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R������. La fenología foliar responde de manera sensible a distintas señales ambientales. La coordinación 
entre las fases fenológicas y estas señales le permite a las especies ajustar el momento óptimo para expandir sus 
hojas y crecer, así como para evitar los posibles daños que causan las condiciones ambientales desfavorables. 
Por otro lado, en las especies deciduas, la altura de los árboles es otro factor clave, ya que los eventos de 
expansión y caída de las hojas de los individuos del dosel determinan la disponibilidad de luz para los de 
menor altura. El objetivo de nuestro trabajo fue conocer de qué manera los factores ambientales interactúan 
con la fenología foliar en especies arbóreas de diferente hábito foliar que coexisten en el extremo sur del Bosque 
Atlántico semideciduo. Para esto se monitoreó la fenología foliar de 10 especies arbóreas típicas del dosel 
del Bosque Atlántico semideciduo en la provincia de Misiones. En las especies deciduas y brevideciduas se 
identificaron patrones estacionales en las fases de expansión y caída de hojas, vinculados con las variaciones 
en las temperaturas y el fotoperíodo. En las siempreverdes, en cambio, no se encontró una asociación clara. Los 
árboles deciduos no dominantes adelantaron la expansión de hojas en comparación con los dominantes. Esto 
implicaría una estrategia para optimizar la captura de luz y la ganancia de carbono al inicio de la primavera 
extendiendo la estación de crecimiento. La fenología de las especies deciduas se acopló de forma estrecha a las 
variables ambientales, lo cual podría generar, en estas especies, mayor vulnerabilidad ante eventos extremos 
de estrés ambiental, como las bajas temperaturas y el déficit hídrico. 

[Palabras clave: bosque subtropical, fotoperíodo, hábito foliar]

A�������. Environmental factors modulating leaf phenology of trees in the Atlantic Forest. Leaf phenology 
responds sensitively to different environmental signals. Coordination between phenological phases and these 
signals allow species to adjust the optimal time for leaf expansion and growth, and to avoid possible damage 
caused by unfavorable environmental conditions. On the other hand, in deciduous species, tree height is another 
important factor, since the expansion and leafless events of canopy individuals determine the availability of 
light in lower heights. The objective of our work was to assess how environmental factors interact with leaf 
phenology in tree species of different leaf habits that coexist in the southern end of the semi-deciduous Atlantic 
Forest. For this purpose, the leaf phenology of 10 typical tree species of the canopy of the semi-deciduous Atlantic 
Forest in the province of Misiones was monitored. In deciduous and brevideciduous species, seasonal pa�erns 
were identified in the expansion and leafless phases linked to variations in temperature and photoperiod. In the 
evergreens, on the other hand, no clear association was found. The non-dominant deciduous trees advanced the 
expansion of leaves in comparison with the dominant ones. This would imply a strategy to optimize the capture 
of light and the gain of carbon at the beginning of the spring extending the season of growth. The phenology 
of deciduous species was closely coupled to environmental variables, which could generate, in these species, 
greater vulnerability to extreme events of environmental stress, such as low temperatures and water deficit.

[Keywords: subtropical forest, photoperiod, leaf habit]
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I�����������
La fenología describe los cambios en el 

tiempo de las diferentes etapas del ciclo de 
vida de los organismos (Aguirre et al. 2012; 
Borchert et al. 2014; Denny et al. 2014). Estos 
cambios son el resultado de la adaptación 

de las especies a las condiciones locales y a 
las señales ambientales que determinan el 
momento más eficiente para el crecimiento 
y la reproducción (van Schaik et al. 1993; 
Deslauriers et al. 2007; Forrest and Miller-
Rushing 2010; Rossi and Bousquet 2014), 
los que, a su vez, están influenciados por la 
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historia evolutiva de las especies (e.g., Davies 
et al. 2013; Panchen et al. 2014). En el caso de 
las plantas, sincronizar las etapas fenológicas 
con el período del año más favorable para la 
expansión de hojas y el crecimiento les permite 
satisfacer sus requerimientos metabólicos 
y fisiológicos, así como también evitar 
posibles daños causados por las condiciones 
ambientales desfavorables, como las bajas 
temperaturas invernales o la falta de agua 
(Badeck et al. 2004; Singh et al. 2017). 

Las principales señales ambientales que 
regulan la fenología son la temperatura, las 
precipitaciones y el fotoperíodo, aunque 
la importancia de cada una varía entre 
diferentes ambientes. En los ecosistemas 
estacionales, como los bosques templados, 
el aumento de las temperaturas durante la 
primavera induce la producción sincrónica de 
hojas en la mayoría de las especies arbóreas, 
desencadenando así su crecimiento (Chuine 
and Régnière 2017). La disminución de la 
temperatura y del fotoperíodo, en cambio, 
promueven la senescencia y la caída de las 
hojas en los árboles (Delpierre et al. 2009; 
Borchert et al. 2005). En los bosques tropicales 
estacionalmente secos, en cambio, se considera 
que la variación de las precipitaciones es la 
principal señal ambiental que desencadena los 
eventos fenológicos, mientras que la variación 
sutil de la temperatura es una señal de menor 
importancia (Morellato et al. 2000, 2016; 
Borchert et al. 2002). En ambientes tropicales 
con baja estacionalidad climática, las señales 
invariantes año a año, como el fotoperíodo, 
son relevantes para definir el momento, la 
periodicidad y, en particular, la sincronía en 
los estados fenológicos (Borchert and Rivera 
2001; Borchert et al. 2005). 

La radiación solar también puede ser un 
factor determinante para la fenología de 
plantas arbóreas, en particular de aquellas que 
crecen bajo el dosel. Los eventos de expansión 
y caída de las hojas de los individuos de mayor 
altura son los principales determinantes de la 
disponibilidad de luz para las plantas de 
menor altura (Augspurger et al. 2005; Osada 
and Hiura 2019). Por lo tanto, las diferencias 
temporales entre la expansión y la maduración 
de las hojas podrían promover o dificultar la 
coexistencia de especies. 

Las variaciones fenológicas y, en especial, 
los efectos del clima sobre la fenología de 
las hojas fueron muy estudiados en bosques 
templados y tropicales, pero en las regiones 
subtropicales estos estudios aún son escasos 

(Cristiano et al. 2014; Zhang et al. 2016). En 
los bosques subtropicales de la Argentina, la 
temperatura y las precipitaciones determinan 
las diferencias de estacionalidad en los índices 
de productividad (Blundo et al. 2018). Sin 
embargo, los datos de análisis de sensores 
remotos en el Bosque Atlántico semideciduo 
no muestran una relación entre la dinámica 
fenológica y el clima (Blundo et al. 2018), 
posiblemente por la diversidad de especies 
siempreverdes y brevideciduas así como por 
el desarrollo de la vegetación del sotobosque 
durante el invierno, todo lo cual permite un 
crecimiento y un potencial fotosintético de la 
vegetación relativamente continuo a lo largo 
del año (Cristiano et al. 2014). 

Considerando que la respuesta fenológica a 
las variables ambientales puede variar según 
el hábito foliar de las especies arbóreas, el 
objetivo de este trabajo fue conocer de qué 
manera los factores ambientales modulan la 
fenología en árboles con diferente hábito foliar 
que coexisten en el extremo sur del Bosque 
Atlántico semideciduo. Específicamente nos 
preguntamos: 1) Dada la escasa variabilidad 
estacional en las precipitaciones en el Bosque 
Atlántico semideciduo, ¿Son las variaciones en 
las temperaturas y en el fotoperíodo las señales 
que desencadenan los eventos fenológicos de 
las especies arbóreas?, 2) ¿Las especies con 
diferente hábito foliar responden de la misma 
manera a las variaciones ambientales?, y 3) ¿La 
posición de la copa de los árboles en el dosel 
influye en sus respuestas fenológicas? Para 
responder a estas preguntas, monitoreamos 
durante dos años la fenología foliar de 10 
especies arbóreas del Bosque Atlántico semi-
deciduo en la provincia de Misiones.

M��������� � M������

Área de estudio
El estudio se realizó al norte de la provincia 

de Misiones, dentro del Parque Nacional 
Iguazú (25°41’ S - 54°29’ O). Los bosques de la 
provincia de Misiones, o Selva Paranaense en 
la clasificación local (Oyazabal et al. 2018), se 
encuentran dentro de lo que se llama Bosque 
Atlántico semideciduo, según la clasificación 
original de Veloso et al. (1991) reeditada por el 
Instituto Brasileño de Geografía y Estadística 
(IBGE 2012). El Bosque Atlántico semideciduo 
se extiende sobre la provincia de Misiones, el 
sudeste de Paraguay y el sur de Brasil (Oliveira-
Filho and Fontes 2000; Oliveira-Filho et al. 
2015). Estos bosques comparten especies con 
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los bosques tropicales estacionalmente secos, 
así como también con los bosques húmedos 
de la costa atlántica en Brasil (Pennington 
et al. 2009; Werneck 2011; Banda-R et al. 
2016). En el dosel de estos bosques coexisten 
especies arbóreas con diferentes hábitos 
foliares. El dosel está dominado por árboles 
del género Cordia L. (Boraginaceae), Ocotea 
Aubl. y Nectandra Rol. Ex Rottb. (Lauraceae), 
Parapiptadenia Brenan, Peltophorum (Bogel) 
Benth. (Fabaceae), Cedrela P. Browne, Trichilia 
P. Browne (Meliáceas), Plinia L., Eugenia L. y 
Myrciaria O. Berg. (Myrtaceae).

La precipitación anual media es de ~2000 
mm. Las precipitaciones se distribuyen de 
forma homogénea a lo largo del año, aunque 
pueden ocurrir déficits hídricos de manera 
impredecible (Campanello et al. 2009). La 
temperatura media anual es de 21 °C, con 
medias mensuales de 25 °C en enero y 15 °C en 
julio, los meses más cálidos y más fríos del año, 
respectivamente. Las heladas (temperaturas 
menores a los 0 °C) ocurren entre 2 a 9 días 
durante el año, entre los meses de junio y 
septiembre, dependiendo de la proximidad a 
los ríos y la altitud del sitio (Srur et al. 2007; 
Gatti et al. 2008).

Hábito foliar
Se estudiaron diez especies arbóreas 

representativas por su abundancia de los 
bosques de Misiones. La elección de las especies 
se realizó a partir de información bibliográfica 
(Zuloaga et al. 2008; Jardim Botânico do Rio 
de Janeiro 2018) y de observaciones previas en 
el área de estudio, de manera de representar 

los diferentes hábitos foliares presentes en el 
Bosque Atlántico semideciduo (siempreverdes, 
brevideciduas y deciduas) (Tabla 1). En total 
se seleccionaron y estudiaron 110 individuos 
(7 a 12 por especie). Todos los individuos 
fueron maduros, reproductivos y con un 
diámetro a la altura del pecho (DAP) entre 
28 a 68 cm (Tabla 1). Se realizó un monitoreo 
durante dos años (agosto 2012 - julio 2014) 
observando la copa de cada árbol con 
binoculares la primera semana de cada mes. 
Para determinar la estacionalidad fenológica 
de las especies se cuantificó la intensidad de 
las diferentes fenofases en cada árbol (EF: 
hojas en expansión; HP: hojas en plenitud; 
SH: sin hojas). Para ello se empleó una escala 
de 0 a 4, representando el porcentaje de la copa 
en la que se presenta cada estado (Morellato 
et al. 2000; Borchert et al. 2002): 0=ausencia 
de la fenofase, 1=presencia de la fenofase con 
una magnitud entre 1-25%, 2=presencia de 
la fenofase con una magnitud entre 26-50%, 
3=presencia de la fenofase con una magnitud 
51-75% y 4=presencia de la fenofase con una 
magnitud entre 76-100%.

Dominancia de los árboles
Para evaluar si la posición de la copa de los 

árboles en el dosel influye en la fenología 
foliar, cada árbol se clasificó según la posición 
de su copa respecto a las copas de los árboles 
vecinos en árbol dominante y árbol no 
dominante. Los árboles dominantes fueron 
aquellos cuya copa superaba la altura de los 
árboles vecinos. Los árboles no dominantes 
incluyeron tanto a los árboles co-dominantes 
como a los suprimidos, los cuales tenían su 

Familia Especie HF Período SH 
(meses)

DAP 
(cm)

D NoD

Malvaceae Ceiba speciosa (A. St.-Hil., A. Juss. and Cambess.) Ravenna D 4.3±0.3 41±13 7 4
Meliaceae Cedrela fissilis Vell. D 5.5±0.4 43±10 5 6
Boraginaceae Cordia trichotoma (Vell.) Arráb. Ex Steud. D 5.9±0.2 42±11 7 5
Meliaceae Cabralea canjerana (Vell.) Mart. S 0.0±0.0 45±8 3 8
Lauraceae Ocotea diospyrifolia (Meisn.) Mez. S 0.0±0.0 52±21 5 6
Sapotaceae Chrysophyllum gonocarpum (Mart. and Eichler) Engl. S 0.0±0.0 28±8 3 9
Rutaceae Balfourodendron riedelianum (Engl.) Engl. B 1.1±0.3 47±8 10 0
Fabaceae Lonchocarpus muehlbergianus Hassl B 2.5±0.4 38±6 7 6
Fabaceae Parapiptadenia rigida (Benth.) Brenan B 2.6±0.2 65±23 4 3
Fabaceae Holocalyx balansae Micheli S 0.0±0.0 68±8 2 10

Tabla 1. Familias y especies de árboles estudiadas en el PN Iguazú, Argentina, hábito foliar (HF) (decidua [D], 
brevidecidua [B], siempreverde [S]); período en meses que los árboles están en la fenofase SH (media±EE), diámetro 
a la altura del pecho (media±EE) y número de individuos clasificados como dominantes (D) y no dominantes (NoD) 
de cada especie.
Table 1. Family and species of trees studied in Iguazú National Park, Argentina, leaf habit (HF) (Deciduous [D], 
Brevideciduous [B], Evergreen [S]); leafless time (mean±SE), diameter at breast height (mean±SE) and number of 
individuals of each species classified as dominant (D) and non-dominant (ND).
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copa a una altura igual o menor que los árboles 
vecinos, y en ambos casos la radiación solar 
no alcanzaba a toda la copa. Se consideraron 
árboles vecinos a aquellos que tenían su copa 
cercana de manera tal que pudieran afectar el 
acceso a la radiación solar.

Variables ambientales
Los registros de las precipitaciones y 

temperaturas del período estudiado fueron 
obtenidos de la estación meteorológica del 
Servicio Meteorológico Nacional ubicada 
en el Aeropuerto de Puerto Iguazú (a una 
distancia de ~8 km del sitio de estudio). La 
cantidad de horas luz para el sitio de estudio 
se obtuvo empleando el paquete geosphere 
(Hijmans 2016) en el programa R a partir de las 
coordenadas geográficas del área de estudio 
(R Core Team 2016).

Análisis de datos
La intensidad (0-4) de las fenofases (EF, HP 

y SH) obtenida mensualmente en cada uno de 
los 110 individuos de las 10 especies estudiadas 
se utilizó para obtener la frecuencia mensual 
de las diferentes fenofases por especie. Se 
evaluó la estacionalidad de estas fenofases 
empleando estadística circular (Morellato et 
al. 2010), considerando el período anual como 
un ciclo. Para ello, los meses del año fueron 
convertidos a ángulos asignando 30° a cada 
mes (septiembre, 0°; octubre, 30°; noviembre, 
60°, etc.). Se generaron histogramas circulares 
de frecuencias (Pewsey et al. 2013) de las 
diferentes fenofases, por especie y año 
evaluado. En cada histograma se calculó el 
vector medio (dirección, es decir el ángulo 
medio, e intensidad o módulo del vector) 
(Morellato et al. 2010), que indica la tendencia 
central de los datos (momento del año en que 
se observa una determinada fenofase). La 
estacionalidad de cada fenofase, concentración 
de los datos alrededor del ángulo medio, está 
dada por el parámetro r. Este parámetro 
toma valores de cero (cuando existe tanta 
dispersión que el ángulo medio no puede 
ser detectado) a uno (cuando todos los datos 
están concentrados en la dirección del ángulo 
medio) (Pewsey et al. 2013). Para determinar su 
significancia se utilizó la prueba de Rayleigh 
(Zar 1999). Luego, para evaluar si existen 
diferencias entre los dos años de estudio en la 
estacionalidad de las fenofases de cada especie 
se utilizó la prueba de Watson-Williams (F) 
(Morellato et al. 2010). Esta prueba permite 
comparar los ángulos medios entre dos series 
de datos; en este caso se comparan las series 

correspondientes a las fenofases (EF, HP y SH) 
del primer año con el segundo. Los análisis 
se realizaron empleando el paquete circular 
(Lund et al. 2017) en el programa R (R Core 
Team 2016). 

Para estudiar las relaciones entre las 
diferentes fenofases foliares de cada especie 
y las variables ambientales (precipitación 
mensual, temperatura y fotoperíodo) 
se realizaron correlaciones cruzadas. Se 
emplearon, para cada especie por separado, 
los promedios mensuales (la unidad muestral 
es el individuo, N=7-12 según la especie) de 
cada fenofase y la temperatura máxima, media 
y mínima, precipitaciones y fotoperíodo, 
medidos durante los dos años consecutivos 
(serie temporal de 24 meses). Las correlaciones 
cruzadas permiten determinar los desfasajes 
temporales entre dos series de datos que 
fueron medidas en el mismo intervalo de 
tiempo. El análisis arroja dos valores, el valor 
de máxima correlación (Rmáx) que puede ser 
positivo o negativo según la correlación sea 
directa o indirecta, y el valor de desfasaje, 
también positivo o negativo, según sean 
retrasos o adelantamientos de la primera 
serie en relación a la segunda. En este trabajo 
la unidad de los desfasajes fue un mes debido 
a la frecuencia del muestreo.

El análisis de correlaciones cruzadas también 
fue empleado para evaluar cómo la posición 
de la copa de los árboles en el dosel influye 
en su fenología foliar. Dado que el número 
de individuos presentes en cada categoría 
de dominancia (dominante/no-dominante) 
era muy bajo para algunas especies (Tabla 1), 
los árboles fueron agrupados según su hábito 
foliar. La comparación se realizó entre árboles 
dominantes y no dominantes, separados 
según su hábito foliar y fenofase, es decir, en 
total se realizaron 9 correlaciones. Las series 
temporales para cada categoría de dominancia 
empleadas en este análisis se construyeron a 
partir de los valores medios mensuales de cada 
fenofase por especie, luego promediados según 
su hábito foliar. Los análisis se realizaron con 
el software InfoStat versión 2017 (Di Rienzo 
et al. 2017).

R���������

Hábito foliar y variables ambientales
Las especies deciduas permanecieron con 

sus copas sin hojas durante 3 meses o más, 
las brevideciduas tuvieron un período sin 
hojas menor a 3 meses y las siempreverdes 
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Figura 1. Distribución mensual de la frecuencia e intensidad de las fenofases foliares: expansión foliar (EF), hojas en 
plenitud (PL) y sin hojas (SH) para especies deciduas a) C. fissilis, b) C. speciosa y c) C. trichotoma durante dos años 
consecutivos, desde agosto 2012 a julio 2014, en el PN Iguazú, Argentina. Izquierda: primer año; derecha: segundo 
año. r=concentración de las fenofases alrededor del ángulo medio (flechas), P=significancia del ángulo medio dada 
por la prueba de Rayleigh, *P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001. Los colores indican las fenofases (EF: verde claro, PL: verde 
oscuro, SH: marrón). 
Figure 1. Monthly distribution of the frequency and intensity of phenophases: foliar expansion (EF), mature leaves 
(PL), and leafless (SH) for deciduous species a) C. fissilis, b) C. speciosa and c) C. trichotoma, during two consecutive 
years, from August 2012 to July 2014, in the Iguazú NP, Argentina. Left: first year; right: second year. r=concentration 
of phenophases around mean angle (arrows), P=significance of mean angle given by Rayleigh test. *P<0.05, **P<0.01, 
***P<0.001. Colors indicate phenophases (EF: light green, PL: dark green, SH: brown). 
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no presentaron en ningún momento sus copas 
sin hojas (Tabla 1). En las especies deciduas, el 
ángulo medio para la fase sin hojas en general 
corresponde al mes de julio y la concentración 
alrededor del ángulo medio (r) fue mayor a 
0.7 (Figura 1). Además, en estas especies 
se encontraron correlaciones significativas 
entre el aumento de la fase sin hojas y la 
disminución de las temperaturas y de la 
cantidad de horas de luz, tanto para el mismo 
mes (desfasaje=0) como para el mes anterior 
(desfasaje=1) (Tabla S2). Las fases de expansión 
foliar y de plenitud presentaron el ángulo 
medio entre los meses de septiembre-octubre 
y diciembre-enero, respectivamente, con un 
alto grado de estacionalidad (r>0.9 para la 
expansión foliar y r>0.6 para la plenitud foliar) 
(Figura 1). La fase de expansión foliar de C. 
speciosa se correlacionó positivamente con las 
temperaturas medias (desfasaje=-2, adelanto 
de la fenofase respecto a la serie temporal de 
temperaturas medias) y las precipitaciones 
(desfasaje=4, retraso de la fase en relación a 
las precipitaciones), y negativamente con las 
temperaturas mínimas (desfasaje=2). En C. 
fissilis, esta fase se correlacionó negativamente 
con las temperaturas mínimas (desfasaje=1) y 
con el fotoperíodo (desfasaje=1), mientras 
que en C. trichotoma se asoció positivamente 
con las temperaturas máximas (desfasaje= 
-4) y las temperaturas medias (desfasaje= 
-2), y negativamente con las temperaturas 
mínimas (desfasaje=2) (Tabla S2, Figura 
4). La fenofase de plenitud de las hojas se 
asoció positivamente con un aumento en las 
temperaturas y en la cantidad de horas de luz 
diarias (Figura 1, Tabla S2). 

En las especies brevideciduas, el ángulo 
medio para la fase sin hojas varió entre las 
diferentes especies (Figura 2). En el caso de 
B. riedelianum no se encontró un vector medio 
significativo (indicando baja estacionalidad 
o intervalos de tiempo menores a un 
mes). La caída de hojas en estas especies 
brevideciduas se asoció significativamente 
con la disminución de las temperaturas y de 
la cantidad de horas de luz diarias, pero los 
desfasajes fueron diferentes entre las especies, 
en L. muehlbergianus fue de tres meses mientras 
que en B. riedelianum y P. rigida resultó de un 
mes (Tabla S3). En las tres especies la fase sin 
hojas estuvo retrasada en relación a las vari-
ables ambientales (desfasajes positivos). En 
este grupo de especies, la fase de expansión 
de hojas, en general, no presentó un vector 
medio significativo (Figura 2), sin embargo 
se registraron correlaciones significativas con 

las variables ambientales. En L. muehlbergianus 
se asoció positivamente con las temperaturas 
medias, mínimas y con el fotoperíodo (con 
desfasajes=0 en los tres casos), mientras que 
para B. riedelianum y P. rigida se asoció positi-
vamente con las precipitaciones (desfasaje=4) 
(Tabla S3, Figura 4). 

En las especies siempreverdes, los vectores 
medios para las tres fenofases estudiadas (i.e., 
expansión foliar, hojas en plenitud y sin hojas) 
no resultaron significativos (Figura 3). Este 
grupo de especies presentó, en comparación 
con las especies deciduas y brevideciduas, 
muy pocas correlaciones entre las fenofases 
y las variables ambientales estudiadas, y 
estas correlaciones fueron variables entre 
las especies (Tabla S4). Cabralea canjerana no 
presentó correlaciones significativas entre 
ninguna de las fenofases y las variables 
ambientales evaluadas. En el caso de O. 
diospyrifolia se observaron correlaciones 
negativas entre la expansión foliar y las 
temperaturas máximas (desfasaje=4) y el 
fotoperíodo (desfasaje=4), mientras que para 

Hábito foliar Fenofase Desfasaje
(meses)

Rmáx t

Deciduo EF 1 0.82 2.8*
PL 0 0.9 3.44**
SH 0 0.9 3.43**

Brevideciduo EF -2 0.63 2.12*
PL 0 0.72 2.07*
SH 0 0.82 2.85*

Siempreverde EF 0 0.82 2.87**
PL 0 0.85 2.95**
SH 0 0.6 2.97*

Tabla 2. Desfasajes temporales entre árboles dominantes 
y no dominantes para cada hábito foliar (deciduo, 
brevideciduo y siempreverde) y fase (hojas en expansión 
[EF]; hojas en plenitud [PL] y sin hojas [SH]). Los 
desfasajes indican el número de meses en que se adelantan 
(desfasaje negativo) o retrasan (desfasajes positivos) las 
fenofases foliares de los árboles no dominantes en relación 
con los dominantes para las especies estudiadas durante 
dos años consecutivos (agosto 2012 a julio 2014) en el PN 
Iguazú, Argentina. Se muestra el coeficiente de máxima 
correlación (Rmáx) y el valor del estadístico t y su nivel 
de significancia (*P<0.05; **P<0.001). ns: diferencias no 
significativas.
Table 2. Temporal lags between dominant and 
no-dominant trees for each leaf habit (deciduous, 
brevideciduos, and evergreen) and phenophases (foliar 
expansion [EF]; mature leaves [PL] and leafless [SH]). 
Lags indicate the number of months in which foliar 
phenophases begin earlier (negative lag) or later (positive 
lag) for non-dominant trees in relation to dominant ones 
for the species studied during two consecutive years 
(August 2012 to July 2014) in the Iguazú National Park. 
Maximum correlation coefficient (Rmáx) and t statistic value 
and significant level (*P<0.05; **P<0.001) are shown. ns: 
no significant difference.
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Figura 2. Distribución mensual de la frecuencia e intensidad de las fenofases foliares de especies brevideciduas: 
expansión foliar (EF), hojas en plenitud (PL) y sin hojas (SH) para especies brevidedeciduas a) L. muehlbergianus, b) P. 
rigida y c) B. riedelianum durante dos años consecutivos, desde agosto 2012 a julio 2014, en el PN Iguazú. Izquierda: 
primer año; derecha: segundo año. r=concentración de las fenofases alrededor del ángulo medio (flechas), P=significancia 
del ángulo medio dada por la prueba de Rayleigh, *P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001. Los colores indican las fenofases (EF: 
verde claro, PL: verde oscuro, SH: marrón).
Figure 2. Monthly distribution of the frequency and intensity of phenophases: foliar expansion (EF), mature leaves 
(PL), and leafless (SH) for brevideciduous species a) L. muehlbergianus, b) P. rigida and c) B. riedelianum, during two 
consecutive years, from August 2012 to July 2014, in the Iguazú NP, Argentina. Left: first year; right: second year. 
r=concentration of phenophases around mean angle (arrows), P=significance of mean angle given by Rayleigh test. 
*P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001. Colors indicate phenophases (EF: light green, PL: dark green, SH: brown).
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Figura 3. Distribución de la 
frecuencia e intensidad de las 
fenofases foliares de especies 
siempreverdes: expansión foliar 
(EF), hojas en plenitud (PL) y sin 
hojas (SH) mensual para especies 
siempreverdes a) C. gonocarpum, 
b) O. diospyrifolia , c) C. canjerana, 
d) H. balansae durante dos años 
consecutivos desde agosto 2012 
a julio 2014. Izquierda: primer 
año, derecha: segundo año. 
r=concentración de las fenofases 
alrededor del ángulo medio 
(flechas), p=significancia del 
ángulo medio dada por la prueba 
de Raleigh, *p<0,05,  **p<0,01,  
***p<0,001. 
Figure 3. Monthly distribution 
of the frequency and intensity 
of phenophases: foliar expansion 
(EF), mature leaves (PL), and 
leafless (SH) for evergreen species 
a) C. gonocarpum, b) O. diospyrifolia 
c) C. canjerana, d) H. balansae during 
two consecutive years from August 
2012 to July 2014. Left: first year, 
right: second year. r=concentration 
of phenophases around mean angle 
(arrows), p=meaning of mean angle 
given by Raleigh test. *p<0.05,  
**p<0.01,  ***p<0.001. 
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Figura 4. Panel superior: precipitaciones (mm), temperatura máxima (Tmáx), media (Tmed) y mínima (Tmín) mensuales, y 
fotoperíodo para el sitio de estudio en el período agosto 2012- julio 2014. Panel inferior: fenofases foliares en el mismo 
período de las especies deciduas, brevideciduas y siempreverdes en el PN Iguazú. Sólo se indican las fases de expansión 
de hojas (verde) y sin hojas (naranja). Especies deciduas: C. fissilis (Cf), C. speciosa (Cs) y C. trichotoma (Ct). Especies 
brevideciduas: P. rigida (Pr), B. riedelianum (Br) y L. muehlbergianus (Lm). Especies siempreverdes: C. gonocarpum (Cg), 
H. balansae (Hb), O. diospyrifolia (Od) y C. canjerana (Cc).
Figure 4. Upper panel: precipitation (mm), maximum temperature (Tmáx), mean (Tmed) and minimum (Tmín), and 
photoperiod for the study site between August 2012 and July 2014. Bottom panel: leaf phenology for deciduous, 
brevideciduous, and evergreen species for the same period in the Iguazú NP. Only leaf expansion (green) and leafless 
phases (orange) are indicated. Deciduous species: C. fissilis (Cf), C. speciosa (Cs) and C. trichotoma (Ct). Brevideciduous 
species: P. rigida (Pr), B. riedelianum (Br) and L. muehlbergianus (Lm). Evergreen species: C. gonocarpum (Cg), H. balansae 
(Hb), O. diospyrifolia (Od) and C. canjerana (Cc).

C. gonocarpum las correlaciones entre la fase de 
expansión de hojas y las temperaturas medias, 
mínimas y el fotoperíodo fueron positivas 
(desfasaje=0) (Tabla S4, Figura 4).

Fenología de árboles dominantes y no             
dominantes

La fase de expansión foliar a lo largo del año 
resultó diferente entre los árboles dominantes 
y los no dominantes para las especies deciduas 
y brevideciduas. En las especies deciduas se 
registró el adelantamiento de un mes en la sali 
da de las hojas en los árboles no dominantes 
(desfasaje=1), mientras que en las brevideci 

duas un retraso (desfasaje=-2). En las especies 
siempreverdes no se registraron diferencias 
significativas entre los árboles dominantes y 
no dominantes (Tabla 2, Figura S1).

D��������
Las especies deciduas y brevideciduas 

presentaron una fenología más asociada a las 
variaciones ambientales, principalmente en la 
fases de expansión foliar y de caída de hojas, 
en comparación con las siempreverdes (Figura 
4). Estos resultados son consistentes con los 
encontrados en otras áreas del subtrópico 
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(Morellato et al. 2000; Marques et al. 2004; 
Bianchini et al. 2015) en donde la estacionalidad 
está dada por cambios en las temperaturas y 
en el fotoperíodo, y no por las precipitaciones. 
En parte, estos resultados también se reflejan 
en las observaciones de Blundo et al. (2018) 
a escala satelital, en las que estos bosques 
no presentan una marcada estacionalidad, 
probablemente por la relación en el número 
de especies deciduas y siempreverdes. 

Entre las especies estudiadas, C. canjerana, 
considerada como especie siempreverde 
según la bibliografía de la región (Zuloaga 
et al. 2008; Jardim Botânico do Rio de Janeiro 
2018), fue clasificada como brevidecidua en 
un estudio reciente realizado al norte del 
Bosque Atlántico (Shimamoto et al. 2016). 
Las especies L. muehlbergianus y B. riedelianum, 
consideradas brevideciduas en este trabajo, 
fueron catalogadas como deciduas hacia el 
sur de sus distribuciones en el sur del Bosque 
Atlántico en el estado de Rio Grande do Sul 
(Franco 2008).

No es raro que algunas especies cambien 
su hábito foliar a escala local o regional 
dependiendo de la duración de la estación 
favorable. Según Kikuzawa et al. (2013), 
esta plasticidad en el patrón fenológico 
podría ayudar a entender la evolución 
latitudinal de las plantas. Desde un punto 
de vista filogenético y funcional, el hábito 
brevideciduo sería una variante del hábito 
deciduo más que un verdadero hábito 
siempreverde (Kikuzawa and Lechowicz 
2011). En los extremos de las distribuciones 
geográficas de especies de bosques tropicales 
estacionalmente secos, donde las sequías no 
son tan prolongadas (mayores precipitaciones 
y distribuidas homogéneamente), especies 
típicamente deciduas pueden comportarse 
como brevideciduas (Borchert et al. 2005; 
Kikuzawa and Lechowicz 2011).

Los cambios fenológicos en nueve de 
las diez especies arbóreas estudiadas del 
Bosque Atlántico semideciduo respondieron 
a las variaciones en la temperatura, siete 
especies a variaciones en el fotoperíodo y 
cuatro a variaciones en las precipitaciones. 
La fase sin hojas presentó asociaciones 
con las disminuciones de la temperatura y 
del fotoperíodo con desfasajes temporales 
máximos de un mes. Si bien fue posible 
identificar períodos asociados a la expansión 
foliar (septiembre-noviembre) y a la caída 
de hojas (abril-septiembre) para el conjunto 
de las especies deciduas y brevideciduas, 

las repuestas a las variaciones ambientales 
resultaron especie-específicas. Se encontraron 
adelantamientos de la fase de expansión de 
hojas en relación a las temperaturas en algunas 
especies. En C. speciosa esta fase ocurrió dos 
meses antes del aumento de las temperaturas 
medias, mientras que en C. trichotoma se 
observó cuatro meses antes de los aumentos 
de las temperaturas máximas. Estos desfasajes 
indicarían que estas especies evitan las altas 
temperaturas para expandir las hojas. La 
sensibilidad que presentan las yemas y el 
desarrollo en sí de las hojas a la temperatura 
resaltan la importancia que tiene el momento 
en que se desencadena esta fenofase, así 
como su valor adaptativo, ya que asegura la 
maximización de la estación de crecimiento 
al mismo tiempo que minimiza el peligro de 
daño por heladas (Kramer et al. 2010). 

Los árboles deciduos no dominantes 
estudiados en este trabajo adelantaron la 
expansión de hojas en comparación a los 
dominantes. Este comportamiento ya fue 
registrado en otras especies deciduas de 
bosques estacionales (Augspurger et al. 
2005; Vitasse 2013). Esto sugiere que tanto 
la expansión, como la maduración temprana 
de las hojas son estrategias que permiten 
que los árboles más pequeños mejoren la 
captura de luz y la ganancia de carbono a 
principios de la primavera, aun a riesgo 
de mayores probabilidades de daños por 
heladas (Vitasse et al. 2014). En el caso de las 
especies brevideciduas, se registró un retraso 
en la fase de expansión foliar de los árboles 
no dominantes, aunque es posible que estos 
resultados presenten un sesgo generado por 
la especie B. riedelianum, para la que sólo 
estudiamos árboles dominantes (Tabla 1). 

Las especies deciduas y brevideciduas en 
nuestro estudio presentaron su fenología 
estrechamente acoplada a las variables 
ambientales. Según varios autores, estos 
acoplamientos  resultan  en  mayor 
vulnerabilidad de las especies ante el cambio 
climático, como, por ejemplo, ante pequeños 
cambios en la estacionalidad de la temperatura 
o en el patrón de precipitaciones (Hódar et 
al. 2004; Lasky et al. 2016; Fu et al. 2019). Si 
bien las especies en general presentan cierta 
plasticidad en la respuesta a las variaciones 
ambientales, pueden generarse desacoples 
en diferentes niveles tróficos alterando 
interacciones mutualistas (entre plantas y 
polinizadores o dispersores de semillas) y 
antagonistas (entre plantas y herbívoros) 
(Morellato et al. 2016) y, en última instancia, el 
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fitness de las especies y su distribución espacial 
(Chuine and Beaubien 2001). 

Además de los posibles impactos 
relacionados al cambio climático, es 
necesario considerar el efecto del aumento 
en la presión de uso sobre los ecosistemas 
forestales. El uso de los bosques puede 
afectar el funcionamiento de los ecosistemas 
a través de cambios en la estructura y en la 
composición de las especies (Campanello 
et al. 2007a, 2007b), y modificar asimismo 
la frecuencia de los diferentes hábitos 
fenológicos (Blundo et al. 2018). Debido a 
esto, resulta importante desarrollar estudios 
a largo plazo que permitan comprender 
cómo la fenología se ajusta a las variables 
ambientales en las diferentes especies, así 
como también la relación que presentan los 
patrones fenológicos con rasgos funcionales 
que determinan la economía de carbono, el 
uso del agua y el ciclado de nutrientes. Por 
ejemplo, un subconjunto de las especies 
estudiadas es capaz de usar gran parte de 
sus reservorios de agua ubicados en los 
troncos principales y ramas durante la fase 
sin hojas, probablemente para desarrollar 

hojas nuevas durante la expansión foliar (di 
Francescantonio et al. 2018). Esto les aseguraría 
cierta independencia fenológica con respecto a 
las precipitaciones. Sin embargo, la capacidad 
de carga de estos reservorios depende no solo 
de las características morfo-fisiológicas de los 
tejidos sino también de la disponibilidad de 
agua en el suelo (Köcher et al. 2013), por 
lo tanto, una modificación en el patrón de 
precipitaciones podría afectar la capacidad de 
almacenamiento y el uso de estos reservorios 
de agua. Conocer los cambios fenológicos es 
fundamental para mejorar las predicciones de 
modelos de flujo de carbono y agua en esta 
región y a escala global (Seki et al. 2015) así 
como también para evaluar las posibles con-
secuencias del cambio climático.
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