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RESUMEN

Maytenus boaria Molina (Celastraceae) es un arbol nativo siempreverde de amplia distribucion en Chile, con
alto potencial econémico por los diversos usos tradicionales descritos. A pesar de esto, existe escasa y confusa
informacion biolégica de la especie. El objetivo de este estudio fue ampliar el conocimiento sobre aspectos
reproductivos y el sistema sexual de M. boaria, ademas de la arquitectura de la copa y su fenomorfologia. El
estudio se realizé entre agosto y diciembre de 2016, con individuos adultos (n=17) seleccionados en sectores
urbanos de la Region Metropolitana. Se realizé un ensayo de polinizacién y se identificé el sexo de las flores
de cada 4rbol seleccionado. Adema3s, se realizé6 un diagrama fenomorfoldgico de la especie a través de la
interpretacion modular de la arquitectura y la identificaciéon de sus fenofases. Los resultados indican que M.
boaria es dioica y andromonoica; presenta una baja autogamia auténoma y es una especie no apomictica que
necesita de vectores de polinizacion para la produccién de semillas. Posee cuatro médulos arquitectonicos
en su copa —dolicoblasto de yema apical, dolicoblasto de yema axilar, inflorescencia y braquiblasto temporal
reproductivo- dispuestos en dos unidades arquitecturales. Los aspectos reproductivos analizados y la
fenomorfologia de esta especie indican que estaria en un proceso evolutivo respecto a la funcionalidad de las
flores hermafroditas, lo que ha sido planteado como un paso intermedio del hermafroditismo a la dioecia. Un
mayor conocimiento de estas tematicas permitird un mejor entendimiento de la autoecologia de la especie,
para un adecuado manejo productivo de esta.

Palabras clave: autogamia auténoma, ciclo fenolégico, dioecia, fenofases, maitén.
ABSTRACT

Maytenus boaria Molina (Celastraceae) is an evergreen native tree which is widely distributed in Chile. It has a
high economic potential due to its medicinal value, among others. Despite this, biological information about
the species is scarce and often confusing. The objective of the study was to broaden the knowledge about
reproductive aspects and the sexual system of M. boaria, along with its modular architecture and pheno-
morphology. The study was conducted from August through December of 2016, with adults plants (n=17)
selected in urban areas of the Region Metropolitana. A pollination test was performed and the sex of the
flowers of each selected tree was identified. In addition, a pheno-morphological diagram of the species was
made through the modular interpretation of its architecture and the identification of its phenophases. Results
showed that M. boaria is a dioecious and andromonoecious species; it has a low autonomous autogamy and is
non-apomictic species that needs pollination vectors for seed production. It has four architectural modules in
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its crown: dolichoblast of apical bud, dolichoblast of axillary bud, inflorescence and reproductive temporary
brachyblasts which are distributed in two architectonic units. The floral biology and pheno-morphology of
this species indicate that it would be in an evolutionary process regarding the functionality of hermaphroditic
flowers, which has been proposed as an intermediate step from hermaphroditism to dioecy. Further knowledge
of these topics will allow for a better understanding of the autoecology of the species in order to have an

appropriate and productive management of it.

Keywords: autonomous autogamy, dioecious, Mayten tree, phenology cycle, phenophases.

INTRODUCCION

Maytenus boaria Molina, el maitén, es una especie arbdrea
siempreverde de la familia Celastraceae, nativo de Chile,
Argentina, Per( y Brasil (Rodriguez et al. 1983, Montenegro
et al. 1989, Pirani & De Carvalho-Okano 1999, Rodriguez et
al. 2018). Dentro del territorio nacional posee una amplia
distribucién geografica, la que se extiende desde la Provincia
de Huasco (Regidon de Atacama) a la Provincia del Capitan
Prat (Region de Aysén) (Rodriguez et al. 1983). A su vez,
posee una amplia distribucién altitudinal, ya que crece en
ambas cordilleras y en el valle central, demostrandose asi
su gran plasticidad (Di Castri & Hajek 1976, Rodriguez et al.
1983). En Chile, ademas de M. boaria, se encuentran otras
tres especies del género: Maytenus disticha Urb., Maytenus
magellanica Hook. f. y Maytenus chubutensis (Speg.) Lourteig,
O’Donell & Sleumer (Rodriguez et al. 2018). Estas especies
pertenecen a un clado del género Maytenus que agrupa
a 15-24 especies de linaje andino-subtropical las que
comparten caracteres morfolégicos comunes. Entre ellos, la
presencia de inflorescencias axilares fasciculadas o cimosas
a veces reducidas a flores unisexuales, frutos capsulares con
pericarpio membranaceo con 2-3 valvas y semillas con arilos
rojos o amarillentos que cubren total o parcialmente las
semillas (Biral et al. 2017). Este género es el mas abundante
e importante de la familia Celastraceae (Santos et al. 2007),
con alrededor de 140 especies cuyo centro de diversidad se
encuentra en Sudamérica, siendo el maitén la especie tipo
(Loesener 1942, Biral et al. 2017).

El maitén, al ser una especie secundaria en los diversos
bosques en que participa (Luebert & Pliscoff 2017), no
ha despertado mayor interés, a pesar de que podria ser
adecuada, por ejemplo, como especie ornamental urbana
(Riedemann & Aldunate 2001, Dobbs et al. 2011, Santilli
et al. 2018), para un sistema de silvopastoreo ya que tanto
sus hojas palatables como la madera pueden ser cosechadas
(Donoso & Wendler 1985, Donoso et al. 2006). También hay
que destacar el alto valor medicinal de sus hojas (Riedemann
& Aldunate 2001, Hoffmann 2005, Zapata et al. 2006) y

la gran cantidad de acidos grasos que se pueden extraer
de sus semillas (Gusinde 1917, Hoffmann & Kummerow
1962, Tinto 1977, Menegoz & Zapata 2017). A pesar de sus
caracteristicas y usos potenciales productivos, no se le ha
dado mayor importancia, existiendo escasa y/o confusa
informacion sobre aspectos de su biologia basica, los que
podrian potenciar su uso, como lo son su sistema sexual,
aspectos reproductivos, arquitectura y fenomorfologia. Por
ejemplo, el sistema sexual de M. boaria es aliin una incégnita
o no ha sido debidamente interpretada, ya que no existe
consenso entre los autores que la han estudiado. Algunos
la han descrito como una especie monoica o poligamodioica
(Munoz 1966, Rodriguez et al. 1983, Montenegro et al.
1989, Riedemann & Aldunate 2001, Barrera & Meza 2006),
mientras que otros la definen como poligamomonoica
(Hoffmann et al. 2003, Hoffmann 2005, Donoso et al. 2006)
o bien como dioica (Donoso & Wendler 1985, Arroyo & Uslar
1993, Dawson 2016).

Conocer e interpretar la sexualidad floral permitira tener
un mejor entendimiento de la especie, ya que esta incide
sobre la transferencia de polen, el sistema reproductivo y
el tipo de polinizadores que estarian asociados a la especie
(Primack 1985, Zimmerman 1988, Lloyd & Schoen 1992,
Barrett 2003). Todos estos aspectos son relevantes de
conocer para una adecuada domesticacién y el posterior
cultivo productivo de esta.

El potencial manejo productivo de la especie también
depende del crecimiento caracteristico de la copa,
principalmente en cuanto al incremento de la biomasa vy el
arreglo arquitectural de esa biomasa en el espacio (Klippers
1989). El estudio de la arquitectura modular entrega
informaciénbdasicade granimportanciaeneldmbito ecolégico
(Meusel et al. 1977) y de la silvicultura del bosque nativo. Por
ello, la seleccién de ciertas caracteristicas arquitecturales
puede conducir a un mayor rendimiento productivo si se lleva
a la especie a cultivo o domesticacion, especialmente en el
rendimiento de semillas y frutos (Wang et al. 2018). Por otra
parte, la fenologia de la copa, que corresponde al estudio de
la secuencia temporal de eventos bioldgicos recurrentes en
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especies vegetales, se ha relacionado con la morfologia de
estas, siendo clave para interpretar los cambios temporales
en el crecimiento vegetativo y reproductivo de la especie en
un ambiente determinado (Orshan 1989) vy, por ende, de los
manejos que la especie requerira en un sistema de cultivo.

El objetivo de este estudio fue ampliar el conocimiento
sobre aspectos reproductivosy el sistema sexual de M. boaria,
considerando la escasa y confusa informacion existente en
la literatura. Ademas, se buscé analizar la arquitectura de la
especie desde el enfoque de la arquitectura modular y su
fenomorfologia. Un mayor conocimiento de estas tematicas
permitird un mejor entendimiento de la autoecologia de la
especie y, por ende, un adecuado manejo productivo de la
misma, considerando los potenciales usos que esta posee.
Esta investigacién aporta informacion que facilita y sirve de
punto de partida para futuros estudios y nuevas lineas de
investigacion sobre M. boaria.

MATERIALES Y METODOS

AREA DE ESTUDIO

Elestudiosellevoacaboentrelos mesesdeagostoydiciembre
de 2016, con individuos adultos seleccionados en sectores
urbanos (p. ej., calles y plazas) de las comunas de Nufioa y
Macul, ciudad de Santiago, Regién Metropolitana, Chile
(32°55’ - 34°19’ Sy 69°47’ - 71°43’ Q). El area se encuentra
bajo la influencia de un macrobioclima mediterraneo, el cual
se caracteriza por tener un verano muy seco y un invierno
muy lluvioso, con una temperatura media anual de 14,2°Cy
un promedio anual de precipitaciones de 335 mm (Luebert
& Pliscoff 2017).

ELECCION Y CARACTERIZACION DE INDIVIDUOS

Dentro del area de estudio se seleccionaron 17 individuos
adultos al azar. Posteriormente fueron clasificados como
predominantes femeninos (n=7) o predominantes masculinos
(n=10), segutin la dominancia del sexo de las flores presentes
en el arbol. Todos los individuos se encontraban en el
mismo estado ontolodgico (madurez) y fenolodgico, ademas de
presentar un buen estado fitosanitario. A cada individuo se
le midio la altura con un hipsémetro, el diametro a la altura
del pecho (DAP) con una forcipula a 1,3 m del nivel del suelo
y el didmetro de copa de norte a sur (N-S) y de este a oeste
(E-O) con una huincha métrica.

ASPECTOS REPRODUCTIVOS

Para evaluar el sistema reproductivo de una especie
se requiere realizar cinco tratamientos de polinizacion:
agamospermia, autopolinizacién espontanea (no asistida),
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autopolinizacién, polinizacién cruzada y natural/control
(Eckert et al. 2010, Cuartas-Dominguez et al. 2017, Rivera-
Hutinel & Acevedo-Orellana 2017). Con el propdsito de
analizar parte del sistema reproductivo que posee M. boaria,
se realizaron dos de ellos; autopolinizacién espontanea (no
asistida) y polinizacidon natural (control). El tratamiento de
autopolinizacion espontanea evalla la autogamia auténoma,
es decir, la produccion de semillas sin intervencion de
polinizadores (Larson & Barrett 2000, Eckert et al. 2010,
Cuartas-Dominguez et al. 2017). Para este caso, las ramillas
seleccionadas, con yemas florales intactas, se aislaron
completamente con bolsas de organza semipermeables de
20 cm de largo, hasta la cosecha de frutos (Herrera 1987).
En cambio, en el control las flores quedaron expuestas a
condiciones naturales de polinizaciéon. Para este ensayo
se escogieron nueve arboles al azar, tres predominantes
femeninos (flores pistiladas) y seis predominantes masculinos
(flores estaminadas). De cada individuo se seleccionaron al
azar dos ramillas de un afo de edad y 20 cm de longitud,
una para cada tratamiento. La edad de las ramillas se pudo
determinar por la presencia de yemas florales, las cuales se
forman en el periodo de crecimiento previo (Montenegro et
al. 1989). En ambos tratamientos se registré el nimero de
yemas florales al inicio del ensayo y el nimero de frutos
formados al finalizar el ensayo, para asi calcular el porcentaje
de fructificacion.

DESCRIPCION DEL SISTEMA SEXUAL

Para evaluar el sistema sexual de la especie (sexualidad
floral), se escogieron 10 arboles al azar, de los cuales tres
correspondian a individuos predominantes femeninos y siete
a individuos predominantes masculinos. El estudio se realizé
en dos oportunidades dentro del periodo de floracién de la
especie, a fines de agosto de 2016 y a fines de septiembre del
mismo ano. De cada individuo se seleccionaron cinco ramas
al azar y de cada una de ellas se analizaron cuatro ramillas
de un ano edad. En cada ramilla se analizaron las flores de
un segmento reproductivo de 10 nudos, bajo una lupa
estereoscopica Variscope con magnitud 40X. El sexo de las
flores se identificé por medio de descripciones morfoldgicas
descritas enlaliteratura (Rodriguezetal. 1983, Lourteig 1988),
evaluandose también el porcentaje de antesis segln el sexo.
El género Maytenus posee flores hermafroditas (perfectas) o
unisexuales (Navas 1976). En M. boaria se pueden encontrar
flores femeninas o pistiladas que presentan un ovario
desarrollado y funcional con estambres rudimentarios, por su
parte las flores masculinas o estaminadas presentan ovario
atrofiado y estambres desarrollados y funcionales (Navas
1976, Rodriguez et al. 1983).
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ARQUITECTURA
Para el estudio de la arquitectura, se realizd una
interpretacion modular de esta, durante el periodo de
crecimiento vegetativo y reproductivo de la especie. Para
ello se identificaron y contabilizaron los distintos tipos de
modulos que se desarrollaron a partir de las yemas apicales
y axilares. A su vez, se analizo la distribucién espacial de los
diferentes moédulos, determinandose y contabilizandose los
distintos tipos de unidades arquitecturales que se desarrollan
en la copa de M. boaria (Ginocchio & Montenegro 1992).

El muestreo se realizé en terreno, entre septiembre
y noviembre de 2016. Se seleccionaron ocho individuos
en total, cuatro predominantes femeninos y cuatro
predominantes masculinos. De cada individuo se analizaron
cuatro ramas escogidas al azar (n = 32), de entre 3 y 4 afos
de edad, una para cada orientacién de la copa, utilizando
escalera de tijera para alcanzar las ramillas en altura de forma
manual. La edad de las ramillas se determiné identificando
el acortamiento de la distancia entre metameros (zona
de entrenudos cortos), lo cual corresponde a la fase de
reposo del alargamiento de la ramilla, es decir, al cambio de
temporada de crecimiento (Tourn et al. 1999). Ademas, se
registré y contabilizé la muerte apical, la cual se consideré
como parte de la interpretacion modular de las yemas
apicales (Ginocchio & Montenegro 1992).

FENOMORFOLOGIA

Para el andlisis fenomorfologico se realizé un seguimiento
semanal de las mismas ramas utilizadas en el estudio de
la arquitectura, durante los meses de agosto y diciembre
de 2016. Se llevé a cabo un registro fotografico y escrito
de las fases fenoldgicas segiin Orshan (1989), a través de
la presencia o ausencia de: el crecimiento vegetativo de
dolicoblasto, el crecimiento vegetativo de braquiblastos,
la floracion y la formacién de frutos. El estudio de estas
fenofases se complementd con el estudio fenomorfolégico
realizado por Montenegro et al. (1989), el cual incluye las
fenofases que no se alcanzaron a analizar en este estudio;
como la formacion de yemas florales, la dispersion de semillas
y el desprendimiento de hojas de dolicoblastos.

ANALISIS ESTADISTICO

ASPECTOS REPRODUCTIVOS

Para comparar los resultados de porcentajes de fructificacion
entre los tratamientos de autopolinizacion y polinizaciéon
natural, serealizé la prueba parala diferencia de proporciones
en el programa estadistico Infostat (Di Rienzo et al. 2016).
Esta prueba se realizé por separado para los individuos
predominantes femeninos y predominantes masculinos.

ARQUITECTURA

La frecuencia de conteo de los distintos tipos de médulos
y unidades arquitecturales identificadas se compard entre
sexos predominantes, asi como también dentro de cada
sexo. La frecuencia de conteo de los médulos se analizd
de forma independiente para cada tipo de yema, apicales
y axilares. Para conocer la existencia de dependencia entre
tipo de sexo predominante y el tipo de mdédulo o unidad
arquitecturales, se utilizd la prueba de Chi-cuadrado
de homogeneidad (x> con a = 0,05) (Dytham 2011).
Considerando que la prueba de normalidad de Shapiro-Wilks
(a =0,10) arrojé un comportamiento no normal, se realizaron
pruebas no paramétricas. Para la comparaciéon de medianas
entre individuos predominantes femeninos y predominantes
masculinos, los datos fueron analizados mediante una
prueba U de Mann-Whitney (a = 0,05). Esta misma prueba
fue utilizada dentro de cada sexo, para la comparacion
de frecuencia de conteo de mddulos en yemas apicales
(incluyendo muerte apical) y unidades arquitecturales. En
el caso particular de mdédulos en yemas axilares, se aplicd
una prueba de Kruskal-Wallis (a = 0,05), con la prueba de
Nemenyi, como prueba a posteriori para comparaciones
multiples. Los andlisis estadisticos fueron realizados en el
software R versién 2.11.1 (R Development Core Team 2010).

RESULTADOS

CARACTERIZACION DE INDIVIDUOS DE MAYTENUS BOARIA

El promedio de la altura de los individuos seleccionados de
M. boaria fue 6,6 m (Tabla 1) y su rango fluctué entre 4,5y 7,5
m, a excepcion de dos individuos predominantes femeninos
(EE y PPE) (Tabla 1). El promedio del didametro a la altura del
pecho (DAP) de los individuos seleccionados fue 18,6 cm y
el rango general varié entre 10,4 y 22,0 cm, exceptuando un
individuo predominante femenino que alcanzé los 54,0 cm
(PPE). El promedio de didmetro de copa de N-Sy E-O fue 4,6
y 4,7 m, respectivamente (Tabla 1).

ASPECTOS REPRODUCTIVOS

El porcentaje promedio de fructificacién en individuos
predominantes femeninos difirié significativamente entre
los tratamientos (Prueba para la diferencia de proporciones
p < 0,05). Las flores del tratamiento de autopolinizacién
espontdnea arrojaron un nulo porcentaje promedio de
fructificacion; en cambio, las del tratamiento de polinizacion
natural, obtuvieron 46% de fructificacién (Tabla 2). En cuanto
a los individuos predominantes masculinos, los tratamientos
de autopolinizacién y polinizacién natural no presentaron
diferencias significativas (Prueba para la diferencia de
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proporciones p = 0,09). En ambos casos se obtuvieron bajos
porcentajes promedio de fructificacion, siendo de 1,2% para
el tratamiento de autopolinizacién espontanea y un 0,3% en
el de polinizacion natural (Tabla 2), lo que sugiere la presencia
de 6rganos femeninos en estos individuos.

SISTEMA SEXUAL

Segun la presencia y desarrollo de los érganos sexuales se
identificaron tres tipos de flores: masculinas (estaminadas)
(Fig. 1a), femeninas (pistiladas) (Fig. 1b) y hermafroditas
o perfectas (Fig. 1c y 1d). Los individuos caracterizados
como predominantes femeninos solo presentaron flores
femeninas. En el caso de individuos caracterizados como
predominantes masculinos se dieron dos condiciones:
individuos que solo presentaron flores masculinas e
individuos que presentaron tanto flores masculinas como
hermafroditas, condicion conocida como andromonoica. En
estos ultimos, las flores hermafroditas solo se encontraron
en algunas ramillas, distribuidas de forma irregular a lo largo
de estas, coexistiendo con flores masculinas en un mismo
fasciculo.

Aunque en este estudio no se realizé un andlisis detallado
de lamorfologia floral de la especie, es importante mencionar
que se observé un tipo de dimorfismo floral en las flores
hermafroditas. Por un lado, se identificé un morfo floral en
que las anteras se encuentran por debajo del estigma (Fig.
1c¢) y un segundo morfo floral con anteras posicionadas a la
misma altura del estigma (Fig. 1d).

Los porcentajes promedios de antesis en individuos
predominantes femeninos fueron de un 33% a finales de
agosto y un 79% a finales de septiembre (Tabla 3). En el caso
de los individuos predominantes masculinos se presentaron
porcentajes promedio de antesis en flores masculinas, en
ambos muestreos, con 57% a finales de agosto y 88% a
finales de septiembre (Tabla 3). Sin embargo, la antesis
de flores hermafroditas para estos mismos individuos se
dio exclusivamente en el segundo muestreo, a finales de
septiembre, con un porcentaje promedio de 6% (Tabla 3).
En este caso, se detectdé un amplio rango de porcentaje de
antesis (1,25% - 14,97%) quedando en evidencia la variacion
porcentual entre individuos predominantes masculinos en
cuanto a la antesis de flores hermafroditas.

TaBLA 1. Caracterizaciéon de los individuos seleccionados de Maytenus boaria segln sexo predominante (femenino o masculino), altura
(m), DAP (cm) y didmetro de copa (m). / Characterization of selected individuals of Maytenus boaria according to predominant sex
(male or female), height (m), DBH (cm) and canopy diameter (m). *Error estandar. / Standard error.

Diametro de copa (m)

Individuo Sexo predominante Altura (m) DAP (cm)
N-S E-O
FA Femenino 6,0 22,0 4,9 5,2
TB Femenino 6,0 20,0 5,4 4,8
EE Femenino 12,0 17,8 5,5 5,7
PPE Femenino 10,5 54,0 4,8 5,7
HS Femenino 6,5 18,0 4,9 5,6
HN Femenino 6,0 18,0 51 4,7
CsS Femenino 6,5 22,0 3,3 3,6
TS Masculino 6,5 21,8 4,4 58
CE Masculino 7,5 15,0 5,6 5,2
El Masculino 5,0 16,9 4,6 4,4
PPPCA Masculino 6,0 16,5 3,6 5,2
PPPPSA Masculino 4,5 10,8 31 4,1
CB Masculino 6,0 10,8 5,4 3,4
PC Masculino 7,0 18,8 4,4 3,3
LN Masculino 5,0 11,7 4,5 49
HA Masculino 6,0 12,2 5,5 4,8
cp Masculino 5,5 10,4 3,3 3,6
Promedio 6,6 18,6 4,6 4,7
E.E.* 0,46 2,42 0,20 0,20

Las siglas corresponden a las iniciales del nombre de la ubicacién geografica de los individuos.
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Ficura 1. Tipo de flores, seglin sexualidad, identificadas en individuos de Maytenus boaria: a) flor masculina o estaminada con ovario
atrofiado y estambres desarrollados; b) flor femenina o pistilada con ovario desarrollado y estaminodios o estambres atrofiados y c-d)
flor hermafrodita o perfecta en diferentes estados de maduracion de ovario y estambres, se observa el disco nectario y el estigma mas
o menos expuesto. / Flower types, according to sexuality, identified in individuals of Maytenus boaria: a) male or staminate flower with
atrophied ovary and developed stamens; b) female or pistillate flower with developed ovary and staminodes or stunted stamens and
c-d) hermaphrodite or perfect flower in different stages of ovary maturation and stamens, the nectary disc is observed and the stigma
more or less exposed.

TaBLA 2. Porcentaje promedio de fructificaciéon (media + error estandar) en individuos predominantes femeninos y predominantes
masculinos segun tratamiento de polinizacién. Letras distintas entre los tratamientos por sexo indican diferencias significativas dentro
de cada sexo predominante. / Average percentage of fructification (mean + standard error) in predominantly male and predominantly
female individuals according to pollination treatment. Different letters between treatments by sex indicate significant differences
within each predominant sex.

Sexo predominante Tratamiento N° de N° promedio de N° promedio de Porcentaje promedio
arboles flores frutos formados de fructificacion
Femenino Autopolinizacion 3 77,7 £27.8 0,000 0,0 + 0,0°
espontanea
Polinizacién natural 3 77,3+ 252 33,0+ 13,3 46,0 +11,0°
Masculino Autopolinizacion 6 147,8 + 42,2 1,5+07 1,2+0,9°
espontanea
Polinizacién natural 6 150,2 + 43,8 0,5+0,3 0,3+0,22

TaeLA 3. Porcentaje promedio de antesis (media + error estandar) para los distintos tipos de flores tanto en individuos predominantes
femeninos como predominantes masculinos. / Average percentage of anthesis (mean + standard error) for the different flower types
in both predominantly male and predominantly female individuals.

Porcentaje promedio de antesis (%)

Sexo predominante Femenino Masculino

Fecha muestreo Agosto Septiembre Agosto Septiembre

Flores femeninas 33,3+9,6 793+54 0,0£0,0 0,0+0,0

Flores masculinas 0,0+0,0 0,0+0,0 56,6 + 8,9 87,6 £ 3,2

Flores hermafroditas 0,0+0,0 0,0+0,0 0,0+£0,0 6,022
ARQUITECTURA reproductivo. Considerando estas tres unidades y la yema de
INTERPRETACION MODULAR DE LA ARQUITECTURA origen se describen cuatro modulos (Fig. 2). Especificamente,

El analisis de los patrones de crecimiento de M. boaria dolicoblasto a partir de yema apical (médulo A) (Fig. 2), cuyo
determind tres unidades modulares basicas: dolicoblasto crecimiento y desarrollo puede terminar en un aborto o
o macroblasto, inflorescencia y braquiblasto temporal muerte apical (MA). Braquiblasto temporal reproductivo
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(médulo B), inflorescencia (mdédulo C) y dolicoblasto (mddulo
D), todos a partir de yema axilar (Fig. 2). Un braquiblasto
temporal reproductivo corresponde aun brote de entrenudos
cortos de nula o lenta elongacién, el cual desarrolla flores a
partir de sus yemas axilares y un dolicoblasto a partir de su
yema apical (Ginocchio & Montenegro 1992). En el caso de
M. boaria, las flores que se desarrollan en los braquiblastos
temporales reproductivos son solitarias, a diferencia de
aquellas que se desarrollan a partir de yemas laterales de
dolicoblastos, las cuales se disponen en fasciculos.

En el andlisis de las yemas apicales, la prueba de
homogeneidad arrojd6 que existe dependencia entre
las variables sexo predominante y tipo de moédulo (Chi-
cuadrado = 3,8679; g.l. = 1; p = 0,0492). En los dos sexos
predominantes, el médulo A presenté una mayor frecuencia

Y apical

Y axilar

Ficura 2. Tipos de moddulos presentes en Maytenus boaria.
Maddulo A= dolicoblasto, a partir de una yema apical (Y apical).
Médulo B= braquiblasto temporal reproductivo; Médulo
C= inflorescencia y Médulo D= dolicoblasto, a partir de una
yema axilar (Y axilar). / Types of modules present in Maytenus
boaria. Module A= dolichoblast, from an apical bud (Y apical).
Module B= temporary reproductive brachyblast; Module C=
inflorescence and Module D= dolichoblast, from an axillary bud
(Y axillary).
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de conteo que la muerte apical, lo que constituye alrededor
de un 90% de ocurrencia en ambos casos (Tabla 4). Entre
individuos predominantes femeninos y predominantes
masculinos no se encontraron diferencias significativas en el
moédulo A (p = 0,1464); a diferencia de la muerte apical, donde
si se presentaron diferencias significativas entre sexos (p =
0,0061), siendo mas frecuente en individuos predominantes
femeninos (Tabla 4).

Para ambos sexos predominantes, el mdédulo mas
frecuente desarrollado a partir de yemas axilares fue el
moddulo C, seguido del médulo B y finalmente del médulo
D (Tabla 4). Sin embargo, las frecuencias para cada médulo
fueron mayores en los individuos predominantes femeninos
que en los predominantes masculinos. Especificamente,
tanto el médulo C como el D presentaron diferencias en
la frecuencia de conteo entre los sexos predominantes
(p = 0,0012 y p = 0,0215, respectivamente); contrario a
lo ocurrido con el médulo B, donde no se encontraron
diferencias significativas (Tabla 4).

Dentro de cada sexo predominante existieron diferencias
en al menos un médulo en la frecuencia de conteo (p = 0,0026
predominantes femeninos y p < 0,0001 predominantes
masculinos). Las diferencias significativas se observaron entre
el moédulo Cy D paraambos sexos (p < 0,0001 predominantes
femeninos y p = 0,0037 predominantes masculinos); y entre
el médulo B y C en individuos predominantes femeninos (p
=0,0029) (Anexo 1).

UNIDADES ARQUITECTURALES

Se lograron identificar dos tipos de unidades arquitecturales
principales, sin considerar una tercera unidad, la cual
corresponde a una combinacién de ambas, pero sin patrones
especificos. La primera unidad la constituye la combinacién

TaBLA 4. Frecuencia de conteo de mdédulos por yema apical y
axilar. Valores en negrita indican diferencias significativas (p <
0,05) entre individuos predominantes femeninos y masculinos.
El cédigo de los médulos sigue la Figura 2. / Modules counting
frequency per apical and axillary bud. Values in bold indicate
significant differences (p < 0.05) between predominantly
male and female individuals. The code of the modules follows
Figure 2.

Yema Moédulo Femenino Masculino valor p
Apical A 19,5 14,5 0,1464
MA 2,5 1,0 0,0061

Axilar B 112,5 79,5 0,2912
C 243,0 138,0 0,0012

D 69,5 41,0 0,0215
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de los cuatro tipos de modulos (Fig. 3). En ella, las yemas
axilares de la parte basal dan origen a inflorescencias
(médulo C), en la zona media a braquiblastos temporales
reproductivos (médulo B) y cerca de la parte apical a
dolicoblastos (modulo D). Finalmente, la yema apical de esta
unidad da origen a un dolicoblasto (modulo A). La segunda
unidad arquitectural solamente presenta la combinacion de
dos modulos: dolicoblasto en la zona apical (médulo A) e
inflorescencias en yemas laterales (médulo C) (Fig. 3).

El andlisis de homogeneidad mostrdé independencia
entre las variables sexo predominante y tipo de unidad
arquitectural (Chi-cuadrado = 0,285; g.l. = 1; p = 0,5934).
Los resultados obtenidos indican que no existen diferencias
significativas entre individuos predominantes femeninos
y predominantes masculinos en la frecuencia de conteo
de la unidad arquitectural A (p = 0,2816) y de la unidad
arquitectural B (p = 0,1247) (Tabla 5). Sin embargo, existe
una tendencia de los individuos predominantes masculinos a
producir mas unidades arquitecturales que los predominantes
femeninos. Asi mismo, dentro de cada sexo predominante,
no se presentaron diferencias significativas en la frecuencia

de conteo de ambas unidades arquitecturales (p = 0,5453
predominante femenino y p = 0,1447 predominante
masculino) (Tabla 5). No obstante, se pudo observar una
tendencia, donde la unidad arquitectural A presentaba una
mayor frecuencia de conteo que la unidad B en ambos sexos.

Tabla 5. Frecuencia de conteo de las unidades arquitecturales
Ay B en individuos predominantes femeninos y predominantes
masculinos. Valor p = 0,05 indica que no existen diferencias
significativas entre sexo predominante (arriba a la derecha de
la tabla) y entre unidades arquitecténicas (abajo a la izquierda
de la tabla). / Counting frequency of architectural units A and
B in predominantly male and predominantly female individuals.
P-value > 0.05 indicates that there are no significant differences
between predominant sex (top right of the table) and between
architectural units (bottom left of the table).

Unidad Femenino Masculino Valor p
A 6,5 11,5 0,2816
B 4,0 8,5 0,1247
Valor p 0,5453 0,1447

Dolicoblasto (A)

Braquiblasto temporal (B) &

,:1.

Inflorescencia (C)

Dolicoblasto (D)

Ficura 3. Tipos de unidades arquitecturales dominantes en Maytenus boaria, las cuales se forman a partir de la combinacién de los
distintos tipos de mdédulos y su distribucion espacial. La unidad arquitectural A estd compuesta en la yema apical por un dolicoblasto
(mddulo A) y en la yema axilar por un braquiblasto temporal reproductivo (mddulo B), una inflorescencia (médulo C) y un dolicoblasto
(médulo D). La unidad arquitectural B estd compuesta en la yema apical por un dolicoblasto (mdédulo A) y en la yema axilar por
inflorescencia (médulo C). / Type of dominant architectural units in Maytenus boaria, which are formed from the combination of the
different types of modules and their spatial distribution. Architectural unit A is composed of a dolichoblast (module A) in the apical
bud, a temporary reproductive brachyblast (module B), an inflorescence (module C) and a dolichoblast (module D) in the axillary bud.
Architectural unit B consists of a dolicoblast in the apical bud (module A) and inflorescence in the axillary bud (module C).
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FENOMORFOLOGIA

Tanto en individuos predominantes femeninos como
predominantes masculinos el crecimiento vegetativo de
los dolicoblastos puede ocurrir a partir de yemas apicales y
laterales de dolicoblastos de la temporada anterior (desde
septiembre a mediados de diciembre); asi como también
desde las yemas apicales de braquiblastos temporales

reproductivos, entre principios de octubre y mediados de
diciembre, desarrollados en la temporada pasada. Dentro
de este ultimo periodo se desarrollan los braquiblastos
temporales reproductivos, a partir de yemas laterales de
los dolicoblastos generados en la misma temporada de
crecimiento (Fig. 4).

3 P

I

4 4
Marzo Abril Mayo Junio Julio Agosto  Septiembre Octubre  Noviembre Diciembre Enero Febrero

CRECIMIENTO VEGETATIVO DE DOLICOBLASTOS

ELONGACION DE BRAQUIBLASTOS
TEMPORALES REPRODUCTIVOS DE LA
TEMPORADA PASADA

CRECIMIENTO VEGETATIVO DE
BRAQUIBLASTOS TEMPORALES
| REPRODUCTIVOS

J
FLORACION FLORES FEMENINAS

FLORACION FLORES
MASCULINAS

DISPERSION DE SEMILLAS
CAIDA DE HOJAS +2

FLORACION FLORES HERMAFRODITAS
FORMACION DE FRUTOS A PARTIR DE FLORES FEMENINAS

FORMACION DE FRUTOS A PARTIR DE FLORES HERMAFRODITAS

DISPERSION DE SEMILLAS

Leyenda del diagrama de la fenomorfologia de Maytenus boaria Molina

A. Organos de la planta
F Dolicoblasto no lignificado con hoja .T.

|l Dolicoblasto lignificado con hoja

i

Pg Braquiblasto temporal reproductivo no '

lignificado |

. Braqiblstoenpo rproduciv i
lignificado

T Yema apical vegetativa

| Yema reproductiva de una
inflorescencia
| Yema reproductiva de una flor solitaria

[ Inflorescencia

| Flor solitaria

Fruto de una inflorescencia

Fruto de una flor solitaria

Semillas en dispersién de una
inflorescencia

Semillas en dispersion de una flor
solitaria

Ficura 4. Diagrama fenomorfolégico de Maytenus boaria (Modificado de Orshan 1989). / Phenomorphological diagram of Maytenus

boaria (Modified from Orshan 1989).
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Las yemas florales se desarrollan entre junio y agosto,
a partir de yemas laterales preformadas en dolicoblastos
(Montenegro et al. 1989) y braquiblastos temporales
reproductivos del periodo de crecimiento previo. La floracion
se desarrolla durante cinco meses y se da de forma paralela
al crecimiento vegetativo, desde mediados de agosto hasta
finales de diciembre. En el caso de individuos predominantes
femeninos, la antesis floral tiene lugar a lo largo de los cinco
meses. En el caso de individuos predominantes masculinos,
las flores masculinas solo florecen entre agosto y octubre,
traslapandose desde finales de septiembre y principios de
octubre con la floracion de las flores hermafroditas, la cual
termina a finales de diciembre. La formacién de frutos a partir
de flores femeninas comienza unos 15 dias después de la
floracién de estas; es decir, en septiembre y hasta finales de
febrero. En cambio, la formacion de frutos a partir de flores
hermafroditas ocurre desde octubre hasta, probablemente,
finales de febrero. La dispersion de las semillas se traslapa
con laformacion de frutos, comenzando a mediados de enero
y finalizando en abril (Montenegro et al. 1989). La caida de
hojas a partir de dolicoblastos ocurre dos afos después de
formadas (Montenegro et al. 1989) (Fig. 4).

DISCUSION

CARACTERIZACION DE INDIVIDUOS DE MAYTENUS BOARIA

Maytenus boaria es una de las especies nativas mas frecuentes
en la flora urbana de Chile central (Dobbs et al. 2011, Santilli
et al. 2018). Si bien su altura en ambientes naturales puede
alcanzar los 8 a 15 m (Rodriguez et al. 1983), en estudios
realizados en la ciudad de Santiago, los valores fluctuaron
entre 4 y 6 my los de didmetro a la altura del pecho (DAP)
entre 8 y 21 cm (Dobbs et al. 2011). Estos valores son muy
similares a los registrados en los individuos seleccionados
en el presente estudio (Tabla 1), probablemente debido a
que estan influenciados por similares condiciones de sitio
y practicas de manejo urbano (Dobbs et al. 2011). La copa
de los individuos seleccionados fue simétrica, ya que existio
similitud en el promedio de los dos ejes medidos de la copa
(Tabla 1). Lo cual, indicaria una homogeneidad de copa,
similar a lo descrito por Dobbs (2005) para M. boaria.

ASPECTOS REPRODUCTIVOS Y SISTEMA SEXUAL

El andlisis del sistema sexual demuestra que M. boaria es
una especie dioica y andromonoica. La dioecia ha sido
reportada para esta especie por diversos autores (Donoso
& Wendler 1985, Arroyo & Uslar 1993, Barrera & Meza
2006, Dawson 2016). Sin embargo, Hoffmann et al. (2003)
y Hoffmann (2005) son los Unicos autores que la describen

como poligamomonoica, aunque sefnalando una condiciéon
trimonoica (presencia de flores hermafroditas, masculinas
y femeninas en un mismo pie). La poca claridad en la
caracterizacion del sistema sexual de M. boaria se repite no
solo en especies del género Maytenus, como por ejemplo
en Maytenus magellanica (Rodriguez et al. 1983, Arroyo
& Squeo 1990, Riedemann & Aldunate 2001, Hoffmann
2005, Barrera & Meza 2006), sino que también en especies
de la familia Celastraceae (Brizicky 1964, Sebsebe 1985,
Matthews & Endress 2005). Benevides et al. (2013) postulan
que esto puede tener relacion con el tamano pequefio de
las flores y las modificaciones morfo-anatémicas de las
estructuras femeninas y masculinas de las especies del
género. Sin embargo, Donoso & Wendler (1985) indican
que el polimorfismo tendria su origen en la plasticidad que
presenta la especie.

En cuanto al anélisis de los aspectos reproductivos
de M. boaria, los bajos porcentajes de fructificacion por
autopolinizaciéon espontanea indicarian que la especie no
tiene una alta autogamia o autofertilizacion autéonoma. La
ausencia de fructificacién observada para el tratamiento de
autopolinizaciénespontaneaenlosindividuos predominantes
femeninos indica que esta especie no es apomictica, y por
tanto necesitaria de polen cruzado proveniente de individuos
predominantes masculinos para la produccion de semillas.
Asi, se sugiere la necesidad de un vector de polinizacion
para el transporte de polen hacia las flores femeninas. Esta
especie tendria un caracter entomofilo (Judd et al. 1999),
ya que ha sido clasificada como una especie melifera o
de interés apicola (Montenegro et al. 1992, Forcone &
Kutschker 2006). En este estudio no se tomaron datos de
tasas de visitas de polinizadores, pero se observaron al
pehuenche negro (Elaphroptera nigripennis (Smith)), la abeja
melifera (Apis mellifera L.) y dipteros no identificados libando
frecuentemente las flores de M. boaria; estos insectos
probablemente actien como agentes polinizadores. Con
todos estos antecedentes, M. boaria podria considerarse una
especie xenégama.

La fructificacién observada en los arboles predominantes
masculinos corroboraria la presencia de flores hermafroditas,
en concordancia con el caracter bisexual descrito para las
especies del género Maytenus (Hou 1955, Navas 1976).
Dado que se observaron dos morfos florales para las flores
hermafroditas (Fig. 1), se puede presumir que parte de los
frutos se formaron a partir del morfo floral donde las anteras
se disponen a la misma altura del estigma, lo cual promoveria
la autofecundacion (Tébar & Llorens 1997). Por otro lado, los
bajos porcentajes de fructificacion se pueden explicar por
la existencia de un morfo floral que presenta sus anteras
por debajo del estigma, lo cual previene la autopolinizacién
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(Anderson & Symon 1989, Barrett 2002, Barrett 2010). Si bien
en este estudio se visualizo la formacion de frutos a partir de
flores hermafroditas, estos no lograron desarrollarse, lo que
se explicaria por abortos selectivos de los frutos (Sutherland
& Delph 1984, Knight et al. 2005). De acuerdo con Bawa &
Webb (1984), el aborto de frutos puede influenciar el éxito
reproductivo de la funcién femenina y masculina de las flores
hermafroditas, teniendo en consideracién que el gradiente
de variacion morfolédgica de estas flores puede repercutir
en la funcionalidad sexual de las mismas (Benevides et al.
2013). Por tanto, se presume que la mayoria de las flores
perfectas que presenta M. boaria son morfolégicamente
hermafroditas, pero fisiolégicamente masculinas. Bajo este
contexto, la andromonoecia se presenta principalmente
como una estrategia espacial y temporal para remover y
depositar polen (Primack & Lloyd 1980), lo cual ha sido
planteado por algunos autores como pasos intermedios del
hermafroditismo a la dioecia (Barrett 2002, Barrett 2010,
Spigler & Ashman 2012).

En el andlisis del sistema sexual, los individuos
andromonoicos presentaron una gran variabilidad en la
proporcién de flores hermafroditas (1,25 a 14,97%). Tanto
Diggle (1993) como Emms (1993) han indicado que la
expresion sexual en especies andromonoicas ha demostrado
ser ampliamente versatil entre individuos de una misma
poblacién. Ello estaria dado por una altainfluencia de factores
medioambientales, como la temperatura (Nakasone & Paull
1998), disponibilidad de nutrientes (Primack & Lloyd 1980)
y estatus hidrico (Tébar & Llorens 1997). Probablemente
la discrepancia que existe entre los distintos autores sobre
el sistema sexual de M. boaria se deba a esta variacion.
Sunnichan et al. (2004) reportaron en Sterculia urens Roxb.
(especie andromonoica) una variacion anual en la presencia
de flores hermafroditas, donde algunos individuos incluso
nunca las presentaron. Esto lleva a suponer que M. boaria
podria presentar variaciones periddicas en la proporciéon de
flores hermafroditas de cada individuo y/o poblacién, lo cual
explicaria que haya sido caracterizada como una especie
dioica.

ARQUITECTURA

En este estudio, Maytenus boaria presenté tres de las cinco
unidades morfoldgicas basicas descritas para las especies
lefosas que dominan la zona mediterranea de Chile central,
las cuales pueden desarrollarse a partir de yemas apicales
o axilares (Ginocchio & Montenegro 1992). Estas tres
unidades se representan en cuatro médulos que consideran
la yema de origen: dolicoblasto de yema apical (mddulo A),
dolicoblasto de yema axilar (médulo D) e inflorescencias
de yema axilar (médulo C) (Fig. 2), descritos en estudios
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anteriores (Montenegro et al. 1989, Ginocchio & Montenegro
1992), y braquiblasto temporal reproductivo de yema axilar
(modulo B). Este ultimo, probablemente descrito por Lourteig
(1988) como bracteas en ramitas acortadas. En M. boaria se
observé que este braquiblasto puede alargarse levemente
o bien generar un dolicoblasto en su yema apical, lo cual
le permitiria un rapido reemplazo del area foliar con baja
inversion de recursos, ya que éstos evitarian la formacion
de entrenudos (Ginocchio & Montenegro 1992, Ginocchio
& Montenegro 1994). Ademas, este 6rgano podria tener una
estrategia reproductiva, considerando que en M. boaria son
capaces de producir flores.

En el crecimiento vegetativo de M. boaria estan
involucrados los braquiblastos temporales reproductivos y
los dolicoblastos. Los dolicoblastos de yema apical serian los
principales responsables del crecimiento vertical en altura
(Wang et al. 2018). En cambio, los provenientes de las yemas
axilares, y predominantes en las especies perennifolias de la
zona mediterranea de Chile central (Ginocchio & Montenegro
1994), permitirian un amplio rango de estratificacién vertical
(Ginocchio & Montenegro 1994, Wang et al. 2018). Por otro
lado, elaborto en baja proporcion delos dolicoblastos provoca
un crecimiento definido, lo cual modelaria la arquitectura
simpodial que presenta la especie (Montenegro et al. 1989,
Perreta & Vegetti 2005). Esta seria la Unica estrategia de M.
boaria para limitar el crecimiento vegetativo si se considera
que no desarrolla inflorescencias en las yemas apicales
(Herrera 1987, Ginocchio & Montenegro 1992). Contrario a
lo que ocurre en la mayoria de las especies siempreverdes
del matorral chileno, donde predominan las inflorescencias
tanto en las yemas axilares como apicales (Ginocchio &
Montenegro 1992).

Tanto en individuos femeninos como masculinos,
la reproduccion estd dada mayoritariamente por las
inflorescencias; secundariamente por los braquiblastos
temporales reproductivos (Fig. 4). En el caso de los
braquiblastos, las flores se disponen solitarias en las yemas
axilares (Lourteig 1988), mientras que en las inflorescencias
van en fasciculos (Montenegro 2000, Dawson 2016).
Probablemente, la reproduccién de flores solitarias del
braquiblasto temporal reproductivo tenga una estrategia
temporal mas que cuantitativa. La mayor cantidad de
inflorescencias observadas en los individuos femeninos
que en los masculinos podria responder a un mecanismo
de compensacién, ya que las flores fasciculadas femeninas
(tres/fasciculo) estan dispuestas en menor cantidad que
las masculinas (ocho a diez/fasciculo) (Rodriguez et al.
1983, Lourteig 1988, Riedemann & Aldunate 2001). Por lo
tanto, y segln lo evidenciado en los resultados de biologia
reproductiva (Tabla 2), la produccion de flores en individuos
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femeninos es menor que en los masculinos, lo cual le
permitiria ahorrar energia y derivarla a la formaciéon de
frutos (Maillette 1992).

Por otro lado, los individuos femeninos de M. boaria
tienden a crecer con menos unidades arquitecturales,
pero con mas médulos, a diferencia de los masculinos que
desarrollan una tendencia inversa. Esta podria ser una
estrategia de los individuos femeninos para evitar el costo de
producir mas unidades para sustentar un mayor nimero de
moddulos. Sin embargo, esta condicidn seria variable ya que
la produccion de moédulos responde a factores ambientales
(Montserrat-Marti et al. 2004). Por ejemplo, después
de incendios y herbivoria, no hay variacion en el tipo de
modulo, sino en la ocurrencia de diferentes proporciones
y su disposicion espacial (Ginocchio & Montenegro 1994,
Ginocchio et al. 1994).

La arquitectura descrita para M. boaria, probablemente
sea especifica para las condiciones presentes en el area
de estudio. Esta arquitectura particular y sus patrones de
ramificacion tienen ventajas en ciertos habitats (Klppers
1989). Por ello, se esperaria que cambie durante el proceso
de crecimiento y en respuesta a las condiciones ambientales
donde se desarrolla (Ginocchio et al. 1994, Wang et al.
2018). Estas variaciones pueden estar representadas en el
polimorfismo que presenta la especie debido a su plasticidad
(Donoso & Wendler 1985). Es recomendable investigar la
arquitectura de M. boaria en un gradiente latitudinal y/o
altitudinal, para conocer la variacién de dicha arquitectura
a través de su amplia distribucién geografica (Donoso &
Wendler 1985).

FENOMORFOLOGIA

Segun los resultados de este estudio, Maytenus boaria tiene
una estrategia fenolégica donde las fenofases se traslapan
en un corto periodo de tiempo, especialmente el crecimiento
vegetativo con el proceso reproductivo (Montserrat-Marti et
al. 2004). Esta seria una habilidad para aprovechar el corto
periodo de crecimiento favorable, caracteristico de las
regiones de clima mediterraneo (Ginocchio & Montenegro
1996).

Contrario a lo que ocurre en la mayoria de las especies
lefosas del matorral, M. boaria sigue un patrén donde la
floracion antecede al crecimiento vegetativo (Montenegro et
al. 1988, 1989). Esto ocurriria por la arquitectura que posee
la especie, ya que al igual que en Peumus boldus Molina,
Colliguaja odorifera Molina y Sophora macrocarpa Sm., las
yemas florales se diferencian sobre los dolicoblastos del afio
anterior. Lo mismo ocurriria con las yemas florales en los
braquiblastos temporales reproductivos, ya que al florecer el
braquiblasto tiene una temporada de crecimiento (Ginocchio

& Montenegro 1992). Segln estudios anteriores, el periodo
de floracién de M. boaria va desde septiembre a mediados de
diciembre (Montenegro et al. 1989). Sin embargo, la iniciacion
en este estudio se registré a mediados de agosto, acumulando
cinco meses de floracion en los individuos femeninos y
andromonoicos, y dos meses en los masculinos. En el caso
de los individuos andromonoicos existe una floracion
asincrénica, ya que las flores unisexuales abren antes y por
un periodo mas corto (2 meses) que las hermafroditas (3,5
meses), traslapandose entre ellas en un corto periodo. Este
traslape se deberia a que las flores masculinas se encuentran
en estado de senescencia, y la Unica fuente de polen para la
fecundacion de las flores femeninas provendria de las flores
hermafroditas, cuyo rol seria masculino. En los individuos
femeninos y andromonoicos de M. boaria pareciera estar
predominando un patrén de floracién extendida, ya que ésta
estaria asociada a especies autoincompatibles, que producen
flores en forma constante con pocas flores asincrénicas en un
periodo prolongado (Augspurger 1983, De Jong et al. 1992).
Esta estrategia fenoldgica de M. boaria difiere de la descrita
en poblaciones australes de Argentina, donde la duracién de
la floracién es mas corta (2,5 meses), extendiéndose desde
final de invierno hasta mediados de primavera (Lediuk et al.
2014). En Nueva Zelanda, donde M. boaria es considerada
maleza, la floracion solo dura 1,5 meses y se extiende desde
final de agosto hasta principio de octubre (Dawson 2016).

El crecimiento vegetativo de los dolicoblastos a partir
de las yemas de renuevo preformadas la temporada pasada
(Montenegro et al. 2006) se inicia un mes antes que el
crecimiento del braquiblasto temporal reproductivo. Este
retraso podria ocurrir debido al inicio de la floracion del
braquiblasto. Las especies de hoja perenne que desarrollan
dolicoblastos como braquiblastos temporales tienen
una mayor plasticidad bajo las condiciones climaticas
mediterraneas, ya que al eliminar parte de sus hojas de
dolicoblasto en verano reducen la zona de transpiracion
(Ginocchio & Montenegro 1994). En estas especies, a
diferencia de las deciduas de verano, los braquiblastos
temporales se forman a lo largo de la estacion de crecimiento
(Ginocchio & Montenegro 1992).

La cantidad de dolicoblastos desarrollados la temporada
anterior no solo tiene relevancia en el crecimiento vegetativo
de la especie, sino también en la produccién anual de frutos,
ya que las inflorescencias se forman a partir de las yemas
axilares presentes en ellos (Montserrat-Marti et al. 2004).
La formacion de frutos se inicia primero desde las flores
femeninas y secundariamente desde las hermafroditas,
lo cual es esperable considerando que estd directamente
relacionado con la época de floracién (Fig. 4). La formacion
de frutos de flores femeninas comienza 15 dias después de
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la floracién de éstas (septiembre y hasta finales de febrero)
y se extiende por casi seis meses, lo cual estaria relacionado
al tamanfo del fruto (Castro-Diez & Montserrat-Marti 1998)
y a la elaboracién de gran cantidad de acidos grasos en las
semillas (Menegoz & Zapata 2017). La dispersion de las
semillas se traslapa con la formacién de frutos, comenzando
amediados de enero y finalizando en abril (Montenegro et al.
1989). El estudio de la fenologia en otras areas de distribucion
seria interesante, no solo para disefiar un adecuado manejo
productivo de la especie, sino también para entender cémo
la variaciéon climatica podria estar afectando en la duracién
de las fenofases.
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ANExo 1

Valores p de la prueba a posteriori Nemenyi para Kruskal-Wallis (a = 0,05) de comparaciones multiples entre modulos en las yemas
axilares, separado por sexo predominante de la especie. Valores en negrita indican diferencias significativas (p < 0,05). / P-values
of the Nemenyi post-hoc test for Kruskal-Wallis (a = 0.05) of multiple comparisons between modules in axillary buds, separated by
predominant sex of the species. Values in bold indicate significant differences (p < 0.05).

Comparacién

Sexo predominante modular Valor p
Femenino BvsC 0,0029
Femenino Bvs D 0,1566
Femenino CvsD < 0,0001
Masculino BvsC 0,6347
Masculino BvsD 0,0571
Masculino CvsD 0,0037
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