáticas (
        Rodríguez-Silva y Schlupp, 2021
        ), así como de combinaciones de eventos de vicarianza y dispersión dentro y entre islas (
        Cala-Riquelme et al., 2022
        ). Algunos autores subrayan que semejante complejidad es inmensa (
        Crews y Espósito, 2020
        ).
        El Caribe insular comprende las Antillas Mayores, que descansan sobre 
        la placa antillana; las Bahamas, de origen geológico independiente y 
        menos antiguo, junto con las Antillas Menores, también de origen 
        independiente y más joven que las Antillas Mayores (
        Tong et al., 2019
        ). Se ha 
        postulado una conexión entre el este de las Antillas Mayores y el norte 
        de Sudamérica a través de la emersión relativamente efímera durante dos 
        millones de años de la Cresta de Aves (GAARlandia) hace 30-33 ma (
        Iturralde-Vinent, 2010
        ; 
        Iturralde-Vinent y MacPhee, 1999
        ). 

       El archipiélago cubano se caracteriza por la intensa diversificación y 
        especiación ocurrida en plantas, reptiles, anfibios, peces 
        dulceacuícolas y diferentes grupos de invertebrados, entre los que se 
        destacan los moluscos terrestres (
        Espinosa y Ortea, 2009
        ; 
        Santiago-Valentine y Olmstead, 2004
        ). La 
        historia paleogeográfica de este conjunto de islas se caracteriza por 
        ciclos de elevación y retrocesos del mar con subsecuentes eventos de 
        aislamiento y fusión de territorios, tanto dentro del arhipiélago 
        cubano, como entre este y La Española (
        Cala-Riquelme et al., 2022
        ; 
        Ricklefs y Bermingham, 2008
        ; 
        Rodríguez-Silva y Schlupp, 2021
        ). 

       En este escenario paleogeográfico, se destacan en la geografía cubana 
        cuatro macizos de tierras altas emergidos de manera permanente desde el 
        Eoceno Superior: Guaniguanico en el occidente, Guamuhaya en el 
        territorio central, y los sistemas orográficos de Sierra Maestra y 
        Nipe-Cristal-Sagua-Baracoa en la región oriental. Estas áreas se han 
        comportado en sí mismas como islas dentro de un archipiélago (
        Iturralde-Vinent y MacPhee, 1999
        ; 
        Oro, 1989
        ). 

       Con relación a las mariposas, 
        Smith et al. (1994)
         califican de poco notable la riqueza de especies de las Antillas, al 
        compararlas con áreas equivalentes del continente o de islas como 
        Trinidad. De manera análoga a otros organismos, se observa que grupos 
        muy diversos en el continente se encuentran ausentes o muy poco 
        representados (
        Colom et al., 2019
        ). No obstante, también se observa lo contrario. Por ejemplo, el género Anetia tiene un representante único en el continente y cuatro especies en las 
        Antillas. En adición, esta área insular cuenta con alrededor de una 
        docena de géneros exclusivos, entre los que se destaca Calisto, con más de 50 especies, concentradas en la Española y Cuba. 

       De manera particular, la fauna cubana de mariposas la integran 181 
        especies, más otras 19 especies avistadas de forma ocasional. De ellas, 
        42 especies (23% del total) y 36 subespecies (20%) representan 
        endemismos del archipiélago (
        Mancina et al., 2020
        ).
        Las mariposas son consideradas indicadores ecológicos, lo cual está 
        relacionado con sus ciclos de vida cortos, requerimientos específicos de
        hábitats y de plantas hospedantes en algunas, movilidad elevada en 
        otras y, como tendencia general, respuestas poblacionales rápidas ante 
        cambios ambientales, (
        MacDonald et al., 2017
        ; 
        Min Lee et al., 2015
        ; 
        Sharma y Sharma, 2017
        ).
        Estos insectos resultan también útiles para evaluar y monitorear 
        acciones de restauración, reforestación y diseño de corredores 
        biológicos, donde se hace necesaria información sobre tendencias 
        poblacionales de especies indicadoras de conectividad (
        Mancina et al., 2020
        ).

      
        
        Mateo et al. (2020)
         disciernen en el archipiélago cubano 73 regiones físico-geográficas, 
        las cuales representan un conjunto interrelacionado de componentes 
        naturales (relieve, estructura geológica, clima, agua, suelos, 
        vegetación) y su transformación por los diferentes tipos de uso. Estas 
        regiones se agrupan en Tipos, consistentes en unidades morfológicas de 
        paisaje que se caracterizan por su ubicación en espacios discontinuos, 
        pero con elementos comunes entre los mismos. 

       Una pregunta de 
        investigación sería cómo se corresponde la distribución espacial de los 
        endemismos de mariposas cubanas con la estructura geográfica de los 
        Tipos de Regiones Físico-Geográficas. Para responder dicha pregunta se 
        determinarán los patrones biogeográficos de los endemismos, la 
        composición de endemismos por tipos, así como la existencia de módulos 
        endemismos-Tipos y su conectividad. 

    
    
      
      Materiales y métodos 

       
      ⌅
      
        
        Composición y distribución

         
        ⌅
         Se construyó una matriz de presencia-ausencia entre endemismos y Tipos de Regiones Físico-Geográficas (TRFG) (
          Tabla 1
          ). La composición de los endemismos específicos y subespecíficos en cada TRFG se tomó de bases de datos de los autores y de 
          Mancina et al. (2020)
          . No se tuvieron en cuenta los endemismos Papilio p. polyxenes y Eunica heraclitus por constar con registros muy fragmentarios. Para el tratamiento nomenclatural se siguió a 
          Mancina et al. (2020)
           y 
          Zhang et al. (2022)
          . Se tuvieron en cuenta 18 TRFG (
          Mateo et al., 2020
          ) (
          Fig. 1
          ).
          La distribución espacial de los endemismos se superpuso con los TRFG 
          mediante el sistema de información geográfico ArcGis v. 10.2 (
          ESRI, 2011
          ). 

         

        Tabla 1. 
          Patrones biogeográficos de los 
          endemismos cubanos de mariposas. Pancubano (PCU). Metapoblación 
          occidente-centro-oriente (MOCO). Metapoblación occidente-centro (MOC). 
          Metapoblación centro-oriente (MCO). Disyunción occidente-centro-oriente 
          (DOCO). Disyunción occidente-oriente (DOO). Disyunción occidente-centro 
          (DOC). Guaniguanico-Península de Guanahacabibes (GPG). Guaniguanico 
          (GCO). Guaniguanico-Habana-Matanzas-Isla de Pinos (GHI). Isla de Pinos 
          (IPI). Habana-Matanzas (HAM). Guamuhaya (GUA). 
          Nipe-Cristal-Sagua-Baracoa-Sierra Maestra (NSM). 
          Nipe-Cristal-Sagua-Baracoa (NSB). Sierra Maestra (SMA).

       
        Table 1. 
          Biogeographic patterns of Cuban 
          butterfly endemisms. Pan-Cuban (PCU). Western-Central-Eastern 
          meta-population (MOCO). Western-Central meta-population (MOC). 
          Central-Eastern meta-population (MCO). Western-Central-Eastern 
          disjunction (DOCO). Western-Eastern disjunction (DOOWestern-Central 
          disjunction (DOC). Guaniguanico-Peninsula of Guanahacabibes (GPG). 
          Guaniguanico (GCO). Guaniguanico-Habana-Matanzas-Isla de Pinos (GHI). 
          Isla de Pinos (IPI). Habana-Matanzas (HAM). Guamuhaya (GUA). 
          Nipe-Cristal-Sagua-Baracoa-Sierra Maestra (NSM). 
          Nipe-Cristal-Sagua-Baracoa (NSB). Sierra Maestra (SMA).
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                  	Dynamine serina calais
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Dryas iulia nudeola
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Eueides isabellae cleobaea
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	1
                  	
                  	
                

                
                  	Greta cubana
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Hypna clytemnestra iphigenia
                  	
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Libytheana motya
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Lucinia sida sida
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Lycorea halia demeter
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Marpesia chiron chironides
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Marpesia eleuchea eleuchea
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Papilionidae
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Battus polydamas cubensis
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Heraclides caiguanabus
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Heraclides pelaus
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	1
                  	
                  	
                

                
                  	Neographium celadon
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Heraclides oviedo
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Heraclides oxynius
                  	
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Parides gundlachianus
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Pieridae
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Dismorphia cubana
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Eurema amelia
                  	
                  	
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Eurema lucina
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Kricogonia cabrerai
                  	
                  	
                  	
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Melete salacia cubana
                  	
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Phoebis argante miniscula
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Phoebis avellaneda
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Phoebis philea huebneri
                  	
                  	
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Pyrisitia dina dina
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Riodinidae
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Dianesia carteri ramsdeni
                  	
                  	1
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	Total de endemismos
                  	31
                  	12
                  	2
                  	1
                  	3
                  	2
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	2
                  	6
                  	8
                  	1
                

              
            

          

        

        

         

        
          
            
              
              
            
          

        

        Figura 1. 
          Tipos de Regiones Físico-Geográficas según Mateo et al. (2020). I. Platafórmica insular. II. Llanura pantanosa cársica. III. Llanura costera pseudohidromórfica. IV. Llanura peninsular cársica. V. Llanura arenosa. VI. Llanura cársica roja. VII. Llanura interior alta de rocas vulcanógenas e intrusivas. VIII. Llanuras y colinas interiores y depresiones de rocas sedimentarias. IX. Llanuras y colinas terrígenas carbonatadas. X. Llanura urbanizada de la Habana. XI. Colinas y alturas carbonatadas. XII. Colinas de rocas vulcanógenas metamórficas. XIII. Alturas carbonatadas y esquistosas. XIV. Mesetas calcáreas. XV. Montañas de rocas carbonatadas y esquistosas. XVI. Montañas de serpentinitas. XVII. Montañas de rocas metamórficas. XVIII. Montañas de rocas vulcanógenas.

        Figure 1. 
          Types of Physycal-Geographical Regions, according to Mateo et al. (2020). I. Insular plataformic. II. Karstic swampy plain. III. Coastal pseudohydromorphic plain. IV. Peninsular karstic plain. V. Sandy plain. VI. Red karstic plain. VII. Inner high plain of volcanic and intrusive rocks. VIII. Inner plains and hills and sedimentary rocks basins. IX. Terrigenous limestone hills and plains. X. Urbanized plain of Habana. XI. Limestone hills and highs.
          XII. Hills of volcanic and metamorphic rocks. XIII. Limestone and serpentinite highs. XIV. Limestone plateau. XV. Mountains of limestone and serpentinite rocks. XVI. Serpentinite.

         Con independencia de la distribución de los endemismos por TRFG, se 
          determinaron sus patrones biogeográficos particulares. Se consideró como
          patrón biogeográfico una configuración espacial particular en la 
          distribución de un taxón. Se asume que tal configuración no es 
          aleatoria, al resultar de la dinámica ambiental y de historias 
          evolutivas de biotas actuales y antiguas (
          Steinbauer et al., 2016
          ). Se distinguieron los siguientes patrones biogeográficos: 

        Pancubano.
          Para este patrón se consideró la presencia de un endemismo en al menos 
          una de las áreas contenidas en cada uno de los seis espacios geográficos
          siguientes: 1. Occidente (Península de Guanahacabibes, Cordillera de 
          Guaniguanico, Alturas del Mariel y llanuras asociadas, Isla de la 
          Juventud). 2. Habana-Matanzas (alturas y llanuras del sistema 
          Habana-Matanzas) 3. Centro-Occidente (alturas del Noroeste, Nordeste y 
          Santa Clara, Macizo de Guamuhaya y llanuras asociadas). 4. 
          Centro-Oriente (Alturas de Cubitas y Najasa, Peniplano 
          Florida-Camagüey-las Tunas, grupo Maniabón y llanuras asociadas, 
          archipiélago de Sabana-Camagüey). 5. Sistema orográfico de Sierra 
          Maestra más montañas y llanuras asociadas al centro-oeste de la región 
          oriental. 6. Sistema orográfico de Nipe-Cristal-Sagua-Baracoa y llanuras
          asociadas en el centro-este de la región oriental (
          Fig. 2
          ).

        
          
            
              
              
            
          

        

        Figura 2. 
          Espacios geográficos del 
          archipiélago cubano. Occidente (1). Habana-Matanzas (2). 
          Centro-Occidente (3). Centro-Oriente (4). Sistema orográfico de Sierra 
          Maestra más montañas y llanuras asociadas al centro-oeste de la región 
          oriental (5). Sistema orográfico de Nipe-Cristal-Sagua-Baracoa y 
          llanuras asociadas en el centro-este de la región oriental (6).

        Figure 2. 
          Geographical spaces of Cuban 
          archipelago. Western (1). Habana-Matanzas (2). Central-Western (3). 
          Central-Eastern (4). Orographic system of Sierra Maestra plus mountains 
          and plains associated to central-western of eastern region (5). 
          Orographic system of Nipe-Cristal-Sagua-Baracoa and plains associated to
          central-eastern of eastern region (6).

        Metapoblacionales.
          Patrones consistentes en poblaciones discontinuas entre las que se 
          asumen diferentes niveles de conexión y dispersión o, incluso, sin 
          conectividad aparente (
          Maciel-Mata et al., 2015
          ; 
          Rojas-Castro y Araya-Crisóstomo, 2019
          ; 
          Pulido-Pastor et al., 2021
          ). Los patrones metapoblacionales específicos se precisan en el texto. 

        Disyunción.
          Poblaciones separadas en diferentes sistemas montañosos sin aparente 
          conectividad entre las mismas. Por lo general se interpretan como 
          poblaciones relictas de distribuciones más amplias en el pasado (
          Bologna et al., 2008
          )

        
          
          Relación entre endemismos y Tipos de Regiones Físico-Geográficas

           
          ⌅
           Los intervalos de confianza (IC) y los coeficientes de variación de la 
            distribución de endemismos entre TRFG se estimaron con el algoritmo 
            percentil ajustado con 10 000 iteraciones de bootstrapping. Las 
            diferencias en la distribución promedio de los endemismos específicos y 
            subespecíficos entre TRGF se precisaron mediante la Prueba U 
            Mann-Whitney. La significación se obtuvo según 10 000 iteraciones de 
            Monte Carlo. El programa utilizado fue 
            Past 3.25
            . 

           Se determinó el llenado de matriz (o conectancia) que mide la 
            proporción observada de presencias en los TRFG con relación al número de
            presencias o conexiones totales posibles (total de endemismos X total 
            de TRFG). La robustez (R) de las asociaciones observadas 
            endemismos/TRFG se calculó mediante una simulación que precisa la 
            proporción de TRFG que debería ser removida para hacer colapsar 50% de 
            sus vínculos con los endemismos asociados. La robustez varía entre 0-1; 
            valores cercanos a 1 indican estabilidad elevada en las interacciones (
            Antoniazzi et al., 2018
            ; Martínez-Falcón et al., 2019). Se utilizó la opción networklevel del paquete bipartite del programa R (
            R Core Team, 2020
            ).

           El anidamiento es un patrón de distribución que ocurre cuando las 
            especies con distribución más amplia tienden a incidir en cualquier 
            sitio, mientras que las especies más restringidas tienden a incidir en 
            los sitios más ricos en especies (
            Ulrich y Almeida-Neto, 2012
            ; 
            Ulrich et al., 2017
            ). El
            nivel de anidamiento se calculó mediante el índice NODF observado 
            (NODFo) y el simulado (NODFs), con un modelo nulo fijo-fijo, que 
            mantiene las filas y columnas con valores constantes en 1000 iteraciones
            de los datos originales. La significación estadística se detectó por la
            probabilidad de error de la hipótesis nula (PZH0) y el tamaño de efecto
            estandarizado (SES), que indica cuanto se aparta del valor nulo el 
            valor observado. Valores negativos ≥-2,0 indican anidamiento 
            significativo. El programa utilizado fue NODF (
            Ulrich, 2010
            ).

           La 
            diversidad beta (β) de la composición de endemismos entre TRFG se 
            calculó mediante β= (γ/α), donde γ= número de endemismos entre todos los
            sitios y α= promedio de endemismos entre sitios. La diversidad beta 
            varía entre 1,0 (todos los sitios tienen una composición de endemismos 
            idéntica) y N (número total de sitios), si todos los sitios 
            tienen una composición de endemismos diferente por completo. La 
            heterogeneidad de la composición de endemismos entre TRFG se estimó 
            según He= β/N (
            Toumisto, 2010
            ). 

        
      
      
        
        Modularidad y conectividad

         
        ⌅
         Los módulos expresan combinaciones de nodos de una red de interacción 
          (endemismos y TRFG en este análisis), las cuales exhiben más vínculos 
          con otros nodos dentro del mismo módulo respecto a nodos en otros 
          módulos (
          Delmas et al., 2018
          ). Los módulos y sus endemismos característicos o 
          típicos se detectaron mediante el algoritmo de enfriamiento simulado, 
          que maximiza densidad de vínculos dentro de módulos y baja conectividad 
          entre los mismos (
          Olesen et al., 2007
          ).
          El coeficiente de modularidad, CM, mide la intensidad con la cual las 
          especies tienen más vínculos que lo esperado dentro de sus módulos (
          Guimera y Almaral, 2005
          ).
          El procedimiento discrimina cuáles especies son características de cada
          módulo, ya sean exclusivas del mismo o presentes en otros módulos. Se 
          utilizaron las opciones computemodules y plotmoduleweb del paquete bipartite de R (
          R Core Team, 2020
          ).

         El patrón de conectividad o función topológica de cada nodo (endemismos o TRFG) se representa por las coordenadas z y c,
          las cuales cuantifican la conectividad de un nodo con otros nodos 
          dentro de su módulo (z) y con nodos en otros módulos (c). La coordenada c es llamada también coeficiente de participación (PC). El coeficiente 
          PC=1,0 si los vínculos se distribuyen uniformemente entre todos los 
          módulos y PC=0,0, si todos los vínculos del nodo se encuentran dentro de
          su propio módulo. Para precisar cada función topológica se consideraron
          valores umbrales (
          Guimera y Almiral, 2005
          ; 
          Olesen et al., 2007
          , 
          Saunders y Rader, 2019
          ), los cuales se describen a continuación. 

        Concentradores de módulos (z>2,5, PC<0,625). Son buenos conectores dentro de sus módulos. Concentradores de redes (z>2,5, PC>0,625). Resultan buenos conectores, tanto dentro de sus módulos, como entre módulos. Conectores (z≤2,5; 0,625<P C≤0,80). Presentan vínculos distribuidos con nodos en otros módulos. Conectores indeterminados (z≤2,5; PC>0,80). Exhiben vínculos repartidos de manera muy uniforme entre todos los módulos. Periféricos (z≤2,5; 0,05<PC≤0,62). Muestran la mayoría de los vínculos dentro de su módulo. Ultraperiféricos (PC≤0,05). Tienen todos sus vínculos dentro de su módulo. Los nodos 
          periféricos y ultraperiféricos no se encuentran bien conectados, ni 
          dentro de sus módulos, ni entre módulos. Las funciones se determinaron 
          mediante la opción C, Z del paquete bipartite de R (
          R Core Team, 2020
          ).

         El ordenamiento espacial de los módulos, según su disimilitud en la 
          composición de especies, se efectuó mediante un análisis de escalado 
          multidimensional no métrico (NMDS). La configuración seleccionada fue 
          aquella con el valor mínimo de estrés (<0,15) y la correlación mayor 
          con el primer eje (R1), la cual fue obtenida con el índice de Jaccard. 
          Para unir los puntos que representan los módulos en el gráfico se 
          utilizó la opción árbol de tendido mínimo. El programa utilizado fue 
          Past 3.25
          .

      
    
    
      
      Resultados

       
      ⌅
      
        
        Patrones biogeográficos

         
        ⌅
         Se precisaron entre los endemismos específicos y subespecíficos los 
          siguientes 16 patrones biogeográficos: 1. Pancubano (26 endemismos). 2. 
          Metapoblación Occidente-Centro-Oriente (17). 3. Metapoblación 
          Occidente-Centro (2). 4. Metapoblación Centro-Oriente (1). 5. Disyunción
          Occidente-Centro-Oriente (3). 6. Disyunción Occidente-Oriente (2). 7. 
          Disyunción Occidente-Centro (1). 8. Guaniguanico-Península de 
          Guanahacabibes (1). 9. Guaniguanico (1).10. 
          Guaniguanico-Habana-Matanzas-Isla de Pinos (1). 11. Isla de Pinos (1). 
          12. Habana-Matanzas (1). 13. Guamuhaya (2). 14. Nipe-Cristal-Sagua 
          Baracoa-Sierra Maestra (6). 15. Nipe-Cristal-Sagua-Baracoa (8). 16. 
          Sierra Maestra (1). 

         Los patrones biogeográficos pancubano y 
          metapoblacional occidente-centro-oriente abarcaron 39.5% de los 
          endemismos específicos y 83.9% de los endemismos subespecíficos. Los 
          restantes patrones biogeográficos, más restringidos espacialmente, 
          incluyeron 60.5% de los endemismos específicos y sólo 16.1% de las 
          subespecies. Las especies endémicas estuvieron representadas en 93.8% de
          los patrones biogeográficos y las subespecies en 43.8% de los mismos (
          Tabla 1
          , 
          Figs 3
          , 
          4
          ).

        
          
            
              
              
            
          

        

        Figura 3. 
          Ejemplos de patrones biogeográficos. A. Dryas iulia (pancubano). B. Burca braco (meta-población occidente-centro-oriente). C. Eurema amelia (metapoblación occidente-centro). D. Kricogonia cabrerai (metapoblación centro-oriente). E. Dismorphia cubana (disyunción occidente-centro-oriente). F. Parides gundlachianus (disyunción occidente-oriente). G. Calisto aquilum (disyunción occidente-centro). H. Anetia pantherata clarescens (Guaniguanico-península de Guanahacabibes).

        Figure 3. 
          Examples of biogeographic patterns. A. Dryas iulia (pan-Cuban). B. Burca braco (Western-Central-Eastern meta-population). C. Eurema amelia (Western-Central meta-population). D. Kricogonia cabrerai (Central-Eastern meta-population). E. Dismorphia cubana ((Western-Central-Eastern disjunction). F. Parides gundlachianus (Western-Eastern disjunction). G. Calisto aquilum (Western-Central disjunction). H. Anetia pantherata clarescens (Guaniguanico-Peninsula of Guanahacabibes).

        
          
            
              
              
            
          

        

        Figura 4. 
          Ejemplos de patrones biogeográficos. A. Calisto bradleyi (Guaniguanico). B. Calisto disjunctus (Guaniguanico-Habana-Matanzas-Isla de Pinos). C. Calisto siguanensis (Isla de Pinos). D. Calisto gundlachi (Habana-Matanzas). E. Calisto muripetens (Guamuhaya). F. Anetia cubana (Nipe-Cristal-Sagua-Baracoa-Sierra Maestra). G. Calisto israeli (Nipe-Cristal-Sagua-Baracoa). H. Calisto smintheus (Sierra Maestra).

        Figure 4. 
          Examples of biogeographic patterns. A. Calisto bradleyi (Guaniguanico). B. Calisto disjunctus (Guaniguanico-Habana-Matanzas-Isla de Pinos). C. Calisto siguanensis (Isla de Pinos). D. Calisto gundlachi (Habana-Matanzas). E. Calisto muripetens (Guamuhaya). F. Anetia cubana (Nipe-Cristal-Sagua-Baracoa-Sierra Maestra). G. Calisto israeli (Nipe-Cristal-Sagua-Baracoa). H. Calisto smintheus (Sierra Maestra)

      
      
        
        Composición de endemismos entre TRFG

         
        ⌅
         La riqueza de endemismos entre TRFG osciló entre 4 y 61, con un 
          promedio de 33.1 (27.1, 39.5; CV=41.4%). endemismos por TRFG. Los TRFG 
          con riqueza de endemismos por debajo de los límites de confianza (entre 4
          y 24) fueron los cuatro siguientes: 1.Montañas del Purial-Imías: 4 
          endemismos: 5.4% del total. 2. Mesetas de Maisí y Cabo Cruz: 9:12.%. 3. 
          Cayería Sabana-Camagüey: 18: 24.3%. 4. Alturas de Cubanacán y de 
          Banes-Holguín: 24: 32.4% (
          Tabla 2
           ).

         

        Tabla 2. 
          Endemismos y su distribución por 
          Tipos de Regiones Físico-Geográficas. PIN. Platafórmica insular. LPA. 
          LLanura pantanosa cársica. LCP. LLanura costera pseudohidromórfica. LPC.
          Llanura peninsular cársica. LAR. Llanura arenosa. LCR.Llanura cársica 
          roja. LVI. Llanura interior alta de rocas vulcanógenas e intrusivas. 
          LCS. Llanuras y colinas interiores y depresiones de rocas sedimentarias.
          LCC. Llanuras y colinas terrígenas carbonatadas. LUR. Llanura 
          urbanizada de la Habana.CAC. Colinas y Alturas carbonatadas. CVM. 
          Colinas de rocas vulcanógenas metamórficas. ACE. Alturas carbonatadas y 
          esquistosas. MCA. Mesetas calcáreas. MCE. Montañas de rocas carbonatadas
          y esquistosas. MSE. Montañas de serpentinitas. MRM. Montañas de rocas 
          metamórficas. MRV. Montañas de rocas vulcanógenas.

        
        Table 2. 
          Endemisms and their distribution by
          Types of Physical-Geographic Regions. PIN. Insular plataformic. LPA. 
          Karstic swampy plain. LCP. Coastal pseudohydromorphic plain. LPC. 
          Peninsular karstic plain. LAR. Sandy plain. LCR. Red karstic plain. LVI.
          Inner high plain of volcanic and intrusive rocks. LCS. Inner plains and
          hills and sedimentary rocks basins. LCC. Terrigenous limestone hills 
          and plains. LUR. Urbanized plain of Habana. CAC. Limestone hills and 
          highs. CVM. Hills of volcanic and metamorphic rocks. ACE. Limestone and 
          serpentinite highs. MCA. Limestone plateau. MCE. Mountains of limestone 
          and serpentinite rocks. MSE. Serpentinite mountains. MRM. Mountains of 
          metamorphic rocks. MRV. Mountains of volcanic rocks.

        
          
            
              
              
              
              
              
              
              
              
              
              
              
              
              
              
              
              
              
              
              
              
              
              
              
                
                  	Endemismos 
                  	1 PIN
                  	2 LPA
                  	3 LCP
                  	4 LPC
                  	5 LAR
                  	6 LCR
                  	7 LVI
                  	8 LCS
                  	9 LCC
                  	10 LUR
                  	11 CAC
                  	12 CVM
                  	13 ACE
                  	14 MCA
                  	15 MCE
                  	16 MSE
                  	17 MRM
                  	18 MRV
                  	Total
                

              
              
                
                  	Burca c. concolor
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	7
                

                
                  	Burca b. braco
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	6
                

                
                  	Burca cubensis
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                

                
                  	Euphyes c. cornelius
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	13
                

                
                  	Euphyes s. singularis
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	7
                

                
                  	Chiomara gundlachii
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	3
                

                
                  	Chioides marmorosa
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	8
                

                
                  	Holguinia holguin
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	4
                

                
                  	Oarisma bruneri
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	2
                

                
                  	Oarisma nanus
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	7
                

                
                  	Proteides maysi
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	11
                

                
                  	Panoquina corrupta
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	12
                

                
                  	Proteides m. sanantonio
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	12
                

                
                  	Choranthus o. eleutherae
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	14
                

                
                  	Saliana e. soroa
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	6
                

                
                  	Telegonus cassander
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	13
                

                
                  	Telegonus habana
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	10
                

                
                  	Telegonus x. xagua
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	11
                

                
                  	Nesiostrymon c. celida
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	9
                

                
                  	Allosmaitia coelebs
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	13
                

                
                  	Pseudochrysops b. yateritas
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	2
                

                
                  	Adelpha i. iphimedia
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	15
                

                
                  	Anartia chrysopelea
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	15
                

                
                  	Anetia b. numidia
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	8
                

                
                  	Anetia cubana
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	6
                

                
                  	Anetia p. clarescens
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	2
                

                
                  	Atlantea perezi
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	2
                

                
                  	Antillea p. anacaona
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	15
                

                
                  	Archaeoprepona d. crassina
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	13
                

                
                  	Calisto a. aquilum
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	2
                

                
                  	Calisto bradleyi
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                

                
                  	Calisto brochei
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                

                
                  	Calisto bruneri
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                

                
                  	Calisto disjunctus
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	3
                

                
                  	Calisto dissimulatum
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	3
                

                
                  	Calisto gundlachi
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                

                
                  	Calisto herophile
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	17
                

                
                  	Calisto israelí
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                

                
                  	Calisto lastrai
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                

                
                  	Calisto occulta
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                

                
                  	Calisto sharkeyae
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                

                
                  	Calisto siguanensis
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                

                
                  	Calisto smintheus
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                

                
                  	Calisto muripetens
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                

                
                  	Calisto torrei
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                

                
                  	Eueides i. cleobaea
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	4
                

                
                  	Cymatogramma e. echemus
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	13
                

                
                  	Doxocopa l. druryi
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	13
                

                
                  	Dynamine s. calais
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	14
                

                
                  	Dryas i. nudeola
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	17
                

                
                  	Greta cubana
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	3
                

                
                  	Hypna c. iphigenia
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	9
                

                
                  	Libytheana motya
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	15
                

                
                  	Lucinia s. sida
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	15
                

                
                  	Lycorea h. demeter
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	8
                

                
                  	Marpesia c. chironides
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	13
                

                
                  	Marpesia e. eleuchea
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	15
                

                
                  	Battus p. cubensis
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	18
                

                
                  	Heraclides caiguanabus
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	15
                

                
                  	Heraclides p. atkinsi
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	4
                

                
                  	Heraclides oviedo
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	12
                

                
                  	Heraclides oxynius
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	9
                

                
                  	Parides gundlachianus
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	7
                

                
                  	Neographium celadon
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	16
                

                
                  	Dismorphia cubana
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	5
                

                
                  	Melete s. cubana
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	9
                

                
                  	Phoebis a. minuscula
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	15
                

                
                  	Phoebis avellaneda
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	11
                

                
                  	Pyrisitia dina dina
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	16
                

                
                  	Eurema amelia
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	8
                

                
                  	Eurema lucina
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	10
                

                
                  	Kricogonia cabrerai
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	7
                

                
                  	Phoebis p. huebneri
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	3
                

                
                  	Dianesia c. ramsdeni
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	1
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	0
                  	6
                

                
                  	Total
                  	18
                  	29
                  	34
                  	40
                  	30
                  	33
                  	36
                  	50
                  	35
                  	32
                  	32
                  	24
                  	40
                  	9
                  	41
                  	61
                  	4
                  	47
                  	595
                

              
            

          

        

        

         

         Por su parte, los TRFG con riqueza de endemismos superior a los límites
          de confianza (entre 40 y 61) fueron los seis siguientes: 1. Penínsulas 
          de Guanahacabibes y del Sur de la Isla de la Juventud: 40: 54.1% del 
          total). 2. Cordillera de Guaniguanico: 40: 54.1%. 3. Macizo de Guamuhaya
          y meseta de Guaso-Limones: 41: 55.4%. 4. Sistema orográfico de Sierra 
          Maestra: 47: 63.5%. 5. Diferentes llanuras de las regiones central y 
          oriental: 50: 67.6%. 6. Sistema orográfico de 
          Nipe-Cristal-Sagua-Baracoa: 61: 82.4%. 

         La distribución promedio 
          general de los endemismos fue de 8.0 TRFG (LC= 6.8, 9.2; CV=67.4%). La 
          robustez de esta distribución general fue muy elevada (R= 96.0%).
          De manera particular, las especies endémicas exhibieron una 
          distribución promedio de 6.2 TRFG (LC= 4. 7, 7.8; CV=84.8%), la cual 
          resultó menor de manera significativa que la de las subespecies 
          endémicas, distribuidas como promedio en 10.4 TRFG (LC= 8.7, 11.9; 
          CV=45.1%). 

         El llenado de matriz o conectancia entre endemismos y
          los 18 TRFG resultó elevado (44.5%). La diversidad beta (β= 2.2) mostró
          muy pocas unidades de composición de las 18 posibles, equivalentes a 
          una heterogeneidad baja en la composición de endemismos entre TRFG (He= 
          12.2%). La composición de endemismos entre TRFG resultó anidada de 
          manera muy significativa (NODFo=75.2, NODFs=78.9, SES= -5.0, 
          PZH0=0.000003).

      
      
        
        Modularidad y conectividad

         
        ⌅
         Se obtuvieron cinco módulos, con un coeficiente de modularidad de 0.14.
          La composición de TRFG por módulos fue como sigue. M1 (9LCC, 13ACE). 
          Este módulo abarca sobre todo áreas del occidente de Cuba, con algunas 
          áreas de las regiones central y oriental. M2 (4LPC, 8LCS, 14MCA, 15MCE).
          Incluye áreas del centro, el occidente y el oriente del archipiélago. 
          M3 (11LAC, 12CVM, 18RMV). Se encuentra integrado por áreas 
          centro-orientales. M4 (16MSE, 17MRM). Consiste sólo en áreas del oriente
          de Cuba. M5 (IPIN, 2LPA, 3LCP, 5LAR, 6LCR, 7LVI, 10LUR). Lo constituyen
          llanuras desde el extremo de la región central hasta el occidente del 
          archipiélago (
          Tabla 3
          , 
          Figs. 1
          , 
          5
          ).

         

        Tabla 3. 
          Composición por módulos (M1…M5) de 
          los Tipos de Regiones Físico-Geográficas (TRFG). Conector (C), 
          periférico (P). Siglas de los TRFG como en 
          Figura 1
          .

        
        Table 3. 
          Composition by modules (M1…M5) of 
          Types of Physical-Geographic Regions (TRFG). Connector (C), peripheral 
          (P). abbreviation of TRFG like in 
          Figure 1
          
          

        
          
            
              
              
              
              
              
              
              
              
              
                
                  	TRFG
                  	M1
                  	M2
                  	M3
                  	M4
                  	M5
                

              
              
                
                  	9LCC
                  	P
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	13ACE
                  	C
                  	
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	4LPC
                  	
                  	C
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	8LCS
                  	
                  	C
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	14MCA
                  	
                  	P
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	15MCE
                  	
                  	C
                  	
                  	
                  	
                

                
                  	11LAC
                  	
                  	
                  	C
                  	
                  	
                

                
                  	12CVM
                  	
                  	
                  	C
                  	
                  	
                

                
                  	18MRV
                  	
                  	
                  	C
                  	
                  	
                

                
                  	16MSE
                  	
                  	
                  	
                  	C
                  	
                

                
                  	17MRM
                  	
                  	
                  	
                  	C
                  	
                

                
                  	1PIN
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	P
                

                
                  	2LPC
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	P
                

                
                  	3LCP
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	C
                

                
                  	5LAR
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	P
                

                
                  	6LCR
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	P
                

                
                  	7LVI
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	P
                

                
                  	10LUR
                  	
                  	
                  	
                  	
                  	P
                

              
            

          

        

        

         

        
          
            
              
              
            
          

        

        Figura 5. 
          Estructura espacial de módulos de 
          endemismos de mariposas y su distribución por Tipos de Regiones 
          Físico-geográficas. Nótese la estructura espacial discontinua de los 
          módulos I, II y III.

        Figure 5. 
          Spatial structure of modules of 
          butterfly endemisms, and their distribution by Types of 
          Physical-Geographical Regions. Notice the discontinuous spatial 
          structure of modules I, II and III.

         Entre los TRFG sólo 
          se detectaron funciones topológicas de conectores de módulos y 
          periféricos o poco conectores. Los módulos M1-M4 se caracterizan por 
          estar integrados por una proporción igual, mayoritaria o absoluta de 
          TRFG conectores. Estos módulos también se distinguen por incluir alguno 
          de los cuatro macizos principales de Cuba, los cuales se tomarán como 
          referentes de sus respectivos módulos. M1 incluye a Guaniguanico 
          (13ACE), M2 a Guamuhaya (15MCE), M3 al sistema de Sierra Maestra (18RMV)
          y M4 al sistema de Nipe-Cristal-Sagua-Baracoa (16MSE). Con la excepción
          del TRFG 3LCP, los seis TRFG restantes que M5 son periféricos o poco 
          conectores. (
          Fig. 6
          ). 

        
          
            
              
              
            
          

        

        Figura 6. 
          Distribución espacial de los Tipos de Regiones Físico-Geográficas conectores y poco conectores.

        Figure 6. 
          Spatial distribution of Types of Physical-Geographic Regions connectors and less connectors.

         En la composición de endemismos por módulos se observa que M1 
          (Guaniguanico) consiste en 46 endemismos con ocho característicos o 
          típicos del módulo, incluyendo dos exclusivos. El módulo M2 (Guamuhaya) 
          incluye 58 endemismos, con 12 típicos y dos exclusivos. El módulo M3 
          (Sierra Maestra) lo integran 50 endemismos con 13 característicos, uno 
          de ellos exclusivo. El módulo M4 (Nipe-Cristal-Sagua-Baracoa) lo 
          constituyen 60 endemismos con 11 característicos y seis de ellos 
          exclusivos. El módulo M5 (llanuras) está estructurado por 51 endemismos,
          con 29 característicos y uno exclusivo (
          Tabla 4
          ).

         

        Tabla 4. 
          Composición por módulos (M) de 
          endemismos de mariposas. Conector (C), periférico (P), ultraperiférico 
          (UP). Característicos del módulo (CA). Siglas en negrita indican 
          pertenencia exclusiva al módulo.

       
        Table 4. 
          Composition by modules (M1…M5) of 
          butterfly endemims. Connector (C), peripheral (P), ultra-peripheral 
          (UP). Characteristic of module (CA). Abbreviations in bold letter 
          indicate exclusive belonging to the module.

        
          
            
              
              
              
              
              
              
              
              
              
              
                
                  	Endemismos
                  	M1
                  	M2
                  	M3
                  	M4
                  	M5
                  	Total
                

              
              
                
                  	Chioides marmorosa (C)
                  	CA
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	5
                

                
                  	Telegonus habana (C)
                  	CA
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	5
                

                
                  	Anetia pantherata clarescens (P)
                  	CA
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	2
                

                
                  	Calisto aquilum (P)
                  	CA
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	2
                

                
                  	Calisto bradleyi (UP)
                  	CA
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                

                
                  	Calisto disjunctus (P)
                  	CA
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	2
                

                
                  	Calisto gundlachi (UP)
                  	CA
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                

                
                  	Heraclides oviedo (C)
                  	CA
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	5
                

                
                  	Burca concolor concolor (C)
                  	0
                  	CA
                  	0
                  	1
                  	1
                  	3
                

                
                  	Chiomara gundlachii (C)
                  	0
                  	CA
                  	0
                  	0
                  	1
                  	2
                

                
                  	Nesiostrymon celida celida (C)
                  	1
                  	CA
                  	1
                  	1
                  	1
                  	5
                

                
                  	Anetia briarea numidia (C)
                  	1
                  	CA
                  	1
                  	1
                  	1
                  	5
                

                
                  	Calisto muripetens (UP)
                  	0
                  	CA
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                

                
                  	Calisto torrei (UP)
                  	0
                  	CA
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                

                
                  	Cymatogramma echemus echemus (C)
                  	1
                  	CA
                  	1
                  	0
                  	1
                  	4
                

                
                  	Eueides isabella cleobaea (UP)
                  	0
                  	CA
                  	0
                  	1
                  	1
                  	3
                

                
                  	Heraclides oxynius (C)
                  	0
                  	CA
                  	1
                  	1
                  	1
                  	4
                

                
                  	Heraclides pelaus atkinsi (P)
                  	0
                  	CA
                  	1
                  	1
                  	0
                  	3
                

                
                  	Dismorphia cubana (C)
                  	1
                  	CA
                  	1
                  	1
                  	0
                  	4
                

                
                  	Dianesia carteri ramsdeni (C)
                  	1
                  	CA
                  	1
                  	1
                  	1
                  	5
                

                
                  	Holguinia holguin (P)
                  	1
                  	0
                  	CA
                  	1
                  	0
                  	3
                

                
                  	Proteides maysi (C)
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	1
                  	1
                  	5
                

                
                  	Proteides mercurius sanantonio (C)
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	1
                  	1
                  	5
                

                
                  	Telegonus xagua xagua (C)
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	1
                  	1
                  	5
                

                
                  	Allosmaitia coelebs (C)
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	1
                  	1
                  	5
                

                
                  	Pseudochrysops bornoi yateritas (P)
                  	0
                  	1
                  	CA
                  	0
                  	0
                  	2
                

                
                  	Anetia cubana (P)
                  	0
                  	1
                  	CA
                  	1
                  	1
                  	4
                

                
                  	Archaeoprepona demophoon crassina (C)
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	1
                  	1
                  	5
                

                
                  	Calisto dissimulatum (P)
                  	0
                  	0
                  	CA
                  	1
                  	0
                  	2
                

                
                  	Calisto smintheus (UP)
                  	0
                  	0
                  	CA
                  	0
                  	0
                  	1
                

                
                  	Lycorea halia demeter(C)
                  	0
                  	1
                  	CA
                  	1
                  	1
                  	4
                

                
                  	Melete salacia cubana (C)
                  	0
                  	1
                  	CA
                  	1
                  	1
                  	4
                

                
                  	Kricogonia cabrerai (C)
                  	0
                  	1
                  	CA
                  	1
                  	1
                  	4
                

                
                  	Burca cubensis (UP)
                  	0
                  	0
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                

                
                  	Oarisma bruneri (P)
                  	1
                  	0
                  	0
                  	CA
                  	0
                  	2
                

                
                  	Saliana esperi soroa (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	1
                  	5
                

                
                  	Atlantea perezi (UP)
                  	0
                  	1
                  	0
                  	CA
                  	0
                  	2
                

                
                  	Calisto brochei (UP)
                  	0
                  	0
                  	0
                  	CA
                  	0
                  	1
                

                
                  	Calisto bruneri (UP)
                  	0
                  	0
                  	0
                  	CA
                  	0
                  	1
                

                
                  	Calisto israelí (UP)
                  	0
                  	0
                  	0
                  	CA
                  	0
                  	1
                

                
                  	Calisto lastrai (UP)
                  	0
                  	0
                  	0
                  	CA
                  	0
                  	1
                

                
                  	Calisto occulta (UP)
                  	0
                  	0
                  	0
                  	CA
                  	0
                  	1
                

                
                  	Calisto sharkeyae (UP)
                  	0
                  	0
                  	0
                  	CA
                  	0
                  	1
                

                
                  	Greta cubana (C)
                  	0
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	0
                  	3
                

                
                  	Parides gundlachianus (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	1
                  	5
                

                
                  	Burca braco braco (P)
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	CA
                  	3
                

                
                  	Euphyes cornelius cornelius (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Euphyes singularis singularis (P)
                  	0
                  	1
                  	0
                  	1
                  	CA
                  	3
                

                
                  	Oarisma nanus (P)
                  	1
                  	0
                  	0
                  	1
                  	CA
                  	3
                

                
                  	Panoquina corrupta (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Choranthus orientis eleutherae (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Telegonus cassander (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Adelpha iphicleola iphimedia (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Anartia chrysopelea (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Antillea pelops anacaona (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Calisto herophile (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Calisto siguanensis (UP)
                  	0
                  	0
                  	0
                  	0
                  	CA
                  	1
                

                
                  	Doxocopa laure druryi (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Dynamine serina calais (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Dryas iulia nudeola (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Hypna clytemnestra iphigenia (C)
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Libytheana motya (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Lucinia sida sida (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Marpesia chiron chironides (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Marpesia eleuchea eleuchea (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Battus polydamas cubensis (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Heraclides caiguanabus (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Neographium celadon (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Phoebis argante minuscula (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Phoebis avellaneda (C)
                  	0
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	4
                

                
                  	Pyrisitia dina dina (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Eurema amelia (P)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	0
                  	CA
                  	4
                

                
                  	Eurema lucina (C)
                  	1
                  	1
                  	1
                  	1
                  	CA
                  	5
                

                
                  	Phoebis philea huebneri (C)
                  	1
                  	0
                  	0
                  	0
                  	CA
                  	2
                

                
                  	Total
                  	46
                  	58
                  	50
                  	60
                  	51
                  	
                

              
            

          

        

        

         

         La mayoría de los endemismos (46: 62.2% del total) resultaron 
          conectores de módulos. De los restantes, 13 endemismos (17.5%) fueron 
          periféricos y 15 (20.3%) ultraperiféricos, para una proporción de 37.8% 
          de endemismos poco conectores o no conectores de módulos. La 
          distribución promedio por TRFG de los endemismos característicos de los 
          módulos fluctuó, desde 71% en los del módulo M5 de las llanuras y 15% en
          el módulo M4 del sistema Nipe-Cristal-Sagua-Baracoa (CV=56.5%). 

         El ordenamiento espacial entre módulos según su composición de 
          endemismos mostró a M1 (Guaniguanico) más aislado que los restantes, con
          su mayor similitud asociada a M5 de las llanuras y a M2 de Guamuhaya. 
          Los dos módulos de los sistemas montañosos orientales, M3 y M4, se 
          encuentran más relacionados entre sí respecto al resto. M2 (Guamuhaya) 
          se comporta como conector entre los sistemas orientales (M3-M4) por un 
          lado, y con el de llanura (M5) y el sistema montañoso de Guaniguanico 
          (M1) por otro lado (
          Fig. 7
          ).

        
          
            
              
              
            
          

        

        Figura 7. 
          Ordenamiento espacial de los 
          módulos según la composición de sus endemismos. Línea entre módulos 
          árbol de tenido mínimo. Stress: 0,0%, R1: 95,0%.

        Figure 7. 
          Spatial ordering of modules 
          according to their endemism composition. Line between modules mean 
          minimal spanning tree. Stress: 0,0%, R1: 95,0%.

      
    
    
      
      Discusión

       
      ⌅
      
        
        Patrones biogeográficos

         
        ⌅
         El patrón biogeográfico integrado por más endemismos es el de 
          diferentes tipos de metapoblaciones, incluido el pancubano, donde las 
          configuraciones espaciales de las distribuciones no resultan 
          necesariamente continuas. Los patrones metapoblacionales caracterizan la
          distribución espacial de muchas especies de mariposas (
          Lizie et al., 2015
          ). Tales patrones se relacionan con mayor resistencia a la extinción en ambientes dinámicos (
          Rojas-Castro y Araya-Crisóstomo, 2019
          ). 

         Los endemismos específicos muestran tendencia a desarrollar patrones 
          biogeográficos más diversos (93.8% del total de los patrones); pero más 
          restringidos espacialmente que los de las subespecies endémicas. Los 
          endemismos subespecíficos están representados en menor diversidad de 
          patrones biogeográficos (43.8% del total), concentrados en los de mayor 
          amplitud espacial: el pancubano y la metapoblación 
          occidente-centro-oriente. Esta estructura biogeográfica pudiera ser 
          consecuencia de requerimientos ecológicos más restringidos y 
          constreñimientos históricos-evolutivos más especificos y diferenciados 
          en las especies endémicas, mientras que los endemismos subespecíficos 
          muestran propensión a ser más generalistas en la utilzación del espacio y
          sus recursos. 

         Poblaciones de mariposas muy antiguas en las 
          Antillas tienden a presentar distribuciones geográficas y ecológicas 
          restringidas. Vacíos poblacionales observados en estos patrones 
          espaciales pudieran indicar eventos de extinción (
          Steinbauer et al., 2016
          ).
          Dichos patrones espaciales restringidos suelen superponerse con 
          formaciones geológicas antiguas y presentar disyunciones geográficas 
          entre sistemas montañosos (
          Norega-Urbano, 2017
          ). Las observaciones expuestas resultan coherentes con las distribuciones disyuntas de Dismorphia cubana y Greta cubana, posiblemente extintas en Guaniguanico. Otro caso semejante es el de Holguinia holguin y Parides gundlachianus, pero con extinciones probables en Guamuhaya. 

         Una población que puede considerarse relicta es la de Anetia pantherata clarescens,
          confinada a la Península de Guanahacabibes y Guaniguanico en el extremo
          occidental. No obstante, la especie se distribuye también en la 
          Española, al igual que su especie relacionada, A. briarea. El endemismo cubano A. b. numidia tiene distribución metapoblacional occidente-centro-oriente, incluida Guamuhaya. A. p. clarescens debió presentar una distribución semejante en el pasado, extinguiéndose
          en las áreas actuales del centro y el oriente del archipiélago. 

      
      
        
        Composición de endemismos entre TRFG

         
        ⌅
         Los valores más elevados de riqueza de endemismos se corresponden con 
          TRFG presentes, tanto en la región occidental, como en la central y la 
          oriental. Estos valores se encuentran asociados a los TRFG que incluyen 
          alguno de los cuatro macizos montañosos principales, al TRFG de 
          llanuras, colinas interiores y depresiones sedimentarias de las regiones
          central y oriental, más al TRFG de las llanuras peninsulares cársicas 
          de Guanahacabibes y el sur de la Isla de Pinos, en el occidente del 
          archipiélago. Estos TRFG abarcan áreas bajas o montañosas con diferentes
          formaciones vegetales (
          Borhidi, 1996
          )
          y condiciones ecológicas heterogéneas en sentido general. Su 
          importancia ecológica es resaltada por una combinación de endemismos 
          restringidos en los TRFG montañosos, junto con endemismos de 
          distribución amplia a través del territorio insular. 

         Los cuatro 
          TRFG (22.2% del total) que exhiben una riqueza de endemismos por debajo 
          de los intervalos de confianza esperados se corresponden también con 
          zonas ecológicamente heterogéneas, como son la Plataforma Insular 
          (Archipiélago de Sabana-Camagüey), Colinas de rocas Vulcanógenas 
          Metamórficas (Alturas de Cubanacán y de Banes-Holguín), Mesetas 
          Calcáreas (Llanuras y mesetas de Cabo Cruz y Maisí) y Montañas de Rocas 
          Metamórficas (Montañas de Purial-Imías). Estos TRFG los integran áreas 
          de las regiones central y oriental. De este modo, en las regiones 
          central y oriental coinciden tanto áreas de riqueza máxima de endemismos
          como de riqueza mínima. 

         Los endemismos subespecíficos se 
          distribuyen como promedio en 57.8% de los TRFG, mientras que los 
          endemismos específicos lo hacen en 34.4%. El CV de los endemismos 
          específicos entre TRFG es muy superior al de los subespecíficos. Ello es
          consecuencia de que una parte de las especies son exclusivas de uno o 
          dos TRFG, mientras que otras exhiben distribuciones más amplias. Las 
          subespecies endémicas tienden a exhibir distribuciones más abarcadoras. 
          Azor y Barro (2014)
           obtuvieron una relación semejante respecto a la distribución geográfica
          potencial del grupo de endemismos estudiados. Esta diferencia en la 
          distribución espacial entre especies y subespecies deviene una tendencia
          general entre las islas de las Antillas (
          Borregaard et al. 2017
          ).

         La conectancia o llenado de matriz expresa una medida de la cohesión de los vínculos del sistema en cuestión (
          Delmas et al., 2018
          ; 
          Landi et al., 2018
          ). Valores elevados 
          de conectancia y robustez, junto con un bajo valor de diversidad y 
          heterogeneidad beta en la composición de endemismos entre TRFG, son 
          resultantes de la distribución promedio de endemismos en una proporción 
          notable de TRFG en sentido general, lo que confiere robustez y 
          estabilidad a la relación de los endemismos y su distribución espacial y
          ecológica entre TRFG. 

         Los patrones de distribución anidados 
          suelen manifestarse en paisajes fragmentados, lo cual caracteriza la 
          estructura en regiones físico-geográficas de los TRFG (
          Mateo et al., 2020
          ).
          Con esta configuración espacial, las especies de mariposas más 
          adaptables o generalistas son capaces de sobrevivir en fragmentos más 
          pequeños, modificados o pertenecientes a diferentes hábitats (
          Lizie et al., 2015
          ).
          Estos taxones caracterizan los hábitats o sitios con menor riqueza de 
          especies. Por el contrario, especies poco distribuidas son de esperar, 
          como tendencia, en hábitats o sitios más ricos en especies y recursos, a
          no ser en casos de requerimientos ecológicos estrictos. En el 
          archipiélago cubano, los endemismos poco distribuidos (entre 1-3 TRFG) 
          se observan en su mayoría en los TRFG más ricos en endemismos, lo que 
          suscita la emergencia de patrones espaciales anidados. 

         Tal 
          combinación de relaciones sugiere que las probabilidades de extinción de
          endemismos por modificaciones de los TRFG sería relativamente baja, 
          sobre todo entre las subespecies, dada su distribución amplia entre 
          ambientes disímiles a través de los TRFG. 

        
          
          Modularidad y conectividad 

           
          ⌅
           Los cuatro sistemas montañosos principales (Guaniguanico, Guamuhaya, 
            Nipe-Cristal-Sagua-Baracoa y Sierra Maestra) se encuentran segregados en
            módulos diferentes, lo que señala la complementariedad e importancia de
            cada uno de ellos en la composición y distribución de endemismos en el 
            archipiélago. El quinto módulo, integrado por TRFG de llanuras de todo 
            el archipiélago, exhibe la mayor cantidad y proporción de endemismos 
            característicos, consistente sobre todo en subespecies de distribución 
            amplia. Guamuhaya exhibe un patrón similar en este último aspecto, 
            coherente con su cifra elevada de endemismos con distribución pancubana.
            En los módulos del resto de los macizos, la mayor proporción de 
            endemismos característicos consiste en especies, con distribución 
            promedio menor entre TRFG. 

           Los módulos pueden emerger de preferencias especificas (recursos o hábitats) de las especies (
            Dormann et al., 2017
            ),
            a lo cual pudiera añadirse diferencias ecológicas e historia de 
            modificaciones de los paisajes, junto con la propia historia y 
            requerimientos ecológicos de los endemismos. Los módulos constituyen 
            espacios discontinuos, al igual que la estructura en regiones 
            físico-geográficas de los TRFG, según subrayan esto último 
            Mateo et al. (2020)
            . 

           En el patrón global espacial de los módulos se observa que M1 tiene una
            composición integrada de endemismos y TRFG básicamente de las áreas 
            occidentales; los módulos M2 y M3 de las centrales y orientales; M4 es 
            exclusivo de las áreas orientales, y M5 es continuo desde el oeste de la
            región oriental hasta el occidente del archipiélago. El reparto de 
            endemismos, expresado en relaciones espaciales entre módulos, muestra 
            que el módulo de Guamuhaya ocupa una posición de conectividad intermedia
            entre el módulo de las llanuras, caracterizado por endemismos de 
            distribución amplia y el módulo de Guaniguanico, y por otro lado con los
            módulos de los macizos orientales. 

           Estas relaciones de conectividad se expresan también en relaciones filogenéticas de endemismos. Las especies de Calisto de Guamuhaya comparten afinidades filogenéticas, tanto con Guaniguanico, como con los macizos orientales. C. aquilum, con una subespecie exclusiva de Guaniguanico y otra de Guamuhaya, comparte un antecesor común con C. dissimulatum, de los macizos orientales. Otro endemismo local, C. muripetens, tiene su especie hermana, C. occulta, en el macizo Nipe-Cristal-Sagua-Baracoa. Por su parte, C. herophile, de distribución pancubana, sobre todo en llanuras, comparte un posible antecesor común con C. torrei, de Guamuhaya, y su especie hermana C. bradleyi, de Guaniguanico (
            Núñez et al., 2013
            ). 

           Para otros grupos, como las hormigas endémicas de Temnothorax,
            Guamuhaya es un espacio geográfico-evolucionario donde coexisten los 
            linajes más basales de su cladograma junto con los más derivados del 
            grupo, y donde se marcan límites occidentales y orientales en la 
            distribución de linajes (
            Fontenla y Seolin, 2016
            ). 

           Los TRFG conectores se encuentran en mayoría a través de las áreas 
            centrales y orientales, mientras que los periféricos o poco conectores 
            en las occidentales y algunas áreas centro-occidentales. Los patrones de
            composición de módulos y de conectividad de TRFG resaltan que la región
            central en sentido amplio (centro-occidental + centro-oriental) es una 
            zona de superposición espacial caracterizada por TRFG de conectividad 
            tanto elevada como baja, lo que evidencia la complejidad biogeográfica 
            de esta región y su importancia para la dinámica de las interacciones 
            espaciales a través del archipiélago. 

           De acuerdo con los 
            ejemplos expuestos, el macizo de Guamuhaya, dentro del TRFG de montañas 
            de rocas carbonatadas y esquistosas, pudiera considerarse un nodo 
            biogeográfico o zona de transición. Estos espacios representan zonas de 
            superposición geográfica y límites de distribuciones, resultantes de 
            historias espaciales y ecológicas dinámicas (
            Ferro y Morrone, 2014
            ). Relaciones semejantes en esta área han sido observadas para la flora (
            Fontenla y López, 2007
            ; 
            Pérez et al., 2022
             ) y géneros endémicos de moluscos terrestres (
            Fontenla et al., 2013
            ). 

           La mayoría de los endemismos (63.5%) conectan módulos, función 
            coherente con la proporción de aquellos que desarrollan distribuciones 
            pancubanas y metapoblaciones de occidente-centro-oriente. Los módulos 
            que abarcan macizos montañosos combinan, tanto endemismos conectores, 
            como la mayor proporción de periféricos y ultraperiféricos, en especial 
            el módulo contenedor del macizo Nipe-Cristal-Sagua-Baracoa. 

           Las 
            regiones biogeográficas pueden considerarse fuentes de especies y deben 
            compartir más taxones entre sitios de la misma región y menos con otras 
            regiones. Los eventos de dispersión dentro de una región deben ser 
            también más probables (
            Carstensen et al., 2013
            ).
            Los módulos observados podrían considerarse fuentes de composición 
            funcional de endemismos, al estar integrados por combinaciones de 
            conectores, periféricos y ultraperiféricos. Las mariposas suelen 
            dispersarse a través de corredores mediante vuelos poco extensos (
            Vodá et al. 2016
            ).
            Del mismo modo, los módulos podrían representar corredores potenciales a
            gran escala (áreas occidentales, centrales y orientales). 

           Por su parte, los TRFG constituyen unidades de paisajes (
            Mateo et al., 2020
            ).
            Los TRFG conectores, en especial los del mismo módulo, pudieran 
            comportarse como corredores funcionales a escalas variables, según la 
            distribución espacial y las características paisajísticas-ecológicas de 
            sus regiones físico-geográficas respectivas. En este contexto, TRFG como
            el que incluye Guamuhaya, representa un área de gran conectividad y 
            fuente de endemismos de amplia distribución en un espacio geográfico de 
            evidente complejidad, donde se superponen tanto límites espaciales de 
            módulos como combinaciones limítrofes de TRFG conectores y periféricos. 

          
            
            Whittaker et al. (2018)
             definen el término archipiélago como un grupo de islas cercanas que 
            intercambian información biológica con frecuencia superior en relación 
            con la de otras masas de tierra. Estas islas comparten orígenes y 
            dinámicas geoambientales similares, además de una fuente común de 
            especies. Un meta-archipiélago sería un grupo de archipiélagos con 
            diferentes orígenes y fuentes de especies. Dentro del mismo, el 
            intercambio es más frecuente con relación a otras áreas, pero menor que 
            dentro de un archipiélago único. El término es coherente con el de 
            meta-población, el cual denota la subdivisión de poblaciones a través de
            áreas no conectadas lo suficiente para constituir una entidad única, 
            pero sin llegar a ser por completo independientes unas de las otras. En 
            adición, dichos autores subrayan que un meta-archipiélago resulta equivalente a la noción de módulos y redes. 

           La historia paleogeográfica del archipiélago cubano señala orígenes 
            distintos para los macizos montañosos del occidente y el oriente, 
            comportándose como islas dentro de un archipiélago, así como diferentes 
            ciclos de expansión, reducción, fragmentación y fusión de territorios (
            Oro, 1989
            ; 
            Iturralde-Vinent y MacPhee, 1999
            ; 
            Iturralde-Vinent, 2010
            ).
            Los patrones espaciales actuales de los endemismos de mariposas cubanos
            se caracterizan por una combinación de distribuciones pancubanas y 
            meta-poblacionales, restricciones espaciales, disyunciones y estructura 
            en módulos, cuyos componentes exhiben diferentes configuraciones 
            espaciales y niveles de conectividad. 

          
            
            Whittaker et al. (2018)
             señalan que, en regiones complejas, como el Caribe insular, resulta 
            debatible dónde comienza un archipiélago y dónde termina otro. Sobre la 
            base de lo expuesto, es plausible considerar al archipiélago cubano como
            un meta-archipiélago paleogeográfico, del cual ha heredado sus características actuales como archipiélago y meta-archipiélago en sí mismo. Tal estructura histórica-ecológica subraya la complejidad 
            biogeográfica de este sistema insular y debe tenerse en cuenta para el 
            diseño de corredores u otras acciones encaminadas a la conservación y 
            resiliencia de la biota ante cambios ecológicos ocasionados por causas 
            climáticas, antrópicas, o una combinación de ambas.
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