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RESUMEN
El presente trabajo aborda la diversidad del género Rubus en Costa Rica, con un enfoque en
las moras cultivadas y nativas. Se plantea como objetivo principal contribuir a la preservacion de la
diversidad de moras (Rubus spp.) en fincas agricolas en la region del Valle Central y el canton de
Pérez Zeledon de Costa Rica, a traves de la preparacion y almacenamiento de ejemplares de herbario
y anélisis genéticos. De este modo, se podra realizar la clasificacion y el mantenimiento de los
especimenes para un manejo sostenibles de los recursos agricolas, con el propdésito de establecer una

coleccion para el acervo genético de Rubus y aprovechamiento en mejoramiento genético.

El estudio favorece el apoyo a productores locales en cuanto a la identificacion de especies
nativas e introducidas y a la seleccion de materiales con potencial agronémico. Para la preservacion
de los ejemplares y su posterior identificacion taxondmica, el material vegetal se prensd, seco y
cuarentend antes de su ingreso a los herbarios nacionales. Paralelamente, se realizaron analisis
genéticos basados en secuenciacion de Sanger empleando PCR y marcadores plastidiales (matK,
rpoC1 y trnH-psbA). Ademas, se aplicd un analisis de componentes principales (ACP) con base en
caracteristicas morfoldgicas y morfométricas para evaluar similitudes y variabilidad entre accesiones,

reduciendo la dimensionalidad y revelando agrupamientos consistentes.

Los resultados evidenciaron la presencia de 11 especies de Rubus de las 14 reportadas en la
literatura del pais, incluidas nativas e introducidas. Los analisis genéticos con marcadores plastidiales
permitieron establecer relaciones filogenéticas claras, mientras que el PCA mostré alta variabilidad
morfoldgica, lo cual determind la complejidad taxondmica del género. Asimismo, a través de las
revisiones taxonomicas, se identifico la posible confusion taxonémica entre Rubus miser y Rubus

adenotrichos, resaltando la necesidad de una reclasificacion precisa.

En conclusion, se destaca que las fincas moreras son reservorios clave de diversidad genética
de Rubus. Se confirma la eficacia de los herbarios y analisis moleculares para la identificacion,
reclasificacion precisa de especies, y se enfatiza en la importancia de conservar y aprovechar de

manera sostenible las moras y frambuesas en Costa Rica.



AGRADECIMIENTOS
Quiero expresar mi mas profundo agradecimiento a todas las personas que hicieron posible la

realizacion de esta tesis.

En primer lugar, a mi familia, por su apoyo incondicional, pacienciay comprension durante cada etapa

de este camino académico. Su confianza en mi ha sido la fuerza que me impulso a seguir adelante.
A mi comité de tesis, por su guia, dedicacién y valiosas orientaciones que enriquecieron este trabajo.

A mis profesores y compaferos de la universidad, quienes, con sus ensefianzas, criticas constructivas

y compafiia, hicieron de este proceso una experiencia satisfactoria y motivadora.

A la institucion y las personas que colaboraron en la investigacion, brindando informacion, recursos
y tiempo para que este proyecto se concretara. Dedico un agradecimiento especifico a la Vicerrectoria
de Investigacion y el programa Focaes Investigacion por promover el desarrollo de valiosos proyectos
que aportan conocimiento desde las personas estudiantes.

Siendo mujer, deseo también reconocer la importante labor de las mujeres en la ciencia, quienes con
su talento, perseverancia y aportes han abierto caminos y han sido inspiracién para generaciones de
investigadoras. Su ejemplo me ha recordado que el conocimiento se construye con diversidad de voces
y perspectivas, y que la ciencia se enriquece cuando se reconoce el papel fundamental de todas las

personas que la impulsan.

Finalmente, agradezco a todos aquellos que, de manera directa o indirecta, contribuyeron a que este

esfuerzo académico se convirtiera en una realidad.



TABLA DE CONTENIDO

1. INTRODUCCION ...ccovvuuuueeesssssssesssssssssesssssssssesssssssssssssssssssssssssssssssssssssssesssssssssssssssssssssssssssssssssssssessssssssssssssssssssssssass 1
0] 2 ) 50 0 1 3
2.1, ODJETIVO ZEINMET AL .cuuiuurieereeeseeeeeesseesseeseesssesssesssees s s s ss e s s R s RS R R R R 3
2.2. Objetivqs ESPECIIICOS ruerrrurerisrss s bR R R R R s 3
3. MARCO TEORICO.....cucciumucussssssssssssssssesssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssss s sssssss ssasssessssssssssssssssssssmsssssssssssssssssssns 4
3.1. Generalidades A& RUDUS ...t sssses s s s sssss s sssses s s ssssssans 4
3.2. Especies de RUDUS €N COSTA RICA .. ssss s ssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssanes 8
3.3. La técnica de PCR en analiSis ENALICOS ..urrirneesreersseessssseessessssssssssssssssssssessssssssssssssss s sssssssessssssssssssssssessans 8
3.4. Identificacion de especies con secuencias cortas de ADN ... sssssses 9
3.5. Variabilidad GENALICA ..o e reerectsseiseeseee et cese e ss bbb s R b bR 9
3.6. El acervo genético para el mejoramiento de RUDUS.......cocoenecenenneinssineesectsesessessessseesesssssesssesssesssnees 10
3.7. La preservacion de especies a través de 10S herbarios.... s 11
3.8. Analisis de Corr'lponentes Principales (ACP) .. rceeseessecsessssssesssessssssssssssssssssssssssss s sssesssassssssssssnss 12
4. MATERIALES Y METODOS......ccoismsmutmmsssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssnsnes 13
230 S o Tor=1 b= Yoy ) o W U= =Y 0 U b o J000 PP 13
4.2. Recoleccion de muestras vegetales y elaboracion del herbario .......eeeneenenneeseesseesseeesseenns 14
4.3. Identificacion de eSpecies de RUDUS ... secsssessssssessseessesssssssssssssesssssssssesssesssessssessssessesens 14
N g =T B ) (=) 0 =] m Uol o 15
4.5. Andlisis de cOMPONENtES PriNCIPALES ..o ceeererreeseerrersees e sees s sses s ss s e ssssessseeas 16
4.6. Inventario de metadatos dESCIIPLIVOS .. crerermeesees e seesseessesss s sess s sssssseasseesesssss s sssesssesssesssssenss 16
5. RESULTADOS.....cuiuitisissssssssssssssessasssssssssssssssssssssssssassssssssssssssssss s s sssssssesssss seassss seass s st e ssassseassssssassssssssssssnasensans 18
5.1. Preservacion de especies de Rubus a través de 10s herbarios ... 18
ST XS] o T=Tos (130 U (531 U or=To b= 300 PP 18
5.3. Analisis de 105 Arboles fllOZENETICOS ... irmrerreeereeereessees s sees s s sesssess s sssesssessssees 25
5.4. Anéli§is de componentes principales de caracteristicas morfoldgicas y morfométricas........co...... 26
L 0 ] I 01 0] 0 ) 28
6.1. Preservacion y el valor de 10S RerDarios....... e ccineecsnneisessssssesssss st sssssssssssssssessssssssssssseses 28
6.2. Diversidad de especies identifiCadas ......oerereeneeereennesseeseesesseessesse e ss s s ssses s sasssenes 28
6.3. Relaciones filogenéticas (matK, rpoC1, trnH-PSDA) ...t sssesssessssssssesssssssesens 29
6.4. Comparacion entre marcadores MOIECULATES. ..o cueeneeneeseersneesseessees s sssssssesssssssssssssssssssssessseses 30
6.5. ANALISIS MOTTOIOZICO Y ACP ...ttt es b b ss bbb e e 30
7. CONCLUSIONES ......cuitiuimseusussssssssssssssssssssssssasssssssssssssssssssssssssssssssssss sssssss s ssssssssasssssssss sssssss snsssssssssssssssssssssssssnassssans 32
8. RECOMENDACIONES .....coiuitiuiusssussssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssssss sssssssssssssssssssssssssssssssssnassssas 33




LR Y 0 41

TABLA DE FIGURAS

Figura 1. Mapa de Costa Rica donde se ubican geogréaficamente las especies de Rubus muestreadas

Para este eStUAIO, 2026. ........cueiieieeie ettt ettt aeene e ae e 13
Figura 2. Rubus adenotrichos SChIEd.. ..........coviiiiiiie e 20
Figura 3. RUDUS COSTAriCaNUS LIBDM.. ....oiuiiiiiie it 20
Figura 4. RUDUS HHIPLICUS SIML. .eoviiiiiiiiic et re e neenne e 21
Figura 5. RUbUS glaucus Benth. ...........c.coiiiiii et 21
Figura 6. RUDUS MISEr LIEBDIM. .....ooviiiii e 22
Figura 7. RUDUS NIVEUS THUND. ....cvoiiiiieiec et re e naenne e 22
Figura 8. Rubus panamanus L.H. BaIIEY.. .........cccooiriiiiiiiiice s 23
Figura 9. RUDUS TOSITOIIUS SIML...uiiiiiiiiiiiiieice bbbt 23
Figura 10. “Brazos” (RUDUS SP. 2).. .oieiiiiiiiieiieie sttt 24
Figura 11. RUDUS UFtICITOIUS POIT. .....oouiiiiiiiiicieie e 24
Figura 12. Rubus vulcanicola (Donn. Sm.) RydD. ..., 25

TABLA DE ANEXOS

Anexo 1. Lista con los datos geograficos de las especies muestreadas en campo en las fincas

10| 010 TSROSO SRRSO 45
Anexo 2. Imprimados definidos para Rubus utilizados para la elaboracion de los arboles

FIHOGENALICOS. ... ettt sttt b et ae e ne e 45
Anexo 3. Muestras de partes de los 6rganos de las plantas, tallos, hojas e inflorescencia,

recolectados para elaborar los ejemplares de 10S herbarios..........ccccccovveveiieni e, 45
Anexo 4. Arbol filogenético generado por Inferencia Bayesiana bajo el modelo GTR+G, a partir de

las secuencias de matK con los imprimadores matK-2.1 ay matK-3.2........cccccccevveveiiiesieennnn, 46
Anexo 5. Arbol filogenético generado por Inferencia Bayesiana bajo el modelo GTR+G, a partir de

las secuencias de rpoC1 con los imprimadores rpoCL1-2 y rpoCL-4. ......c.ccevvevieiveieeiieseenn, 47
Anexo 6. Arbol filogenético generado por Inferencia Bayesiana bajo el modelo GTR+G, a partir de

las secuencias generadas con los imprimadores trnH-pshA............ccooiiiiini e 48

Anexo 7. Mediciones de caracteristicas morfométricas y morfologicas de especies de Rubus,
empleadas para elaboracion de ACP. Longitud del foliolo principal (L.fol), longitud de sépalos
(L.sep), longitud de pétalos (L.pet), presencia de tricomas glandulares (Tric.gl) y pares de

VENAS SECUNTAITAS. ..veveeteesteetie sttt tee sttt stttk e ettt e b s e be et e sre e s beenbeebeeabe e beaneenbeeneeanes 49
Anexo 8. Porcentaje de varianza de cada dimensidon perteneciente al analisis de componentes

principales de las variables morfoldgicas y morfométricas de los taxones de Rubus................ 49
Anexo 9. Grafico de analisis de componentes principales a partir de variables morfoldgicas y

morfometricas de caracteres foliares y florales de los taxones de Rubus. .........c..cccovevevvriienenn, 49

Vi



1. INTRODUCCION

El género Rubus es un grupo grande y diverso de plantas perteneciente a la familia Rosaceae,
en el cual se encuentran mas de 700 especies descritas a nivel mundial (Huang & Hu, 2009). En el
caso de Costa Rica, Hernandez (2018) reconoce 14 especies de Rubus, entre nativas y naturalizadas,
concentradas mayormente en las provincias de San José y Cartago.

Diversos estudios han propuesto hipotesis sobre el origen y la evolucion del género Rubus. Lu
(1983) sefial6 que, aunque la mayoria de diversidad de especies se encuentran en América del Norte
(64%), China alberga 194 especies (26 %), donde una alta proporcion son endémicas. Esto sugiere
que el suroccidente de ese pais podria ser un centro de distribucién y diferenciacion e, incluso, el
origen del género.

En contraste, Alice & Campbell (1999), mediante andlisis de la regién ITS del ADN
ribosémico nuclear, plantearon que el sitio ancestral de Rubus podria ubicarse en Ameérica del Norte,
Europa del Este o Asia. Asi también, Carter et al. (2019) utilizando secuencias de ADN de cloroplastos
y captura dirigida de genes nucleares de baja copia, encontraron que el ancestro comin mas reciente
del género Rubus se distribuyd en Norteamérica, donde probablemente tuvo su origen. Por lo tanto,
Carter et al. (2019) destacan la complejidad evolutiva del género y la necesidad de integrar enfoques
para comprender su historia evolutiva.

En términos de produccion y domesticacion, los cultivos de mayor relevancia econémica
dentro del género Rubus corresponden a las frambuesas del subgénero Idaeobatus y las moras (0
zarzamoras) del subgénero Rubus (Graham & Mchnicol, 1995). En Costa Rica, la mora es cultivada en
sistemas diversificados por pequefios productores en las zonas altas del Valle Central y de la zona sur
del pais, donde, en el 2021, la produccién alcanz6 una total de 1424 t con un rendimiento del 1,07 t/ha
(Secretaria Ejecutiva de Planificacion Sectorial Agropecuaria, comunicacion personal, 22 de
setiembre del 2023). La Promotora de Comercio Exterior (Procomer) (2020) considera que existe un
potencial para la comercializacion de la mora nacional, dado el interés en el mercado por productos
nutricionales y mejoradores de la salud.

Las moras presentan altos contenidos de antioxidantes y polifenoles, y son fuente de fibra
dietética, vitamina C, manganeso, cianidina y taninos. Estos compuestos han sido asociados con
multiples beneficios para la salud, incluida la reduccion del dafio ocasionado por radicales libres,
efectos anticancerigenos, reduccion del colesterol, retraso de los procesos de envejecimiento y

fortalecimiento de los vasos sanguineos (Nile & Park, 2014). El potencial alimenticio de las moras las



convierte en un recurso econdmico para la actividad agricola, por lo cual resulta crucial la
caracterizacion y conocimiento de la diversidad de moras para maximizar sus usos y aprovechamiento.

Los herbarios constituyen, por excelencia, uno de los mas esenciales recursos para documentar,
investigar y conservar la diversidad de plantas, algas y hongos a nivel mundial. Aunque es probable
que, en términos generales, su mayor importancia se encuentre actualmente en esos campos,
igualmente se extiende a otros, como la educacién, la bioprospeccidn, la farmacia, la ecologia y la
agronomia, entre otros (Marin-Rodulfo et al., 2024).

Por medio de la recoleccion y clasificacion de ejemplares de plantas, se registra la diversidad
vegetal en los herbarios. Aun cuando las metodologias de recoleccion y analisis de muestras son
ampliamente empleadas, los herbarios no han presentado mayores cambios en 200 afios. Mantienen
las herramientas requeridas para identificar las plantas, sus propiedades y los beneficios de los
organismos colectados. Asimismo, aportan la documentacion de la biodiversidad en un momento
especifico, datos relevantes para la comunidad cientifica y el publico (Castellano, 2003). Aunado a
esto, contribuyen con el conocimiento para valorar y utilizar de forma racional estos recursos naturales
(Robles et al., 1996).

Por su parte, los analisis genéticos mediante marcadores moleculares constituyen una
herramienta fundamental en cuanto a caracterizar las especies. En el esfuerzo por desarrollar un codigo
de barras eficiente para plantas, Fazekas et al. (2008) compararon ocho regiones de genes de
cloroplastos y una del genoma mitocondrial, con el fin de discriminar especies en grupos
taxondmicamente complejos. De estas, Hernandez (2018) empleo tres genes plastidiales considerados
altamente informativos para identificar especies de Rubus presentes en Costa Rica y Panama. Estos
enfoques no solo facilitan la delimitacion taxonémica, sino también la evaluacion de la diversidad
genética, a través de evidencias clave para comprender los procesos evolutivos y las relaciones
filogenéticas dentro del género.

Actualmente, en Costa Rica, no existe un registro y estudio detallado y exhaustivo de la
diversidad de especies, variedades y formas de Rubus, tanto en su estado nativo como en condiciones
de cultivo dentro de fincas agricolas. El proposito de este trabajo fue contribuir al conocimiento y
preservacion de dicha diversidad, reflejada en fincas productoras de mora del Valle Central y Pérez
Zeleddn, mediante la identificacién de especies apoyada en analisis genéticos, la incorporacion de
ejemplares en herbarios y el registro sistematico de informacion sobre las fincas con cultivos de mora.

Estos analisis geneticos, basados en marcadores moleculares, permiten no solo la correcta

identificacion de especies, sino también la evaluacion de su diversidad genética, lo cual resulta



esencial para comprender los procesos evolutivos y orientar estrategias de conservacion. Los datos
recopilados constituyen un recurso valioso para promover el uso sostenible de la diversidad de moras
y potenciar el desarrollo del mercado de este fruto en el pais. Ademas, el acervo genético de Rubus
representa un insumo estratégico para la produccién agricola, ya que conforma la base para seleccionar
variedades adaptadas, el mejoramiento de cultivos y la resiliencia frente a plagas, enfermedades y el
cambio climético.
2. OBJETIVOS
2.1. Objetivo general

Contribuir a la preservacion de la diversidad de moras (Rubus spp.) en fincas agricolas en la
region del Valle Central y el canton de Pérez Zeledon de Costa Rica, a traves de la preparacion y
almacenamiento de ejemplares de herbario y andlisis genéticos que permitan la clasificacion y
mantenimiento de los especimenes para un manejo sostenibles de los recursos agricolas.
2.2. Objetivos especificos
2.2.1. Realizar &rboles filogenéticos de las accesiones de Rubus por medio de la secuenciacion de tres
marcadores moleculares.
2.2.2. Depositar en los principales herbarios del pais material vegetal recolectado para su
determinacion taxonémica y preservacion.
2.2.3. Determinar el grado de similitud entre las accesiones de Rubus mediante un andlisis de

componentes principales con base en caracteristicas morfoldgicas y morfométricas.



3. MARCO TEORICO
3.1. Generalidades de Rubus
3.1.1. Origen y distribucion geografica

El género Rubus es un grupo grande y diverso de Rosaceae, el cual incluye a las moras y las
frambuesas (Huang & Hu, 2009). Barrie (2015), en la “Flora Mesoamericana”, expone la existencia
de 700 especies presentes principalmente entre los continentes de América, Europay Asia; 23 especies
en Mesoamérica; y una diversidad reducida en Africa y Oceania. Sochor et al. (2022) reportaron 18
especies de Rubus en la region de Sudafricay, para laregion de Nueva Zelanda, Allan (1961) reconoce
cinco especies endémicas. Las especies de Rubus crecen en todos los continentes a excepcion de la
Antértida (Alice & Campbell, 1999).

Segln Lu (1983), en su estudio sobre especies de Rubus en China, de las aproximadamente
750 especies en el mundo, el 64 % se encuentra en América del Norte, lo que la convierte en una
region clave de distribucion. En China, se registran 194 especies (26 %), muchas de ellas endémicas.
Sus resultados evidenciaron la presencia de grupos complejos, taxones morfoldégicamente primitivos,
intermedios y avanzados de relevancia filogenética. Concluye que el suroccidente de China constituye
un centro de distribucion y diferenciacion de Rubus y, posiblemente, el centro de origen del género
en ese pais.

Por su parte, Carter et al. (2019), a partir de secuencias de ADN de cloroplastos y captura
dirigida de genes nucleares de baja copia, hallaron que el ancestro comin mas reciente del género
Rubus se distribuyd en Norteamérica, donde probablemente tuvo su origen. Los autores expresan gue,
durante el Mioceno temprano, hubo eventos de migracion hacia Asia y Europa a través del puente de
Bering. Posteriormente, con la formacion del istmo de Panama, migré hacia Suramérica desde donde
posiblemente se dispersé a Australia y Nueva Zelanda mediante eventos de larga distancia. Hallaron
que en el Mioceno medio y tardio el género experimentd gran diversificacion en Asia, Europa,
Sudamérica y Oceania, junto con duplicaciones del genoma, lo cual gener6 especies poliploides.

Carter et al. (2019) sefialan la presencia de dos visiones divergentes sobre la evolucion del
género Rubus. Los autores retoman el trabajo de Alice & Campbell (1999), quienes, mediante el
analisis de la region ITS del ARN ribosémico nuclear, sugirieron que el sitio ancestral del género
podria encontrarse en América del Norte, Europa del Este o Asia. Esta propuesta contrasta con la
hipotesis de Lu (1983), quien plantea a China como centro de origen del género debido a la presencia
de grupos complejos y una alta proporcion de especies endémicas. Asi también, Huang & Hu (2009)

sugieren su origen en las zonas templadas del hemisferio norte del planeta.



Este género de plantas se ha extendido a las partes altas de las zonas tropicales de Ameérica
(Hernandez, 2018). En relacién con ello y con las condiciones agroclimaticas éptimas para la planta,
varias especies de moras y frambuesas, entre ellas las locales, se desarrollan adecuadamente en alturas
entre 1500-2300 m s. n. m., bajo una precipitacion minima anual entre 1200-1600 mm, temperaturas
entre los 15-22 °C, humedad relativa de 75-90 % y en suelos de texturas franca arcillosa, con buen
drenaje y ricos en materia organica (Castro y Cerdas, 2005).

En Costa Rica, las especies crecen desde los 550 m hasta los 3.500 m de altura, en ambientes
de zonas abiertas, potreros, jardines, bordes de caminos y bosques. Se distribuyen en todas las
provincias, pero su produccion es mayor en San José, Cartago y en la zona del Cerro de la Muerte
(Hernandez, 2018). Con respecto a la produccién, generalmente las especies de moras generan flores
y frutos durante todo el afio, pero la mejor fructificacion ocurre en la temporada seca entre marzo y
abril (Morales, 2014).

3.1.2. Descripcion del género

El orden de las Rosales son plantas eudicotiledéneas, contiene, entre otras, a Rosaceae,
Moraceae y Urticaceae consideradas las méas diversas de la orden (Hernandez, 2018). En Rosaceae,
existe el género Rubus, formado por 15 subgéneros, y en el subgénero Rubus (anteriormente Eubatus)
se clasifican las moras y en el subgénero Idaeobatus las frambuesas (Finn & Clark, 2012). En el
estudio realizado por Hernandez (2018), se reportan 14 especies de Rubus en Costa Rica. Morales
(2014), por su parte, reportd 12 especies de Rubus en Costa Rica y Barrie (2015) 23 spp. en
Mesoamérica.

Se describe a las moras y las frambuesas (Rubus spp.) como arbustos perennes con tallos
bienales, erectos, trepadores o rastreros, con o sin aguijones, pilosos, glabros, sin o con glandulas y
cerdas. Presentan hojas alternas, imparipinnadas y ternadas en la misma planta o digitadas y ternadas
en la misma planta (en especies nativas de Costa Rica y Panama); las hojas basales en el tallo muestran
ser digitadas o imparipinnadas y las hojas distales del tipo ternadas; los foliolos mayormente
pubescentes, de margen irregularmente dentado y aguijones sobre el nervio central en el envés
(Hernandez, 2018).

Las inflorescencias son terminales o axilares, paniculadas, a veces con flores solitarias. Las
flores presentan cinco pétalos, de colores blanco, rosado palido o lila; pétalos alternos a los sépalos,
con numerosos estambres (>40) dispuestos en circulo rodeando la base del receptaculo; gineceo
apocarpico con mas de diez carpelos; los frutos son una drupa compuesta, de forma esférica o

alargada, glabras o con pubescencia (Hernandez, 2018). Los frutos en donde las drupeolas quedan
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adheridas al receptaculo se le llama moras, mientras que las drupeolas de las frambuesas se desprenden
del receptaculo, el cual permanece en la planta, y el fruto queda integro, unido por pequefios pelos
(Clark et al. 2007; Morales, 2014). Es de considerar que Clark et al. (2007) indicaron que la
diferenciacion basada en caracteres morfolégicos del fruto ha servido para delimitar los subgéneros
Rubus e ldaeobatus, una division util para la actividad agricola, pero no refleja la verdadera
delimitacion taxonomica del género cuando se analizan las relaciones moleculares. Los autores
destacan que numerosas especies de mora comparten rasgos con las frambuesas, especialmente en
aquellas con hébito de crecimiento erecto. Los genes de la frambuesa se encuentran en el origen del
grupo y existe un flujo continuo de genes desde la frambuesa hacia la mora en la naturaleza (Alice et
al., 2001).

El género Rubus presenta reproduccion asexual, la cual se da por medio de yemas adventicias
de la raiz, raices adventicias del tallo y apomixis (Hernandez, 2018; Gustafsson 1943; Monasterio—
Huelin 1992; Ortiz et al. 2004). Aunado a esto, la reproduccidn sexual se presenta en plantas con
comportamiento aldgamo o autégamo (Jennings, 1988). A nivel de ploidia, se pueden encontrar desde
diploides (2x=2n=14) hasta dodecaploides (12x=2n=84) (Roa et al., 2014). Estas condiciones otorgan
al género una gran diversidad morfoldgica, variabilidad genética y una compleja circunscripcion. Esta
complejidad ha sido relacionada a factores como la poliploidia, la apomixis, la hibridacion entre
especies y subgéneros (Alice & Campbell, 1999).

3.1.3. Importancia del cultivo

En el mercado internacional, en el 2019, las importaciones de mora alcanzaron ingresos de
US$4192 millones, donde Estados Unidos de América (EE. UU.) y Alemania fueron los principales
paises compradores de moras, siendo la mora fresca la de mayor participacién en el mercado
(Procomer, 2020). En Costa Rica, la comercializacion de la mora se distribuye ampliamente en el
mercado nacional y en la industria alimentaria para la elaboracién de jugos, conservas, helados y
postres (Morales, 2014).

En afios anteriores, se documento la produccion mundial de mora (Rubus spp.), con base en
los estudios como los de Strik et al. (2007) y Hall (2017). Dichos trabajos sefialaron que para el afio
2005 se registrd una superficie global de 20 035 ha, con una produccion estimada de 140 292 t de
fruta. En ese contexto, Europa contaba con 7692 ha y una produccion de 43 000 t, mientras que
America del Norte con 7159 hay 59 123 t, siendo ambas regiones los principales productores a nivel
mundial, seguidas de América Central, con un area sembrada de 1640 ha y una produccion de 1590 t.



En el caso de Centroamérica, se reportd que las principales variedades cultivadas en 2005 eran
‘Brazos’ y R. glaucus. Costa Rica concentraba la mayor superficie cultivada con 1590 ha, seguida de
Guatemala con el area restante. México, dentro de la region norteamericana, representaba 2300 ha y
producia principalmente los cultivares ‘Brazos’ y ‘Tupy’. Por su parte, Sudameérica registraba 1597
ha con una produccion de 6380 t. Lo anterior evidencia que, a pesar de contar con una superficie
similar a Centroamérica, alcanzaba un rendimiento mejor en términos de volumen de fruta.

En Costa Rica, la produccién de mora se da a pequefia escala con propdsito de diversificacion
agricola y economica. Para el afio 2021, esta produccion alcanzo 1424 t en 1324 ha y con un
rendimiento del 1,07 t/ha. Con respecto al 2005, Costa Rica ha disminuido su area de produccién de
moras. Las zonas en el pais donde se desarrolla principalmente la actividad son Pérez Zeledon,
Cartago, Desamparados, Dota, El Guarco y Tarrazl (Secretaria Ejecutiva de Planificacion Sectorial
Agropecuaria, comunicacion personal, 22 de septiembre del 2023).

En el ambito comercial, Procomer realizd un estudio sobre las caracteristicas para la
comercializacion internacional de tres productos, y la fruta de la mora fue destacada por su valor
nutricional. La Promotora expresa el potencial de comercializacion para la mora, basados en la
creciente necesidad de productos naturales, sostenibles, sin aditivos artificiales, con propiedades
nutricionales y nutracéuticas mejoradores de la salud, factores que han sido dinamizadores de la
demanda de este producto (Procomer, 2020). Es un producto con oportunidad para la diversificacion
del sector agroalimentario costarricense.

3.1.4. Contenido nutricional

Las moras presentan altos contenidos de antioxidantes y polifenoles, ademas son fuente de
fibra dietética, vitamina C, manganeso, cianidina y taninos. Estos compuestos han sido asociados con
mdaltiples beneficios para la salud, incluyendo la reduccion del dafio ocasionado por radicales libres,
efectos anticancerigenos, reduccion del colesterol, retraso de los procesos de envejecimiento y
fortalecimiento de los vasos sanguineos (Nile & Park, 2014).

De acuerdo con el estudio de Soto et al. (2019), las moras cultivadas en el pais presentan
niveles significativos de polifenoles y elagitaninos, por lo que son una fuente rica en compuestos de
interés nutricional. Ademas, los autores exponen que las frutas de las moras organicas en comparacion
con las convencionales presentaron mayor contenido de elagitaninos. Se ha demostrado que varias
especies poseen propiedades para la proteccion ante los efectos producidos por los rayos ultravioleta
B (UVB) Yy, en Costa Rica, la mora mencionada como R. adenotrichos Schltdl (pero que posiblemente

es mas bien R. miser Liebm.) contiene compuestos fendlicos, principalmente elagitaninos y



antocianinas, que otorgan un beneficio antioxidante al cuerpo y puede mitigar el dafio cutaneo

producido por los rayos UV (Calvo et al., 2013).

3.2. Especies de Rubus en Costa Rica

Uno de los trabajos mas recientes es el de Hernandez (2018), que abarca la identificacion y la
clasificacion de especies de Rubus en el pais. Hernandez examinéd los herbarios de Costa Rica,
Panama, Nicaragua, Reino Unido y EE. UU., asi como recolectd material vegetal fresco de diferentes
localidades, caracteristicas del habitat y condiciones ambientales. También, revisé imagenes de
material tipo y descripciones originales (protologos). Los productos de ese trabajo incluyen una clave
dicotdmica, un mapa de distribucion de especies de Rubus presentes en Costa Rica y Panama, y la
revision taxonémica mas reciente del género para nuestro pais. De igual importancia, se pueden
consultar el “Manual de Plantas de Costa Rica” un trabajo de Morales (2014), quien también elabord
una clave dicotémica, ilustraciones y descripciones de especies de Rubus y la revision de Barrie (2015)
en la “Flora Mesoamérica”.

Los recursos taxondmicos pueden variar en descripciones y especies aceptadas, pero integran
en comun un grupo no mayor de 14 especies reportadas en Costa Rica, entre especies nativas (R.
adenotrichos Schltdl., R. costaricanus Liebm., R. glaucus Benth., R. fagifolius Schitdl. & Cham., R.
humistratus Steud., R. irasuensis Liebm., R. miser Liebm., R. nubigenus Kunth., R. urticifolius Poir.,
R. vulcanicola (Donn. Sm.) Rydb. y R. sp. 1) e introducidas (R. ellipticus Sm., R. niveus Thunb., R.
rosifolius Sm. y R. sp.), de acuerdo con Hernandez (2018).

3.3. La técnica de PCR en anélisis genéticos

El analisis genético es una de las herramientas mas fundamentales en la biologia molecular y
la sistematica. Ha permitido la identificacidn de especies y la comprension de los procesos evolutivos,
donde entre las técnicas mas utilizadas se encuentra la reaccion en cadena de la polimerasa (PCR), y
ha significado una revolucion en la investigacién genética, puesto que ha favorecido ampliar
fragmentos especificos de ADN de manera rapida y eficiente (Mullis & Faloona, 1987).

La técnica de PCR se basa en la replicacion in vitro de secuencias de ADN mediante ciclos
repetitivos de desnaturalizacion, alineamiento de cebadores (“primers”) y extension por un ADN
polimerasa termoestable. Este método ha propiciado el desarrollo de las aplicaciones en genética de
poblaciones, filogenia y taxonomia, asi como obtener las secuencias cortas de ADN, que serian los
marcadores moleculares para la identificacion de especies y el estudio de las relaciones evolutivas
(Garibyan & Avashia, 2013).



3.4. Identificacion de especies con secuencias cortas de ADN

Se puede acudir a analisis genéticos para identificar y descubrir especies, ademas estudiar sus
relaciones y linajes. Rubus presenta una gran complejidad taxondmica, por ello el uso de secuencias
cortas de ADN ha sido fundamental para su identificacion. Para identificar especies de Rubus
presentes en Costa Rica y Panama, Hernandez (2018) utilizo tres regiones de genes plastidiales que
Fazekas et al. (2008) consideraron Utiles para discriminar especies vegetales taxonémicamente
complejas y realizar estudios de monofilia de especies.

Hernandez (2018) utilizé las regiones marcadoras matK con 1600 pares de bases (pb), el cual
contiene el intron trnK de plantas fotosintéticas 1 (Ems et al. 1995); el gen rpoC1l que codifica
proteinas homologas de una subunidad B de la ARN polimerasa bacteriana (Lee et al., 2012); y el gen
no codificante trnH-psbA, un espaciador intergénico de 450 pb, relacionado con una region en los
plastidios de alta variabilidad genética en las angiospermas y de facil amplificacion en plantas con
flores (Kress et al. 2005). Ademas, Hernandez (2018) empled dos regiones de genes de plastidios
codificantes y una no codificante para el estudio de la filogenia e identificacion de 14 especies de
Rubus en Costa Rica. Los anélisis filogenéticos expusieron una semejanza entre R. glaucus y R.
humistratus y una distincién entre las especies nativas y las introducidas. El autor consideré mas
informativo emplear marcadores de plastidos para el analisis de grupos taxonémicos complejos.

Con respecto a Wu et al. (2020), seleccionaron de modo preliminar potenciales cddigos de
barras de ADN para Rubus. Para ello, evaluaron seis regiones: ITS, ITS2, matK, rbcL, trnH-psbA y
trnL-trnF, donde se mostré que la combinacion de plastidiales y nucleares mejora la resolucion
taxonomia, principalmente para grupos con hibridacién frecuente. En el mismo trabajo, los resultados
mostraron que en el arbol de consenso NJ, (“neighbor-joining”) el marcador matK expuso la mayor
proporcién monofilética (67 %) y de segundo trnH-psbA (64 %). Las secuencias matK y trnH-psbA
de las especies de Rubus presentaron variaciones intraespecificas e interespecificas significativas, lo
gue demuestra su capacidad y potencial para la identificacion.

3.5. Variabilidad genética

La variabilidad genética se refiere a la variacion o diferencias en los genes presentes en
individuos de una misma especie o0 genotipos diferentes, y se expresa como diferencias en la secuencia
del ADN, en alelos diferentes, ademas variacion del fenotipo (Begna & Teressa, 2024). Es posible
identificar la variacion genética. En el estudio de Espinosa (2011) sobre variabilidad genética en
diferentes especies de Rubus, se menciona el empleo de los metodos de hibridacion con SSRs, analisis

de minisatélites, uso de marcadores RAPDs y marcadores AFLPs para el andlisis de variacion intra e

9



interespecifica. De acuerdo con Stafne et al. (2005) un numero de 32 pares de cebadores SSR,
derivados de Rubus y Fragaria, pueden ser Utiles para el mapeo genético en poblaciones de mora. En
el trabajo de Roa et al. (2014), utilizaron marcadores de RAPDs polimorficos para detectar la
variabilidad genética de especies de Rubus de dos localidades distintas. Asimismo, emplearon el
analisis de agrupamiento y de coordenadas principales para distinguir genotipos de R. idaeus de otras,
y para detectar el genotipo segln su procedencia.

En otro estudio, sobre variabilidad genética en moras y frambuesas sudafricanas, Sochor &
Manning (2023) demostraron que especies de R. ludwigii y R. thaumasius son linajes nativos mientras
que R. pinnatus y R. rigidus presentan patrones complejos de variacion genética asociado a
hibridacién y la presencia de niveles de ploidia. Los autores emplearon tres tipos de marcadores
moleculares, secuencias plastidiales (matK, trnL-trnF) para estudios filogenéticos y filogeogréficos
permitiendo identificar haplotipos maternos y patrones de dispersion. También emplearon ADN
ribosomal nuclear (ITS) para detectar variacion nuclear y demostrar hibridacion para evaluar
introgresiones entre especies. Ademas, aplicaron microsatélites nucleares (SSR) para analizar la
diversidad a nivel genotipo y microevolucion y evaluar el grado de apomixis en poblaciones hibridas.

Espinosa et al. (2016) evaluaron la variabilidad morfologica de 31 accesiones de Rubus a partir
de 38 descriptores fenotipicos y aplicaron andlisis de componentes principales (ACP) y analisis de
conglomerado. Los métodos permitieron demostrar introgresiones y diversidad genética subyacente.
De forma similar, Real & Madulid (2019), en un anélisis fenético de especies de Rubus utilizando
analisis de cluster y ACP con caracteres morfologicos de hojas, tallos, flores y frutos, demostraron
que estos caracteres explican en gran medida la variacién morfol6gica, ademas una alta variabilidad

observada en una misma especie sugiriendo plasticidad fenotipica y diversidad genética significativa.

3.6. El acervo genético para el mejoramiento de Rubus

El acervo genético en Rubus es fundamental para los programas de mejoramiento genético,
puesto que concentra el material hereditario necesario para seleccionar y combinar rasgos de interés
agricola, nutricionales y comerciales (Rimieri, 2017). La riqueza genética de este genero esta
caracterizado al presentar multiples niveles de ploidia, hibridacién natural e introgresiones
interespecificas (Clark & Finn, 2011; Clark et al., 2007; Jennings, 1988).

Segun Clark & Finn (2011), el cultivo de la mora surgi6 a partir de selecciones de material
nativo. Estos genotipos proporcionaron las bases para el mejoramiento de la plantacion, uno de los
primeros logros fue el cruce de especies de mora en el este de los EE. UU. y especies de mora y

frambuesa en el oeste de los EE. UU., a partir de ello se gener6 un diverso acervo genético.
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Aproximadamente en el siglo XIX, se desarrollaron los hibridos ‘Loganberry’ (R. ursinus x R.idaeus)
y ‘Boysenberry’, y se fue avanzando hasta cultivares modernos con fructificacion en primocafas
(tallos vegetativos) y caracteristicas como ausencia de espinas, permitiendo responder a demandas
productivas y de mercado (Clark & Finn, 2011; Clark, Stafne, Hall, & Finn, 2007).

Un aspecto interesante es que en 1908, en la Estacion Experimental Agricola de Texas, hubo
un programa publico de mejoramiento genético, con el objetivo de desarrollar genotipos adaptados a
climas calidos, donde se desarroll6 la variedad ‘Nessberry’ a partir de germoplasma de R. trivialis y
que posteriormente resulté como progenitor de la variedad ‘Brazos’, que requiere pocas horas de frio
para la floracion (Clark & Finn, 2011).

El aprovechamiento de especies nativas como R. adenotrichos en Centroamérica y R. glaucus
en los Andes amplia las posibilidades de adaptacion a condiciones tropicales de altura y aporta rasgos
funcionales como alto contenido de antioxidantes y polifenoles, vinculando conservacién con
innovacion agricola (Schmidt-Durén et al., 2024).

3.7. La preservacion de especies a traves de los herbarios

Los herbarios albergan colecciones de plantas que documentan la diversidad existente o que
ha estado en el planeta. Estimulan crear conocimiento nuevo y educar sobre la importancia de
conservar la diversidad bioldgica; asi también los herbarios colaboran en la identificacion de plantas
y sus posibles usos, participan en programas de conservacién, son Utiles para la investigacion y
consulta del pablico (Castellano, 2003). Como instituciones, los herbarios fungen un rol protagénico
en propiciar la valoracién y la guia al momento de hacer uso de la biodiversidad, ademéas cumplen con
preservar informacion de la diversidad de organismos de las areas naturales protegidas y suministrar
documentacién de especies amenazadas, por lo que resulta clave su participacion en proyectos de
conservacion de la biodiversidad (Robles et al., 1996).

En cuanto a herbarios relevantes que preservan colecciones de organismos, existe el Jardin
Botanico de Nueva York (NYBG siglas en inglés), el cual es considerado el mas grande del hemisferio
occidental. Asume su labor de documentar la biodiversidad de plantas y hongos, destaca ejemplares
procedentes de América y en su herbario virtual se pueden consultar aproximadamente 242 taxones
tipo de Rubus (New York Botanical Garden (NYBG), 2023). De acuerdo con el Index Herbariorum
del NYBG, en Costa Rica se mantienen activos en el listado los siguientes herbarios (nombre y
acronimo): Museo Nacional de Costa Rica (CR), Estacion Biologica las Cruces de la Organizacion de
Estudios Tropicales (HLDG), Universidad Nacional de Costa Rica (JVR y AAG) y Universidad de

Costa Rica (USJ), en los que se puede encontrar informacion acerca de las especies de Rubus (NYBG,
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2023). La informacion obtenida de las muestras de herbario va mas alla de la que se puede estudiar
directamente en los especimenes y de la asociada a estos, usualmente en forma de etiquetas de
herbario.

3.8. Analisis de componentes principales (ACP)

En un estudio con multiples variables, el método de ACP permite la reducciéon de la
dimensionalidad y proyectar las observaciones en un espacio menor al espacio original, conservando
informacion representativa, asi también es posible proyectar observaciones en un espacio de dos o tres
dimensiones y determinar grupos uniformes o atipicos (Amat, 2023). Puede utilizarse para determinar
variacion fenotipica en sistemas independientes de caracteres correlacionados (Di Masso et al., 2010).

Por su parte, Espinosa et al. (2016), a travées del analisis de componentes principales, lograron
mostrar diferencias morfoldgicas entre tres especies de Rubus, asi también el analisis de datos
cualitativos y cuantitativos evidencio la variabilidad en las especies, permitié evidenciar una relacion
entre el lugar de origen con la expresion fenotipica, demostrando la influencia del ambiente en el
genotipo. De manera similar, el estudio de Real & Madulid (2019), aplico el anélisis fenético y PCA
a especies de Rubus en Filipinas, demostrando que variables florales y foliares fueron determinantes
en la separacion de especies donde los argumentos a la vez reflejaron afinidades taxonémicas.
Ademas, Xiong et al. (2019), en sus analisis sobre la morfologia de polen en 155 especies de Rubus,
demostraron que los caracteres morfolégicos combinados con andlisis multivariados son clave para

delimitar especies de un género taxondmico complejo.
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4, MATERIALES Y METODOS
4.1. Localizacion del estudio

Las muestras para el estudio se recolectaron de plantas de moras y frambuesas creciendo de
forma cultivada y nativa en fincas agricolas ubicadas en diferentes distritos de los cantones de Pérez
Zeleddn, Leon Cortés, Dota de San José y Barva de Heredia (figura 1 y anexo 1). A las plantas de
estudio localizadas en las fincas, se les asign6 un nimero de muestra para el registro, identificacion y
ubicacion del material vegetal recolectado, el cual consistio en un numero de finca y la cantidad de
especimenes hallados.

La seleccion de las fincas se determiné mediante los datos facilitados por la agencia del
Ministerio de Agricultura y Ganaderia (MAG) de Santa Maria de Dota, el INTA y la Cooperativa de
Productores Agricolas y de Servicios Multiples de la Zona de los Santos (Apacoop R.L.). La solicitud
de permisos de ingreso y de extraccion de material genético esta concedida por el Conagebio segun
la resolucion R-CM-UNA-005-2023-OT-Conagebio, este tramite fue emitido dentro del marco del
proyecto “Aumento de competitividad del sector morero, mediante la valorizacion de la diversidad
genética y quimica medicinal de la fruta y hoja de la mora costarricense (Rubus spp.)” financiado por

el Ministerio de Ciencia, Innovacién, Tecnologia y Telecomunicacién (Micitt).

Ubicacion de especies
A Rudus ddencoichos
» lutus costancanes
Rubus eipocus
Rutus ghaucus
Ruous miser

Rutus mivegs
Rty pansmans
Ruus rosfokus
Rutus o 2

Rutus urticlobus
Ruzus vulcanicols
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Figura 1. Mapa de Costa Rica donde se ubican geograficamente las especies de Rubus muestreadas
para este estudio, 2026
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4.2. Recoleccidon de muestras vegetales y elaboracion del herbario

De las plantas registradas en las fincas, se recolectaron partes de sus 6rganos: tallos y hojas de
ejes vegetativos, asi como tallos, hojas, flores y frutos de ejes reproductivos (anexo 3). Para la
recoleccion, se utilizd una tijera de podar previamente esterilizada con alcohol etilico al 70 %. El
transporte del material se realizO guardando las muestras en bolsas de plastico rotuladas
individualmente con el nimero de la finca y planta, para luego ser sometidas al proceso de prensado,
secado y cuarentena.

La preservacion de las muestras se llevo a cabo mediante el método de secado con presion.
Cada muestra (o partes de cada muestra) se colocaron entre 2 planas de papel periédico con cartones,
separando una muestra de la otra. Posteriormente, se colocaron las muestras entre periddico y cartones
en una prensa de madera con dimensiones de 40 cm x 30 cm. Finalmente, las muestras en las prensas
se llevaron al horno secador del herbario de la Universidad Nacional de Costa Rica (JVR) donde se
dejaron de 5 a 7 d, a una temperatura entre 30° C a 60° C hasta alcanzar una humedad relativa del 12
%, para ser preservada y mantener las propiedades de las plantas. Para el ingreso de ejemplares a los
herbarios, se cuarentend el material por una semana a -20°C. Luego, el material ingresé al herbario
USJ de la Universidad de Costa Rica, sitio donde se trabajo el estudio de las muestras, la identificacion
taxondmica, la cuarentena y el montaje.

Una vez que el material estuvo prensado, seco y de haber cumplido su cuarentena, quedd listo
para el proceso de montaje y preservacion en los herbarios. Las muestras se montaron en cartulina
(medidas de 28 cm por 38 cm), a cada ejemplar se le coloco una etiqueta en la esquina inferior derecha
de la cartulina. En la etiqueta se anot6 el nombre cientifico del taxdn, nombre de la familia a la que
pertenece el taxon, localidad de recolecta (distrito, cantén, provincia), coordenadas geograficas,
elevacion, héabitat, descripcion de la planta, nimero de registro de la muestra, duplicado, fecha de la
recoleccion, nombre de la persona que llevd a cabo la recoleccion y nombre de la persona que
determino e identifico el taxon.

4.3. ldentificacion de especies de Rubus

Para este estudio, se utilizo como referencia el tratado de Hernandez (2018). Este material fue
base para identificar las muestras de las accesiones recolectadas. Ademas, se consultaron y estudiaron
los trabajos taxondmicos anteriores de Barrie (2015) y de Morales (2014). Se revisaron y consultaron
los ejemplares disponibles en el Herbario Luis A. Fournier Origgi de la Universidad de Costa Rica
(USJ), los ejemplares tipo del Herbario Nacional de Costa Rica (CR), donde también se emple6 un

estereoscopio para observar tejido y para la comparacion de las muestras recolectadas con material
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previamente determinado por otros botanicos. Asimismo, se revisaron por computadora imagenes de
los ejemplares tipo y de otros ejemplares relevantes en la base de datos del Global Plant
(https://plants.jstor.org/).

Como parte del trabajo de campo, se tomaron fotografias de las plantas muestreadas, con una
camara de celular que porta un sensor principal de 50 MegaPixeles con tecnologia Quad Pixel, y dos
sensores de 2 MP para macro y profundidad. Ademas, en campo se utilizé una lupa boténica de 10x
de aumento.

4.4. Analisis genético

Se recolectaron apices de crecimiento vegetativos que fueron guardados en bolsas herméticas
debidamente rotuladas, seguidamente almacenadas temporalmente en una hielera con bloques de hielo
artificial. El mismo dia de recolecta, las muestras se traspasaron a tubos Falcon™ de 15 ml, para luego
ser almacenadas en frio a -20°C de temperatura, para su analisis.

4.4.1. Extraccion de ADN

Para la extraccion de ADN, se tomaron entre 100 y 200 mg del tejido vegetal de las accesiones
de Rubus que se encontraba almacenado en congelacién, se colocaron individualmente en tubos para
microcentrifuga de 2 ml junto con dos balines de acero inoxidable y se colocaron en el homogenizador
de tejidos Spex SamplePrep 1600 MiniG™. Seguidamente, se emple6 el kit de extraccion de ADN
NucleoSpin® Plant 11 y se aplico el protocolo recomendado por el fabricante. Posteriormente, se
verifico la integridad del ADN extraido mediante electroforesis horizontal en geles de agarosa
TopVision™ al 0.8 %. Los geles se corrieron bajo un programa de 30 minutos a 90 Voltios, fueron
teflidos con GelRed 1X (Biotium) y se visualizaron en un transiluminador de luz ultravioleta
(Fotodocumentador FireReader, Uvitech).

4.4.2. PCR y secuenciacion de ADN

Para la PCR, se prepararon reacciones de 25 pl que contenian 1.25U de DreamTag™
polimerasa con DreamTag™ PCR Buffer al 1X, 0.2 mM dNTPs, 0.1 pM de cada imprimador y
aproximadamente 20 ng/ ul de ADN, en microtubos para PCR de 0.2 ml. Se utilizaron los imprimados
definidos por Fazekas et al. (2008) para Rubus, matK-2.1 a, matK-3.2, rpoC1-2, rpoC1-4 y trnH-psbA
(anexo 2). Las reacciones de PCR se llevaron a cabo en un termociclador para PCR tiempo final
(Proflex, Applied Biosystem, USA). Para la amplificacion, se programé el termociclador con el
siguiente perfil de temperaturas: para matK una desnaturalizacion a 95°C por 7 min, 30 ciclos a 95°C
por 35 s, 55-60°C (autodelta) por 45s, 72°C por 1 min y 45 sy una extension final a 72°C por 10 min.

Para el imprimador rpoC1, una de una desnaturalizacion a 95°C por 7 min, 30 ciclos a 95°C por 35 s,
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58-60°C (autodelta) por 45 s, 72°C por 1 min y 45 s y una extension final a 72°C por 10 min. Para
trnH-psbA una desnaturalizacion a 95°C por 7 min, 30 ciclos a 95°C por 35 s, 53-62°C (autodelta)
por 45 s, 72°C por 1 min y 45 s y una extension final a 72°C por 10 min.

Posteriormente, los productos de PCR amplificados fueron verificados por medio de
electroforesis horizontal en geles de agarosa TopVision™ al 1 % (1 h/ 90 V) tefidos con GelRed
(Biotium) y visualizados en un transiluminador de luz ultravioleta (Fotodocumentador FireReader,
Uvitech). Se enviaron los productos de PCR a Macrogen Inc. (Corea del Sur) para su purificacion y
secuenciacion bidireccional tipo Sanger. Se editaron las secuencias FASTA generadas en el programa
BioEdit v.7.2.5 (Hall, 1999) para obtener secuencias consenso de ambas direcciones de la
secuenciacion. Las secuencias editadas se enviaron al Laboratorio de Biologia Molecular de la Escuela
de Ciencias Agrarias-UNA para hacer alineamientos multiples y elaborar arboles filogenéticos
empleando diferentes paquetes bioinformaticos en el programa GeneiousPrime v.2026.0.1.

Se hicieron alineamientos multiples con el algoritmo FFT-NS-2 con el programa MAFFT
v.7.490 (Katoh et al. 2002). Se utiliz6 el programa jModelTest v.2.1.10 (Darriba et al. 2012) para
determinar el mejor modelo de sustitucion de nucledtidos para generar los arboles. Se evaluaron los
criterios de asignacion de modelo por maxima similitud (ML) (Hemmerle & Hartley, 1973), inferencia
bayesiana (BIC) (Schwarz, 1978), teoria de decisién (DT) (Minin et al. 2003) y el criterio de Akaike
(AIC) (Akaike, 1973). Se utilizd el programa Mr. Bayes v.3.2.6 (Huelsenbeck & Ronquist, 2001)
("chain length"=1.100.000, "heat chains"=4, "burn-in length"= 100.000, "sub-sampling
frequency"=200, "random seed"=26.500) para generar los arboles por inferencia bayesiana segun los
modelos de sustitucién con mayor probabilidad para cada alineamiento.

4.5. Analisis de componentes principales

Se aplicd la herramienta del analisis de componentes principales, por medio del paquete
estadistico FactoMineR 2.12 y factoextra 1.0.7 del programa RStudio (R Core Team, 2023), se
emplearon caracteristicas morfologicas y morfométricas presentes en el catalogo “Descriptores para
moras criollas costarricenses” de Varela et al. (2015). De al menos tres ejemplares por especie, se
midieron las variables morfométricas de longitud del foliolo principal, longitud de sépalos, longitud
de pétalos, presencia de tricomas glandulares y pares de venas secundarias.

4.6. Inventario de metadatos descriptivos
Se respaldd la informacion con una hoja de calculo en Excel, en la cual se establecieron 14

columnas con los siguientes datos: nimero de coleccion, nombre comun, canton, distrito, ubicacion
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GPS, nombre de finca, nombre del productor, apellido, teléfono, correo electronico, identificacion de

la muestra, tipo de hoja, tipo de fruto y clasificacion taxonémica.
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5. RESULTADOS
5.1. Preservacion de especies de Rubus a traves de los herbarios

Se recolectaron muestras de 64 plantas de moras y frambuesas, las cuales se clasificaron por
especies y estan conservadas en varios herbarios nacionales. Para mayor detalle, se puede consultar el
anexo 1. Los ejemplares de cada planta, y duplicados de estos, permanecen conservados en el AAG,
CRy USJ.

5.2. Especies identificadas

A partir de la identificacion de las muestras, se encontraron 11 especies de Rubus en las fincas
agricolas muestreadas. Las principales caracteristicas morfoldgicas que las distinguen se describen a
continuacion:

Rubus adenotrichos Schltdl. Tipo: México, Jalapa, mayo 1829, Schiede s.n (Tipo: HAL
(imagen!)). (Fig. 2). Nombre popular mora negrita. Habito de arbusto suberecto y escandente. Los
tallos, peciolos y pedicelos con presencia de tricomas glandulares sin presencia de exudado. Foliolos
de las hojas con el margen plano. Inflorescencia en forma de panicula, flores con pétalos rosados o
blancos y sobresalen a los sépalos. Frutos con penacho de pelos en el apice.

Rubus costaricanus Liebm. Tipo: Costa Rica, Agua Caliente, enero 1845-1848, Orsted 1690
(Tipo: C (imagen!)). (Fig. 3). Nombre popular mora caballo. Hébito de arbusto suberecto. Tallos con
escasa presencia de tricomas glandulares. Foliolos con el margen doblemente aserrada y nervaduras
prominentes en el haz. Inflorescencia paniculada, con pétalos mas grandes que los sépalos, de color
blanco o rosado palido, en ocasiones con textura corrugada.

Rubus ellipticus Sm. Tipo: China, Yun-nan, mayo 1882, Delava 3733 (Tipo: P (imagen!)).
(Fig. 4). Nombre popular mora amarilla. Habito de arbusto suberecto. Tallos y peciolos vellosos con
cerdas rojas no glandulares. Hojas ternadas, foliolos ovados-orbiculares. Inflorescencia en panicula,
pétalos blancos con margen ondulado. Frutos amarillos glabros, al desprenderse el receptaculo queda
adherido.

Rubus glaucus Benth. Tipo: Ecuador, Pichincha, 1843, Hartweg 973 (Isotipo: LD (imagen!),
Holotipo: K (imagen!)). (Fig. 5). Nombre popular mora castilla. Tallo glauco y glabro. Habito arbusto
suberecto y escandente. Hojas ternadas, foliolos lanceolados, acuminados, haz puberulento, envés
blanco. Inflorescencia en racimo, sépalos lanceolados acuminados.

Rubus miser Liebm. Tipo: Costa Rica, Cartago, dic 1846, Oersted 1700 (Tipo: NY (imagen!)).
(Fig. 6). Nombres populares mora vino, mora enana, mora espina roja, espina blanca, mora dulce.

Hébito de arbusto suberecto. Tallos, peciolos y pedicelos con tricomas glandulares de color amarillo,
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verde o rojo y al tacto deja un exudado o resina amarilla. Foliolos con margen ligeramente revoluto.
Inflorescencia racemosa, pétalos blancos y sépalos de mayor longitud que los pétalos. Frutos glabros.

Rubus niveus Thunb. Tipo: India, Dyra Dhoun, 1825, Geu lua s.n (K (imagen!)). (Fig. 7).
Nombre popular frambuesa negra. Habito de planta sufritice, suberecto o escandente. Tallos glabros,
glaucos, con aguijones. Hojas imparipinadas, foliolos ovados o cordados, haz glabrescente y el envés
lanuginoso blanco. Inflorescencia en panicula, flores con pétalos espatulados y rosados. Frutos de
drupas panosas, de forma conica o esférica, al desprenderse el receptaculo queda adherido al pedicelo.

Rubus panamanus L.H. Bailey. Tipo: Panamd, Bajo Chorro, enero 1938, Davidson 72
(Holotipo: MO (imagen!)). (Fig. 8). Habito de planta sufratice, suberecto o escandente. Tallos pueden
presentar colores rojizos o morados, pentagonales, glabrescente, escasos o nulos tricomas glandulares.
Hojas con foliolos elipticos de margen serrulado. Inflorescencia paniculada, con escasos tricomas
glandulares, flores tomentulosas, pétalos blancos a rosados palidos, pétalos orbiculares o espatulados,
de mayor longitud que los sépalos.

Rubus rosifolius Sm. Tipo: Indonesia, Java, Commerson s.n (Holotipo: P (imagen!), Isotipo: P
(imagen!)). (Fig. 9). Nombre popular frambuesa roja. Habito de planta sufrutice, suberecto o
escandente. Tallos con crecimiento sinuoso o recto, pubescentes, no glandulares, no glaucos. Hojas
imparipinadas, foliolos lanceolados pilosos, fruto glabrescente, al desprenderse el receptaculo queda
adherido al pedicelo.

Rubus sp 2. (Fig. 10). Nombre popular mora extranjera o variedad ‘Brazos’. Habito de planta
sufrutice, suberecto. Tallos carentes de tricomas glandulares, glabrescente. Hojas pentadas y ternadas,
foliolos glabrescentes, cordados, margen biserrados. Inflorescencia en racimo o solitarias, terminal y
axilar. Flores con pétalos blancos o rosado palido con margen ondulado.

Rubus urticifolius Poir. Tipo: Peru, Lima, Dombey s.n (Holotipo: P (imagen!), Isotipo: P
(imagen!)). (Fig. 11). Nombre popular mora ratén. Habito sufrutice. Tallos vellosos con cerdas rojas
no glandulares. Hojas pentadas y ternadas, foliolos elipticos, haz piloso, envés blanquecino.
Inflorescencia paniculada, con cerdas rojas en pedunculo y pedicelo, flores con pétalos blancos de
forma eliptica.

Rubus vulcanicola (Donn. Sm.) Rydb. Tipo: Costa Rica, Poés, enero 1889, Pittier 806 (Isotipo:
BR (imagen!), Isosintipo: examinado en (CR)). (Fig. 12). Se conoce como una mora nativa. Habito
sufrutice, suberecto o escandente. Tallos angulados o pentagonales de color morados o verdes,

glabrescentes, con ausencia de tricomas glandulares. Hojas con foliolos elipticos, con margen
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serrulado, glabros. Inflorescencia paniculada, terminal, ligeramente tomentoso. Flores con pétalos

orbiculares rosado palido con blanco.

Figura 2. Rubus adenotrichos Schled

Nota: Habito (A). Tallo (B). Hojas (C). Frutos (D y E). Inflorescencia (F).

Figura 3. Rubus costaricanus Liebm

Nota: Tallo (A). Hojas (B). Inflorescencia (C). Frutos (D).
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Figura 4. Rubus ellipticus Sm

Nota: Hojas (A). Tallo (B). Inflorescencia (C). Flor (D).
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Figura 5. Rubus glaucus Benth

Nota: Frutos (A). Inflorescencia (B). Tallo y Hojas (C y D).
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Figura 6. Rubus miser Liebm

Nota: Frutos (A 'y H). Flor (B). Inflorescencia (C). Habito (D). Tallo (E). Hojas (F y G).

Figura 7. Rubus niveus Thunb

Nota: Habito (A). Hojas (B). Frutos (C). Inflorescencia (D).
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Figura 8. Rubus panamanus L.H. Bailey

Nota: Frutos (A). Flores (B y C). Habito (D). Hojas (E). Tallo (F).

Figura 9. Rubus rosifolius Sm

Nota: Flor (A). Fruto (B). Hoja (C). Habito (D).
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Figura 10. “Brazos” (Rubus sp. 2)
Nota: Habito (A). Hoja (B). Flores (C y D). Inflorescencia (E).

Figura 11. Rubus urticifolius Poir

Nota: Habito (A). Tallo (B). Hoja (C). Flores (D). Frutos (E y F).
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Figura 12. Rubus vulcanicola (Donn. Sm.) Rydb

Nota: Inflorescencia (A). Frutos (B). Habito (C). Hoja (D).

5.3. Analisis de los arboles filogenéticos

El andlisis de los arboles filogenéticos con los imprimadores moleculares matK (anexo 4),
rpoC1 (anexo 5) y trnH-psbA (anexo 6) muestra las relaciones evolutivas entre las especies de Rubus
y los taxones relacionados, en cada uno de los arboles se muestra la pertenencia de Rubus a Rosaceae.
El analisis basado en secuencias del gen matK mediante inferencia bayesiana agrupé a las muestras
de lamora vino en el clado de R. miser con valores altos de soporte (0.88-0.91), manteniendo similitud
genética y fenotipica, aunque mostrando alguna diferencia en la poblacion. También, se agrupé a R.
glaucus en un clado definido (0.97), expresando su identidad taxondmica, a la vez refleja diversidad
interna. Otro aspecto relevante es que R. adenotrichos y R. costaricanus se agruparon en un clado con
un soporte fuerte (0.99) sugiriendo una relacion evolutiva cercana. Del mismo modo, se presentd la
agrupacion de las frambuesas, R. niveus con un soporte alto (0.99) y R. rosifolius con valores maximos
(0.99-1), mostrando cohesion en las especies.

El andlisis bayesiano a partir de secuencias del gen rpoC1 expone que el grupo de muestras

que corresponden a R. miser se agrup6 en un clado con un soporte elevado (0.91-0.97). Sin embargo,
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R. glaucus y R ellipticus aparecen asociadas en el mismo grupo mostrando existencia de una relacion
evolutiva. Se diferenciaron en otro grupo las muestras de las especies de R. adenotrichos, R.
costaricanus, R. panamanus, R. vulcanicola y R urticifolius con un considerado valor de soporte
(0.91) indicando un grupo con estrecha relacion genética. Otro aporte radica en que las muestras de
los taxones de R. ellipticus y ‘Brazos’ (R. sp2) se encontraron en clados de especies nativas, lo que
sugiere afinidad genética con estas especies. Las especies introducidas de R. niveus, R. rosifolius, y
del grupo externo R. idaeus, R. occidentalis se encuentran en clados separados a las especies nativas
con valor de soporte alto (0.97- 1).

En la inferencia bayesiana con el marcador intergénico trnH-psbA se identifican a las muestras
de R. miser en un clado con un valor de soporte variado (0.75, 0.59, 0.99), diferenciandose de otras
especies. Ademas, para R. glaucus se gener6 un valor de soporte consistente (0.59- 1) manteniendo
relacién cercana con R. miser. Se evidencia el vinculo entre las especies de R. adenotrichos, R.
costaricanus, R. urticifolius, R. panamanus y R. vulcanicola, agrupados en clados con variado valor
de soporte (0.53-0.82). Por otra parte, en clados separados se agrupan con valores altos de soporte las
frambuesas, R. rosifolius (0.96-1), R. niveus (1) y R. ellipticus (1) mostrando diferencia con las
especies nativas. En particular, R. urticifolius y R. costaricanus se agruparon repetidamente, y
mostraron valores de soporte relevantes (0.91-1) en los analisis de los arboles filogenéticos de los tres
marcadores moleculares. Ademas, con los grupos externos, se demostrd la raiz del arbol y la
pertenencia de las especies de Rubus a la familia Rosaceae.

5.4. Andlisis de componentes principales de caracteristicas morfoldgicas y morfométricas

Se aplicd el anélisis de componentes principales a las variables morfométricas y morfolégicas
(longitud del foliolo principal (L.fol), longitud de sépalos (L.sep), longitud de pétalos (L.pet),
presencia de tricomas glandulares (Tric.gl) y pares de venas secundarias (V.sec), obteniendo 41
observaciones de 10 especies de Rubus (anexo 6). El analisis mostrd que los dos primeros
componentes principales en conjunto explican el 63.1 % de la variabilidad total (Dimensién 1= 37.6
%, Dimension 2=25.5 %), lo cual manifiesta una gran representacion de las variables en estas dos
dimensiones (anexo 8). La primera dimension estuvo influenciada principalmente por las variables
L.pet y L.sep. En cuanto a la segunda dimensién, reflejé influencia de las variables Tric.gl, L.fol y
V.sec. La correlacion dentro de las variables muestra que L.pet y L.sep, actan de manera conjunta,
estan cercanas y apuntan a una misma direccion, en posicion contraria las variables Tric.gl, L.fol y

V.sec (anexo 9).
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En cuanto a las variables con las especies en el grafico del anexo 9, se observé que de R.
costaricanus, R. miser, R. adenotrichos, R. panamanus se agruparon de forma central, mostrando que
presentaron valores intermedios con las variables medidas. La especie R. miser mostro valores
intermedios y cercanos al promedio general, ademéas mostré un patrén morfoldgico homogéneo de las
variables en la especie, por otra parte, la especie se agrupa cercana a la variable V.sec indicando que
esta caracteristica es determinante para su caracterizacion. Por su parte, R. costaricanus se ubico
relacionada con las variables del tipo florales y foliares indicando que son caracteristicas morfoldgicas
claves para su identificacion. Entre otras asociaciones observadas, se determino que la variable L.fol
es fundamental para identificar la especie R. adenotrichos, con R. panamanus. Las variables V.sec y
L.fol son determinantes para su identificacion. Por su parte, las especies situadas en los cuadrantes
superiores mostraron valores altos con las cinco variables morfologicas observadas, influyentes para
su identificacion.

Los grupos de especies ubicadas de forma distantes o contrarias mostraron diferencias
morfoldgicas. Las especies relacionadas con las frambuesas se encontraron separadas de las especies
relacionadas con las moras. Se presentd que R. glaucus, R ellipticus y R niveus se encuentran en un
cuadrante contrario a las especies de moras, lo que sugiere que se diferencian de estas en variables
florales y foliares. Por otra parte, R. rosifolius y ‘Brazos’ (R. sp2) se diferenciaron de otras especies
en aspectos morfométricos como L.sep y L.pet. y se ubicaron en el cuadrante contrario a R.

urticifolius, lo que indica caracteristicas contrarias y valores bajos en estas variables.
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6. DISCUSION
6.1. Preservacion y el valor de los herbarios

Se recolectaron ejemplares de 64 plantas de moras y frambuesas del género Rubus, los cuales
fueron identificados y preservados en herbarios nacionales (AAG, CR y USJ). Con este trabajo, se
contribuye a la conservacion de este material biologico, que es representativo de distintas localidades
de Costa Rica. Ademas, constituye aportes a la base de datos y referencias para futuros estudios
taxonodmicos, descriptivos y comparativos del género.

Los depdsitos de especimenes de plantas en los herbarios proporcionan un registro permanente
de la diversidad de plantas contribuyendo a la conservacion mediante la preservacion de especimenes,
en la investigacion taxondmica, ademas informa sobre la influencia del cambio climético en las plantas
(Sharma et al., 2024). Con el fin de comprender la evolucidn, la distribucion geogréfica y la ecologia
de las especies, cada espécimen registra la morfologia, anatomia y rasgos reproductivos ofreciendo
informacidn de la historia evolutiva de las especies (Ecker et al., 2024).

La preservacion de ejemplares testigo de estudios moleculares como este también permite la
confirmacion cruzada e, incluso, replicar el estudio si fuese necesario. Si los ejemplares fueran
determinados bajo un nombre diferente en un futuro, los datos moleculares asociados podrian entonces
ser asignados a los nuevos nombres sin que fuese preciso realizar nuevamente la extraccion,
amplificacion y secuenciacion de novo, ahorrando tiempo y esfuerzo.

6.2. Diversidad de especies identificadas

Se puede considerar la existencia de una diversidad del género en los sistemas agricolas
locales, dado que se identificaron 11 especies de Rubus, en torno a estudios previos que han reportado
de 12 a 14 especies del género para Costa Rica (Morales, 2014; Hernandez, 2018). Esto sugiere que
la diversidad encontrada en este estudio refleja una fraccion importante de la variedad total del género
en el pais. Esta diferencia en el nimero reportado de especies y la literatura puede deberse al muestreo
limitado a los agrosistemas de las fincas, ademas a la distribucion geografica, la hibridacion entre
especies y poliploidia en el género (Alice & Campbell, 1999; Jennings, 1988).

La caracterizacion morfologica y morfométrica observada (como presencia de tricomas
glandulares, variaciones en longitud de sépalos y pétalos, rasgos foliares distintivos) contribuye a
delimitar las especies; sin embargo, el proceso es complejo debido a la variacion morfolégica dentro
de una misma especie. Jennings (1988) expone que la flexibilidad fenotipica y la influencia de la
poliploidia dificultan la identificacion taxonomica en el género. Por otra parte, Sochor & Manning

(2023) analizan como especies nativas e introducidas en Sudafrica amplian la variabilidad a través de
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procesos de introgresion, la apomixis y la poliploidia, los cuales inciden en la diversidad morfoldgica
y genética. Este caso podria compararse con la variabilidad de caracteres en Costa Rica con especies
nativas (como R. adenotrichos, R. costaricanus, R. panamanus y R. vulcanicola), junto con
introducidas (como R. niveus, R. rosifolius, R. elliptucus, R. sp.2), pues se puede interpretar por
procesos similares.

Durante la identificacion de las especies se evidencio el aspecto de que en varios trabajos
previos se ha confundido a Rubus adenotrichos con Rubus miser, si bien son especies que
morfolégicamente pueden tener similitudes resulta fundamental garantizar la caracterizacion mas
precisa, esta situacion refleja la complejidad taxondémica del género.

Se ha llegado a contrastar, la revision taxonémica de Hernandez (2018) que reconoce a R.
miser (mora vino) como un arbusto suberecto, tallos densamente glandular hirsutos (presencia de
tricomas glandulares que dejan una resina amarilla al tacto), foliolos con el margen ligeramente
revoluto, pétalos blancos, distinto a Morales (2014) quién la clasifica como un arbusto rastrero,
suberecto o escandente, tallos puberulentos con tricomas no glandulares, con pétalos de color blancos
a rosados, y con la sinonimia de R. guyanensis Focke var. vulcanicola Donn. Sm.; R. panamanus L.
H. Bailey. En el Tipo: Costa Rica, Cartago, dic 1846, Oersted 1700 (Tipo: NY (imagen!)). En la
descripcion de Hernandez (2018) y en la figura 6, se puede evidenciar la presencia de tricomas
glandulares en R. miser.

6.3. Relaciones filogenéticas (matK, rpoC1, trnH-psbA)

Los analisis filogenéticos realizados con los marcadores matK, rpoC1 y trnH-psbA mostraron
agrupamientos consistentes y buen soporte con el clado de R. adenotrichos, R. costaricanus, y
asociaciones en el mismo clado con R. panamanus, R. vulcanicola y R urticifolius. De manera
particular, la especie introducida R. sp2 (‘Brazos’) se ubica en clados con especies nativas, indicando
gue comparte relacion con estas.

Estos resultados coinciden con los analisis de inferencia bayesiana de Hernandez (2018),
validando estas relaciones evolutivas. Asimismo, tanto en este estudio como en el de Hernandez
(2018), R. miser y R. glaucus muestran un importante vinculo genético, a pesar de ser especies que
muestran caracteristicas morfoldgicas distintas, como la presencia de abundantes tricomas glandulares
en R. miser y ausencia de ellas en R. glaucus, lo que a la vez se asocia con la variabilidad morfolégica
y genética que presenta el género (Alice & Campbell, 1999; Jennings, 1988).

Se separa de forma clara las especies nativas de las introducidas, lo que expone una

diferenciacion entre linajes locales y exoticos, este patron se expone en el trabajo de Hernandéz (2018)
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y también en el estudio global del género Rubus mediante secuenciacion dirigida de Carter et al.
(2019) donde especies introducidas y nativas forman clados separados, por procesos evolutivos
distintos o eventos de colonizacion diferentes.

6.4. Comparacion entre marcadores moleculares

El analisis filogenético realizado empleando tres marcadores plastidiales (matK, rpoC1y trnH-
psbA) mostrd diferencias en resolucidn y valores de soporte. Los genes codificantes ofrecieron mayor
estabilidad en la delimitacion de clados, mientras que el espaciador intergénico aport6 mayor
variabilidad. Esto expone procesos de hibridacion o introgresion dado los valores de soporte
moderados. Esta complementariedad con los tres marcadores permitié obtener una vision robusta de
las relaciones filogenéticas en Rubus.

El empleo de marcadores plastidiales, como los provenientes de cloroplastos, tiene sus
implicaciones, puesto que en las angiospermas los plastidios son transmitidos por la madre, lo que
significa que los arboles analizados reflejan la historia evolutiva del linaje materno (Alice &
Campbell, 1999). Este aspecto es relevante dado que Rubus es un género donde la hibridacién es
frecuente, por lo que los analisis a partir de plastidios pueden mostrar afinidad materna que no siempre
coincide con la historia nuclear, pero siguen siendo necesarios para entender los patrones de dispersion
y colonizacion (Hernandez, 2018).

Los resultados de soportes moderado en los clados evidencia procesos de hibridacion e
introgresion que influyen en la diversidad genética del género. Este hecho ha sido sefialado por Sochor
& Manning (2023) donde la variabilidad morfoldgica y reproductiva se interpreta como resultado de
procesos de poliploidia, apomixis y flujo genético.

6.5. Andlisis morfolégico y ACP

Procesar variables morfométricas y morfologicas a través del analisis de componentes
principales permiti6 diferenciar especies y se observo como la diversidad morfoldgica se refleja en
grupos especificos. Este procedimiento mostro que para la primera dimension hubo predominancia de
las variables morfologicas florales (longitud de sépalos y pétalos) y para la segunda dimension
dominaron las variables foliares y presencia de tricomas. Este resultado permitié ubicar especies
nativas (R. miser, R. costaricanus, R. adenotrichos, R. panamanus) de forma central en el grafico con
valores intermedios en las variables, mientras que R. ellipticus y R. niveus y R. glaucus proyectados
en cuadrantes opuestos, R. rosifolius y R. sp 2 (‘Brazos’) por rasgos florales, reflejando como
caracteres morfologicos foliares y florales delimitan especies dentro de un género. De forma

complementaria, el trabajo de Xiong et al. (2019) demostr6 que caracteres morfoldgicos combinados
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con analisis multivariados son clave para delimitar especies taxonomicamente complejos, la
variabilidad en la ornamentacion del polen y su correlacion con variables foliares y florales apoyan la
importancia de integrar multiples evidencias para una delimitacion precisa.

Lo anterior es consistente con lo reportado en Espinosa et al. (2016), donde variables foliares
(longitud de peciolos, foliolos y niumero de aguijones) determinaron grupos de Rubus de Colombia
distinguiendo especies nativas de cultivadas. De manera similar, en Filipinas, Real & Madulid (2019)
demostraron mediante ACP que las caracteristicas foliares y florales (numero de I6bulos, pubescencia
en pedicelo, apice de sépalos) influyen en la variacion morfoldgica, separado especies con hojas

simples de especies con hojas compuestas.
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7. CONCLUSIONES

Entre los resultados més sobresalientes de este estudio esta la confirmacion de una diversidad
significativa de especies de Rubus en los sistemas agricolas del Valle Central y Pérez Zeledon, lo que
evidencia qué estas fincas funcionan como reservorios de variabilidad genética y constituyen espacios
estratégicos para la preservacion del género en Costa Rica.

Se concluye que la integracion de herbarios y analisis genéticos mediante marcadores
moleculares es una herramienta eficaz para la identificacion y clasificacion de especies, aportando
evidencia sélida sobre sus relaciones evolutivas y diversidad genética. Este enfoque fortalece la
taxonomia del género y permite superar dificultades parte de la variacion morfologica, la hibridacion
y la poliploidia.

Un hallazgo relevante es la aclaracion sobre la necesidad de resolver el estatus de R. miser y
R. adenotrichos, ya que en trabajos previos se ha identificado erréneamente a R. miser asi como a R.
adenotrichos. Se reconoce gque R. miser ha sido descrita en tratados taxondmicos con caracteristicas
semejantes a R. vulcanicola, como lo sefiala Morales (2014). Asi también la aclaracion entre las
especies R. costaricanus, conocida con el nombre popular como mora caballo, que se habia
identificado como R. urticifolius conocida como mora raton, ambas son especies distintas de moras
nativas. La evidencia morfoldgica y genética obtenida en este trabajo confirma que se trata de especies
distintas, por lo tanto, la importancia de una caracterizacién precisa para evitar confusiones
taxondmicas y garantizar validez de los registros cientificos.

Asimismo, se establece que la diversidad de Rubus en Costa Rica incluye tanto especies
nativas como introducidas, diferenciadas en sus linajes evolutivos y patrones de variabilidad genética.
Este conocimiento técnico cientifico amplia la comprension de la filogenia del género en el pais y
ofrece bases para orientar estrategias de conservacién, manejo sostenible, ademas para el
aprovechamiento en programas de mejoramiento genético que permita desarrollar cultivares
adaptados a las condiciones agroecoldgicas de Costa Rica y hacer frente a los retos ante el cambio
climatico y las demandas del mercado.

Finalmente, se reconoce que la documentacion en herbarios, junto con la caracterizacion
genética y morfoldgica, constituye un recurso esencial para la preservacion de la biodiversidad, la
valoracion de los recursos naturales y el aprovechamiento agricola de las moras. Este trabajo aporta
informacidn innovadora que fortalece el uso sostenible del género Rubus y potenciar su relevancia

econdmica y cientifica en Costa Rica.
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8. RECOMENDACIONES

Las estrategias de conservacion de especies vegetales en fincas moreras deben integrar

enfoques in situ y ex situ, combinando précticas agricolas sostenibles con cultivo in vitro, bancos de

semillas y herbarios. Estos enfoques aseguran la preservacion de la diversidad genética de Rubus,

fortaleciendo la resiliencia productiva y el aprovechamiento futuro en programas de mejoramiento.

Se recomienda la aplicacion en fincas o zonas de produccion de mora estrategias de

conservacion como las siguientes:

Conservacion in situ (en campo): que implica areas protegidas, corredores bioldgicos,
restauracion de habitats. Se recomienda mantener parcelas diversificadas con especies nativas
junto a cultivos de interés comercial, establecer cercas vivas y corredores agroforestales que
conecten poblaciones silvestres con las cultivadas y promover practicas agricolas sostenibles
como el control bioldgico y la reduccion de agroquimicos.

Conservacion ex situ: implica bancos de semilla, herbarios, cultivo in vitro. Es fundamental
recolectar y almacenar semillas en bancos nacionales de germoplasma, depositar ejemplares
en herbarios para su documentacién y acceso futuro, emplear cultivo de tejidos vegetales para
preservar genotipos de interés o resistentes a plagas y condiciones climaticas adversas.
Innovacion tecnoldgica: que integre modelos predictivos, cultivo de tejidos, genética
molecular. Se recomienda implementar codigos de barras de ADN para evitar confusiones
taxondmicas, aplicar andlisis de componentes principales y marcadores moleculares para
seleccionar materiales con mayor potencial agrondmico y utilizar técnicas de cultivo in vitro
para multiplicar variedades de alto valor.

Participacion comunitaria y politicas: aspectos que conlleva integracion de comunidades
locales, planes nacionales de biodiversidad, incentivos econdmicos. En donde es necesario
capacitar a las personas productoras sobre las especies nativas e introducidas, integrar la
conservacion en programas de extensién agricola y politicas de comercializacion, asi también
fomentar certificaciones de sostenibilidad donde se reconozca la conservacion de la diversidad

genética como parte del valor del producto.
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10. ANEXOS

Nombre ] o Coordenadas Altitud
Fecha Muestra . Especies Ubicacion
Comun Latitud Longitud | (m.s.n.m)
Division,
71312024 | ML Nativa RubUS | pivas Pérez | 9,50143 | -83,70761 | 2340
(M3-10) adenotrichos .
Zeleddn
M1-2 Division,
713/2024 Mora vino Rubus miser | Rivas, Pérez 9,50147 -83,7077 2376
(M3-11) )
Zeleddn
M1-4 Division,
71312024 Mora vino | Rubus miser | Rivas, Pérez 9,50295 -83,70768 2328
(M3-13) b
Zeleddn
M1-5 Division,
71312024 Mora vino | Rubus miser | Rivas, Pérez 9,50302 -83,7077 2330
(M3-14) )
Zeleddn
M1-6 Division,
713/2024 Mora dulce | Rubus miser | Rivas, Pérez 9,50308 -83,70764 2340
(M3-15) )
Zeleddn
Rubus Division,
713/2024 M1-7 Nativa Rivas, Pérez 9,501028 | -83,707618 2380
glaucus .
Zeleddn
Rubus Divisioén,
71312024 M1-8 | Mora castilla Rivas, Pérez | 9,5013256 | -83,70764 2380
glaucus .
Zeleddn
Rubus Divisioén,
713/2024 M1-9 Nativa ; Rivas, Pérez | 9,5013464 | -83,70776 2385
adenotrichos .
Zeleddn
Divisiéon
M1-10 . Rubus . L
71312024 (M1-12) Nativa vulcanicola Rivas, Pgrez 9,50159 -83,7072 2392
Zeleddn
Division,
713/2024 M1-11 Mora castilla Rubus Rivas, Pérez 9,50133 -83,70768 2392
(M1-13) glaucus .
Zeleddn
El Jardin de
30/5/2024 | M2L | Moravino g miger | Paramo, 9,50157 | -83,69334 | 1961
(M3-16) enana Pérez
Zeleddn
El Jardin de
M2-2 . Rubus Paramo,
30/5/2024 (M3-17) Mora ratén urticifolius Pérez 9,50157 -83,69334 1961
Zeleddn
El Jardin de
30/5/2024 | M2-4 | Brazos | Rubus sp.2 ng’;g‘zo' 9,50157 | -83,69334 | 1961
Zeleddn
El Jardin de
30/5/2024 | mz-6 | Moracastila) - Rubus Paramo, | 950157 | -83,60334 | 1961
sin espinas glaucus Pérez
Zeleddn
El Jardin de
30/5/2024 | M2-7 | TTAMDUESA | g niveus | FABMO | g 5016688 | -83,693168 | 1943
negra Pérez
Zeleddn
30/5/2024 | M2-g | MOravino | ppg miser | ElJardinde | g 5616046 | 83693168 | 1942
sin espina Paramo,
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Pérez

Zeledoén
El Jardin de
Paramo,
30/5/2024 | M2-9 Brazos Rubus sp. 2 Pérez 9,50209 -83,69415 1945
Zeledén
Rubus Macho mora,
713/2024 M3-1 Nativa ) Rivas, Pérez 9,53362 -83,6884 2169
costaricanus ,
Zeledon
Rubus Macho mora,
713/2024 M3-2 Mora ratén S Rivas, Pérez 9,5329 -83,68735 2073
urticifolius )
Zeledon
Rubus Macho mora,
713/2024 M3-3 Nativa Rivas, Pérez 9,53187 -83,69181 2094
panamanus ,
Zeledon
Rubus Macho mora,
71312024 M3-5 Negrita : Rivas, Pérez 9,53177 -83,692 2093
adenotrichos .
Zeledon
Rubus Macho mora,
7/3/2024 M3-6 | Mora castilla Rivas, Pérez 9,63177 -83,692 2093
glaucus .
Zeledon
Mora vino Macho mora,
7/3/2024 M3-7 Sin espinas Rubus miser | Rivas, Pérez 9,53128 -83,69173 2105
P Zeledon
Frambuesa Rubus Macho mora,
7/3/2024 | M3-19 X e Rivas, Pérez 9,531549 | -83,691735 2100
roja rosifolius .
Zeledon
Frambuesa Macho mora,
71312024 M3-20 Rubus niveus | Rivas, Pérez s/d s/d s/d
negra )
Zeledon
Mora vino Macho mora,
7/3/2024 | M3-21 Rubus miser | Rivas, Pérez 9,52768 -83,69141 2298
enana )
Zeledon
Macho mora,
71312024 M3-22 Mora vino Rubus miser | Rivas, Pérez 9,52768 -83,69141 2297
Zeledon
Frambuesa Macho mora,
7/3/2024 | M3-23 neara Rubus niveus | Rivas, Pérez 9,52768 -83,69141 2305
9 Zeledon
El Jardin de
0/4/2024 | Me-1 | MOrAVINO | pipig miser | Paramo. 9,48938 | -83,6853 | 1865
nana Pérez
Zeledon
El Jardin de
9/4/2024 | M6-2 Mora Rubus Paramo, 9,48997 | -83,68428 | 1869
caballo urticifolius Pérez
Zeledoén
. El Jardin de
Mora vino Paramo
9/4/2024 M6-3 espina Rubus miser Pérez ' 9,48957 -83,68498 1868
verde .
Zeledon
El Jardin de
. Paramo,
9/4/2024 M6-4 | Mora macho | Rubus miser Pérez 9,48942 -83,68344 1805
Zeledon
0142024 | Me-5 | MOraVINO | ppg miser | ElJardinde | g jg0g5 | 8368448 | 1869
espina roja Paramo,
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Pérez

Zeledoén
RubUS San José de
13/6/2024 | M7-1 B Nativa la Montafia, 10,107981 | 84,102648 2260
panamanus Heredia
RubUS San José de
13/6/2024 | M7-2B Nativa . la Montafia, 10,10686 -84,10337 2253
costaricanus .
Heredia
Rubus San José de
13/6/2024 | M7-3 B Nativa ) la Montafia, 10,10544 -84,10326 2231
costaricanus .
Heredia
Rubus San José de
13/6/2024 | M7-4 B | Mora castilla la Montafia, 10,10559 -84,10327 2231
glaucus Heredia
Rubus San José de
13/6/2024 | M7-5B Nativa la Montafia, 10,10537 -84,10346 2227
glaucus Heredia
Rubus San José de
13/6/2024 | M7-6 B Nativa . la Montafia, 10,10454 -84,10355 2219
costaricanus Heredia
Mora Rubus San Jose de
71712022 M7-7 h L la Montafia, 10,09162 84,10789 2150
amarilla ellipticus Heredia
Frambuesa Rubus San Jose de
13/6/2024 | M7-8 B - e s la Montafia, 10,10303 -84,10422 2202
roja rosifolius Heredia
San José de
13/6/2024 | M7-9 B Brazos Rubus sp. 2 la Montafia, 10,10302 -84,10321 2207
Heredia
Frambuesa San Jose de
13/6/2024 | M7-10B Rubus niveus | la Montafa, 10,10312 -84,10416 2205
negra .
Heredia
Rubus San José de
13/6/2024 |M7-11B Nativa . la Montafia, 10,1081 -84,10294 2272
vulcanicola .
Heredia
Mora vino La Trinidad,
6/6/2024 M8-1 . . Rubus miser Dota, San s/d s/d s/d
espina roja "
José
Mora vino La Trinidad,
6/6/2024 M8-2 espina Rubus miser Dota, San 9,66815 -83,89212 2471
blanca José
Mora vino La Trinidad,
6/6/2024 M8-3 . . Rubus miser Dota, San 9,66745 -83,89193 2472
espina roja .
José
Mora vino La Trinidad,
6/6/2024 M8-4 . . Rubus miser Dota, San 9,66739 -83,89195 2471
sin espinas 2
José
Rubus La Trinidad,
6/6/2024 M8-6 Negrita . Dota, San 9,66773 -83,89188 2473
adenotrichos ,
José
Rubus La Trinidad,
6/6/2024 M8-7 | Mora castilla Dota, San 9,667908 -83,89179 2473
glaucus X
José
s.f Mm11-1 | Frambuesa Rubus Vara Blanca, s/d s/d s/d
roja rosifolius Heredia
s.f M11-2 Frampuesa Rgbqs Vara Bla_nca, s/d s/d s/d
roja rosifolius Heredia
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s.f M11-3 | Mora ratén F\_’u_bu_s Vara Bla_nca, s/d s/d s/d
urticifolius Heredia
s.f M11-4 | Mora castilla Rubus Vara Blanca, s/d s/d s/d
glaucus Heredia
17/11/2023 | M13-1 | Frambuesa | Rubus idaeus Va;'aeiggca’ 10,167978 | -84,1566 | 1747
El Jardin de
. . Paramo,
10/4/2024 | M14-1 Mora vino Rubus miser Pérez 9,48687 -83,68773 2001
Zeledon
El Jardin de
10/4/2024 | M14-2 | Moraraton |  RUbUS Paramo, 94866 | -83,68816 | 2025
urticifolius Pérez
Zeledon
El Jardin de
10/4/2024 | M14-3 | Frambuesa | Rubus Paramo, | g 48652 | -83,68819 | 2026
amarilla ellipticus Pérez
Zeledon
La Cima,
18/4/2024 | M15-1 Nativa Rubus miser Dota, San 9,66973 -83,91046 2258
José
Rubus La Cima,
18/4/2024 | M15-2 | Mora castilla Dota, San 9,66968 -83,91002 2251
glaucus José
0sé
La Cima,
18/4/2024 | M15-3 Mora vino Rubus miser Dota, San 9,66973 -83,90978 2249
José
La Cima,
18/4/2024 | M15-4 Nativa Rubus miser Dota, San 9,66968 -83,90978 2248
José
Rubus La Cima,
18/4/2024 | M15-5 Nativa ) Dota, San 9,66947 -83,90948 2245
costaricanus ,
José
San Andrés,
8/5/2024 | M16-1 Mora vino Rubus miser | Leén Cortés, 9,71058 -84,05889 1819
San José
San Andrés,
8/5/2024 | M16-2 Mora vino Rubus miser | Leén Cortés, 9,71039 -84,05922 1826
San José
Mora Rubus San Andres,
8/5/2024 | M16-3 ) Ledn Cortés, 9,71015 -84,05951 1833
Caballo costaricanus -
San José
Mora San Andrés,
8/5/2024 | M16-4 Rubus sp. 2 | Le6n Cortés, 9,71012 -84,05887 1838
Brazos -
San José
Rubus San Andrés,
8/5/2024 | M16-5 | Mora ratdon S Ledn Cortés, 9,71024 -84,05946 1829
urticifolius .
San José
Rubus San Pablo,
16/5/2024 | M17-1 | Mora castilla Ledn Cortés, 9,70161 -84,02392 2050
glaucus X
San José
Rubus San Pablo,
16/5/2024 | M17-2 Nativa : Ledn Cortés, 9,70161 -84,02387 2058
costaricanus ,
San José
Rubus San Pablo,
16/5/2024 | M17-3 Nativa : Ledn Cortés, 9,7018 -84,02467 2032
costaricanus San José
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Anexo 1. Lista con los datos geogréaficos de las especies muestreadas en campo en las fincas

agricolas.
Gen Imprimadores Secuencia 5-3° Referencia
2.1a ATCCATCTGGAAATCTTAGTTC Fazekas et al.
matK 2008, Ems et al.
3.2 CTTCCTCTGTAAAGAATTC 1995,
2 GGCAAAGAGGGAAGATTTCG Fazekas et al.
rpoC1 2008, Lee et al.,
4 CCATAAGCATATCTTGAGTTGG 2012.
Fazekas et al.
CGCGCATGGTGGATTCACAATCC/
trnH—psbA trnH /psbA GTTATGCATGAACGTAATGCTC 3882 Kress et al.

Anexo 2. Imprimados definidos para Rubus utilizados para la elaboracion de los arboles
filogenéticos.

Anexo 3. Muestras de partes de los 6rganos de las plantas, tallos, hojas e inflorescencia,
recolectados, con los que se elaboraron los ejemplares de los herbarios.
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Rubus niveus (m7-10B)
Rubus niveus (m2-7)
OL954247 Rubus niveus
ULI 37065 Rubus niveus
MZ400434 Rubus chamaemorus
IC 6 ’44 38 Rubus chamaemorus
JN894988 Pyrus communis
UH.SSIS 2 Pyrus communis
EJ593095 Rubus pubescens
MG221021 Rubus pubescens
JN966510 Rubus acaulis
MK157053 Rubus indicus
MG220594 Rubus idaeus
’= KX677567 Rubus idaeus
MG221083 Rubus occidentalis

= KJ840989 Rubus occidentalis

KX677355 Rubus parv é)onu
Rubus rosifolms (m7-8.
OL954260 Rubus rosifolius
L— MN451028 Rubus rosifolius
MEK157063 Rubus ellipticus
"= MK157051 Rubus ellipticus
AF309205 Malus domestica

Anexo 4. Arbol filogenético generado por Inferencia Bayesiana bajo el modelo GTR+G, a partir de
las secuencias de matK con los imprimadores matK-2.1 a y matK-3.2.
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0.91 Rubus urticifolius (m2-2)
Rubus costaricanus (m7-3B)
Rubus costaricanus (m7-6B)

— Rubus adenotrichos (m8-6)
— Rubus costaricanus (m13-5)
—— Rubus sp. (m3-4)

Rubus urticifolius (m6-2)
Rubus panamanus (m3-3)
Rubus wrticifolius (m3-2)
Rubus costaricanus (m7-2B)
Rubus costaricanus (m3-1)
Rubus adenotrichos (m3-3)
Rubus panamanus (m7-1B)
Rubus miser (m15-1)
Rubus adenotrichos (ml1-9)

0.91

Rubus costaricanus (m17-3)
Rubus adenotrichos (m1-1)

Rubus miser (m6-3)

Rubus miser (m13-4)

Rubus miser (mI-3)

Rubus ellipticus (m7-7)

Rubus miser (m§-3)

Rubus miser (m3-21)

Rubus glaucus (m2-6)

Rubus “miser (m§-2)

Rubus miser (m§-3)

Rubus miser (m6-4)

Rubus miser (m6-3)

Rubus miser (m6-1)

Rubus vulcanicola (m1-10)

Rubus var Brazos (m7-9B)

Rubus miser (m1-4)

Rubus glaucus (mI-7)

Rubus glaucus (mi-8)

Rubus glaucus (m11-4)

Rubus miser (m2-8)

Rubus miser (m1-2)

Rubus glaucus (m7-3B)

Rubus var Brazos (m2-9)

EU750287 Rubus allegheniensis

EU750286 Rubus allegheniensis

Rubsu miser (m8-4)

Rubus miser (ml16-2)

Rubus glancus (m1-11)

Rubus glaucus (m3-6)

Rubus miser (m13-3)

Rubus glaucus (m13-2)

FN689663 Rubus ulmifolius

—————— FN689664 Rubus caesius
e F.J3935838 Rubus rudis

0.68 — GU363843 Rubus Eg:'vifaliu:

0.96

o
©o
-

0.99 Rubus niveus (m3-
- Rubus niveus (m7-10B)
[ Rubus niveus (m2-7)
" Rubus idaeus (m13-1)
ﬂ: EU750299 Rubus odoratus
EU750298 Rubus odoratus
—— EU750289 Rubus idaeus

Rubus rosifolius (m3-19)

0.97 Rubus rosifolius (m11-1)

0.99 Rubus rosifolius (mil-2)
Rubus rosifolius (m7-8B)

HQ594036 Malus pumila
AB204880 Pyrus pyrifolia

I— GU363829 Rubus hirsutus
0297 Rubus occidentalis
0293 Rubus idaeus
J750294 Rubus occidentalis
GU363866 Rubus cochinchinensis
GU3633863 Rubus cochinchinensis

0.002

HQ593995 Fragaria virginiana

Rubus costaricanus (m17-2)

Rubus var Brazos (m2-4)
Rubus vulcanicola (m7-11B)

Anexo 5. Arbol filogenético generado por Inferencia Bayesiana bajo el modelo GTR+G, a partir de
las secuencias de rpoC1 con los imprimadores rpoC1-2 y rpoC1-4.
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0.99

HE966698 Malus pumila

o

.~

0.99

S

I'L(Iw

0.53

Rubus adenotrichos (ml1-1)
Rubus var Brazos (m2-4)
054 Rubus adenoirichos (m1-9)
Rubus adenotrichos (m3-3)
Rubus adenotrichos (m8-6)
Rubus miser (ml15-4)
Rubus costaricanus (m3-1)

.82~ Rubus costaricanus (m7-2B)

Rubus costaricanus (m17-3)
Rubus costaricanus (m13-3)
Rubus urticifolius (m16-5)
Rubus panamanus (m7-1B)
—1[ KP095888 Rubus parvifolius
GQ4335257 Rubus parvifolius
1 Rubus niveus (m2-7)
0.68 - Rubus niveus (m3-20)
1 - Rubus niveus (m7-10B)
= HG005087 Rubus ellipticus
6 1|: KP643473 Rubus occidentalis
. KP643235 Rubus occidentalis
FN687517 Rubus caesius
Rubus wrticifolius (m2-2)
Rubus costaricanus (m7-3B)

p=

KP643472 Rubus pensilvanicus
KP643304 Rubus pensilvanicus
Rubus var Brazos (m2-9)
Rubus var Brazos (m7-9B)
Rubus vulcanicola (m7-11B)
Rubus costaricanus (m7-6B)

0.59

o

rrrrrrt

Rubus ellipficus (m7-7)
Rubus miser (mI-2)
Rubus miser (m1-3)
Rubus miser (m6-4)
Rubus miser (m6-3)
Rubus miser (m8-4)
Rubus miser (m3-21)
Rubus miser (m6-3)
Rubus miser (m§-3)
Rubus miser (m§-2)
Rubus miser (m8-5)
Rubus miser (m1-4)
Rubus miser (mI6-2)
Rubus miser (m15-3)

Rubus costaricanus (m17-2)
Rubus glaucus (ml-7)
Rubus glaucus (m2-6)
Rubus glaucus (m3-6)
Rubus glaucus (m1-11)
Rubus glaucus (m1-8)
Rubus glaucus (m7-3B)
Rubus glaucus (m11-4)
Rubus vulcanicola (m1-10)

Rubus glaucus (m13-2)
HG963934 Rubus adenotrichos

Rubus wrticifolius (m3-2)
- _7{ Rubus panamanus (m3-3)

Rubus sp. (m3-4)
Rubus urticifolius (m6-2)
= Rubus miser (m6-1)

_wr——— HE966782 Rubus ulmifolius
FJ395533 Rubus rudis

— FN687516 Rubus ulmifolius

Rubus rosifolius (m3-19)
Rubus rosifolius (m7-8B)
Rubus rosifolius (m11-2)
_Rubus rosifolius fm11-1)
KP095893 Rubus rosifolius
KP095894 Rubus rosifolius
HQ427054 Rubus chingii

Rubus ellipticus (m14-3)
Rubus idaeus (m13-1)
EU750531 Rubus idaeus

—— HGS800568 Rubus idaeus

MT136573 Pyrus bourgaeana

0.03

HQ596700 Fragaria virginiana

Anexo 6. Arbol filogenético generado por Inferencia Bayesiana bajo el modelo GTR+G, a partir de

las secuencias generadas con los imprimadores trnH-psbA.
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Especie L.fol V.sec L.sep L.pet Tric.gl
ladenotrichos 112 16 6 7 1
2adenotrichos 88 13 7 7 1
3adenotrichos 87 15 6 8 1
4costaricanus 92 14 6 14 1
5costaricanus 94 14 6 11 1
6costaricanus 199 14 6 8 1
7costaricanus 108 12 5 7 1
8costaricanus 70 12 7 8 1
9costaricanus 86 15 7 11 1

10ellipticus 50 10 6 8 0
11glaucus 98 13 7 6 0,8
12glaucus 117 13 11 7 0
13glaucus 92 12 8 7 0
14glaucus 72 11 7 6 0,3
15glaucus 97 12 6 9 0,8
16glaucus 82 12 6 6 0
17glaucus 72 11 5 6 1

18miser 92 13 8 6 1

19miser 73 13 9 7 1

20miser 120 14 7 6 1

21miser 92 14 8 7 1

22miser 73 13 9 8 1

23miser 91 13 7 7 1

24miser 103 14 9 7 1

25miser 89 13 7 7 1

26miser 95 20 6 8 1

27miser 94 14 7 7 1

28miser 92 13 9 7 1

29miser 111 14 6 7 1

30miser 97 15 6 6 1

31miser 86 13 9 6 1

32niveus 57 10 6 3 0

33niveus 44 10 5 4 0
34panamanus 110 16 6 8 0,5
35panamanus 102 13 5 9 1

36rosifolius 61 13 13 12 0
37rosifolius 78 13 13 11 0
38Brazos 74 10 8 15 0
39Brazos 68 10 7 14 0
40Qurticifolius 98 17 3 3 0
41urticifolius 78 19 3 3 0
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Anexo 7. Mediciones de caracteristicas morfométricas y morfol6gicas de especies de Rubus,
empleadas para elaboracion de ACP. Longitud del foliolo principal (L.fol), longitud de sépalos
(L.sep), longitud de pétalos (L.pet), presencia de tricomas glandulares (Tric.gl) y pares de venas

secundarias.
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Anexo 8. Porcentaje de varianza de cada dimensidn perteneciente al analisis de componentes
principales de las variables morfoldgicas y morfométricas de los taxones de Rubus.
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Anexo 9. Grafico de analisis de componentes principales a partir de variables morfoldgicas y
morfométricas de caracteres foliares y florales de los taxones de Rubus.



