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RESUMEN de la tesis de José Luis Peña Manjarrez, presentada como requisito parcial 
para la obtención del grado de DOCTOR EN CIENCIAS en Ecología Marina. Ensenada, 
Baja California. Octubre de 2008. 

“Ecología de Dinoflagelados Productores de Florecimientos en la Bahía de Todos 
Santos” 

Resumen aprobado por: 
                                                                            ________________________________ 

                                                                                        Dr. Gilberto Gaxiola Castro 
                                                                                     Director de Tesis  
Resumen 
Los Florecimientos Algales Nocivos (FANs) son un problema complejo en los ecosistemas 
costeros. La Bahía de Todos Santos (BTS) presenta florecimientos recurrentes de 
dinoflagelados, pero se desconocen los factores ambientales que controlan los procesos y 
mecanismos de estos eventos. Los resultados de este trabajo muestran que Lingulodinium 
polyedrum y Scrippsiella trochoidea producen quistes de reposo durante los florecimientos, 
con un enquistamiento masivo a final de verano y/o principio de otoño. La  variación 
temporal en las abundancias de hipnocigotos en los sedimentos tiene relación significativa 
(r2=0.48, p<0.01, α=0.05) con la temperatura superficial del agua, la concentración de 
fosfatos inorgánicos disueltos y las horas de luz. Las máximas abundancias de hipnocigotos 
se encuentran en los sedimientos finos de los sitios nombrados como Arroyo El Gallo, 
Puerto Interior y Rincón de Ballenas. Estas localidades funcionan como “semilleros” que 
pueden aportar hasta 1.617x106 quistes viables m-2 de L. polyedrum, cantidad suficiente 
para iniciar un nuevo florecimiento de primavera en la franja costera de la BTS. Se registró 
la presencia de hipnocigotos de especies potencialmente tóxicas de los géneros 
Alexandrium, Gymnodinium y Karenia. Los florecimientos de dinoflagelados en la BTS 
presentaron un patrón de sucesión similar al modelo de tolerancia descrito por Conell y 
Slatyer (1977), con un ciclo anual recurrente caracterizado por la presencia de C. furca y P. 
micans al inicio de primavera cuando la temperatura superficial fue de 17.0oC a 17.5oC. En 
la etapa avanzada de la sucesión estas especies fueron desplazadas por L. polyedrum que 
dominó la comunidad cuando la temperatura fue de 17.0oC a 22.5oC. Los factores que 
controlan los florecimientos de dinoflagelados (r2=0.55, α=0.05, p***, n=540) en la BTS 
son las horas de luz, irradiancia PAR, temperatura superficial y concentración de fosfatos 
inorgánicos disueltos. El análisis de correlación cruzada presentó altos coeficientes (r=0.58, 
α=0.05, p***) de las abundancias de dinoflagelados en primavera con la intensidad de las 
lluvias invernales. El análisis de componentes principales muestra que los factores físicos 
(temperatura, horas de luz, PAR y dirección del viento) y químicos (fosfatos inorgánicos 
disueltos) explican el 52% de la varianza en las abundancias de dinoflagelados. Durante los 
florecimientos se pueden registrar abundancias de 12x106 cel L-1. En cultivos estacionarios 
se obtuvo la µmax = 0.74 d-1 para L. polyedrum (100 μmol cuanta m-2 s-1, 20oC, f/2, 16:8). 
Las mediciones in situ durante un florecimiento indican que la comunidad de 
dinoflagelados tiene valores promedio de: PB

m = 2.71 mgC (mgChla)-1 h-1, αB = 0.007 mgC 
(mgChla)-1 / µmol cuanta m-2 s-1 y Ek = 387 µmol cuanta m-2 s-1. A partir de la relación 
propuesta por Arin et al. (2002) y considerando una razón C:Chla=36, se estimó la tasa de 
crecimiento in situ µmax=0.72 d-1. 
Palabras clave: Ecología dinoflagelados, Florecimientos, Bahía Todos Santos. 
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ABSTRACT of the thesis presented by José Luis Peña Manjarrez as a partial requirement 
to obtain the DOCTOR OF SCIENCE degree in Marine Ecology. Ensenada, Baja 
California, México. October, 2008. 

 
“Ecology of Bloom Producers Dinoflagellates at Todos Santos Bay” 

 
Abstract  
Harmful Algal Blooms (HAB) are a complex problem in coastal ecosystems. At Todos 
Santos Bay (TSB) the dinoflagellate blooms are recurrent, but the environmental factors 
that control the processes and mechanisms of these events are unknown. The results of this 
study show that Lingulodinium polyedrum and Scrippsiella trochoidea resting cysts occur 
during the blooms, with a massive encystment at the end of summer and/or the beginning 
of fall. The temporal variability of the hipnocygotes abundance in the sediments had 
significant relationship (r2=0.48, p<0.01, α=0.05) with the sea surface temperature, the 
dissolved inorganic phosphates concentration, and the hours of light. The highest 
hipnocygote abundances were found in the fine sediments fraction at locations Arroyo El 
Gallo, Puerto Interior, and Rincón de Ballenas. All these sites works as “seedbeds” that can 
provide up to 1.617x106 viable cysts m-2 of L. polyedrum, enough to launch a new 
springtime bloom in the coastal fringe area of TSB. Data indicate the presence of the 
resting stages of potentially toxic dinoflagellate species belonging to the genus 
Alexandrium, Gymnodinium and Karenia. The dinoflagellate blooms in the TSB show a 
successional pattern like the model of tolerance described by Conell and Slatyer (1977), 
with a recurrent annual cycle characterized by the presence of C. furca and P. micans at the 
beginning of spring when the surface temperature was between 17oC to 17.5oC. In the 
advanced stage of succession these species were displaced by L. polyedrum, which 
dominates the community when water temperature was inside the thermal window between 
17oC to 22.5oC. The factors that control the dinoflagellates blooms (r2=0.55, α=0.05, p***, 
n=540) in the TSB are the daylength, PAR irradiance, sea surface temperature, and 
dissolved inorganic phosphates concentration. The cross-correlation analysis showed high 
rfelationships (r=0.58, α=0.05, p***) between the dinoflagellate abundances and the 
intensity of the winter rains. While the Principal Components Analysis showed that the 
physical factors (temperature, hours of daylight, wind direction, and PAR) and chemical 
factors (inorganic dissolved phosphates) account for 52% of the variance in the 
dinoflagellate abundance. During the blooms, the dinoflagellate may reach cell counts up to 
12x106 cel L-1. In batch cultures the μmax = 0.74 d-1 was obtained for L. polyedrum (100 
μmol quanta m-2 s-1, 20oC, f/2, 16:8). In situ measurements during a bloom indicate that the 
dinoflagellate community have high average values for: PB

m = 2.71 mgC (mgChla)-1 h-1, αB 

= 0.007 mgC (mgChla)-1/µmol quanta m-2 s-1, and Ek = 387 µmol quanta m-2 s-1. Using the 
relationship proposed by Arin et al. (2002) and considering a C:Chla ratio of 36, an in situ 
growth rate was estimated, and the μmax = 0.72 d-1 was obtained. 
  
 
Keywords: Dinoflagellates Ecology, Blooms, Todos Santos Bay. 
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Anexo I 
 
El Índice de Eutrofización por Nutrientes (IEN) se estimó siguiendo un procedimiento 

similar al propuesto por Karydis et al. (1983). Con este índice podemos medir de forma 

independiente la relación entre la concentración total de nitratos+nitritos o fosfatos en una 

localidad durante el periodo de estudio (enero de 2002 a junio de 2005) y la concentración 

total de cada nutriente en todas las localidades, este índice se propone como una razón para 

expresarlo sin dimensiones. Se utilizaron las transformaciones logarítmicas de las 

concentraciones de nutrientes para normalizar y suavizar las fluctuaciones.  

Se construyó una matriz de las concentraciones para cada nutriente, como la que se muestra 

en el siguiente ejemplo para los nitratos+nitritos:  

 

Localidad Ene-02 Feb-02 Mar-02 … Abr-05 May-05 Jun-05 Xi 
RB 3.13 3.79 2.84 … 1.83 0.94 1.78 117.38 
AG 5.83 3.12 4.21 … 4.49 1.10 1.06 201.08 
PI 4.28 2.02 2.88 … 1.23 2.26 0.92 126.64 

SM 2.87 3.99 4.17 … 1.23 3.10 7.60 111.10 
SZ 5.18 2.45 3.48 … 3.23 3.70 6.70 160.70 
LR 4.36 2.06 2.93 … 3.54 2.89 3.00 111.89 
MC 3.70 1.75 2.49 … 2.23 1.09 1.17 122.13 
PE 5.20 3.04 3.97 … 1.24 0.57 1.34 130.68 
FA 3.85 4.62 5.37 … 2.69 0.62 1.03 141.44 
ML 4.50 5.20 3.87 … 2.69 1.39 1.27 127.10 
BE 3.40 4.12 3.09 … 2.39 1.25 0.38 119.62 
PB 2.27 2.68 3.37 … 0.96 1.19 1.62 87.34 
Xj 48.57 38.84 42.65 … 27.75 20.10 27.87 1557.09 

 

Los renglones representan las localidades y las columnas el número de muestras durante el 

periodo de estudio. Se calculó el gran total de la concentración del nutriente (Xij) con 

respecto a las concentraciones totales de cada renglón (Xi) y columna (Xj) y se comparó 

con las concentraciones totales del nutriente durante el periodo en cada localidad (es decir 

cada Xi) con la siguiente relación: 

 

IEN = [log Xij / (log Xij) – (log Xi)] [0.6026] 



Donde IEN, es el índice de eutrofización por nutrientes, y 0.06026 es el logaritmo base 10 

del número de estaciones (en nuestro caso 4), lo cual hace que el cálculo sea independiente 

del número de estaciones. 

Los valores obtenidos se clasifican como:  

a) Aguas eutróficas tienen valor de IEN > 5 

b) Aguas mesotróficas presentan valores de IEN en el intervalo de 3 a 5 

c) Aguas oligotróficas registran valores de IEN < 3. 
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Capítulo I 

 

Introducción General 
 

I.1. Generalidades sobre el fitoplancton 

La existencia del fitoplancton fue considerada desde la antigüedad por el filósofo griego 

Thales de Mileto (Steele, 2000; Altman, 2002) quien pensaba que era la fuente de toda la 

materia orgánica. En la Edad Media, los pescadores se dieron cuenta de la importancia del 

fitoplancton para lo cual acuñaron la frase “che i pesci crede, che si plancton”; que 

significa “si hay plancton, los peces crecen”. Los primeros estudios sobre microfitoplancton 

de los que se tiene registro datan de 1843 con el trabajo de Edward Forbes (Dunbar, 1965),  

y el posterior invento de la red pelágica por Müller en 1845 permitió la recolección de 

muestras de plancton (Tregouboff y Rose, 1957).  

Las expediciones de Darwin a bordo del Beagle (1835) y las campañas del Challenger 

(1872-1876) obtuvieron las primeras colecciones de organismos planctónicos. En un 

principio los estudios sobre fitoplancton se orientaron a la descripción taxonómica de los 

organismos, pero estos objetivos se ampliaron cuando los investigadores encontraron que 

su distribución presentaba gran variabilidad geográfica, además notaron que su presencia y 

abundancia estaba estrechamente relacionada con las características ambientales. El papel 

de estos microorganismos en el funcionamiento de los ecosistemas empezó a tomar 

relevancia. 

El fitoplancton marino está constituido por todos los microorganismos suspendidos en la 

superficie de los océanos que son capaces de utilizar la energía solar, el agua, el dióxido de 

carbono y los nutrientes para realizar el trabajo fotosintético requerido en la producción de 

la materia orgánica para su desarrollo de acuerdo con la siguiente reacción: 

 

nH20 + nCO2 + fitoplancton + Luz                  CnH2nOn + nO2                        (1) 
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La importancia funcional del fitoplancton en los ecosistemas marinos es fundamental por 

los siguientes aspectos:  

a) La biomasa fitoplanctónica participa activamente en los flujos de carbono en la 

interface océano-atmósfera, ayudando en la regulación de la concentración del CO2 

atmosférico el cual determina el cambio climático a mediano y largo plazo.  

b) La variabilidad en la producción orgánica tienen impactos en los flujos de la materia 

en el ecosistema, por ello es importante comprender los procesos involucrados. 

c) El crecimiento masivo de ciertas poblaciones del fitoplancton puede promover el 

desarrollo de condiciones de riesgos a la salud, ya que algunas especies producen toxinas 

que al acumularse en los organismos filtroalimentadores representan un peligro para los 

humanos.  

Cuando ocurren los florecimientos algales nocivos o tóxicos el fitoplancton no es del todo 

homogéneo. Aunque una o mas especies pueden dominar el mayor porcentaje de 

abundancia, las comunidades pueden estar conformadas por un conjunto de especies con 

características biológicas y fisiologicas diferentes (Smayda, 1997). La composición de las 

comunidades del fitoplancton, la abundancia relativa de las diferentes especies, y el 

dominio de una población sobre otra son un fenómeno cambiante característico de las 

sucesiones de fitoplancton (Smayda 1980). La sucesión del fitoplancton es controlada por 

condiciones ambientales locales y por la respuesta de las poblaciones a sus variaciones.  

 

I.2. Carácterísticas generales de los dinoflagelados. 

Los dinoflagelados son microalgas eucariotas unicelulares, que por lo menos en un estadio 

de su ciclo de vida poseen una célula móvil con dos flagelos desiguales. Se han descrito 

más de 2000 especies actuales y alrededor de 2000 especies fósiles (Taylor, 1987). 

Aproximadamente el 50% de las especies existentes son autótrofos, el resto incluye 

especies heterótrofas estrictas y especies mixótrofas con comportamientos alimenticios 

diversos. Debido a estas características, a su movilidad y el poseer pared celular, han sido 

motivo de controversia entre zoólogos y botánicos (Van den Hoek et al., 1995). Las formas 

fotosintéticas poseen clorofilas a y c2, peridinina, diadinoxantina y dinoxantina entre otros 
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pigmentos (Jeffrey et al., 1995). Otras características importantes que deben resaltarse en 

los dinoflagelados son:  

a) Poseen un núcleo dinocarion, con los cromosomas permanentemente condensados, 

con escasas proteínas básicas y sin nucleosomas. 

b) En la parte ventral tienen una hendidura longitudinal o sulcus y otra transversal o 

cingulum que rodea la parte central de la célula. Poseen dos flagelos; uno 

longitudinal insertado en el sulcus, que utilizan para la propulsión y otro transversal 

insertado en el cingulum, con el que controlan la dirección del desplazamiento. 

c) La célula móvil posee una capa periférica de vesículas aplanadas, llamadas 

vesículas tecales. En las formas atecadas estas vesículas pueden estar vacías, 

mientras que en las formas tecadas contienen placas de celulosa de espesor variable 

que forman una estructura dividida en una parte superior o epicono y otra inferior o 

hipocono, separadas por el cingulum. 

d) Algunas especies forman quistes de origen sexual, cuyas paredes están constituidas 

de carbonato de calcio o de esporopolenina. Esta última le confiere resistencia 

adicional a la pared. Cuando germinan, la célula móvil sale a través de un orificio 

denominado arqueópilo. 

e) Poseen esteroles como el dinosterol y el amphisterol, característicos de este phylum. 

f) Las células fotosintéticas comúnmente poseen carotenoides accesorios como la 

peridinina, que forma complejos proteicos con las clorofilas y otros pigmentos, 

como xantofilas y ß-carotenos. 

g) Ciclo de vida haplonte (células con una dotación cromosómica, n) en el que tan sólo 

el núcleo del zigoto, que normalmente se transforma en quiste de resistencia, es 

diploide (2n). 

h) La principal sustancia de reserva es el almidón (se forma en el citoplasma, fuera de 

los cloroplastos, originando gránulos) pero también pueden almacenar lípidos. 

i) Poseen complejos sistemas de tubos a modo de vacuolas modificadas, las púsulas, 

comunicadas con el exterior cerca de la base de los flagelos. En la superficie celular 

pueden poseer tricocistos, que se descargan al exterior bajo distintos estímulos. 
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Según la posición de los flagelos, las especies tecada se clasifican en dinocontos, si los dos 

flagelos emergen del poro flagelar, situado en el margen ventral de la célula, o 

desmocontos, si ambos flagelos surgen del polo apical (Steidinger y Jangen, 1997). En la 

figura 1, se presenta el esquema de un dinoflagelado dinoconto típico. 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 1. Esquema típico de un dinoflagelado dinoconto tecado: cingulum (c), sulcus (s), 
epicono (e), hipocono (h), poro flagelar (pf), flagelo transversal (ft), flagelo longitudinal 
(fl), núcleo (n), poro apical (pa), placas de celulosa (pc).  
 
La posición y desplazamiento del cingulum, así como la forma y posición de las placas 

tecales o tabulación, son de gran importancia en la clasificación taxonómica de los 

dinoflagelados. Además de las características ya mencionadas, la clasificación morfológica 

utiliza otros caracteres celulares como: tamaño y posición del núcleo, morfología y número 

de los cloroplastos, ornamentación de las placas, etc. La observación de las células in vivo y 

su comportamiento natatorio puede ser esencial para su identificación a nivel de especie en 

el caso de dinoflagelados atecados que se deforman con los fijadores convencionales. Las 

morfoespecies son especies descritas sobre la base de características morfológicas (Taylor, 

1993). 

La quimiotaxonomía se aplica con frecuencia como información complementaria de la 

morfológica para trazar pigmentos, toxinas u otras moléculas que pudieran considerarse 

“marcadores” de un género o especie. En los últimos 15 años, los avances en el diseño de 

sondas moleculares han permitido disponer de valiosas herramientas para los estudios del 

fitoplancton. Así, anticuerpos que reaccionan contra antígenos determinados o lectinas que 

se unen a glicoproteínas o glicopéptidos específicos de la cubierta celular, y sondas de 
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ácidos nucleicos que reconocen secuencias específicas del ADN o el ARN celular se 

pueden aplicar para la detección de especies microalgales, tanto en cultivos como en 

muestras de campo (Scholin, 1998) y determinar si las morfoespecies son también 

genoespecies (idéntica secuencia de los ácido nucleicos). 

I.2.1. Ciclo de vida de los dinoflagelados. Todas las células vegetativas de dinoflagelados 

planctónicos o bentónicos hasta ahora conocidos, con excepción de Noctiluca scintillans, 

son protistas haploides (cromosoma sencillo, n). Bajo condiciones específicas, entre las 

cuales se ha identificado a la limitación por nutrientes, el estrés por turbulencia excesiva y 

la abundancia celular elevada, se producen gametos de ambos sexos que al fusionarse dan 

lugar a un cigoto diploide (2n) o planocigoto. Este planocigoto es móvil y se puede 

transformar en un hipnocigoto o quiste de resistencia, que posee substancias de reserva y 

con frecuencia presenta una mancha rojiza (Graham y Wilcox, 2000). En la figura 2 se 

ilustra un esquema del ciclo de vida típico de los dinoflagelados. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
 
 
 
 
Figura 2. Esquema general del ciclo de vida de un dinoflaglado productor de quistes 
(modificado de Evitt, 1985; Graham y Wilcox, 2000; Figueroa y Bravo, 2005). 
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I.2.2. Tipo de alimentación en los dinoflagelados. Algunas especies de dinoflagelados son 

heterótrofas estrictas, mientras que otras son mixótrofas. Al ser autotróficas utilizan fuentes 

inorgánicas de carbono, pero también pueden utilizar fuentes orgánicas disueltas o presas 

vivas como las especies heterótrofas (Sherr y Sherr, 2007). Para capturar presas vivas 

utilizan distintos mecanismos de fagocitosis:  

1) Engullimiento de la presa rodeándola con un pseudopodio o a través de alguna fisura 

celular (Bockstahler y Coats, 1993).  

2) Captura mediante el “pallium”, la célula predadora emite una especie de “telaraña” para 

atapar a la presa, la cual es digerida extracelularmente (Jacobson y Anderson, 1996).  

3) Mizocitosis. Consiste en la perforación de la presa y succión de su contenido mediante 

un pedúnculo de alimentación (Schnepf  y Deichgräber, 1984).  

Después de fagocitar su presa, los dinoflagelados mixótrofos o heterótrofos pueden 

aumentar considerablemente su volumen, deformarse, y presentar su citoplasma repleto de 

vacuolas. 

 

1.3. Marco conceptual de la tesis 

Las microalgas marinas constituyen la base de la trama trófica y de ellas depende la 

producción orgánica en el océano. Cuando las condiciones oceanográficas y ambientales 

son adecuadas, las poblaciones de microalgas tienen un incremento en su abundancia 

conocido como “florecimiento”. En ocasiones estas proliferaciones pueden producir la 

muerte de peces, contaminación de moluscos por toxinas, problemas de salud en el hombre 

o alterar el ecosistema (Lewis et al., 1995; Carmichael, 1997; Landsberg, 2002). 

Una designación de estos eventos naturales es la de “florecimientos algales” (FA), aunque 

no todos los eventos son nocivos o implican la acumulación de una gran biomasa 

(GEOHAB, 2001). Muchas especies son tóxicas aun con bajas densidades celulares, 

mientras que algunas otras desarrollan altas biomasas sin ser tóxicas, pero pueden producir 

efectos adversos como el abatimiento de oxígeno disuelto, reducción del hábitat para peces 

y moluscos o la producción de espumas, por lo que representan riesgos en ecosistemas 

someros o cerrados (Hallegraeff et al., 1998). 
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Los florecimientos algales nocivos (FANs) son uno de los problemas más complejos que 

actualmente enfrentan los ecosistemas costeros. Las toxinas producidas por las especies 

asociadas a los FANs tienen efectos directos e indirectos en los recursos  pesqueros, en la 

economía, en los habitats marinos y en la salud pública (Hallegraeff, 1993). Hay evidencias 

de que a nivel global los FANs han aumentado su frecuencia y distribución (Smayda, 

1990). Para comprender y evaluar los mecanismos que controlan la dinámica de los FANs, 

se han implementado programas de monitoreo que obtienen información biológica, química 

y  física de largo plazo, por ejemplo el programa: “Ecología y Oceanografía Globales de los 

Florecimientos Algales Nocivos” (http://ioc.unesco.org/hab/GEOHAB.htm). Sin embargo, 

hay muy pocas series de datos para poder evaluar las diferentes hipótesis sobre los procesos 

y mecanismos que controlan el desarrollo de los FANs en los diferentes ecosistemas. 

Se ha estimado que aproximadamente 300 especies del fitoplancton producen 

florecimientos, incluyendo a las diatomeas, dinoflagelados, silicoflagelados, primnesofitas 

y rafidofitas (Sournia, 1995). Entre 60 a 80 especies se han asociado a florecimientos 

tóxicos o nocivos como resultado de la producción de biotoxinas, daños físicos en 

branquias de peces, anoxia, y disminución de la penetración de luz en la columna de agua. 

De éstas, el 90% son especies de flagelados. Entre ellos destacan los dinoflagelados como 

un grupo particularmente nocivo y se han identificado entre 45 a 60 especies nocivas o con 

potencial tóxico, lo que representa aproximadamente el 75% de todas las especies de 

microalgas productoras de FANs (Smayda, 1997). 

A nivel global, estos eventos han producido daños a la salud y pérdidas económicas 

considerables, de las cuales existen pocos estudios detallados (Larkin y Adams, 2007). 

Algunos estudios estiman pérdidas a nivel mundial del orden de los $286.00 millones de 

dólares en maricultivos entre 1999 y 2001 (Rensel y Whyte, 2003). En México no hay una 

evaluación de estas pérdidas. Sin embargo, se han reportado efectos negativos en la salud 

pública (Saldate-Castañeda et al., 1991; Ochoa et al., 1998), mortandad de peces y 

moluscos de importancia comercial tanto en cultivo como en el medio natural (Cortes-Lara 

et al., 2004; Borbolla-Sala et al., 2006, Gómez-Villarreal et al., 2008), y la pérdida de 

calidad estética de playas, resultando en la disminución de ingresos para el sector Turístico 

http://ioc.unesco.org/hab/GEOHAB.htm�


 8
 

y afectación económica de la población en comunidades y ciudades costeras (DOF, 2003; 

Congreso de la Unión, 2005). 

Varios trabajos han puesto de manifiesto el incremento de los FANs en las costas de 

nuestro país. En el Pacífico Tropical Mexicano y Golfo de California se ha documentado la 

ocurrencia de florecimientos de dinoflagelados potencialmente tóxicos o nocivos, como 

Gymnodium catenatum Graham; Pyrodinium bahamense var. compressum (Böhm) 

Steidinger, Tester and Taylor; Cochlodinium polykrikoides Margalef; Alexandrium sp. 

Halim; Prorocentrum balticum (Lohmann) Loeblich; P. mexicanum Taffal, P. minimum 

(Pavillard) Schiller; Ceratium furca (Ehrenberg) Claparède et Lachmann y Noctiluca 

scintillans (Mcartney) Kofoid (Ochoa, 2000; Alonso-Rodríguez y Ochoa, 2004; Band-

Schmidt et al., 2004; Sierra-Beltrán et al., 2005; Okolodkov y Garate-Lizárraga, 2006; 

Cortes-Altamirano et al., 2007). Para el Golfo de California se han reportado algunas 

especies de la clase Raphidophyceae como Chaetonella subsalsa Biecheler y Chatonella 

sp. Throndsen, cuya presencia no había sido antes registrada en aguas mexicanas 

(Martínez-López et al., 2006). La presencia de diatomeas tóxicas del género 

Pseudonitzschia H. Peragallo se ha documentado cada vez con mayor cobertura geográfica 

para el Golfo de México (Licea et al., 2004), Golfo de California (Gárate-Lizárraga et al., 

2006) y Pacífico norte (García-Mendoza et al., 2008). 

De las aproximadamente 200 especies de microalgas que producen florecimientos algales, 

los dinoflagelados representan el mayor número de especies tóxicas o nocivas (GEOHAB, 

2001). Las proliferaciones de estas especies son resultado del efecto combinado de las 

interacciones físicas, químicas y biológicas, muchas de las cuales aún son poco 

comprendidas. Aunque estos eventos se han relacionado con el incremento en los aportes 

de nutrientes antropogénicos, muchos han ocurrido en áreas donde no hay tal efecto, o han 

estado presentes mucho antes de que las actividades del hombre empezaran a impactar los 

ecosistemas costeros (GEOHAB, 2001). A nivel mundial tan sólo desde hace dos décadas 

se ha documentado un incremento importante en su frecuencia de aparición, así como en su 

extensión espacial y temporal (Costanza et al., 1997; Landsberg, 2002). Las razones que 

pueden explicar este incremento en la frecuencia y distribución de estos eventos son: 

Dispersión de especies por tormentas, corrientes y otros mecanismos naturales; 



 9
 

enriquecimiento de las aguas costeras con nutrientes derivados de actividades humanas; 

aumento de las actividades acuaculturales; transporte y dispersión de especies en aguas de 

lastre o semillas de moluscos; cambio climático global; mejora en la metodología y 

tecnología para la detección de nuevas especies, toxinas, o eventos tóxicos (Smayda, 1990). 

Los modelos de crecimiento de las especies de dinoflagelados que producen florecimientos 

consideran un incremento lento en el tamaño de las poblaciones y que sobre éstas no hay 

pastoreo por zooplancton. De este modo, los florecimientos no parecen ser el resultado final 

de una rápida tasa de crecimiento específica de los dinoflagelados, sino de las interacciones 

del medio físico y las estrategias específicas de los organismos. 

Algunas especies productoras de florecimientos poseen la habilidad para formar quistes de 

reposo en una parte de su ciclo de vida. En regiones templadas, esta estrategia les permite 

sobrevivir a las condiciones adversas durante los meses de invierno, permaneciendo varios 

meses en los sedimentos como quistes de reposo. Las especies que no producen quistes 

logran permanecer en condiciones adversas como células vegetativas en bajas abundancias 

en la columna de agua. 

Por lo anterior, es necesario conocer la fisiología de los organismos formadores de FANs, 

así como las variables ecológicas y oceanográficas que controlan su dinámica poblacional. 

Con ello, podemos mejorar nuestra capacidad predictiva de los eventos FAN. En 

consecuencia, el reto fundamental es comprender las características y los mecanismos 

críticos que subyacen en la dinámica de las especies que producen las proliferaciones en 

diferentes regímenes oceanográficos.  

Los estudios de las variables ecológicas asociadas a las proliferaciones solamente son 

posibles durante la presencia de un evento de esta naturaleza, cuya predicción es 

prácticamente imposible en la actualidad. Para una mejor aproximación al conocimiento de 

estos eventos, los estudios en condiciones naturales pueden ser complementados con 

experimentos en el laboratorio bajo condiciones controladas, con el propósito de determinar 

algunas de sus características fisiológicas.  

Con el propósito de tener un mejor conocimiento de los factores ambientales y fisiológicos 

que controlan la proliferación de dinoflagelados en la zona costera del noroeste de Baja 

California, en el presente trabajo se realizaron experimentos de laboratorio con cultivos 
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estacionarios para estudiar algunas características fisiológicas de las especies presentes. Así 

mismo, se obtuvo información de campo acerca de las variables ambientales y la dinámica 

poblacional de dichas especies durante la ocurrencia de los florecimientos en la Bahía de 

Todos Santos, Baja California. 

 

I. 4. Antecedentes y Justificación 

En la región de la Ensenada del Sur de California (ESC), los florecimientos de 

dinoflagelados han sido comunes desde por lo menos 1901 (Holmes et al., 1967). Las 

condiciones oceanográficas específicas que promueven el desarrollo de estas 

proliferaciones no se conocen completamente (Hardy, 1993). El patrón de desarrollo de los 

florecimientos de dinoflagelados en esta región ha mostrado variaciones muy marcadas. 

Antes de 1975 la especie dominante durante los florecimientos de primavera fue 

Prorocentrum micans Ehrenberg, mientras que las proliferaciones más intensas durante 

finales de verano y principios de otoño estuvieron asociadas con Lingulodinium polyedrum 

(Stein) Dodge (=Gonyaulax polyedra Sweeney). 

Desde 1975 hasta 1994 no se registraron proliferaciones de dinoflagelados en el área de la 

ESC. Sin embargo, en invierno-primavera de 1995 después de una intensa precipitación 

pluvial, se presentaron vientos Santa Ana y en enero paralelamente se desarrolló una 

proliferación a lo largo de toda la costa de la ESC, manteniéndose hasta abril de ese año 

(Gregorio y Pieper, 2000). La especie dominante fue Lingulodinium polyedrum con 

abundancias mayores de dos millones de células por litro frente a La Jolla, California 

(Hayward et al., 1995) y concentraciones de clorofila “a” superiores a los 100 mg Chla m-3 

(Kahru y Mitchel, 1998). Ese evento fue seguido por la proliferación del dinoflagelado 

heterotrófico Noctiluca scintillans. 

En los trabajos realizados sobre la composición fitoplanctónica de la Bahía de Todos 

Santos se ha reportado que la comunidad de dinoflagelados está representada por una gran 

diversidad de especies (Hernández-Becerril, 1985; Giffard-Mena, 1997; López-Ramírez, 

1998; Montiel-Nieves, 1998; Peña-Manjarrez, 2001). Entre estas especies, Lingulodinium 

polyedrum, Prorocentrum micans, Prorocentrum gracile Schütt, Scrippsiella trochoidea 

Balech et Loeblich III y Ceratium furca están presentes en la comunidad durante todo el 
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año. L. polyedrum es la especie que durante primavera y verano presenta las mayores 

abundancias celulares y produce cambios en la tonalidad de la superficie del mar en 

grandes extensiones de la franja costera por periodos prolongados (Peña-Manjarrez et al., 

2005). 

La alta frecuencia de los florecimientos en la BTS ha producido daños no cuantificados a la 

economía de las empresas dedicadas al maricultivo de peces y moluscos. Los daños y 

riesgos a la salud de la población adyacente a la bahía no se pueden evaluar por parte del 

sector salud que adolece de un programa de información y seguimiento de los efectos de 

estos eventos en la población. Las pérdidas económicas en el sector Turismo y Pesca, 

tampoco pueden evaluarse por falta de información. En la BTS hay pocos estudios que 

presenten series de tiempo del comportamiento de los florecimientos y de la sucesión de la 

comunidad fitoplanctónica en relación a las variables del ambiente. Por ello no se conocen 

los mecanismos de los florecimientos, lo cual es necesario con el propósito de minimizar 

las pérdidas económicas y daños al ecosistema. 

 

I.5. Área de Estudio 

La Bahía de Todos Santos (Figura 3) se ubica en el noroeste de la Península de Baja 

California, México (31°40’ y 31°56’ N; 116°36’ y 116°50’ W). Está limitada al norte por 

Punta San Miguel, al sur por Punta Banda, al este por la ciudad de Ensenada y al oeste por 

las Islas de Todos los Santos. Cerca del 90% del fondo tiene entre 10 y 50 metros de 

profundidad, el resto forma parte del angosto cañón submarino entre las Islas y Punta 

Banda, con profundidad máxima de 300 m (Argote et al., 1991).  

El sistema de vientos en la bahía durante el verano tiene una componente dominante del 

noroeste. En otoño e invierno el sistema de brisas es interrumpido por vientos cálidos y 

secos provenientes del sureste conocidos en al región como vientos “Santana”, los cuales 

tienen una velocidad de hasta 12 m·s-1 (Trasviña et al., 2003).  

Argote et al. (1991) reportaron que la circulación superficial de la bahía, determinada a 

partir de las distribuciones horizontales de temperatura y salinidad, puede presentar 

corrientes paralelas a la costa. La velocidad promedio de estas corrientes es de 15 cm s-1 
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Figura 3. Localización de la Bahía de Todos Santos. Los asteriscos (*) indican las 
estaciones monitoreadas mensualmente durante el periodo enero de 2002 a junio del 2005. 
Los círculos grises corresponden a estaciones adicionales monitoreadas durante los 
florecimientos. Los óvalos BTS-1 y BTS-2 corresponden a las estaciones de muestreo 
durante la variación diurna del florecimiento los días 29 y 30 de junio del 2005. Las 
isóbatas están en metros. 
 

La salinidad superficial presenta un máximo de 33.7 en verano y un mínimo de 33.3 en 

invierno (Mancilla-Peraza y Martínez, 1991). Granados-Guzmán et al. (1995) realizaron 

mediciones de temperatura en la Bahía de Todos Santos durante mayo de 1992 a marzo de 

1993. De acuerdo con sus resultados en el Este de las Islas de Todos los Santos, a los 25 m 

de profundidad la temperatura mínima registrada en junio fue de 11.1 °C y la máxima de 

* Boca del Estero (BE) 

* Mona Lisa (ML) 
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17.4 °C en noviembre. La fluctuación de estas variables en diferentes épocas del año indica 

que la bahía está influenciada por procesos locales y regionales, con lo cual se generan 

condiciones hidrológicas distintas, con un posible reflejo en los primeros niveles de la 

trama trófica. Por su ubicación latitudinal el balance de calor en la bahía presenta una 

ganancia neta en los meses de verano y una pérdida neta en los meses de invierno (Cruz-

Colín, 1997). 

La columna de agua se encuentra completamente mezclada durante invierno y presenta su 

estratificación máxima cuando se define perfectamente una termoclina durante los meses de 

septiembre y octubre (Espinosa-Correón et al, 2001). La influencia de agua subsuperficial 

fría y rica en nutrientes dentro de la bahía se origina por el transporte de agua aflorada por 

los eventos de surgencia fuera de la bahía (Mancilla-Peraza y Martínez, 1991), los cuales se 

intensifican en primavera y verano (Gómez-Valdéz, 1983).  

Las concentraciones de Clorofila “a” (Chla; mg m-3) y la producción primaria durante el 

verano presentan máximos de 2.0 mg m-3 y > 6.5 mgC m-3 h-1 respectivamente a las 

profundidades del 25% y 10% de penetración de luz (Gaxiola-Castro y Álvarez-Borrego, 

1984; Espinoza-Carreón et al., 2001). 

En primavera, las diatomeas son el grupo dominante, mientras que en verano son los 

dinoflagelados. Aunque durante verano también puede dominar el nanoplancton, seguido 

de diatomeas y dinoflagelados (Gaxiola-Castro y Álvarez-Borrego, 1984). 

Espinoza-Carreón et al. (2001) reportaron concentraciones superficiales de nitratos del 

orden de 0.2 μM durante la mayor parte del año, con valores máximos de 2 μM en junio y 

ligeros incrementos en octubre, asociados a la intrusión de agua subsuperficial de mayor 

salinidad. También estos autores documentan que a la profundidad de 50 m se registraron 

valores de ~ 0.8 μM para fosfatos y hasta 6µM para nitratos. Canino-Herrera (1995) reporta 

que las más altas concentraciones de nitratos se encuentran en la zona costera superficial, y 

que los nitritos no presentan un patrón bien definido, pero se registran concentraciones 

mínimas detectables de hasta de 0.58 μM. Por su parte el amonio se encuentra en el 

intervalo de 0 a 2 μM, con valores excepcionales de 5.54 μM asociados a las descargas de 

aguas residuales. 
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I.6. Objetivos 

1.6.1. Objetivo general  

Investigar algunas de las respuestas ecofisiológicas en cuatro especies de dinoflagelados de 

la Bahía de Todos Santos; Lingulodinium polyedrum, Prorocentrum micans, Prorocentrum 

gracile y Scrippsiella trochoidea, para elucidar los mecanismos que controlan su 

proliferación y su asociación con algunas variables ambientales. 

1.6.2. Objetivos particulares 

1. Identificar las especies de quistes de dinoflagelados en los sedimentos superficiales. 

2. Conocer las variables ambientales que influyen en los procesos de enquistamiento y 

desenquistamiento de los dinoflagelados que producen florecimientos.  

3. Conocer las condiciones ambientales que influyen en el inicio, mantenimiento y 

decaimiento de los florecimientos de dinoflagelados en la Bahía de Todos Santos. 

4. Determinar las variaciones en las tasas de crecimiento de los dinoflagelados 

Lingulodinium polyedrum, Prorocentrum micans, Prorocentrum gracile y Scrippsiella 

trochoidea expuestas a diferentes condiciones de luz y temperatura.  

5. Conocer la variación diurna de la distribución vertical de los dinoflagelados y 

algunos parámetros fotosintéticos durante un florecimiento. 
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Capítulo II 

 

Quistes de dinoflagelados en la Bahía de Todos Santos  

 

II.1. Introducción 

Los dinoflagelados son un grupo importante en los ecosistemas marinos, ya que muchas de 

sus especies producen Florecimientos Algales Nocivos (FANs) afectando a peces y 

moluscos en áreas costeras. En condiciones ambientales adversas entre 13% y 16% de los 

dinoflagelados recientes producen quistes de reposo como parte de su ciclo de vida (Head 

1996). Después de cierto periodo de dormancia, los quistes pueden germinar bajo 

condiciones ambientales apropiadas proporcionando nuevas células vegetativas móviles. 

Los quistes de algunas especies de dinoflagelados tienen la capacidad de permanecer en el 

registro fósil por lo que son de gran ayuda en las investigaciones relacionadas con la 

reconstrucción paleoambiental (Susek et al., 2005), así como en estudios bioestratigráficos 

(Persson y Rosenberg, 2003). El registro de quistes de dinoflagelados en los sedimentos 

proporciona información sobre las poblaciones en la columna de agua (Dale 1976) y refleja 

la ecología de los dinoflagelados, que ha sido influenciada por factores ambientales, 

incluyendo el aporte antropogénico de nutrientes.  

Las variables ambientales que promueven los procesos de enquistamiento y 

desenquistamiento de los dinoflagelados no son del todo conocidas, aunque algunos 

resultados en experimentos de laboratorio sugieren que la inducción a la reproducción 

sexual está controlada por la limitación de nutrientes (Figueroa y Bravo, 2005). Sin 

embargo, no se tiene evidencia de que bajo condiciones in situ esta limitación tenga el 

mismo efecto (Kremp y Heiskanen, 1999). Se ha demostrado que la temperatura y la 

duración del día determinan el enquistamiento en especies de dinoflagelados que producen 

quistes calcáreos (Sgrosso et al., 2001). 
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Los estudios sobre la distribución espacio-temporal de los quistes de dinoflagelados 

recientes en los sedimentos superficiales de las costas de México son escasos. Además, se 

han investigado muy poco las relaciones entre las condiciones ambientales, el ciclo de vida 

de los dinoflagelados y la producción de quistes en la región de la Ensenada del Sur de 

California (ESC) (Eppley y Harrison, 1975).  

En los sedimentos recientes de la BTS se han registrado 18 especies de quistes de 

dinoflagelados que forman paredes orgánicas de dinosporina. El conjunto corresponde 

principalmente a las familias Gonyaulacaceae y Protoperidiniaceae y está dominado por L. 

polyedrum  (Peña-Manjarrez et al., 2001). La variabilidad estacional en las abundancias de 

quistes en el sedimento se encuentra asociada a los cambios en las características 

oceanográficas de la BTS, que a su vez está influenciada por el flujo hacia el sur de la 

Corriente de California. 

En la región de la ESC se han registrado florecimientos recurrentes de dinoflagelados por 

lo menos desde 1901 (Morey-Gaines, 1981). Las especies responsables han sido 

Lingulodinium polyedrum, Prorocentrum micans, Prorocentrum gracile, Ceratium furca y 

Scrippsiella trochoidea (Gregorio y Pieper, 2000). De éstas sólo dos especies producen 

quistes de reposo; L. polyedrum que produce quistes de dinosporina y S. trochoidea que 

produce quistes calcáreos. Ambas especies poseen un ciclo de vida complejo que involucra 

células vegetativas haploides en la columna de agua y células diploides bentónicas como 

quistes de reposo (hipnocigotos).  

Los quistes de dinoflagelados presentes en la BTS constituyen un semillero que provee las 

células para los florecimientos que ocurren con una frecuencia anual (Peña-Manjarrez et al. 

2001, 2005). Sin embargo, aún se desconocen las condiciones ambientales que promueven 

la transición del ciclo de vida para L. polyedrum y S. trochoidea en la BTS. Existen 

preguntas sin resolver acerca de los factores ambientales y su nivel de influencia en el 

inicio de la reproducción sexual, tasa de formación de quistes, así como la variabilidad 

entre los estados de reposo y vegetativos como respuesta a los cambios ambientales.  

En este capítulo se investiga la diversidad y distribución de las diferentes especies de 

quistes de dinoflagelados en los sedimentos de la BTS, así como la influencia de algunos 

factores ambientales (luz, nutrientes inorgánicos disueltos y temperatura superficial) sobre 
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la variabilidad en la producción de quistes de L. polyedrum y S. trochoidea, y su relación 

con los quistes temporales en la columna de agua.  

 

II.2. Objetivos 

II. 2. 1. Conocer la composición y distribución de los quistes de dinoflagelados en los 

sedimentos recientes.  

II. 2. 2. Determinar los factores ambientales que influyen en la variabilidad de la 

producción de quistes de L. polyedrum y S. trochoidea y su efecto sobre la abundancia y 

distribución.  

 

II.3. Métodos 

II. 3. 1. Quistes en sedimentos.  

Durante enero 2002 a junio 2005 se realizaron muestreos mensuales en 12 localidades 

costeras de la Bahía de Todos Santos (Fig. 3) para recolectar sedimento superficial por 

medio de una draga Birge-Ekman modificada. Una vez a bordo de la embarcación se 

recuperaron los dos primeros centímetros de sedimento evitando que se mezclaran con 

sedimento subsuperficial. Las muestras se colocaron en bolsas de plástico con cierre 

hermético y se mantuvieron en refrigeración (4°C) hasta su análisis. En el laboratorio las 

muestras se deshidrataron a 50°C y se utilizaron 10 g para el análisis palinológico por el 

método del hexametafosfato de sodio [(NaPO3)6] (Bolch, 1997). Posteriormente, las 

muestras se tamizaron (luz de malla 15 y 147 μm) y separaron por gradiente de densidad 

con politungstato de sodio (gravedad especifica = 2). Se prepararon láminas permanentes 

con gelatina glicerinada y se sellaron con resina óptica (NOA-61/Y37-322). Las láminas 

fueron examinadas con un microscopio compuesto (Carl Zeiss AxioscoP40) con 

magnificación de 400x, identificando todos los quistes de dinoflagelados a nivel de especie 

utilizando la sistemática taxonómica. El tamaño de grano de los sedimentos se obtuvo a 

partir de los valores reportados por Emery (1957) y Barrera Gaona (1998).   
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II. 3. 2. Quistes en columna de agua.  

En cada estación se recolectaron muestras de la columna de agua utilizando un tubo 

muestreador segmentado (TMS) descrito por Sutherland et al. (1992), con segmentos de 0-

3 m. Las muestras de agua se colocaron en botellas de plástico oscuro (Nalgene) y fueron 

fijadas con solución de Lugol-acetato,  en la cual el iodo actúa como agente preservador y 

el ácido acético proporciona un pH adecuado para la conservación de las estructuras de los 

dinoflagelados (Throndsen, 1978). Durante su traslado las muestras se mantuvieron a 4°C y 

protegidas de la luz solar. Una vez en el laboratorio se colocaron en la oscuridad a 

temperatura ambiente hasta su análisis. 

Para sedimentar las células se utilizaron cámaras de 5, 10 y 50 ml, considerando un tiempo 

de sedimentación de 3 horas por cada centímetro de altura de la cámara (Margalef, 1969). 

Se identificaron y contaron todas las células de dinoflagelados y diatomeas a nivel de 

especie, así como los quistes temporales de L. polyedrum.  El análisis se realizó por el 

método de Utermöhl (1958) utilizando un microscopio invertido Olympus CK-2, contando 

por transectos hasta un mínimo de 400 células ó el total de la cámara. El conteo de células 

en muestras provenientes de los florecimientos se realizó en un microscopio Bausch & 

Lomb modelo Zalplan con sistema de contraste de fases (400X), utilizando cámaras 

Sedgewich-Rafter. Las fotografías de células vegetativas de dinoflagelados fueron 

obtenidas con una cámara Sony acoplada al microscopio Olympus, utilizando el procesador 

de imágenes Snappy v. 4.0. 

 

II. 3. 3. Temperatura y Salinidad.  

Durante el mismo periodo para cada estación se utilizó una sonda sumergible equipada con 

sensores de conductividad, temperatura y profundidad (CTD Seabirds Electronics, modelo 

SBE19-03). Se realizaron lances verticales en cada estación hasta un metro por arriba del 

fondo para obtener los perfiles de temperatura y salinidad. El CTD se programó para 

obtener datos cada 0.5 segundos. La velocidad para el descenso y recuperación del 

perfilador fue de 0.5 m s-1 con lo cual se obtuvo una densidad de muestreo aproximada de 
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cuatro datos por metro de profundidad. Los datos fueron transferidos utilizando el 

programa SEASAVE para visualizar los datos.  

 

II. 3. 4. Clorofila “a” (Chla). 

Para el análisis de Chla las muestras fueron filtradas a través de filtros GF/F de 25 mm de 

diámetro con  poro de  ~0.7 μm. La clorofila-a del fitoplancton retenida en los filtros se 

extrajo con acetona al 90% por 24 horas a 4°C en oscuridad de acuerdo con el método 

fluorométrico (Holm Hansen et al., 1965; Venrick y Hayward, 1984). Las lecturas de 

fluorescencia de la Chla se realizaron con un fluorímetro Turner Design (10/005R). 

 

II. 3. 5. Nutrientes.  

La determinación de nutrientes inorgánicos disueltos se realizó en alícuotas del agua de mar 

filtrada. El equipo utilizado para determinar las concentraciones de los nutrientes fue un 

autoanalizador de flujo segmentado SKALAR (SANplus SYSTEM II), con canales para 

análisis simultáneos de (NO-
3 + NO-

2) los cuales se designarán como DIN, (PO-
4) que se 

designarán como DIP y [Si(OH)4], éstas determinaciones se realizaron bajo el principio de 

medición de la absorbancia inducida por complejos cromáticos (Eaton et al., 2005). 

Como un indicador del nivel de enriquecimiento por nutrientes se estimó el índice de 

eutroficación (IEN) siguiendo un procedimiento similar al propuesto por Karydis et al. 

(1983), en el anexo I se detalla el procedimiento para el cálculo del IEN. 

 

II. 3. 6. Análisis estadístico.  

Con el programa Primer v.5.0 se calculó el índice de diversidad de Shannon-Weaver (H') 

considerando todas las especies de quistes de dinoflagelados encontradas en los sedimentos 

superficiales de cada localidad. Para interpretar el patrón de distribución de los quistes de 

reposo de L. polyedrum y S. trochoidea se realizó un análisis multidimensional (MDS) con 

el mismo programa. Los factores considerados como parámetros pasivos en este análisis 

fueron las localidades, estaciones del año y tamaño del sedimento. Para someter a prueba la 

hipótesis sobre las diferencias en la distribución entre localidades, con el mismo programa 



 20
 

se realizó un análisis de similitud de dos vías sin replica (ANOSIM) utilizando métodos de 

permutación/aleatoriedad en la matriz de similitud. 

Con el programa Statistica v.7.0 se realizó un análisis de regresión múltiple (MRA) para 

conocer la contribución de las diferentes variables ambientales y explicar la variación de las 

abundancias de quistes de dinoflagelados. 

 

II. 4. Resultados 

II. 4. 1. Quistes en sedimentos de la BTS 

II. 4. 1. 1. Diversidad de quistes de reposo 

En la tabla I se registra la presencia de las especies de quistes de dinoflagelados en cada 

una de las localidades de muestreo dentro de la bahía. Se identificaron 30 especies y 21 

géneros de quistes de dinoflagelados, 16 correspondieron a especies de dinoflagelados 

autótrofos y 14 a especies de dinoflagelados heterótrofos o mixótrofos. Las especies 

dominantes fueron L. polyedrum, S. trochoidea y Gymnodinium spp. Stein, así como otros 

del grupo de los Gonyaulacoideos. Los Protoperidinoideos presentaron la mayor diversidad 

de especies, sin embargo sus abundancias fueron bajas. Los géneros que presentaron las 

menores abundancias fueron Dubridinium (=Zygabikodinium) Reid, Gyrodinium (Kofoid et 

Swezy) y  Tuberculodinium (=Pyrophacus) Rossignol.  

Se confirma la presencia de quistes de Pyrodinium bahamense previamente reportada por 

Peña-Manjarrez et al., (2001) y se amplia la lista de quistes de especies tóxicas en los 

sedimentos de la BTS; Alexandrium catenella, Gymnodinium spp. y G. catenatum, los 

cuales se registraron en las localidades SZ, MC y PI que se caracterizan por ser áreas 

protegidas dentro de la BTS, en las cuales se desarrollan diferentes actividades asociadas a 

la pesca, el turismo y estiba. Las máximas abundancias de estas especies se registraron en 

la localidad PI.  
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Tabla I. Registro de la presencia de quistes de dinoflagelados en los sedimentos de cada 
una de las localidades muestreadas en la BTS y su afinidad biológica (la presencia se indica 
con el signo + y la ausencia con el signo -). 

 

Nombre de la célula 
quistal Afinidad biológica S

M SZ LR MC PE PI AG A5 RB PB 

Alexandrium catenella A. catenella - + - + - + + + + + 
Lingulodinium 
macaerophorum L. polyedrum + + + + + + + + + + 

Achomosphera sp. Gonyaulax sp. - + + + - + - - + + 
Ataxodinium choane G. spinifera - + - + + + + + + + 

Polysphaeridium zohary Pyrodinium 
bahamense - + - - - + - - + - 

Operculodinium 
centrocarpum  - + - + - + - + + + 

Operculodinium 
jandunchenei Protoceratium spp. - + - + - + - - - + 

Spiniferites spp. Gonyaulax sp. + + - + + + + + + - 
Spiniferites bentori  + + - + + + + + + - 
Spiniferites bulloideus G. scrippsiae + + - + + + + + + - 
Spiniferites 
hyperacanthus  - + + + + + + - + + 

Tuberculodinium 
vancampoae Pyrophacus steinii + + + + + + + - + + 

Scrippsiella  trochoidea S.  trochoidea + + + + + + + + + + 
Cochlodinium 
polykrikoides C. polykrikoides - + + + - + + - + - 

Gymnodinium 
catenatum G. catenatum - + - - - + + - + - 

Gymnodinium spp. Gymnodinium spp. + + + + + + + + + + 
Gyrodinium spp. Gyrodinium spp. - + - + - + + - - - 
Polykrikos kofoidii P. kofoidii + + - + - + + + + + 
Polykrikos schwartzii P. schwartzii + + - + - + + + + + 
Brigantedinium grande Protoperidinium sp. - - - + - - - - - - 
Brigantedinium 
majusculum P. pentagonum - + - + - + - + + - 

Protoperidinium 
americanum P. americanum - + + + + + + - + - 

Lejeunecysta sabrina P. leonis + + + + + + + + + + 
Quinquecuspis concreta P. leonis + + + + + + + + + + 
Selenopenphix quanta P. conicum - + - - - + + - + - 
Selenopenphix 
nephroides P. subinerme + + - + - + - - - - 

Votadinium calvum P. oblongum - - - + - + + - - + 
Votadinium spinosum Protoperidinium sp. - + - - + + + - + - 
Islandinium minutum Protoperidinium sp. - - - + - + - - - - 

Dubridinium caperatum Zigabikodinium 
lenticulatum - + - + - + + - + - 
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El índice de diversidad de Shannon-Weaver (H') presentó valores entre 1.307 en SM y 

4.179 en PI (Fig. 4). La mayor diversidad y similitud de especies se registró en las áreas 

protegidas (SZ, MC, PI), así como en áreas con sedimentos finos (AG, RB).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

II. 4. 1. 2. Quistes de reposo de Lingulodinium polyedrum y Scrippsiella trochoidea 

Por considerarlas como representativas de las diferentes condiciones dentro de la BTS, en 

esta sección se presentan los resultados de las localidades San Miguel (SM), Puerto Interior 

(PI), Arroyo el Gallo (AG) y Rincón de Ballenas (RB). 

Los quistes de reposo de L. polyedrum y S. trochoidea presentaron alta variabilidad en 

todas las localidades (Fig. 5). Las mayores abundancias se registraron en los periodos de 

primavera-verano de cada año, durante el desarrollo de los florecimientos de dinoflagelados 

(FD) en la BTS y un poco después del decaimiento de los mismos. Después del 

decaimiento de los FD se registraron fuertes disminuciones en las abundancias de quistes 

de reposo en los sedimentos durante otoño-invierno. 

En SM los quistes de reposo de L. polyedrum presentaron abundancias máximas de 279 

quistes g-1 de sedimento en agosto de 2002, mientras que en enero de 2004 no se registró la 

presencia de quistes de L. polyedrum para esa localidad. Las abundancias más bajas se 

registraron cuando la temperatura superficial del mar fue <17°C, mientras que las mayores 

abundancias se registraron cuando la temperatura superficial fue de los 17.5 °C a 22.5 °C.  
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Figura 4. Índice de diversidad de Shannon-Weaver (H’) para los 
quistes de dinoflagelados en los sedimentos de la BTS. 
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Figura 5.  Variación temporal de las abundancias de quistes de reposo (quistes g-1 de 
sedimento seco) de L. polyedrum y S. trochoidea en San Miguel (SM), Puerto 
Interior (PI), Arroyo el Gallo (AG) y Rincón de Ballenas (RB) durante el periodo 
enero 2002 – junio 2005. Notese la diferencia de escalas en los ejes de abundancias 
para cada especie. Las barras grises indican los periodos de florecimientos de 
dinoflagelados. 
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Los quistes de reposo de S. trochoidea mostraron tendencias muy similares para los 

veranos, mientras que en los inviernos de 2003 y 2004 registraron un ligero incremento en 

sus abundancias. 

En SM los quistes de reposo de L. polyedrum y S. trochoidea tuvieron  un fuerte descenso a 

lo largo del periodo de estudio, ya que las abundancias de L. polyedrum en el verano de 

2002 tuvieron un máximo de 279 quistes g-1 de sedimento pero en los veranos posteriores 

los máximos disminuyeron a 190, 150 y 120 quistes g-1 de sedimento (Fig. 5).  Esta 

tendencia también se observó para S. trochoidea con abundancias de 45, 16, 12 y 9 quistes 

g-1 de sedimento para el mismo periodo. 

Las otras tres estaciones (PI, AG y RB) mostraron una tendencia similar, pero mayor 

variabilidad en sus abundancias. Los promedios de verano variaron desde 263 hasta 970 

quistes g-1 de sedimento para L. polyedrum en RB y AG, mientras que para S. trochoidea la 

variación fue desde 13 hasta 76 quistes g-1 de sedimento en PI y RB. 

Durante el periodo de estudio se observó que las máximas abundancias de quistes de L. 

polyedrum se presentaron simultáneamente en todas las estaciones, excepto para el 2002 

cuando PI y AG registraron las máximas abundancias en septiembre, mientras que RB 

alcanzó el máximo en octubre de ese año. Esto quizás pueda explicarse por los valores de 

temperatura que en RB presentaron un incremento contínuo desde 17.5°C en marzo hasta 

22.5°C en agosto, mientras que en las otras localidades mostraron un ligero descenso en 

junio (18.4°C en PI y 19.9°C en AG), cuando las temperaturas de mayo habían sido de 

19.5°C y 20.5°C, respectivamente (Figura 7).  

En RB se registraron las mayores abundancias de quistes de reposo de L. polyedrum, con 

una fuerte señal para los máximos de verano de cada año, los cuales se alcanzaron cuando 

las temperaturas superficiales fueron mayores. 
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II. 4. 2. Quistes temporales de L. polyedrum en columna de agua.  

En las muestras de la columna de agua sólo se cuantificaron los quistes temporales de L. 

polyedrum. La producción de estos quistes es alta durante los florecimientos y poco tiempo 

después del decaimiento de estos eventos. Ocasionalmente es posible encontrar algunas 

células de quistes temporales en las aguas superficiales de la BTS fuera del periodo del 

desarrollo de los FA (Fig. 6). 

Las abundancias máximas de los quistes temporales se registraron de forma intermitente en 

el periodo mayo-septiembre de cada año cuando las células vegetativas desarrollaron 

florecimientos densos de esta especie. En mayo de 2003 y mayo de 2005 en la localidad PI 

se registraron abundancias máximas de 76x103 y 50x103 quistes temporales L-1 

respectivamente. Otras abundancias altas fueron de 35x103, 39x103 y 45.6x103 quistes 

temporales L-1 en la localidad AG durante junio de 2002, junio de 2004 y mayo de 2005.  

Algunos valores mínimos en las abundancias de los quistes temporales de L. polyedrum se 

registraron en julio del 2002 en PI, lo cual fue precedido por un descenso de 1.1°C en la 

temperatura superficial de junio de ese año. Esta tendencia no se observó en AG donde la 

temperatura superficial disminuyó 0.6°C en el mismo periodo (Figura 7). Las localidades 

RB y SM no mostraron esta tendencia en la temperatura superficial y los quistes temporales 

fueron mayores que en las otras localidades durante junio  y julio del 2002. 



 26
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 6. Variación temporal de los quistes temporales de Lingulodinium polyedrum 
en la columna de agua (quistes L-1 x 103) para las estaciones San Miguel (SM), 
Puerto Interior (PI), Arroyo el Gallo (AG) y Rincón de Ballenas (RB) durante el 
periodo enero de 2002  a junio de 2005. Las barras grises indican los periodos de 
florecimientos de dinoflagelados. 

Q
ui

st
es

 te
m

po
ra

le
s d

e 
L.

 p
ol

ye
dr

um
 (q

ui
st

es
 L

-1
) x

 1
03  

En-02       My-02          S-02           En-03        My-03          S-03           En-04        My-04         S-04            En-05        My-05     



 27
 

II. 4. 3. Temperatura  

Los perfiles mensuales de temperatura para cada localidad muestran que durante todos los 

inviernos la columna de agua de la BTS presentó condiciones de mezcla vertical desde 

superficie hasta el fondo con valores medios de temperatura aproximadamente de 12°C. 

Durante la primavera de cada año se inició la formación de la termoclina estacional en una 

profundidad que varío entre los 5 y 10 m. La estratificación se manifiesta fuertemente 

durante todos los veranos con una termoclina somera entre los 4 m y 5 m de profundidad en 

todas las localidades. Hacia el otoño el grado de estratificación es muy variable en todas las 

localidades con una termoclina cuyo gradiente vertical es menor con respecto al verano, y 

se ubica aproximadamente a los 5 m, pero también se distingue una segunda termoclina 

ubicada a los 8 m en las localidades más profundas (Fig. 7). 

En SM se presentó la mayor mezcla vertical durante invierno. En esta localidad se 

registraron las temperaturas superficiales más bajas en invierno con valores de 12°C, en 

tanto que el máximo fue de 21°C en verano. Las otras localidades presentaron mayor 

estratificación y se registraron valores mínimos de temperatura superficial entre 13°C a 

14°C durante invierno, mientras que durante el verano se registraron máximos desde 23°C 

hasta 24.5°C. 

En todas las estaciones los valores de temperatura subsuperficial después de los 10 m de 

profundidad fueron menores a 12°C durante invierno, mientras que en el periodo 

primavera-otoño a la misma profundidad la temperatura aumentó a 14°C. En general para 

cualquier época del año, la temperatura por debajo de los 20 m registra valores de 12°C o 

menores. 
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Figura 7. Perfiles verticales de temperatura obtenida con el CTD para las localidades de 
SM, PI, AG y RB. En cada serie se presentan los perfiles típicos de invierno (enero), 
primavera (abril), verano (julio) y otoño (octubre), para el año de 2004. 
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Eventualmente durante el verano la termoclina presentó rompimientos asociados a la 

mezcla inducida por el esfuerzo del viento sobre la superficie del mar, promoviendo una 

disminución de la temperatura en la columna de agua principalmente en SM y RB. En estas 

localidades la temperatura superficial presentó la mayor variabilidad probablemente 

asociada a su cercanía con las áreas de comunicación de la BTS con el océano abierto. 

La temperatura superficial promedio en las cuatro localidades (Fig. 8) varió entre los 

13.7°C a 22.8°C. Los valores mínimos de 12°C en SM y 14°C en RB se registraron durante 

invierno cuando la mezcla vertical promueve la homogenización de la temperatura en la 

columna de agua desde la superficie hasta al menos 20 m de profundidad. Los valores 

máximos registrados fueron de 22°C en SM y 24.5°C en RB durante el verano, cuando la 

columna de agua está bien estratificada. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Cuando se inició este trabajo en el invierno de 2001-2002 el valor medio de la temperatura 

superficial en las cuatro localidades fue de 13.17°C. Los inviernos posteriores registraron 

un ligero incremento con promedios de 13.23°C, 14.23°C y 14.35°C para 2002-2003, 2003-

2004 y 2004-2005, respectivamente. Las medias de temperatura para los veranos fueron 

mayores con valores de 21.35°C, 22.3°C y 22.65°C en 2002, 2003 y 2004 respectivamente. 

Para 2005 el promedio de temperatura en el verano fue de 22.8°C. Estos resultados 

Figura 8. Variación temporal de la temperatura superficial medida en las estaciones 
de monitoreo de la BTS para el periodo enero de 2002-junio de 2005. Cada punto 
representa la media de las estaciones SM, PI, AG y RB. Las líneas verticales en cada 
valor indican una desviación estándar. Las barras en gris indican los periodos en los 
cuales se registraron florecimientos de dinoflagelados durante el estudio. 
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muestran que la temperatura media de verano en la superficie de la BTS ha presentado un 

incremento de 1.45 °C durante el periodo 2002-2005. 

El máximo gradiente de temperatura superficial se registró en SM y PI con una diferencia 

de 9°C entre el mínimo en invierno y máximo en verano, seguido por un gradiente de 8 °C 

en RB. El gradiente mínimo se registró en AG con un valor de 4 °C. 

 

II. 4. 4.  Salinidad 

La figura 9 muestra la variabilidad del promedio de salinidad superficial durante el periodo 

de estudio dentro de la BTS. Los valores mínimos de salinidad superficial se registraron 

durante el periodo enero-marzo del 2005 en AG y PI con un promedio de 32.2. Estos 

valores estuvieron asociados a una precipitación promedio de 71.33 mm para el mismo 

periodo (Observatorio Meteorológico del CICESE en El Sauzal,  

http://usuario.cicese.mx/~vientos/History_sauzal.htm/), la cual representa un valor 

relativamente alto para esta región. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

El promedio máximo de salinidad fue de 33.8 y se registró en agosto del 2002. Las 

estaciones AG, PI y SM se ubican en las desembocaduras de arroyos, que durante las 

lluvias incrementan el aporte de agua dulce e inducen el descenso en la salinidad superficial 

de las áreas adyacentes. 

Figura 9. Variación temporal de la salinidad superficial en la BTS para el periodo 
enero de 2002-junio de 2005. Cada punto representa la media de la salinidad en las 
estaciones SM, PI, AG y RB. Se indica la desviación estándar. Las barras en gris 
indican los periodos en los cuales se registraron florecimientos de dinoflagelados 
durante el estudio. 
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La distribución vertical de salinidad fue más homogénea durante los inviernos, con cambios 

estacionales de menor magnitud que los cambios de temperatura. La estación SM puede 

considerarse como representativa de las condiciones de mezcla y la más influenciada por el 

océano abierto, la que se caracterizó por salinidad superficial entre 33.38 y 34.1, 

ligeramente menores que en RB.  

 

II. 4. 5. Clorofila “a”(Chla) 

La concentración de clorofila “a” (Chla) superficial mostró una gran variación. Durante los 

periodos en los que no se registraron florecimientos de dinoflagelados se midieron valores 

desde 2.84 mg Chla m-3 en PI hasta 3.46 mg Chla m-3 en RB, con una media de 3.2 mg 

Chla m-3 para las cuatro localidades (Fig. 10). Durante los periodos de florecimientos de 

dinoflagelados la concentración de Chla superficial se incrementó a valores en el intervalo 

desde 6.62 mg Chla m-3 en RB hasta 16.64 mg Chla m-3 en AG. Sin embargo, durante el 

florecimiento de dinoflagelados de 2005 a partir de mayo se registraron valores superiores a 

50 mg Chla m-3 en todas las estaciones, con máximos de 276 mg Chla m-3 en SM y de 147 

mg Chla m-3 en RB.  
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Figura 10. Variación temporal de la concentración de clorofila en el primer segmento 
superficial (0-3 m) de la columna de agua en la BTS durante el periodo enero 2000 a 
junio de 2005 en las localidades SM, PI, AG y RB. Las barras en gris indican los 
periodos en los cuales se registraron florecimientos de dinoflagelados. 
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II. 4. 6. Nutrientes 

Los nutrientes inorgánicos disueltos en la forma de nitritos+nitratos NO
-
3+NO

-
2 (DIN) y 

ortofosfatos         (DIP) presentaron un patrón similar en todas las localidades durante el 

periodo de estudio (Fig. 11), con máximos al inicio de primavera, antecediendo a los 

florecimientos de dinoflagelados (FD) que comúnmente inician en primavera y pueden 

continuar durante todo el verano.  

Aunque los nutrientes disminuyeron conforme los FD se desarrollan, las concentraciones 

de todas las especies químicas mantienen niveles que no representan condiciones de 

limitación para las especies del fitoplancton, y en particular para los dinoflagelados que 

proliferaron durante los florecimientos.  
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Figura 11. Variación temporal de los nutrientes inorgánicos disueltos en la superficie 
de la BTS para el periodo enero de 2002-junio de 2005. Se presenta el valor 
promedio de las concentraciones medidas en las localidades SM, PI, AG y RB, y su 
desviación estándar. Las barras en gris representan los periodos de ocurrencia de los 
florecimientos.  
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II. 4. 7. Análisis estadístico 

El análisis multidimensional escalado (MDS) mostró una asociación entre las abundancias 

de quistes y el tamaño de grano de los sedimentos (stress = 0.07) para las diferentes 

localidades. Los patrones de distribución de las medias de las abundancias de quistes de L. 

polyedrum presentaron diferencias para SM y RB, mientras que entre las localidades PI y 

AG se presentó un patrón similar (Fig. 12). 

 

  

 

 

 

 

 

 

 

 

En la tabla II se muestran los resultados del análisis de similitud (ANOSIM) entre 

localidades para los promedios de las abundancias de quistes de las dos especies (p= 0.01). 

El valor de r global es mayor para L. polyedrum y la mayor similitud se encuentra entre las 

estaciones PI y AG.  

 L. p. (r global = 0.236) S. t. (r global = 0.157) 
SM vs PI 0.312 0.185176 
SM vs AG 0.242 0.000004 
SM vs RB 0.190 0.289187 
PI vs AG 0.516 0.502255 
PI vs RB -0.006 0.264149 
AG vs RB 0.180 0.000000 

Figura 12. Resultado del análisis multidimensional con el programa Primer v. 5.0, 
considerando el tamaño de grano del sedimento para cada localidad. 

Tabla II.- Valores de r para el análisis de similitud (ANOSIM) entre las cuatro 
localidades considerando el promedio de las abundancias de quistes de reposo para L. 
polyedrum (L. p.) y S. trochoidea (S. t.). 



 35
 

El análisis de regresión múltiple (ARM) mostró que de las variables ambientales 

consideradas, la temperatura superficial y la concentración de fosfatos junto con las 

abundancias de quistes temporales son los factores que explican el 48% de la varianza en 

las abundancias de quistes de reposo registrados en los sedimentos (r2= 0.48, p<0.01, 

α=0.05). Mientras que el 54 % de la varianza en las abundancias de quistes temporales en la 

columna de agua es explicado por las abundancias de las células vegetativas en la superficie 

(0-3 m) de BTS (r2=0.54, p<0.01, α=0.05). Otros factores como DIN, razón DIN:DIP, 

salinidad y las abundancias de células vegetativas fueron considerados en el análisis pero 

no presentaron ninguna correlación estadísticamente significativa. 

El  ARM para las abundancias de los quistes de reposo de S. trochoidea en función de las 

variables ambientales consideradas en este estudio no mostró ninguna relación 

estadísticamente significativa.  
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II. 5. Discusión 

La diversidad de los quistes de dinoflagelados identificados en los sedimentos superficiales 

de la BTS no reflejó el 100% de la estructura de la comunidad de dinoflagelados en la 

columna de agua. En trabajos previos (Peña-Manjarrez et al., 2005) se ha registrado la 

presencia de 14 especies de quistes de dinoflagelados, 12 de esas especies se encontraron 

representadas por su afinidad biológica en la fase planctónica. En este trabajo se reporta un 

esquema diferente, se identificaron 30 especies de quistes de las cuales 16 son especies que 

no han sido reportadas previamente, dos de ellas no se encontraron representadas en la fase 

planctónica y nueve son especies que representan nuevos registros para la BTS.  

De estos nueve registros de especies nuevas de quistes de reposo en los sedimentos, se 

encontraron las afinidades biológicas en la fase planctónica de cuatro especies que 

pertenecen a los géneros Alexandrium, Gymnodinium y Karenia. Éstas especies se han 

asociado con la producción de toxinas del tipo PSP y NSP en otras regiones (Fukuyo, 

2003), por lo que no se descarta la posibilidad de eventos tóxicos en futuros florecimientos 

de dinoflagelados. Cinco de las nuevas especies corresponden a dinoflagelados 

heterótrofos, sugiriendo un posible cambio en la estructura trófica del fitoplancton en la 

BTS. 

Las cinco especies restantes corresponden a dinoflagelados heterótrofos. El registro de estas 

nuevas especies de dinoflagelados presentes como quistes en los sedimentos y en la 

columna de agua puede estar asociada con uno o varios de los siguientes factores:  

1) El incremento de las actividades en el cultivo de moluscos. Al importar semilla de otras 

regiones pudieron introducir especies exógenas. 

2) El  agua de lastre de embarcaciones, la cual al no ser debidamente regulada por las 

autoridades portuarias y de salud puede haber introducido especies exógenas. 

3) La advección horizontal por corrientes que influyen de manera natural en la BTS pueden 

haber transportado algunas de las especies encontradas como nuevos registros. 

4) Un monitoreo exahustivo como el de este trabajo, permitió su identificación. 

Estas especies representan un riesgo potencial ante el posible desarrollo de FANs asociados 

a la producción de toxinas, que eventualmente pueden afectar al ecosistema y a la 

población humana que habita o visita la franja costera. 
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Otros cambios pueden presentarse en la estructura de la comunidad del fitoplancton tal 

como se ha documentado en otras regiones costeras donde la liberación de compuestos 

alelopáticos por especies como Alexandrium y Karenia afecta a las poblaciones naturales 

de Scrippsiella induciendo la formación de quistes temporales o la lisis celular, 

dependiendo del tiempo de exposición, o bien la exclusión de algunas otras especies de 

dinoflagelados de la comunidad (Fistarol et al., 2004). 

La presencia de especies como Karenia sp. (cf. mikimotoi) y otras del complejo mikimotoi 

encontradas en este estudio, han sido asociadas a condiciones eutróficas en las costas de 

Japón y la región norte del mar de China (Smayda, 2005). Sobre las condiciones de 

eutroficación en la BTS se discute en el capítulo III de este trabajo. 

La concentración promedio de los nutrientes en la BTS durante el estudio fue de 3.31 μM 

para el DIN y 0.83 μM para el DIP (Figura 11). Sin embargo, antecediendo los 

florecimientos y durante la primavera de cada año excepto para 2005, ambos nutrientes 

presentaron un incremento importante en sus concentraciones, especialmente los fosfatos 

que duplicaron su concentración promedio. Los pulsos de DIN fueron proporcionalmente 

menores que los de DIP, pero también superaron su concentración promedio. 

Aparentemente este incremento de nutrientes está asociado con los florecimientos que 

usualmente inician en primavera y continúan durante el verano, y conforme el 

florecimiento se desarrolla las concentraciones de nutrientes disminuyen. 

Las concentraciones mínimas de nutrientes se registraron en el periodo comprendido desde 

agosto de 2004 hasta mayo de 2005, con un pequeño incremento respecto a las 

concentraciones promedio en marzo de 2005. Después de este periodo, en abril de 2005 se 

inició el florecimiento más intenso del que nunca antes se haya tenido registro para la BTS. 

Este florecimiento se desarrolló desde abril hasta septiembre con variaciones intermitentes 

en las abundancias celulares. En junio cuando el florecimiento se encontraba en una fase de 

decaimiento se presentó un incremento extraordinario de DIN alcanzando concentraciones 

de 7.6 µM en SM, mientras que el DIP permaneció con concentraciones menores de 0.67 

µM. 

Los valores obtenidos para el índice de eutroficación por nutrientes (IEN) en las diferentes 

localidades dentro de la BTS se presentan en la Tabla III. En el caso de los DIN, todas las 
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localidades presentaron condiciones mesotróficas con valores de 3 ≤ IEN ≤ 5. Para las 

localidades AG y SZ que son influenciadas por descargas de aguas residuales domésticas se 

obtuvieron los valores más altos del IEN (> 5) para DIN y DIP, mientras que para las 

localidades como SM y PB que tienen mayor influencia oceánica se obtuvieron los valores 

mas bajos de mesotrofía. Para los fosfatos, 50% de las localidades (SZ, PI, AG, FA, ML y 

PB) presentaron condiciones mesotróficas, cinco de ellas ubicadas en la parte media de la 

franjacostera de la BTS, lo cual sugiere la influencia de agua proveniente de las descargas 

urbanas, en tanto que el valor alto de fosfatos en PB puede estar asociado a los residuos de 

los cultivos de atún en esa área. El restante 50% presentó condiciones oligotróficas para el 

DIP con valores de IEN ≤ 3. No se registraron valores de IEN > 5, lo cual indica que la 

BTS aun no alcanza condiciones de eutroficación. Sin embargo, algunas áreas como SZ, PI 

y AG tuvieron valores de DIN cercanos a la eutroficación.  

 

 

 

 

 

 

De acuerdo con los resultados del índice de eutroficación se infiere que debido a las 

características predominantemente mesotroficas para el DIN y el DIP en la mayoría de las 

localidades dentro de la BTS, no se presentaron condiciones de limitación por nutrientes 

para el crecimiento de los dinoflagelados.  

Los promedios de la proporción DIN:DIP en todas las localidades se ubicaron entre 4.0 y 

9.67, indicando que en la franja costera los fosfatos siempre se encuentran en 

concentraciones mayores a las esperadas de acuerdo a las proporciones de Redfield 

descritas para océano abierto (C:N:P=106:16:1). 

La presencia de varias fuentes que aportan agua con elevadas cargas de DIN y DIP hacia el 

sistema tales como la planta de tratamiento de aguas de la ciudad de Ensenada, el aporte de 

Tabla III. Índice de Eutroficación (IEN), (Karydis et al., 1983) en las diferentes 
localidades dentro de la BTS. Los valores > 5 representantan condiciones eutróficas. Las 
condiciones mesotróficas tienen valores de 5 ≤ IEN ≥ 3. Los valores de IEN < 3 
corresponderían a condiciones oligotróficas. 

 
Localidad RB AG PI SM SZ LR MC PE FA ML BE PB 

IENDNN 3.45 4.19 3.53 3.39 3.84 3.39 3.49 3.57 3.67 3.54 3.47 3.15
IENDIP 2.89 3.50 3.02 2.78 3.10 2.90 2.90 2.93 3.14 3.08 2.88 3.06
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los arroyos San Carlos, El Gallo, Ensenada y San Miguel durante la época de lluvias, los 

residuos de materia orgánica provenientes de los ranchos atuneros y los cultivos de 

moluscos, así como la advección horizontal de agua de surgencias en áreas cercanas a la 

BTS, en conjunto contribuyen a mantener altas concentraciones de DIN y DIP en la BTS.  

En consecuencia, no hay limitación de nutrientes para el desarrollo de los florecimientos y 

en un ciclo anual la BTS puede considerarse como un sistema “autótrófo” debido a que la 

asimilación de nutrientes asociada a la producción de materia orgánica está relacionada con 

el desarrollo de intensos florecimientos recurrentes de dinoflagelados. 

Las abundancias de los quistes de reposo de L. polyedrum y S. trochoidea en la BTS 

también mostraron una variabilidad estacional durante el periodo de estudio, pero L. 

polyedrum registró valores con un orden de magnitud mayor que S. trochoidea lo cual es 

proporcional a sus abundancias en la fase planctónica. 

La producción más alta de quistes de reposo se registró durante y después de los 

florecimientos de primavera-verano, cuando la densidad de células vegetativas fue mayor 

en la columna de agua. También se observó que una vez que se inicia la producción de 

quistes de reposo, ésta se mantiene durante el desarrollo de todo el florecimiento 

incluyendo las etapas en las cuales la comunidad de dinoflagelados se mantiene con un 

número de células máximo, y su posterior decaimiento. 

Las abundancias de quistes de reposo en los sedimentos superficiales sugieren que cada año 

al final de los florecimientos se presenta un enquistamiento masivo de las células 

planctónicas. Un proceso similar se ha reportado para S. trochoidea en cultivos de 

laboratorio (Wang et al., 2006) y en campo (Joyce y Pitcher, 2004). 

Una vez que los quistes de reposo se forman en la columna de agua, su velocidad de 

asentamiento es controlada por sus características físicas, especialmente; tamaño, densidad 

y forma. Los quistes de S. trochoidea tienen una densidad de 1.32 g cm-3, mientras que los 

de Gonyaulax tamarensis (un Gonyaulacoideo como L. polyedrum) una densidad de 1.24 g 

cm-3. Como la densidad promedio del agua de mar en la BTS es 1.026 g cm-3 (García 

Córdova et al., 2005) y sus velocidades de asentamiento estimadas son 0.013 cm s-1 y 0.015 

cm s-1 respectivamente (Anderson et al., 1985), entonces los quistes de ambas especies 
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pueden alcanzar profundidades de 11 a 13 m d-1 y dependiendo de la profundidad de cada 

localidad alcanzarían los sedimentos superficiales entre 1 a 3 días, y permanecer ahí hasta 

que sean resuspendidos por algún proceso mecánico. 

Nuestras observaciones muestran que una vez que los quistes de ambas especies se han 

asentado en los sedimentos superficiales, se presenta una disminución de sus abundancias 

en todas las localidades. La máxima disminución se registró en la localidad SM donde 

cuatro meses después del fin del florecimiento no se encontró ningún quiste. En las otras 

localidades (PI, AG y RB), la disminución de los quistes de reposo fue <90%. 

Esta disminución sugiere que después de su sedimentación en el fondo de la BTS, los 

quistes de reposo son transportados del sitio donde fueron producidos hacia otras áreas 

donde se espera que la circulación sea de menor intensidad para favorecer un ambiente de 

depositación.  Dentro de la BTS alguno o varios de los siguientes mecanismos pueden estar 

involucrados en el transporte de los quistes: 

1) La mezcla vertical es suficiente para remover los quistes del fondo, incluso durante la 

primavera-verano; 2) El flujo de marea transporta a las partículas finas cerca de la costa; 3) 

Los quistes son resuspendidos en la columna de agua y quedan expuestos a la advección 

horizontal. 

La mayor abundancia de quistes encontrados en RB estuvo asociada con la fracción de 

tamaño de los sedimentos en esa localidad (31 a 125 µm), que incluye el tamaño promedio 

de los quistes de reposo de L. polyedrum (58 μm) y S. trochoidea (46 μm). Por otro lado, 

las altas cantidades de quistes de reposo encontradas en PI y AG durante la primavera de 

cada año pueden estar relacionadas tanto con la fracción de arcillas finas y lodos con 

tamaños de 15 a 31 µm, y lo somero de esas localidades (10 m y 12 m respectivamente). 

Estas observaciones concuerdan con los resultados reportados por Hoorn (1997) quien 

determinó que las abundancias de palinomorfos, incluyendo a los dinoflagelados marinos, 

son ligeramente mayores en las muestras de lodos y menores en las muestras areno-lodosas.  

Debido a que PI y AG son las localidades más cercanas entre sí con características 

hidrológicas similares, se espera que sus abundancias de quistes de reposo sean 
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comparables. Sin embargo, en PI las abundancias de S. trochoidea fueron menores. Una 

posible explicación a esto es la presencia de especies químicas reductoras como el H2S, lo 

cual aunado a la ausencia de organismos bentónicos sugiere la existencia de condiciones 

anóxicas con bajas concentraciones de azufre y altas de amonio, con valores de pH tan 

bajos como 4.5 (Carreón-Martínez et al., 2002). Este ambiente representa un intemperismo 

químico para los quistes de S. trochoidea, cuyas paredes calcáreas son sensibles a la 

disolución en los ácidos producidos en sedimentos anóxicos, lo cual ha sido reportado para 

otras áreas del océano mundial por Godhe et al. (2001). Esto coincide con lo observado por 

Montresor et al., (1994) quienes reportaron alta frecuencia de quistes calcáreos en 

sedimentos caracterizados por fracciones de arena, limo  y arcilla, pero muy raramente en 

lodos negros con alto contenido de materia orgánica.  

Para hacer una estimación de la cantidad de quistes disponibles para iniciar un nuevo 

florecimiento, se consideró una viabilidad promedio del 50% para los quistes de L. 

polyedrum (Lewis et al., 1999), densidades de 1.7 g cm-3 y 0.5 g cm-3 para un sedimento 

seco y para un sedimento lodoso con alto contenido respectivamente (Harris et al., 2000). 

Además, nuestras mediciones de laboratorio indicaron que un metro cuadrado de los dos 

primeros centímetros de sedimento superficial en la BTS posee un peso seco que varía 

entre 10 kg y 34 kg. En tanto que, las abundancias mínimas de quistes de reposo para L. 

polyedrum fueron de 15 quistes gr-1 en los sedimentos arenosos de SM y de 147 quistes gr-1 

en los sedimentos de limo de AG. Entonces estas localidades proporcionaran 0.12x106 y 

1.617x106 quistes de reposo m-2 respectivamente. Por otro lado, para los quistes de reposo 

de S. trochoidea se ha estimado una viabilidad de 40-50% en aguas naturales (Wang et al., 

2007), lo que representa entre 0.081x106 y 0.99x106 células germinales m-2 en SM y AG 

respectivamente. Estas cantidades son lo suficientemente altas para iniciar un nuevo 

florecimiento en las aguas superficiales de la franja costera de la BTS. 

El MDS con un valor de Stress = 0.07 muestra que los quistes de reposo en los sedimentos 

superficiales de la BTS pueden separarse en tres grupos, caracterizados por presentar 

diferentes patrones en sus distribuciones espacial y temporal, en estrecha relación con los 

diferentes ambientes sedimentarios. El primero de estos grupos está representado por la 



 42
 

localidad SM, que es la más dinámica y presenta las menores abundancias de quistes de 

reposo. La segunda y con abundancias intermedias de quistes de reposo está representada 

por PI y AG. La tercera corresponde a RB la cual puede ser el semillero principal para el 

inicio de los florecimientos en la BTS. 

Los resultados del ANOSIM (r = 0.236, p < 0.001), confirman las diferencias entre grupos. 

La mayor similitud en el patrón de distribución para las abundancias de quistes de reposo se 

encontró para el tercer grupo, AG y PI, con un valor de r = 0.516, mientras que el valor 

mínimo de similitud se encontró para las localidades SM y RB. Esto se puede asociar con la 

distribución granulométrica de la BTS descrita por Emery et al. (1957) y Barrera-Gaona 

(1998), i. e. arenas gruesas a finas con ø = 1 a 3 en SM, arenas finas a limos gruesos con ø 

= 4 a 5 en RB, y la fracción limo-arcillosa con ɸ<5 en AG y PI. 

La homogeneidad de varianza entre RB, PI y SM, junto con la heterocedasticidad 

encontrada en SM, confirma que las abundancias de quistes de reposo están fuertemente 

controladas por factores físicos. Lo cual sugiere que hay una clasificación por tamaños de 

las partículas orgánicas de acuerdo al ambiente sedimentario de la BTS como lo describió 

Walton (1955). 

El MRA revela que el 48% de la varianza de la producción de quistes de reposo de L. 

polyedrum estuvo influenciada por los efectos combinados de la temperatura superficial del 

agua, la concentración de fosfatos y las abundancias de quistes temporales (r2=0.48, 

p<0.001, α=0.05), estos resultados coinciden con los experimentos de laboratorio de 

Figueroa y Bravo (2005) quienes encontraron que el enquistamiento en algunas especies de 

dinoflagelados puede ser inducido debido al estrés por insuficiencia de nutrientes. 

Se ha demostrado previamente que L. polyedrum es una especie que domina la comunidad 

del fitoplancton de la BTS, y que la fuerte estacionalidad en las abundancias de sus quistes 

de reposo está asociada con la temperatura superficial del agua en la bahía (Peña-Manjarrez 

et al., 2005). La temperatura superficial de la BTS presenta fuerte estacionalidad, con 

valores máximos de 24.5°C durante verano. De acuerdo con nuestras observaciones, los 

florecimientos de dinoflagelados en la BTS usualmente inician cuando la temperatura 
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superficial se encuentra entre 17°C y 22.5°C, sugiriendo que este intervalo de temperatura 

controla el desarrollo de los florecimientos de L. polyedrum dentro de la BTS. 

Otras posibilidades que deben considerarse son algunas características fisiológicas como; 

asimilación de nutrientes, eficiencia fotoquímica, tasa de crecimiento y respuestas 

alelopáticas. Éstas deben investigarse para conocer su papel tanto en los procesos de 

enquistamiento de los dinoflagelados, como en la ecología de este grupo del fitoplancton.  

 

II.6. Conclusiones 

En el periodo 2000 a 2005 se presentaron 16 nuevos registros de especies de dinoflagelados 

que producen hipnocigotos de resistencia. Dos de estas especies no están representadas en 

la fase vegetativa, cuatro de estos corresponden a los géneros Alexandrium, Gymnodinium 

y Karenia, representando el riesgo potencial de futuros florecimientos toxicos en la BTS. 

Cinco de las nuevas especies corresponden a dinoflagelados heterótrofos, sugiriendo la 

posibilidad de un cambio en la estructura trófica del fitoplancton en la BTS.  

Las abundancias de quistes de reposo de L. polyedrum y S. trochoidea en los sedimentos de 

la  BTS son un reflejo de sus abundancias en la fase planctónica. La mayor producción de 

quistes de reposo se registró durante y después de los florecimientos de primavera-verano. 

Una vez que los quistes se forman en la columna de agua pueden tardar más de 24 h en 

depositarse en los sedimentos, y ser transportados por procesos físicos hacia las áreas de 

menor energía asociadas a sedimentos finos (31 μm a 125 μm). Las estaciones PI, AG y RB 

pueden considerarse como los “semilleros” que proporcionan la cantidad suficiente de 

quistes para iniciar el florecimiento en la primavera de cada año. 

La producción de hipnocigotos de L. polyedrum aumenta por; disminución de la 

temperatura superficial del agua, disminución en la concentración de fosfatos y un 

incremento en la producción de quistes temporales. 
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Capítulo III 

Variabilidad espacio temporal de los florecimientos de 

dinoflagelados y su relación con las variables ambientales 

 

III.1. Introducción 

Un primer paso hacia la identificación de los factores ambientales que tienen influencia en 

la estructura y dinámica de los florecimientos es generar información que permita describir 

la diversidad de las poblaciones dentro de la comunidad, así como los cambios en la 

composición de estas comunidades en las escalas temporal y espacial. Para la BTS hay 

pocos estudios de largo plazo sobre la variabilidad de las comunidades del fitoplancton. 

En este capítulo se aborda el estudio de las poblaciones de dinoflagelados en la BTS. Se 

describen los principales patrones de variabilidad de los dinoflagelados y se identifican 

algunos de los factores ambientales que afectan su dinámica, especialmente aquellos que 

favorecen el desarrollo de los florecimientos. 

En latitudes templadas los ecosistemas oceánicos, generalmente oligotróficos,  los 

florecimientos de fitoplancton generalmente se presentan en primavera cuando las 

condiciones hidrológicas promueven la formación de una capa de mezcla que permite que 

el fitoplancton se mantenga en la capa superficial rica en nutrientes y con disponibildad de 

energía lumínica. La abundancia de células abate las concentraciones de nutrientes e induce 

el decaimiento de la biomasa fitoplanctónica. Por otro lado, en la franja costera los procesos 

son diferentes, en cuanto a que la contribución de materiales terrígenos ayuda a mantener 

mayores concentraciones de nutrientes y pueden observarse las sucesiones fitoplanctónicas. 

La dinámica del fitoplancton es más compleja en la zona costera, donde varios factores 

pueden afectar la biomasa. El incremento moderado de nutrientes promueve la fertilización 

de las aguas costeras, sin embargo, cuando el incremento es muy grande, se promueve un 
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ambiente eutrófico que puede promover el desarrollo de una alta biomasa, lo cual podría 

causar efectos adversos en el ecosistema, tales como la disminución de la zona eufótica. 

Además la descomposición de la materia orgánica asociada a una alta biomasa puede 

disminuir las concentraciones de oxígeno en la columna de agua y sedimentos, cuyo 

resultado es la alteración de la estructura de las comunidades y en ocasiones la muerte de 

organismos (Humborg et al., 2000). Sin embargo, la respuesta de las especies del 

fitoplancton a las diferentes condiciones ambientales varía de una especie a otra (Malone et 

al., 1980). 

Antes de describir la variabilidad de la frecuencia e intensidad de los florecimientos, es 

necesario definir  el concepto de “florecimiento algal”. De acuerdo con Richardson (1997), 

un florecimiento de fitoplancton es “el rápido crecimiento de una o más especies que 

conduce a un incremento en su biomasa”. Esta y otras descripciones cualitativas, tales 

como “excepcional”, “inusual”, y “nocivo”, no tienen una definición formal y han generado 

confusión sobre lo que en realidad constituye un florecimiento algal (Smayda, 1997).  

Tett (1987) definió cuantitativamente a los “florecimientos excepcionales” como aquellos 

que presentan una concentración de clorofila superior a los 100 mg m-3. Una definición 

como esta implica que muchos florecimientos en aguas oligotróficas y mesotróficas no 

podrían ser observados, a la vez que se contrapone al acuerdo adoptado en la reunión del 

grupo de trabajo ICES (International Council for the Exploration of the Sea) sobre 

Florecimientos Fitoplanctónicos Excepcionales realizada en 1984, en la cual se estableció 

que un florecimiento es una desviación del “ciclo normal de la biomasa fitoplanctónica” 

(Parker, 1987). La definición de florecimiento utilizando el exceso en la biomasa debe 

considerar las escalas de variación regional y estacional, aunque Smayda (1997) argumenta 

que, un florecimiento no es simplemente un asunto de biomasa, sino que también involucra 

la dimensión de especies ya que las consecuencias tróficas de un florecimiento varían con 

la composición por especies, particularmente en el caso de especies tóxicas. Aunque 

estamos de acuerdo con el concepto de Smayda (1997a) en cuanto a que los florecimientos 

de fitoplancton no deben caracterizarse únicamente por su biomasa, sino que también deben 

considerar los efectos trofodinámicos, para los fines de esta tesis, diferenciaremos los 
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florecimientos por sus abundancias celulares asociadas con la biomasa en términos de 

concentración de clorofila a. 

En general consideramos un florecimiento algal sobre la base de las desviaciones de la 

variación normal en biomasa expresada como concentración de clorofila a (Chla), 

asociándola con las abundancias celulares, además nos referimos convencionalmente a 

ellos como Florecimientos Algales Nocivos (FANs) independientemente de sus 

características en cuanto a la producción de toxinas o efectos adversos a la calidad del agua 

y del ecosistema. 

Un FAN generalmente se percibe como un incremento significativo en la biomasa del 

fitoplancton, lo cual indica que no hay un balance entre el crecimiento y los procesos de 

pérdida. Los FANs no están acoplados al pastoreo y normalmente terminan en la 

sedimentación (Kiorbe et al., 1996). En ocasiones, los florecimientos pueden ser benéficos 

para la trama trófica (mini-FAN), mientras que el crecimiento excesivo y la sedimentación 

de especies no consumidas, como Ceratium spp., pueden contribuir al establecimiento de 

condiciones anóxicas (Mijares et al., 1985; Pitcher y Cockroft, 1998). Las consecuencias 

tróficas de los FANs generalmente son desfavorables al ecosistema.  

Aunque existen pocas series de datos de largo plazo para hacer una evaluación crítica sobre 

el incremento global de los FANs en aguas costeras (Cloern, 2001), se conoce que los 

FANs son eventos naturales que pueden ocurrir en aguas prístinas (Bianchi, et al., 2000) o 

en áreas afectadas por el aporte antropogénico de nutrientes (Cloern, 2001). Dale et al. 

(1999) observaron el incremento y disminución en las abundancias de quistes de 

dinoflagelados como respuesta a las cargas de nutrientes y Carstensen et al. (2004) 

documentaron las variaciones interanuales en la frecuencia de los FANs en relación con los 

aportes de nitrógeno. 

Se ha sugerido que la depositación atmosférica como fuente de “nitrógeno nuevo” puede 

ser el inicio de los FANs (Paerl and Whitall, 1999), aunque su importancia disminuye con 

el incremento en la profundidad de la capa de mezcla (Carstensen et al., 2005). La 

producción nueva promovida por el enriquecimiento de nutrientes puede aumentar la 

frecuencia y magnitud de los FANs (Pinckney et al., 2002), pero los atributos del 

ecosistema pueden actuar como filtros para modular esta respuesta (Cloern, 2001).  
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Los FANs estacionales como el de primavera en las áreas costeras templadas por lo general 

están asociados al aporte recurrente de nutrientes nuevos al sistema pelágico (Wassmann, 

1990). Los florecimientos en estas áreas tienden a ser dominados por diatomeas y otras 

especies de gran tamaño (Margalef, 1978; Kiørboe, 1993). Sin embargo el inicio, duración 

e intensidad de los FANs de primavera son muy estocásticos y controlados por factores 

físicos (Kahru y Nõmmann, 1990). La dinámica de los FANs depende de las interacciones 

sinérgicas favorables de las condiciones físicas, químicas y bióticas, donde la tasa de aporte 

de nutrientes “nuevos” es particularmente importante (Paerl, 1988). 

En general, las condiciones fisicoquímicas que favorecen el desarrollo de los FANs de 

dinoflagelados están asociadas a la estabilidad física de la columna de agua. Eppley y 

Harrison (1975) encontraron que la estabilidad vertical y horizontal de la columna de agua 

determina el desarrollo de los FANs de dinoflagelados y los mantiene en profundidades 

óptimas para su crecimiento. Estas profundidades pueden variar en un ciclo diurno, 

dependiendo de la interacción entre la irradiancia fotosintéticamente activa (PAR) y los 

perfiles verticales de nutrientes. Así, algunas especies como Lingulodinium polyedrum 

(=Gonyaulax polyedra), se orientan rápidamente y pueden desplazarse en la vertical a 

velocidades de 2 a 20 m d-1 lo cual depende de las condiciones de luz, temperatura y 

condición de nutrientes (Loeblich, 1966; Throndsen, 1973). En condiciones de 

estratificación termohalina, se optimiza el crecimiento y reproducción, representando una 

ventaja sobre otras especies que tienen menor movilidad y con las cuales coexisten al inicio 

del FAN, incluyendo diatomeas y silicoflagelados. 

Otros estudios relacionados con los mecanismos de concentración y dispersión de los FANs 

de dinoflagelados en habitats estuarinos y costeros implican algunas componentes físicas 

(Steidinger, 1983), tales como corrientes controladas por el viento, mareas, surgencias y  

hundimientos de masas de agua (Margalef et al., 1979), convergencias, divergencias y 

frentes (Tyler y Seliger, 1981) como prerrequisitos importantes para la formación y 

proliferación.  

Entre otros factores, la PAR juega un papel determinante en el éxito del FAN bajo 

condiciones de estratificación térmica (Steidinger, 1983). Muchas especies tienen una 

fuerte respuesta fototáctica positiva o negativa en la formación del FAN. Al parecer hay un 
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consenso de que las discontinuidades físicas y los frentes pueden ser regiones efectivas para 

contener las células vegetativas y quistes de reposo de dinofloagelados (Tyler et al., 1982). 

Estrada y Blasco (1979, 1985) encontraron que en las áreas de surgencias las diatomeas son 

las especies dominantes, lo cual es consistente con los trabajos de Harris (1978), Furnas 

(1991), quienes han reportado que la fisiología de las diatomeas (altas tasas de división 

celular y razones respiración:fotosíntesis favorables), parece estar bien adaptada para 

explotar los periodos de alta mezcla, baja temperatura y disponibilidad de nutrientes en 

exceso como ocurre en áreas de surgencias controladas por el viento.  

Se ha documentado que la composición y tamaño de la estructura del fitoplancton en el 

Sistema de la Corriente de California (SCC), al igual que en otros ecosistemas de 

surgencias costeras es controlado por la producción nueva (Hutchings et al., 1995). En 

algunas áreas como Monterey Bay, California, las diatomeas grandes (~45 µm) son las 

especies dominantes cuando se presenta una entrada de nitrógeno nuevo a la zona eufótica 

(Bode et al., 1997).  

La franja costera de la región de la Ensenada del Sur de California (ESC) donde hay una 

fuerte influencia de las surgencias forzadas por el viento, también registra la presencia de 

FANs de dinoflagelados, que típicamente son posteriores al decaimiento de los 

florecimientos de diatomeas. Sin embargo, en particular para la Bahía de Todos Santos 

(BTS), donde los FANs se han incrementado en frecuencia, intensidad y extensión espacial 

y temporal desde 1995 (Peña Manjarrez et al., 2005), los estudios a nivel de especies y su 

fisiología han sido esporádicos y de corta duración. Por lo cual se carece de un panorama 

general de la variabilidad espacial y temporal de estos eventos, así como de su composición 

específica y el efecto de los factores ambientales sobre esta variabilidad. 

Para contribuir al conocimiento de los procesos ecológicos que influyen sobre el desarrollo 

de los FANs en la BTS, debemos buscar las respuestas a las siguientes preguntas: ¿Cuál es 

la estacionalidad de los florecimientos de dinoflagelados en la BTS?, ¿Cuáles son los 

factores del ambiente que promueven el desarrollo de estos florecimientos?, ¿El desarrollo 

de los florecimientos es el resultado de interacciones físico-biológicas locales o son eventos 
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asociados a forzamientos físicos de mayor escala? ¿Existe un patrón en la sucesión de los 

FANs en la BTS? 

 

III. 2. Objetivos 

Contribuir al conocimiento de las condiciones ambientales que favorecen el incremento de 

las abundancias en las poblaciones de dinoflagelados, con énfasis en la posible relación de 

las variables físicas (viento, precipitación pluvial, irradiancia, temperatura y salinidad) y 

químicas (concentración de nutrientes inorgánicos disueltos).  

 

III. 3. Métodos 

III.3.1. Variables ambientales en la columna de agua.  

En el periodo enero de 2002 a septiembre de 2005 se realizaron muestreos mensuales en 12 

localidades costeras dentro de la BTS (Fig. 3) para obtener perfiles de temperatura y 

salinidad con un CTD (Seabirds electronics, modelo TERM-19), perfiles de irradiancia a 

diferentes longitudes de onda e irradiancia escalar para la radiación fotosintéticamente 

activa (PAR) utilizando un perfilador de irradiancia y de radiancia (Biospherical 

Instruments, modelo PRR-600). La profundidad de penetración de la luz se midió con el 

disco de Secchi (ZSD). Considerando que la ZSD es inversamente proporcional al coeficiente 

de atenuación vertical para la irradiancia difusa (Kd), se usaron las lecturas del disco de 

Secchi para estimar el valor promedio del coeficiente de atenuación de luz difusa a partir de 

la relación: Kd=1.44/ZSD (Bustillos y Ayala Rocha, 1986; Kirk, 1994). La concentración de 

nutrientes inorgánicos disueltos (nitritos+nitratos, fosfatos y silicatos), y la concentración 

de clorofila (Chla) se realizaron de acuerdo a lo descrito en la sección de métodos del 

capítulo II. 

 

III.3.2. Variables meteorológicas. 

Para el periodo enero 2002 a septiembre de 2004, los datos de precipitación pluvial (mm), 

dirección (oAz) y velocidad del viento (Km/h), temperatura ambiente (oC), humedad 

relativa (%), presión atmosférica (mbar) y radiación solar (W m-2), fueron obtenidas de la 

base de datos de la estación meteorológica de la Comisión Nacional del Agua (CNA) 
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ubicada en la Presa Emilio López Zamora (http://smn.cna.gob.mx/), la cual obtiene los 

valores para cada variable en intervalos de 10 minutos. A partir de Octubre de 2004, se 

usaron los datos del observatorio meteorológico del CICESE en el Sauzal 

(ftp://ftp.cicese.mx/pub/divOC/ocefisica/vientos/sauzal/MET/) que obtiene un registro por 

minuto para cada variable.  

La irradiancia escalar descendente (PAR) se obtuvo a partir de la información derivada del 

sensor SeaWiFS (Sea-viewing Wide Field of View Sensor). Se utilizaron imágenes 

compuestas de promedios mensuales de PAR con resolución espacial de nueve kilómetros 

adquiridas en formato HDF disponibles en el servidor “Ocean Color” de la NASA 

(http://oceancolor.gsfc.nasa.gov). En cada imagen se consideró la media geográfica de la 

PAR para el área comprendida entre los 31.5° y 32.0° de latitud norte, y entre los 116.5° y 

117.0° longitud oeste. El procesamiento de imágenes se realizó con el software Windows 

Image Manager (www.wimsoft.com). 

El promedio de las horas de luz durante el día se obtuvo de la base de datos del 

Departamento de Aplicaciones Astronómicas del Observatorio Naval de los Estados 

Unidos (http://aa.usno.navy.mil/data/docs/RS_OneYear.php), a partir de las coordenadas 

geográficas de la BTS.  

 

III.3.3. Composición y abundancia de especies del fitoplancton. 

Utilizando una modificación del tubo muestreador segmentado descrito por Shuterland et 

al. (1992) se recolectaron muestras integradas de los primeros tres metros de la columna de 

agua y se fijaron con solución concentrada de Lugol-acetato (Throndsen, 1978). Las 

muestras fueron sedimentadas en cámaras de 10, 25 o 50 ml dependiendo de la abundancia 

de fitoplancton. La identificación y conteo de especies de los principales grupos con 

tamaño mayor a 10 µm se realizó con un microscopio invertido Olympus (CK2) con 

contraste de fases aplicando el método de Utermöhl (1958). Las muestras se contaron en su 

totalidad con aumento de 200x. Durante los florecimientos, los muestreos se realizaron 

semanalmente, y los conteos se efectuaron en cámaras de Sedgewick-Rafter de 1 ml, 

utilizando un microscopio compuesto (Iroscope MG-11FFL). 

http://smn.cna.gob.mx/�
ftp://ftp.cicese.mx/pub/divOC/ocefisica/vientos/sauzal/MET/�
http://oceancolor.gsfc.nasa.gov/�
http://www.wimsoft.com/�
http://aa.usno.navy.mil/data/docs/EarthSeasons.html�
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Las especies atípicas en la BTS se identificaron transfiriendo las células individuales a un 

microscopio Olympus (BX51) con aumento de 1200x, utilizando aceite de inmersión. La 

nomenclatura utilizada es la descrita por Tomas (1997) y la lista de referencia taxonómica 

de algas planctónicas de la Comisión Oceanográfica Intergubernamental (Moestrup, 2004). 

Para todas las especies se obtuvieron fotomicrografías utilizando una cámara digital 

(Olympus UTV-0.5XZ-3) acoplada al microscopio, con interface para digitalizar las 

imágenes en un sistema de cómputo. 

 

III.3.4. Análisis estadístico. 

Para identificar e interpretar patrones de agrupamiento y similitud entre localidades se 

realizó un análisis multidimensional escalado (MDS) utilizando el programa “PRIMER 

v5.0”. Para este análisis se construyó una matriz de similitud (Bray-Curtis) entre las 

localidades de estudio, teniendo como variable la transformación logarítmica 

[x=log10(x+1)] de las abundancias de dinoflagelados y considerando como factores pasivos 

las localidades, estaciones del año y abundancias celulares totales durante los FANs. El 

MDS fue seguido del análisis de similitud (ANOSIM) de dos vías sin replica para probar la 

significancia estadística de las diferencias o similitudes entre localidades. 

Para conocer los factores ambientales que contribuyen a explicar la variabilidad estacional 

de los FANs de dinoflagelados en el contexto oceanográfico, biológico y meteorológico  se 

realizó un análisis de regresión múltiple (MRA) utilizando el programa “Statistica v7.1”. 

Las variables consideradas en el modelo de regresión fueron; temperatura y salinidad de la 

superficie del mar, irradiancia incidente PAR, nutrientes inorgánicos disueltos 

(nitritos+nitratos, fosfatos), velocidad y dirección del viento, precipitación pluvial, y 

presión atmosférica. 

Teniendo en consideración que la respuesta de los FANs puede presentar un desfase 

temporal con respecto a algunas de las variables físicas del ambiente, se aplicó el análisis 

de correlación cruzada para obtener una matriz de covarianzas entre las variables 

ambientales y los componentes escalares de las abundancias de dinoflagelados en cada 

localidad. La covarianza entre la señal de los FANs y cada una de las variables se analizó 
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con corrimientos de seis meses previos al mes de abril de cada año por ser éste el mes 

considerado como tiempo inicial para el desarrollo de los FANs en la BTS. 

Para probar asociaciones entre los cambios en las abundancias de dinoflagelados (FANs) y 

las variables ambientales (físicas, químicas y meteorológicas), se realizó el análisis de 

componentes principales (ACP). Este método estadístico ha sido ampliamente aplicado en 

ecología del fitoplancton (Tilstone, 2000). Con este método (Pielou, 1969) se genera un 

nuevo juego de variables (componentes o factores principales) que equivalen a 

combinaciones lineales de las variables originales y la proporción de la varianza total 

explicada por cada componente sucesivo es máxima. 

Los cálculos del ACP se basaron en la matriz de correlación entre las transformaciones 

logarítmicas (x=logx) de las abundancias totales de dinoflagelados y las variables 

ambientales de cada localidad, analizando un total de 540 muestras. El propósito de las 

transformaciones logarítmicas en todas las variables fue disminuir la proporción de la 

varianza explicada por las diferencias de biomasa, y para aproximar las distribuciones a la 

normalidad. Los valores de los componentes principales fueron calculados a partir de la 

matriz de factores y los valores de las variables originales estandarizados.  
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III. 4. Resultados y Discusiónes 

Esta es la primera serie de datos de fitoplancton y variables ambientales para un periodo de 

tres y medio años en la BTS, que cubre cuatro ciclos de primavera-verano con registros de 

FANs de diferentes especies. En el anexo II se presentan los resultados de todas las 

variables y parámetros obtenidos mensualmente durante el periodo enero de 2002 a 

septiembre de 2005 en cada una de las doce localidades costeras analizadas dentro de la 

Bahía de Todos Santos. 

 

III.4.1. Temperatura de la superficie del mar. 

La temperatura del segmento superior de la columna de agua (0 a 3 m) presentó una 

marcada variación estacional. Este patrón de variabilidad fue similar en todas las 

localidades costeras consideradas en este estudio dentro de la BTS (figura 13). Aunque 

debido a la variación diurna y a que no se realizó un muestreo simultáneo, en el mismo día 

se registraron diferencias de uno a dos grados centígrados entre las distintas localidades. 

Con pequeñas variaciones entre cada localidad, la temperatura superficial presentó valores 

mínimos de hasta 13.9 oC durante invierno y máximos de 25 oC en el verano, ambas 

temperaturas extremas medidas en la estación PB. En todas las localidades se presentó un 

ligero descenso de temperatura en el mes de marzo de cada año, posiblemente asociado a la 

influencia de agua de surgencias proveniente de aéreas contiguas a la BTS como lo han 

documentado Álvarez-Borrego y Álvarez-Borrego (1982).  

En general, con respecto al verano de 2002 se aprecia un incremento de la temperatura  en 

los veranos posteriores, con excepción del 2003 que en algunas localidades presentó menor 

temperatura que otros veranos. Con un comportamiento similar, las localidades SZ, LR, 

FA, ML y PB presentaron un descenso de temperatura superficial para el verano de 2005. 

Para conocer el comportamiento de la variabilidad temporal media de la temperatura 

superficial en toda la bahía, se obtuvo un promedio de temperatura de todas las localidades 

(Figura 14). Durante los meses de invierno (diciembre–febrero) e inicio de primavera 

(marzo–principios de abril) de cada año se registraron los valores mínimos en el promedio 

de temperatura superficial de la BTS, correspondiendo a marzo de 2003 el valor más bajo 

registrado de 13.1oC en la bahía. 
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Figura 13. Variación temporal de la temperatura superficial para el periodo enero de 
2002 a septiembre de 2005 en las doce localidades costeras dentro de la BTS. 

12
14
16
18
20
22
24

12
14
16
18
20
22
24

12
14
16
18
20
22
24

12
14
16
18
20
22
24

12
14
16
18
20
22
24

12
14
16
18
20
22
24

Te
m

pe
ra

tu
ra

 (
C

)
o



 55
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Los valores máximos en el promedio de temperatura superficial se registraron en los 

veranos de todos los años del estudio, con un valor máximo promedio de 22.3oC en agosto 

de 2004. Sin embargo, algunos valores extremos se presentaron en octubre de 2004 con 

temperaturas de 25.2oC para la localidad PB, y temperaturas de 25oC y 24.5oC en julio de 

2005 en las localidades PI y PE respectivamente. 

Al comparar las temperaturas superficiales promedio del verano de 2002 con los veranos 

sucesivos se puede identificar un incremento gradual del promedio de esta variable. Así, la 

diferencia entre el verano de 2002 y el verano de 2005 presentó un incremento de 1.4 oC. 

Sin embargo, esta diferencia fue significativa entre los promedio de verano de 2003 con 

respecto a los otros veranos (t-student; t=4.24, p<0.05). Independientemente de la 

variabilidad de la temperatura entre las diferentes localidades, el inicio de los 

florecimientos de dinoflagelados en todos los años estuvo asociado a valores de 

temperatura superficial ≥17oC. Esta temperatura se registró a partir de abril (principios de 

primavera) y regularmente fue en ascenso hasta alcanzar los máximos valores en agosto o 

septiembre de cada año.  

Los florecimientos del dinoflagelado Lingulodinium polyedrum se registraron cuando las 

temperaturas se encontraron en el intervalo entre 17oC y 22.5oC. Se confirma esta como la 

Figura 14. Variación temporal del promedio de temperatura superficial para la BTS, 
considerando las doce localidades costeras del estudio durante el periodo enero de 2002 
a septiembre de 2005. Se indica la desviación estándar para cada valor. Las columnas 
sombreadas con gris representan los periodos en los cuales se registraron florecimientos 
de dinoflagelados. 
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ventana térmica de la especie, y que junto con otros factores ambientales promueven el 

desarrollo de los florecimientos en la Bahía de Todos Santos. 

Para analizar las tendencias de la temperatura superficial de la BTS, se calcularon las 

anomalías de los promedios mensuales de temperatura superficial para el periodo de 

estudio. Este cálculo se realizó obteniendo el promedio de cada uno de los meses del año 

para todos los años del estudio (4 datos para cada mes, a partir de los cuales se obtiene la 

climatología de temperatura superficial). El promedio fue restado al valor absoluto del mes 

correspondiente. El mismo procedimiento se aplicó en toda la serie y se graficaron las 

desviaciones de cada medición (Figura 15). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Se presentaron anomalías negativas de temperatura desde julio de 2002 hasta diciembre de 

2003, siendo mayo y diciembre de 2003 los meses con mayores anomalías durante el 

periodo, con valores de -1.74°C y -1.79°C, respectivamente (Fig. 15). Los valores positivos 

de las anomalías de temperatura superficial se registraron en los periodos de primavera-

verano de 2002, verano-otoño de 2004 y verano de 2005, siendo mayo de 2002 y octubre 

de 2004 los meses con mayores anomalías positivas de 1.42°C y 1.44°C, respectivamente 

(Fig. 15). 

Durante los años con anomalías positivas de temperatura (2002, 2004 y 2005) los 

florecimientos iniciaron en abril de cada año, permanecieron por más tiempo y registraron 

mayores abundancias celulares. Por otra parte, en el 2003 cuando se registró la anomalía 

negativa de la temperatura superficial, el florecimiento de dinoflagelados no inició en abril, 
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Figura 15. Anomalías de la temperatura superficial mensual de la BTS durante el periodo 
enero de 2002 a septiembre de 2005. Las columnas sombreadas representan los periodos 
en los cuales se registraron florecimientos de dinoflagelados. Se indica el promedio 
general de temperatura superficial en la BTS durante el periodo de estudio (18.06 oC). 
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sino que presentó un retraso de dos meses, las abundancias celulares fueron menores y la 

duración del evento fue tambien menor. Estos dos diferentes escenarios sugieren que el 

intervalo de temperatura durante la época de primavera es uno de los factores más 

importantes en el inicio y mantenimiento de los florecimientos.  

Los promedios estacionales de las anomalías de temperatura superficial dentro de la BTS 

(tabla IV) se estimaron para dos periodos. El primero para otoño-invierno consideró el 

promedio de las anomalías de octubre a febrero para cada año, el segundo para los ciclos 

primavera-verano (marzo a septiembre) de cada año, por ser este último el periodo de 

interés para el desarrollo de los florecimientos de dinoflagelados en la BTS.  

Considerando las anomalías para los periodos marzo-septiembre, el año más cálido de la 

serie fue 2002, con anomalía positiva de 0.48°C, mientras que el año más frío fue el 2003 

con anomalía negativa de -1.04°C, la cual puede estar asociada al ingreso de un gran 

volumen de agua subártica reportada por Venrick et al. (2004) para la Corriente de 

California al inicio de ese año.  

 

 

 

 

 

 

 

Para 2004 y 2005 se registraron anomalías positivas menores que en 2002, con valores de 

0.22°C y 0.32°C respectivamente (Tabla IV). Es importante resaltar que aunque esos dos 

últimos años presentaron anomalías positivas de temperatura superficial, durante los meses 

de primavera y verano se registraron periodos de menor temperatura en la BTS, 

posiblemente asociados a pulsos de agua fría y rica en nutrientes, proveniente de surgencias 

de áreas cercanas a la bahía. 

La temperatura de la columna de agua (figura 16) en todas las localidades durante los 

inviernos presentó condiciones de  mezcla desde superficie hasta profundidades de 20 a 30 

m dependiendo de la profundidad de cada localidad. Por debajo de esas profundidades se 

Tabla IV. Promedios estacionales de las anomalías de temperatura en la BTS, 
calculados para los periodos octubre-febrero y marzo-septiembre de cada año. 

 
 octubre-febrero marzo- septiembre

2002 - 0.26 0.48

2003 -0.79 - 1.04

2004 0.56 0.22

2005 0.15 0.32
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registraron temperaturas mínimas de hasta 12oC, en promedio 2oC menor que la 

temperatura superficial. En los veranos, los perfiles de temperatura mostraron tres capas, 

la primera desde la superficie hasta aproximadamente 4 m ó 5 m de profundidad, con 

valores de temperatura superficial que tuvieron variaciones entre 20ºC a 23ºC en todas las 

localidades, y en 2004 se registraron valores extremos de 24.5oC a 25oC en las 

estaciones RB y PB. La capa intermedia presentó una termoclina bien diferenciada con 

gradientes de temperatura de hasta 5 oC entre las profundidades de 5 m a 15 m 

dependiendo de cada localidad. La tercera capa se ubicó a profundidades mayores de 15 

m y estuvo caracterizada por un gradiente suave de disminución de la temperatura entre 

los 14 oC a 12oC. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 16. Perfiles típicos de temperatura para las diferentes estaciones del año en la 
localidad PB dentro de la BTS. Las otras localidades presentaron perfiles similares para 
cada estación. 
 
III.4.2. Salinidad  

En el periodo de estudio la salinidad promedio máxima fue de 34.10 para el 2002, mientras 

que el promedio mínimo fue de 33.4 en 2005. Aunque la variabilidad de la salinidad en la 

BTS no es muy marcada en espacio y tiempo, los cambios están principalmente asociados a 

a los aportes de agua dulce durante la época de lluvias, cuando a través de los arroyos San 

Carlos, El Gallo, Ensenada y San Miguel se aportan flujos importantes de agua que 
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disminuyen la salinidad de la franja costera hasta un valor de 32.20 en las localidades de 

AG y PI (Fig. 9). Los valores mínimos de salinidad se registraron en 2005 asociados a un 

promedio de precipitación anual de 71.33 mm, considerado como un valor alto para esta 

región. 

 

III.4.3. Vientos dominantes e índice de surgencia costera. 

Los vientos dominantes durante la mayor parte del año provienen del NW con velocidades 

máximas durante finales de invierno y principios de primavera, posteriormente la 

intensidad del viento disminuye a valores mínimos en el verano y otoño. Los promedios 

mensuales de la rapidez del viento (Fig. 17) fueron mayores durante agosto de 2004 con 

rapidez de 5.75 m s-1. La menor intensidad del viento se registró en diciembre de 2002 con 

rapidez de 4.44 m s-1. El promedio anual de la rapidez del viento en el área de la BTS 

aumentó durante el periodo de estudio. En 2002 y 2003 el promedio de rapidez del viento 

fue de 4.88 m s-1 y los años posteriores los valores fueron de 5.36 m s-1 y 5.02 m s-1 para 

2004 y 2005 respectivamente. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

En todos los años del estudio el inicio de los florecimientos de dinoflagelados se registró 

poco tiempo después de que los vientos de máximos registrados en febrero y marzo 

disminuyeron, lo cual sugiere que se lleva a cabo un proceso de transporte de agua hacia 

dentro de la BTS incrementando la concentración de nutrientes en la superficie.  

Figura 17. Promedios mensuales de la velocidad del viento en el área de la BTS 
durante el periodo enero de 2002 a septiembre de 2005. Las columnas sombreadas 
representan los periodos en los cuales se registraron florecimientos de 
dinoflagelados. 
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A partir de los datos generados por las boyas de la División de Investigación Ambiental de 

la Administración Nacional para el Océano y la Atmósfera de los Estados Unidos 

(ERS/NOAA) ubicadas en las latitudes 30°N y 33°N, con longitud 119°W 

(http://www.pfeg.noaa.gov/products/PFEL/modeled/indices/upwelling/upwelling.html), se 

observa que  el índice mensual de surgencias costeras (figura 18) presentó valores por abajo 

del promedio con anomalías predominantemenete negativas en el periodo enero 2002 – 

septiembre 2005, y anomalías positivas para algunos meses: enero y febrero de 2002; abril 

y septiembre de 2003; enero, marzo y noviembre de 2004; mayo, junio y julio de 2005. 
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Figura 18. a) Índice de surgencia costera  y b) anomalías en el índice de surgencia costera, 
para el periodo enero de 1995 a octubre de 2006 en las posiciones 30°N y 33°N, 119°W. 
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De acuerdo a nuestras mediciones, el agua superficial que llega a la BTS puede clasificarse 

como agua de surgencia tipo 2 (Kudela et al., 2005). Esta es una masa de agua de surgencia 

madura con temperaturas mayores a 10oC, concentraciones de clorofila de 1 a 20 mg m-3 y 

concentraciones de nitratos de menos 2 hasta 10 µM.  

Después del relajamiento de la surgencia, a partir de mediados de abril y hasta junio o julio, 

se presentan condiciones de estratificación dentro de la BTS. El agua presente rica en 

nutrientes y la intensidad radiante son factores cuya combinación promueve el desarrollo de 

los FANs, lo cual se refleja con el incremento en la concentración de clorofila. 

 

III.4.4. Precipitación en la BTS. 

Para el periodo de 1949 a 2003, la media de la precipitación pluvial de mayo a octubre 

(verano extendido) en el noroeste de Baja California fue de 20 mm, mientras que durante el 

invierno fue de 200 mm. La media total anual es de alrededor de 250 mm (Pavia, 2004). La 

variación en la precipitación pluvial para el periodo de este estudio se presenta en la figura 

19. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

En toda la serie, la mayor precipitación pluvial se registró en el otoño-invierno de 2004-

2005 con un promedio de 98.7 mm en el periodo octubre 2004-abril 2005 y valores 

máximos de 172 mm en octubre de 2004. A simple vista, no existe alguna relación directa 

entre la precipitación y la ocurrencia de los florecimientos de dinoflagelados identificados 
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Figura 19. Promedio de precipitación pluvial mensual para la región de la BTS 
durante el periodo enero de 2002 a septiembre de 2005. Las columnas sobreadas 
indican los periodos en los cuales se registraron florecimientos de dinoflagelados. 
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por sus abundancias celulares. Para estudiar una posible asociación entre estas dos 

variables, se realizó el análisis de correlación cruzada de las abundancias celulares de 

dinoflagelados con las variables meteorológicas (estación meteorológica CICESE-

SAUZAL) y ambientales medidas durante los monitoreos mensuales (anexo II). Los 

resultados de este análisis indican que la precipitación pluvial tiene los máximos valores de 

correlación con desfases de 2 a 5 meses antes del inicio de los florecimientos (Fig. 20).  

La correlación entre estas variables puede ser explicada por el hecho de que en la época de 

lluvias (octubre-febrero) los arroyos locales transportan compuestos orgánicos de alto peso 

molecular (500-5000 gr at-1) conocidos como sustancias húmicas (acidos fúlvicos, acidos 

húmicos y humin) disueltas y particuladas que pueden ser resistentes a la degradación 

microbiana (Baker, 1991). Estas sustancias húmicas contienen proteínas y carbohidratos, y 

pueden acumularse en el agua de mar hasta alcanzar concentraciones del orden de 0.06 a 

0.6 mg C L-1 o mayores (Rand et al., 1995). Estas sustancias podrían permanecer por varios 

meses hasta que en primavera son resuspendidas por la mezcla del viento y quedan 

biodisponibles para ser utilizadas por los dinoflagelados. 

Esta hipótesis puede ser reforzada por los reportes de múltiples florecimientos en diversas 

aéreas costeras asociados a una mayor precipitación. Por ejemplo, en las regiones costeras 

de Escocia, la alta precipitación seguida de la estabilidad en la columna de agua y altas 

irradiancias son precursores de los florecimientos (Bruno et al., 1989). Otros ejemplos de la 

aparente estimulación de los florecimientos por las lluvias han sido documentados por 

Henriksen et al. (1993) en aguas de Dinamarca, donde la lluvia precedió un florecimiento 

ictiotóxico del silicoflagelado Dictyocha speculum. También se ha reportado que el 

florecimientos de Chrysochromulina spp. en el sur de Escandinavia, está asociado con el 

incremento de la razón N:P como resultado de las lluvias (Dahl et al., 1998). Los 

florecimientos de la cianofita Schizothrix calcicola en estanques de cultivo de camarón 

asociados a alta precipitación pluvial se han documentado por Alonso-Rodríguez y Páez-Osuna 

(2003). 
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Figura 20. Coeficiente de correlación cruzada entre la precipitación pluvial y las 
abundancias de células durante los florecimientos de dinoflagelados en la BTS para el 
periodo 2002-2005. El corrimiento se realizó por seis meses, considerando como 
tiempo cero el mes de abril de cada año, cuando inician los florecimientos en la BTS. 



 64
 

III.4.5.Horas de Luz, Irradiancia (EPAR) y coeficiente de atenuación vertical de la luz (Kd). 

En la figura 21 se presenta el promedio mensual de horas luz desde la salida hasta la puesta 

del sol en la región de la Bahía de Todos Santos para el periodo enero de 2002 a septiembre 

de 2005. En diciembre de cada año se tiene un promedio de 10.07 horas de luz, mientras 

que en marzo aumenta a 11.93 horas de luz. El máximo se presenta en junio de cada año 

con duración de 14.11 horas de luz. 

 

 

 

 
 
 
 
 

 
 
 
 

Los florecimientos de dinoflagelados se registraron después del inicio de la primavera, 

cuando se tienen más de 12 horas de luz y en consecuencia las microalgas en la región de la 

BTS tendrán mayor tiempo realizando fotosíntesis. 

Los valores máximos del promedio de la irradiancia fotosintéticamente disponible (EPAR) 

en la zona subsuperficial de la BTS se registraron durante primavera y verano con valores 

desde 500 µmol cuanta m2s-1 hasta 800 µmol cuanta m2s-1. Estas irradiancias favorecieron 

el desarrollo de los florecimientos de dinoflagelados en el periodo primavera-verano. 

Durante invierno la EPAR en la subsuperficie registró valores promedio en el orden de 150 

µmol cuanta m2s-1 a 400 µmol cuanta m2s-1  (Fig. 22).  

Los valores promedio del coeficiente de atenuación vertical de la luz difusa (Kd) 

presentaron variaciones asociadas a las abundancias celulares y a la mezcla de la columna 

de agua. En general, durante los periodos de mezcla vertical más intensa (febrero-marzo) y 

durante los florecimientos de primavera-verano, la atenuación de la luz fue mayor (Fig. 23). 

 

 

Figura 21. Variación de las horas de luz en el área de la BTS para el periodo enero 
2002 a septiembre de 2005. Las columnas sombreadas indican los periodos en los 
que se registraron florecimientos de dinoflagelados. 
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La EPAR que incidió en la superficie del agua presentó mayor atenuación vertical en los 

meses de invierno, posiblemente por una mayor mezcla en la capa subsuperficial del  agua 

que al resuspender partículas y materia orgánica puede limitar la penetración de luz a capas 

más profundas. Por otro lado, la atenuación vertical de la EPAR al inicio de la primavera fue 

menor, posiblemente debido a una mayor estratificación de la columna de agua, 

permitiendo que la luz llegue a mayores profundidades. El incremento de la EPAR y la 

disminución en el coeficiente de atenuación vertical pueden entonces ser factores 

importantes en el desarrollo de los florecimientos en primavera y verano.  

Figura 22. Variación de la irradiancia (EPAR) en la superficie del mar para la región 
de la BTS durante el periodo enero de 2002 a septiembre 2005. Los valores fueron 
calculados a partir de los datos proporcionados en las imágenes obtenidos de la 
página del SeaWiFS. Las columnas en gris indican los periodos de florecimientos 
de dinoflagelados.  
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Figura 23. Promedio de la variación del coeficiente de atenuación vertical de la luz 
(Kd) en las 12 localidades costeras de la BTS durante el periodo enero de 2002 a 
junio de 2005. Se indica la desviación estándar. Las columnas en gris indican los 
periodos de florecimientos de dinoflagelados. 
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III.4.6. Nutrientes inorgánicos disueltos (nitritos+nitratos, fosfatos y silicatos). 

Las concentraciones de nutrientes en la BTS presentaron una gran variabilidad. A partir de 

abril de cada año, las concentraciones de todos los nutrientes presentaron una tendencia a 

incrementarse, lo cual está asociado a  los periodos de mayor mezcla vertical. Las 

concentraciones promedio de cada nutriente para todo el periodo de estudio en la BTS 

fueron de 3.10 µM para nitratos+nitritos, 6.91 µM para silicatos y 0.82 µM para los 

fosfatos (Fig. 24). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

La variabilidad en las concentraciones de los nutrientes inorgánicos disueltos en la BTS 

esta influenciada por factores como; a) transporte de agua con carga de materia soluble y 

particulada provienente de los lixiviados del material terrígeno durante la época de lluvias, 

b) aporte de aguas residuales de la ciudad, con altos contenidos de fosfatos y formas 

nitrogenadas reducidas, c) mezcla vertical inducida por el viento durante la primavera y 

parte del verano, d) advección de agua surgencias en áreas cercanas a la BTS.  

En 2002, el inicio de los florecimientos de dinoflagelados estuvo asociado con ligeros 

incrementos en las concentraciones de nitratos+nitritos y fosfatos. Sin embargo, para los 

otros años esa relación no es muy clara a excepción de pequeños incrementos en los 

fosfatos. Durante el estudio, los nitritos+nitratos siempre se presentaron en concentraciones 

>2 µM, y los fosfatos fueron >0.4 µM. Estas concentraciones son suficientes para no 

limitar los requerimientos fisiológicos celulares de las especies de dinoflagelados en la 

bahía. De hecho, de acuerdo a la estimación del índice de eutroficación por nutrientes (IEN) 

Figura 24. Variación temporal del promedio de las concentraciones de nutrientes en 
todas las localidades del estudio para el periodo enero de 2002 a septiembre de 2005. 
Las columnas en gris indican la presencia de florecimientos de dinoflagelados. 
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(tabla III, capítulo II) la BTS presenta condiciones mesotróficas y eutróficas en sus 

diferentes localidades, por lo cual el proceso fotosintético de los dinoflagelados no es 

expuesto a condiciones de limitación por nutrientes. En consecuencia, el desarrollo de los 

FANs dentro de la BTS puede depender de la velocidad de incorporación de los nutrientes 

por parte de las células.  

Los fosfatos presentaron una concentración promedio de 0.83 µM en todas las localidades, 

lo cual sugiere que en la BTS no se presentan condiciones de limitación por este nutriente 

para el desarrollo de las células del fitoplancton. De acuerdo con Brand (1991) la 

concentración mínima de fosfatos que las células eucariontes requieren para subsistir es de 

0.03 µM. Otro punto de apoyo para considerar que el fosforo no es limitante en la BTS, se 

fundamenta en el trabajo de Wu et al. (2000), quienes encontraron que cuando la razón N:P 

por arriba de la nutriclina es menor que la relación 16:1 del fitoplancton, el resultado es una 

limitación del crecimiento algal por los nutrientes nitrogenados. 

El promedio de las razones de nutrientes N:P para las doce localidades dentro de la BTS 

(Fig. 25) registró valores extremos de 3.88 en LR y 8.22 en AG, con un promedio general 

de 4.98 durante el periodo de estudio. Estas razones son <16:1, excepto para marzo de 2003 

cuando la razón N:P presentó un valor de 16.95. Estos valores indican que los DIN son 

menos abundantes que el DIP con respecto a la demanda metabólica del fitoplancton 

(Redfield, 1958; Wu, 2000). Sin embargo, los florecimientos de dinoflagelados son eventos 

recurrentes que se registraron cuando la razón N:P fue>4.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 25. Promedio de las razones estequiométricas N:P para las doce 
localidades costeras de la BTS. Las columnas sombreadas indican los periodos de 
florecimientos de dinoflagelados. 
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Los valores de la razón N:P indican una desproporción de estos nutrientes con respecto a la 

razón de Redfield, ya sea por un enriquecimiento de fósforo o un déficit de nitrógeno. Por 

lo anterior, las proporciones de Redfield no son adecuadas para indicar la limitación por 

nutrientes en la BTS debido a que: la concentración óptima de nutrientes varía en función 

de los requerimientos nutricionales de cada especie; algunas localidades dentro de la BTS 

presentan alta variabilidad asociada con los aportes de aguas residuales de la ciudad, otras 

varían por la advección de agua de surgencias.  

 

III.4.7. Clorofila a (Chla). 

El promedio mensual de clorofila (Chla) dentro de la BTS (Fig. 26) presentó un patrón de 

variación con la misma tendencia en todos los años del estudio. Los valores máximos de 

clorofila se registraron durante los florecimientos de primavera-verano. Las diferencias en 

magnitud entre 2002 a 2004 estuvieron asociadas con las abundancias celulares durante los 

florecimientos y se registraron valores máximos de 55 mg m-3. En 2005 se mantuvo la 

tendencia, pero las concentraciones aumentaron hasta los 200 mg m-3. Este incremento 

estuvo relacionado con la presencia de dinoflagelados atecados de los géneros 

Gymnodinium (cf. flavum), Karenia (cf. mikimotoi), Karlodinium, Katodinium y 

Gyrodinium, que representan nuevos registros para la BTS, y presentan características 

similares a las documentadas por Hansen et al. (2000) y Bergholtz et al. (2005) para el 

“complejo mikimotoi”. 
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Figura 26. Variación temporal del promedio mensual de la concentración de clorofila a 
en la BTS durante el periodo de estudio. Se presenta la desviación estándar. Las 
columnas sombreadas representan los periodos en los cuales se registraron 
florecimientos de dinoflagelados. 



 69
 

Para definir el concepto de florecimiento en términos de biomasa en base a Chla, se 

calcularon las anomalías de esta variable en toda la serie. Para disminuir las posibilidades 

de obtener valores sesgados en este cálculo se consideraron únicamente los años 2002 a 

2004, ya que el 2005 presentó valores extremos de concentración de clorofila. Las 

desviaciones positivas o negativas se estimaron a partir del valor promedio para cada mes 

en toda la serie (Fig. 27).   

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

En todos los casos en los cuales se detectó la presencia de florecimientos de dinoflagelados 

con abundancias ≥105 cél L-1, también se registraron anomalías positivas de clorofila con 

valores de 2 a 20 mg m-3. En 2005 las anomalías positivas de la concentración de clorofila 

fueron superiores hasta en dos órdenes de magnitud que las anomalías de años anteriores, 

alcanzando valores de hasta 135 mg m-3, por lo tanto se analizan por separado. 

Durante los florecimientos de primavera-verano (marzo-septiembre) de 2002, 2003 y 2004 

los valores promedio de Chla fueron 11.07, 9.74 y 10.27 mg Chla m-3, respectivamente, 

con promedio general de 10.36 mg Chla m-3 para el periodo. Por otra parte, para los meses 

en que no se registran florecimientos (enero-febrero y octubre-diciembre), el valor 

promedio fue de 2.90 mg Chla m-3. El valor promedio general incluyendo florecimientos y 

no florecimientos fue de 7.32 mg Chla m-3. Lo anterior, permite proponer que una 

concentración de Chla ≥7.32 mg Chla m-3 es indicador de la presencia de florecimientos de 

las especies típicas de dinoflagelados en la BTS. Entonces, concentraciones de Chla <7.32 
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Figura 27. Anomalías de la concentración de clorofila en la BTS para el periodo 
enero 2002 a septiembre 2005. Las columnas en gris indican los periodos de 
florecimientos de dinoflagelados.  
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mg m-3 representan alta biomasa de las especies típicas de dinoflagelados en la BTS, pero 

no indican la presencia de florecimientos. 

En 2005, se registraron anomalías positivas de Chla durante todo el año. Las anomalías 

más altas se presentaron a partir de mayo con valores de 91 mgChla m-3. Posteriormente, en 

junio y julio se registraron anomalías positivas de hasta 135 mgChla m-3, estas altas 

concentraciones estuvieron asociadas con la presencia de dinoflagelados atecados que se 

caracterizan por poseer multiples cloroplastros periféricos (De Salas et al., 2003) y 

cloroplastos granulares posicionados a lo largo del cingulum, del sulcus y en la parte 

central de la celula (Iwataki et al., 2007).  

 

III.4.8.Variabilidad de la composición y abundancia del Fitoplancton. 

Durante el periodo de estudio en la BTS se registraron 114 especies de la clase 

Dinophyceae (anexo III) pertenecientes a 19 familias: Prorocentraceae (Stein, 1883), 

Dinophysiaceae (Stein, 1883), Oxiphysaceae (Sournia, 1984), Gymnodiniaceae (Lankester, 

1885), Polykrikaceae (Kofoid y Swezy, 1921), Warnowiaceae (Lindemann, 1928), 

Ptychodiscaceae (Loeblich, 1968), Kofoidiniaceae (Taylor, 1976), Noctilucaeae (Kent, 

1981), Ceratiaceae (Lindemann, 1928), Goniodomataceae (Lindemann, 1928), 

Gonyaulacaceae (Lindemann, 1928), Pyrocystaceae (Schütt, 1899), Pyrophacaceae 

(Lindemann, 1928), Calciodinellaceae (Taylor, 1987), Peridiniaceae (Ehrenberg, 1828), 

Podolampaceae (Lindemann, 1928), Protoperidiniaceae (Taylor,1987) y Kareniaceae 

(Bergholtz et al., 2005). 

Entre los dinoflagelados identificados se encontraron 32 especies que se han asociado a la 

producción de florecimientos masivos en diferentes regiones costeras de zonas templadas, 

tropicales y subtropicales del océano mundial. Se registraron 15 especies de dinoflagelados 

con abundancias en el intervalo entre 104 a 106 cel L-1. En este trabajo no se realizaron 

análisis de toxinas, pero las referencias bibliográficas permiten identificar que cinco de 

estas especies están asociadas a la producción de toxinas del tipo PSP, NSP o YTX (tabla 

V). Las restantes 10 especies de dinoflagelados no se han caracterizado por la producción 

de metabolitos tóxicos, pero se han reportado como responsables de efectos adversos al 

ecosistema por algunas de las siguientes causas: 
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a) Alteración de la calidad del agua durante el decaimiento del florecimiento, 
produciendo altas cantidades de amonio y alteración del pH. 

b) Producción de espumas con alto contenido de bacterias y/o virus. 
c) Producción de especies reactivas de oxígeno como subproductos metabólicos 
d) Disminución de las concentraciones de oxígeno en la columna de agua durante y 

después del florecimiento. 
e) Obstrucción y daño mecánico en las branquias de peces y moluscos, produciendo 

mortandad de estos organismos por asfixia. 
 
Tabla V. Especies de dinoflagelados productores de florecimientos en la BTS durante el 
periodo enero 2002 a septiembre de 2005. En la segunda columna se reporta la fecha. En la 
tercera columna se indica el efecto tóxico o nocivo (Tox/Noc) asociado a cada especie. Las 
abreviaciones son: Rx’s Ox = producción de especies reactivas de oxígeno, PSP = 
producción de toxina del tipo paralizante, NSP = producción de toxina del tipo neurotóxico, 
YTX = producción de Yesotoxina, MecBr = producción de daño mecánico en branquias de 
peces o moluscos, Cal-H2O = Afectación de la calidad del agua que generalmente ocurre 
durante el decaimiento del florecimiento asociado a la producción de amonio, abatimiento 
de oxígeno disuelto, cambios en el pH y producción de espumas con alto contenido 
bacteriano) y AZP=producción de Azaspirácidos.  

Especie Fecha Tox/Noc  Referencia 
A.sanguínea may/03, abr/04 Rx’s Ox. Daugbjerg et al. (2000). 
A.sp. (cf. catenella) jun/04 PSP Kim et al. (1993). 
C. dens abr/03, abr-may/05  MecBr., Cal-H2O  

Reportados como 
Ceratium spp. Onoue 
(1990). 

C. divaricatum abr/03, abr-may/05 MecBr., Cal-H2O 
C.  furca abr-may/02/03/04/05 MecBr., Cal-H2O 
C. fusus may/03, abr/04, jun/05 MecBr., Cal-H2O 
Gymnodinium spp. may-sept/05 NSP Steidinger (1998). 
G. sp. (cf. flavum) may-sept/05 NSP Sogawa et al. (1998). 

Karenia sp. (cf. 
mikimotoi) may-sept/05 NSP, hemolisinas Sola et al. (1999). 

L. polyedrum abr-sept/02/03/04/05 YTX Morton et al. (2007); 
Howard et al. (2008). 

N. scintillans jun/03, jul/04, sept/05 MecBr., Cal-H2O Escalera et al. (2007). 
Protoperidinium 
crassipes jun/05 Azaspirácidos 

AZP Twiner et al. (2008). 

P. gracile abr-may-jun/03, Cal-H2O No reportado. 
P. micans abr-may/03, jun/05 Cal-H2O Kim, et al. (1999). 
S. trochoidea abr/03,  Cal-H2O No reportada. 
    
Por su parte, la clase Bacillariophyceae (anexo IV) se encuentra representada por 88 

especies ubicadas en 14 familias: Thalassiosiraceae (Lebour, 1930), Melosiraceae (Kützing, 
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1844), Leptocylindraceae (Lebour, 1930), Coscinodiscaceae (Kützing, 1844), 

Hemidiscaceae (Hendey, 1937; Simonsen, 1975; Hasle, 1995; Tomas, 1997), 

Rhizosoleniaceae (Petit, 1888), Hemiaulaceae (Jousé et al., 1949), Chaetocerotaceae (Ralfs 

y Prichard, 1861), Lithodesmiaceae (H. y M. Pergallo, 1897; Simonsen, 1979), 

Eupodiscaceae (Kützing, 1849), Fragilariaceae (Greville, 1833), Thalassionemataceae 

(Round, 1990), Naviculaceae (Kützing, 1844), Bacillariaceae (Ehrenberg, 1831). 

Entre las diatomeas presentes en la BTS, 31 registros se asociaron a florecimientos en otras 

regiones del océano mundial. De ellas sólo 16 han presentado abundancias del orden de 104 

cel L-1 y Minidiscus chiliensis registró abundancias de 106 cel L-1 durante un florecimiento 

de células cocales que tornaron la superficie de la BTS a un color verde turquesa durante la 

primera semana de agosto de 2004. 

Tabla VI. Especies de diatomeas que han producido florecimientos en la BTS durante el 
periodo enero 2002 a septiembre de 2005. En la segunda columna se reporta la fecha. En la 
tercera columna se indica el efecto tóxico o nocivo (Tox/Noc) asociado a cada especie. Las 
abreviaciones son: ASP=producción de ácido domoico.  
Especie Fecha Tox/Noc Referencia 

Bacteriastrum hyalinum feb-mar/03, 
may/04 No reportado ---- 

Chaetoceros curvisetus feb-mar/03, 
may/04 Nocivo a copépodos Ban et al. (1997). 

Chaetoceros debilis feb-mar/03, 
may/04 

Nocivo a peces y 
copépodos Ban et al. (1997). 

Chaetoceros decipiens feb-mar/03, 
may/04 No reportado ---- 

Chaetoceros lorenzianus may/04 No reportado ---- 

Chaetoceros spp feb-mar/03, 
may/04 No reportado ---- 

Cylindrotheca closterium mar/03, jun/04, 
jun-sep/05 Nocivo a copépodos Ban et al. (1997). 

Eucampia zodiacus mar/03, 04 No reportado ---- 
Guinardia cylindrus mar/03 No reportado ---- 
Guinardia striata mar/03 No reportado ---- 
Minidiscus chilensis jul.-agost./2004 No reportado ---- 

Pseudonitzschia australis feb-mar/02-03, 
abr/05, ASP Villac et al. (1993); 

Scholin et al. (2000). 
Pseudonitzschia delicatissima feb-mar/02 ASP Smith et al. (1991). 

Pseudonitzschia seriata feb-mar/02 ASP Lundholm et al. 
(1994). 

Thalassionema nitzschioides mar/04-05 No reportado ---- 
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Los florecimientos en la BTS durante el periodo de estudio se caracterizaron por presentar 

incrementos en las abundancias de diatomeas en el inicio de primavera, a finales de marzo 

o principios de abril (Fig. 28). Generalmente las especies representadas son diatomeas 

formadoras de cadenas pertenecientes a los géneros Chaetoceros, que regularmente pueden 

alcanzar abundancias del orden desde 2 x 105 hasta 5 x 105 cadenas L-1. En la sucesión de 

especies de este grupo, los géneros más comunes y abundantes son; Pseudonitzschia, 

Leptocylindrus, Eucampia, Dytilum y Cylindrotheca con conteos celulares del orden de 

2x104 hasta 14x104 cadenas o cél L-1. La duración de estos florecimientos es variable y 

pueden permanecer desde 3 hasta 12 días, mientras que su extensión en la superficie del 

mar sólo cubre pequeñas áreas dentro de la BTS. Eventualmente como en 2003, se 

registraron abundancias de hasta 5.5x106 cel L-1 en la estación MC.  

En la figura 29 se presenta la variabilidad espacio temporal de las abundancias totales de 

células de dinoflagelados (Dinophyceae) en las doce localidades de muestreo dentro de la 

BTS. En todos los sitios se registraron florecimientos recurrentes caracterizados por iniciar 

durante abril o mayo. Fue común que estos eventos permanecieran durante todo el verano 

en los meses de junio a agosto. Sin embargo, el evento de 2005 permaneció desde el 2 abril 

hasta el 28 de septiembre. Durante estos seis meses las abundancias de dinoflagelados 

presentaron variación en sus máximos y mínimos (más adelante se describen los detalles). 

En el área del Sistema de la Corriente de California, no hay antecedentes de un FAN que 

haya permanecido por un periodo de hasta 179 días como el registrado en la BTS en 2005 

(Allen, 1929; Torrey, 1902; Sverdrup y Allen, 1939; Sweeney, 1975; Gregorio y Pieper, 

2000; Venrick, 2002; Franks, 2003).   

Las abundancias máximas de dinoflagelados se presentaron a principios de primavera y 
durante todo el verano. Comunmente los florecimientos iniciaron con abundancias del 
orden de 104 cel L-1 de Ceratium furca asociado a Prorocentrum micans y P. gracile, estas 
especies pueden alcanzar abundancias del orden de 105 cel L-1 o hasta 106 cel L-1 en 
periodos de 5 a 7 días. Posteriormente fueron desplazadas por L. polyedrum que 
rápidamente alcanzó abundancias del orden de 106 cel L-1. Durante el desarrollo de este 
patrón de sucesión se presentaron de forma alterna otras especies como C. dens, C. 
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Figura 28. Variación de las abundancias de diatomeas  (cel L-1) durante el periodo enero de 
2002 a septiembre de 2005 en las doce localidades de muestreo dentro de la BTS. 
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Figura 29. Variación de las abundancias de dinoflagelados (cel L-1) durante el periodo 
enero de 2002 a septiembre de 2005 en las doce localidades de muestreo dentro de la BTS. 
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divaricatum, C. fusus, Scrippsiella trochoidea y Dinophysis spp., con abundancias muy 

variables entre 104 cel L-1 a 105 cel L-1. El género Protoperidinium spp. presentó la mayor 

diversidad de especies y se registraron en todos los periodos de florecimientos con 

abundancias máximas del orden de 104 cel L-1.  

Esta sucesión de las especies de dinoflagelados presenta un patrón similar al modelo de 

tolerancia descrito por Conell y Slatyer (1977), en el que pueden establecerse inicialmente 

tanto especies tempranas como tardías, pero sólo éstas últimas presentan sobrevivencia y 

reclutamiento en presencia de otras especies debido a su alto nivel competitivo. 

Las máximas abundancias de L. polyedrum llegaron a representar hasta el 98% del total de 

dinoflagelados con conteos de hasta 9x106 cel L-1 y se registraron en los primeros 5 metros 

de la columna de agua durante los periodos junio-agosto de 2002, 2004 y 2005, cuando la 

superficie del agua registró temperaturas hasta de 22.5oC. Posterior a estos máximos se 

registraron decaimientos de las poblaciones, que frecuentemente precedieron el término del 

florecimiento de L. polyedrum. Fue común que durante el desarrollo de los FANs de L. 

polyedrum se registraran abundancias alternadas de máximos y mínimos durante periódos 

extensos que variaron de dos a seis meses. La profundidad donde se registraron las 

máximas abundancias f ue similar con lo reportado por diversos autores para las costas de 

California (Blasco, 1978; Eppley et al., 1984; Prezelin y Glover, 1991). 

Ocasionalmente, durante los veranos (junio-septiembre) los florecimientos de 

dinoflagelados en la BTS y áreas adyacentes pueden ser interrumpidos por la intrusión de 

agua fría y rica en nutrientes que rompe la estratificación de la columna de agua. Durante 

estos eventos se registra un descenso en la temperatura superficial de la BTS hasta valores 

de 15oC a 17oC, con temperaturas atmosféricas de hasta 30oC. En estas condiciones se 

favorece la formación de neblinas matutinas y florecimientos de diatomeas penadas que 

permanecen por pocos días. 

En 2004, la estratificación térmica fue mayor, con la profundidad de la termoclina entre 15 

y 20 m durante mayo- agosto de 2004. Esta estratificación prolongada junto con la intrusión 

de agua “cálida” con temperaturas de hasta 24oC proveniente del Pacífico Central y las 

bajas concentraciones de nutrientes en la superficie de la BTS, pueden en conjunto haber 
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contribuido al florecimiento de especies “atípicas” que produjeron la “marea verde” 

dominada por Minidiscus chiliensis y otras células cocales en agosto de 2004. 

En 2005, a partir del 2 de abril se inició un florecimiento de dinoflagelados dominado por 

las especies típicas de la BTS. Sin embargo, en el mes de junio, cuando la comunidad era 

dominada por L. polyedrum con abundancias del orden de 4x106 cel L-1, representando el 

87% del total de los dinoflagelados, se registró un cambio en la composición por especies. 

Este cambio se caracterizó por la presencia de diversas especies de dinoflagelados atecados, 

la mayoría de ellos no documentados previamente en la BTS. Estas especies “atípicas” 

estuvieron representadas por los géneros Gymnodinium, Gyrodinium, Spatulodinium, 

Akashiwo, Amphydinium, Karenia, Karlodinium, Katodinim y especies de dinoflagelados 

con intervalos de tamaño entre 15 a 45 µm con características similares a las descritas para 

el “complejo mikimotoi”.  

Las características ambientales prevalecientes en esta fase tardía del FAN de L. polyedrum, 

estuvieron asociadas con la intrusión de agua con temperatura de 17oC a principios de junio 

que promovió la disminución de las condiciones de estratificación y un descenso en las 

abundancias de dinoflagelados con valores del orden de 4.7x105 cel L-1 donde L. polyedrum 

representó sólo el 75%. El aumento en la irradiancia, un incremento de la temperatura 

alrededor de los 20oC a mediados de junio y ascenso de la termoclina a una profundidad 

entre 5 a 10 m, coincidieron con la presencia y posterior incremento de las células 

“atípicas” de dinoflagelados atecados que llegaron a representar hasta el 25% de la 

comunidad. Un evento similar de Gymnodinium flavum fue documentado por Cullen et al. 

(1982) para las costas de La Jolla, California. Estos autores concluyeron que el evento 

estuvo asociado a la desaparición de la termoclina y la nitratoclina por agua de surgencia 

que facilitó el desarrollo de un florecimiento de G. flavum cuya concentración celular 

produjo una tonalidad amarillenta en la superficie de la bahía de La Jolla, la advección de 

agua cálida indujo la desaparición de dicho florecimiento. 

A finales de junio de 2005 la composición por especies en el florecimiento fue: 70% L. 

polyedrum, 25% Gymnodinium sp. (cf. flavum) y el 5% restante estuvo representado por 

otros dinoflagelados del “complejo mikimotoi”, así como por la diatomea Cylindrotheca 
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closterium. Esta  composición varió de forma que a finales de septiembre la comunidad 

estuvo representada en un 20% por Gymnodinium sp. (cf. flavum) y los dinoflagelados 

atecados del “complejo mikimotoi”, el 30% por la diatomea Cylindrotheca closterium, y el 

50% restante por L. polyedrum. Este florecimiento “atípico”estuvo precedido por intensas 

lluvias en el otoño-invierno de 2004.  

Se pudo identificar que las especies de dinoflagelados presentan una sucesión recurrente 

durante los florecimientos de primavera-verano en la BTS. Así, durante el inicio del FAN 

en primavera la comunidad fue dominada por especies autótrofas. Cuando el FAN avanzó 

hacia mediados de mayo y principios de junio se registró un incremento en la presencia de 

especies mixotróficas del género Protoperidinium y algunos géneros de dinoflagelados 

atecados como Gymnodinium y Gyrodinium. Durante el decaimiento del florecimiento de 

L. polyedrum se registró la presencia de dinoflagelados heterótrofos de los géneros 

Balechina, Polykrikos, Phaeopolykrikos, Noctiluca, Pronoctiluca, Spatulodinium y 

Cochlodinium. Como una excepción a la regla sobre los florecimientos efímeros de 

diatomeas, Cylindrotheca closterium, es una especie que con frecuencia se registró durante 

el decaimiento de los FANs de dinoflagelados con abundancias del orden de hasta 105 cel 

L-1. 

Durante los meses de octubre a febrero no se registraron florecimientos de dinoflagelados 

en ninguno de los años de este estudio. Es posible que la ausencia de florecimientos en esas 

fechas esté asociado a la combinación de uno o varios de los siguientes factores: a) 

disminución de la intensidad de la irradiancia incidente en la superficie del mar, b) 

disminución de las horas de luz, c) disminución de la temperatura superficial de la BTS, d) 

incremento en la mezcla vertical y desaparición de la estratificación en la columna de agua. 
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III.4.9. Análisis de regresión múltiple. 

Los resultados del análisis de regresión múltiple (MRA) se presentan en la tabla VII. El 

porcentaje máximo de varianza explicada para las abundancias de dinoflagelados en la 

bahía fue del 55% (r2=0.55, α=0.05, p***, n=540). Las variables que presentaron la mejor 

correlación fueron la duración de horas de luz, el promedio de la irradiancia PAR incidente 

sobre la superficie del mar, la temperatura de la superficie del mar, y la concentración de 

fosfatos inorgánicos disueltos. El resto de las variables consideradas (DIN, salinidad, 

velocidad y dirección del viento) no aportaron valores de beta significativos al modelo por 

lo cual es posible que su contribución a estos florecimientos no sea significativa. 
                                                                               

 

 

 

 

El análisis de regresión indicó que el coeficiente de correlación múltiple es diferente a la 

suma de los coeficientes de correlación parciales, por lo cual se confirma la dependencia 

multifactorial en el inicio y desarrollo de los florecimientos de dinoflagelados en la BTS.  

 

III.4.10. Análisis de correlación cruzada. 

En la tabla VIII se muestran los valores significativos de correlación entre las variables 

ambientales consideradas y las mayores abundancias de células de dinoflagelados que se 

registraron a partir del mes de abril de cada año para el periodo 2002-2005 en las diferentes 

localidades dentro de la BTS. La concentración de clorofila, horas de luz, irradiancia, 

coeficiente de atenuación vertical de la luz, temperatura de la superficie del mar, 

concentraciones de nitrato más nitrito, y fosfatos, presentaron la más alta correlación 

durante el inicio y desarrollo de los florecimientos de dinoflagelados. Por otro lado, la 

precipitación pluvial presentó sus máximos valores de correlación con desfases de 2 a 5 

meses antes del inicio de los florecimientos. La velocidad del viento presentó valores de 

correlación muy bajos o valores negativos durante los florecimientos. 

Tabla VII. Resultados del análisis de regresión múltiple (r2 = 0.55, α = 0.05, p***, n = 540). 
 

Variable PAR Hrs. de luz Temperatura superficial Fosfatos 

β .520 .906 .233 .135 
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En las localidades SZ, MC y PI, las concentraciones de nutrientes no presentaron alta 

correlación, lo cual puede estar asociado con las características eutróficas de dichos sitios, 

donde quizás las variaciones en las concentraciones de nitritos, nitratos y fosfatos no tienen 

significancia para el desarrollo de los florecimientos de dinoflagelados. 

En la figura 20 se muestran las gráficas obtenidas para los coeficientes de correlación 

cruzada entre la precipitación y los FANs en la BTS con seis meses de desfase. En ellas se 

distingue una correlación altamente significativa entre la lluvia y el registro de FANs de 

dinoflagelados. Los coeficientes de correlación significativos corresponden a un desfase de 

2 a 5 meses previos al inicio de los FANs. 

Tabla VIII. Valores de los coeficientes de correlación cruzada obtenidos para las 
abundancias de células de dinoflagelados y algunas de las variables medidas. Se reportan 
los valores de correlación sin desfase para la concentración de clorofila (Chla), horas de 
luz durante el día (HrL), Irradiancia (PAR), coeficiente de atenuación vertical de la luz 
(Kd), temperatura de la superficie del mar (Tsm), concentraciones de nitrato más nitrito 
(DIN), fosfatos (DIP) y velocidad del viento (Vv). Notese que los valores del coeficiente 
de correlación cruzada para la precipitación pluvial (Pptcn) corresponde al máximo valor 
registrado entre 2 y 5 meses previos a los florecimientos. 
 
 SM SZ LR MC PE PI AG FA ML BE RB PB 
Chla 0.493 0.514 0.496 0.427 0.548 0.671 0.382 0.436 0.387 0.582 0.452 0.418 
HrL 0.636 0.819 0.824 0.813 0.745 0.763 0.578 0.774 0.714 0.815 0.705 0.663 
PAR 0.657 0.703 0.759 0.746 0.672 0.672 0.513 0.660 0.564 0.777 0.671 0.657 
Kd 0.482 0.518 0.726 0.481 0.696 0.759 0.534 0.802 0.686 0.736 0.666 0.454 
Tsm 0.485 0.506 0.679 0.622 0.711 0.639 0.422 0.627 0.590 0.787 0.643 .737 
DIN 0.358 0.240 0.372 0.264 0.221 0.029 0.307 0.305 0.291 0.168 0.328 0.130 
DIP 0.393 0.132 0.326 0.019 0.253 0.333 0.226 0.280 0.184 0.255 -0.10 0.121 
Pptcn 0.435 0.463 0.492 0.484 0.576 0.456 0.401 0.527 0.428 0.510 0.450 0.279 
Vv 0.100 -0.26 -.018 0.153 0.122 -0.05 -0.10 0.134 0.219 -0.18 -0.15 0.107 
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III.4.11. Análisis de componentes principales. 

Para identificar la asociación de conjuntos de variables (factores) que contribuyen a 

explicar la variabilidad en la ocurrencia de los florecimientos de dinoflagelados, se realizó 

un análisis de componentes principales. Para cumplir con las premisas del análisis, las 

variables fueron normalizadas utilizando la función logarítmica de base 10, posteriormente 

se construyó la matriz de correlación. Las variables que no presentaron una distribución 

normal y sus coeficientes de correlación fueron <0.3 no se consideraron en el análisis de 

componentes principales. Los resultados del análisis separan tres factores (tabla IX). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

El primer factor correspondió a variables físicas (Temperatura de la superficie del agua, 

horas de luz, irradiancia PAR y dirección del viento) que explican el 39.6 % de la varianza, 

el segundo factor que explica el 12.9 % de la varianza es la concentración de fosfatos 

inorgánicos y el tercer factor se asocia a las variables biológicas (abundancia de 

dinoflagelados, concentración de clorofila y coeficiente de atenuación de la luz), que 

contribuyeron a explicar el 28.3 % de la varianza. 

Tabla IX. Valores de carga de los factores que de acuerdo al análisis de componentes 
principales contribuyen a explicar la máxima varianza de los florecimientos de 
dinoflagelados en la BTS. Se resaltan en negritas los valores que contribuyen en cada 
factor.  
 

Variables Factor 1 Factor 2 Factor 3 

PO4 (µM) -0.032196 0.954508 0.108983 
Temp. Agua (°C) 0.744343 0.267024 -0.062610 
Log [abundancias  de 

Dinoflagelados] 0.528031 0.086807
 

0.701114 

Hrs. de Luz 0.840462 -0.076724 0.441653 
PAR (µE m-2 d-1) 0.833180 -0.097527 0.385945 
Dirección viento 0.874208 -0.009842 0.359429 
Varianza total explicada 0.395767 0.129140 0.282811 
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En conjunto, estos tres factores explicaron el 80.8% de la varianza de los florecimientos de 

dinoflagelados en la BTS (figura 30). El resto de la varianza podría ser explicado por otras 

variables no consideradas en este estudio. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 30. Gráficas de los factores obtenidos como resultado del análisis de componentes 
principales. 
 
El análisis de regresión múltiple indicó que las variables con mayor influencia sobre la 

presencia de los florecimientos en la BTS fueron la irradiancia (PAR), la temperatura de la 

superficie del mar, y la concentración de fosfatos inorgánicos disueltos. A continuación se 

discute sobre la participación de estas variables en los FANs dentro de la BTS:  
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La variabilidad de la temperatura superficial promedio (figura 8) en la BTS presentó un 

descenso durante los meses de marzo y abril de cada año. Este descenso de temperatura 

puede ser causado por la intrusión de agua de surgencias proveniente de áreas cercanas a la 

BTS como lo han reportado diversos autores (Alvarez-Borrego y Alvarez-Borrego, 1982; 

García Mendoza, et al., 2008). De acuerdo con nuestras observaciones, éstas áreas son 

Punta San Miguel y Bahía de Salsipuedes en el extremo norte de la BTS, y el oeste de 

Punta Banda en el extremo sur de la BTS. Esta intrusión de agua se registra con mayor 

intensidad durante primavera y puede tener pulsos episódicos durante verano. 

La influencia de agua fría en esta época también pudo ser resultado de procesos de 

mesoescala como surgencias en la región del sistema de la Corriente de California (Pérez-

Brunis et al., 2006 y 2007; Centurioni, 2008), o la intrusión de agua subártica por 

variaciones en la Oscilacion Decadal del Pacífico (PDO) de acuerdo a lo reportado por 

Venrick et al. (2004).  

Esta intrusión de agua fría promovió un enriquecimiento de nutrientes en la superficie, lo 

cual es más notorio en los fosfatos inorgánicos disueltos que incrementaron sus 

concentraciones a valores mayores de 0.63 ± 0.35 µM, reportado como valor promedio para 

la zona costera de Baja California (Segovia et al., 2007), llegando incluso a valores 

extremos de 9.32 µM (Fig. 24). 

La respuesta del fitoplancton a estos incrementos en las concentraciones de nutrientes se 

manifiestó en un incremento en la biomasa de las diatomeas a través de florecimientos 

episódicos (Figura 28) que iniciaron en el mes de marzo y pueden permanecer hasta 

principios de abril. Durante este periodo, la temperatura de la superficie del mar estuvo 

entre 13 °C a 16 °C. Posterior al decaimiento en las abundancias de las diatomeas se 

registraron los florecimientos de dinoflagelados cuya composición fue variable en función 

de la temperatura, ya que cuando fue menor de 17 °C las especies que dominaron la 

composición del fitoplancton fueron Ceratium furca y Prorocentrum  micans. Sin embargo, 

cuando la temperatura fue mayor a 17 °C la especie dominante fue Lingulodinium 

polyedrum.  

El patrón de variación estacional de la temperatura mostró un incremento desde los 17°C 

hasta los 25°C en los periodos de primavera-verano, asociados estrechamente con el 
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incremento en las horas de luz y los valores de irradiancia promedio PAR incidente en la 

superficie del mar. En conjunto, estas tres variables (PAR, temperatura y fosfatos) tuvieron 

una importante contribución para promover el inicio de los FANs de dinoflagelados. 

En este primer análisis estadístico de las relaciones entre las variables ambientales y los 

FANs de dinoflagelados no se encontró relación con los DIN lo cual puede explicarse en 

virtud de que estos nutrientes no se presentarón concentraciones. Como se muestra por el 

índice de eutroficación (Tabla III, anexo I), la BTS presentó condiciones 

predominantemente mesotróficas para la mayoría de las localidades costeras.  

El incremento en la temperatura promedio de la BTS a partir del 2002 (excepto para 2003), 

se relacionó con un incremento en la frecuencia, duración, extensión e incremento en las 

abundancias celulares de los FANs de dinoflagelados en la bahía (figura 29), así como un 

incremento en el número de especies y la inducción de un cambio en la estructura de la 

comunidad fitoplanctónica (anexos III y IV). Este incremento promedio de temperatura 

aparentemente se asoció además con la disminución en la intensidad y frecuencia de los 

FANs de L. polyedrum, pero promovió el desarrollo de FANs de especies de dinoflagelados 

atecados que no se habían documentado en esta área, como el florecimiento de G. flavum y 

otras especies del “complejo mikimotoi” en 2005.   

Para conocer el comportamiento en la variabilidad temporal de la temperatura superficial en 

toda la bahía se obtuvo el promedio de temperatura en todas las localidades (Figura 14). 

Durante los meses de invierno (diciembre–febrero) e inicio de primavera (marzo–principios 

de abril) de cada año se registraron los valores mínimos en el promedio de temperatura 

superficial de la BTS, correspondiendo a marzo de 2003 el valor más bajo registrado de 

15.4 oC. 

De acuerdo a los registros de los monitoreos realizados en el área (Peña-Manjarrez et al., 

2005b), durante los periodos de surgencias costeras las áreas de Salsipuedes y Puerto 

Escondido ubicadas al norte y sur de la BTS, presentaron valores de temperatura entre 10 

°C a 12 °C, concentración de clorofila a<1 mg m-3, y altas concentraciones de nutrientes 

inorgánicos disueltos, con valores de 12.13 µM para DIN, 6.04 µM para Si(OH)4 y 2.19 

µM para DIP. Posterior al relajamiento de la surgencia, la temperatura fue >12 °C, la 

clorofila a presentó valores de 1 a 15 mg m-3, y los DIN tuvieron concentraciones de 1 a 10 



 85
 

μM. En la secuencia, aproximadamente 10 días después de la surgencia la temperatura 

varió de 15 °C a 17 °C, la clorofila se incrementó a valores entre 7 y 25 mg m-3, y los DIN 

disminuyeron a <2 μM, lo cual es similar a otros sistemas de surgencias costeras como lo 

reporta  Barlow (1982) para la región de Benguela. 

La sucesión del microfitoplancton en la BTS presentó dominancia de diatomeas 

(Chaetoceros spp., Pseudo-nitzschia spp., Thalassiosira spp., Cylindrotheca spp., y 

Leptocylindrus spp.) en primavera, con la contribución principal de los dinoflagelados en la 

parte final de primavera y verano, y una contribución progresiva de las especies de 

dinoflagelados heterótrofos durante verano. De acuerdo con Margalef (1978a) esta 

secuencia corresponde a una sucesión típica de zonas templadas, en donde la composición 

del fitoplancton responde a un gradiente mezcla-estratificación y las condiciones 

fisicoquímicas asociadas. Sin embargo, este patrón estacional muestra gran heterogeneidad 

espacial y temporal, relacionada con el forzamiento del viento y las estructuras 

hidrográficas que favorecen a diferentes grupos algales (García-Mendoza, et al., 1998). 

Los FA en la región se caracterizan por la presencia de diatomeas de los géneros Eucampia, 

Chaetoceros, Navicula, Hemialus, Leptocylindrus, Pseudonitzschia, Skeletonema, 

Thalassionema, Guinardia y Thalassiosira, que dominan durante el inicio de la primavera, 

además de eventos esporádicos durante verano y otoño promovidos por la intrusión de agua 

de surgencia. Sin embargo, los FA de mayor intensidad ocurren durante la parte media de 

primavera y verano, constituidos por eventos monoespecificos de dinoflagelados de los 

géneros Lingulodinium, Ceratium, Prorocentrum, Akashiwo, Gymnodinium, Scrippsiella, y 

FA puntuales de Alexandrium sp. (cf. catenella). 

La habilidad mixotrófica de los dinoflagelados les confiere mayor capacidad para utilizar 

más recursos que los autótrofos o heterótrofos: Cuando no hay alimento orgánico 

suficiente, un mixótrofo facultativo puede cambiar para utilizar la luz como fuente de 

energía. Cuando la luz es limitante pueden regresar a su alimentación heterotrófica sobre 

sustancias orgánicas, o inclusive alimentarse de su competidor (Stoeker, 2007). En un 

sistema dinámico como la comunidad fitoplanctónica de la BTS este puede ser un factor 

por medio del cual un organismo puede sobrevivir y reproducirse de forma tan efectiva que 

puede producir florecimientos de larga duración como los ha reportado Smalley y Coats 
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(2002) para Ceratium furca en la Bahía de Chesapeake, o el florecimiento de Heterocapsa 

triquetra en Newport, North Carolina (Litaker et al., 2002). 

Aunque en la BTS no se han documentado florecimientos de dinoflagelados tóxicos, si se 

han registrado eventos nocivos como los de 2004 y 2005, en los cuales el crecimiento 

masivo y la sedimentación de especies de dinoflagelados como Ceratium furca y C. 

divaricatum contribuyeron al establecimiento de condiciones hipóxicas y anóxicas, así 

como al deterioro de la calidad del agua, al igual que ha ocurrido en otras regiones de 

acuerdo a lo documentado por Pitcher y Cockroft (1998). En estos casos, las consecuencias 

tróficas de los FANs han sido desfavorables, produciendo severos daños al ecosistema y 

mortalidades masivas de invertebrados bentónicos. 

Durante el florecimiento de 2005 se registró un flujo de CO2 de la superficie de la bahía 

hacia la atmósfera, con valores en el intervalo de 200 a 1600 µatm, y un promedio de 580 

µatm de CO2 superficial que implicó un ΔpCO2 predominantemente positivo (Martinez-

Gaxiola et al., 2005). Estos autores estimaron que en la fase de decaimiento del 

florecimiento de dinoflagelados en la BTS se registró un flujo de 24.17 mmol CO2 m-2 d-1 y 

considerando una cobertura del 20% de superficie de la bahía (~23.2 km2) para producir un 

flujo neto de 97 ton CO2 semana-1 hacia la atmósfera. 

Recientemente se ha documentado que las células de L. polyedrum recolectadas durante los 

florecimientos en La Jolla, California y Monterey, California, están asociadas a la 

producción de Yesotoxina (YTX) (Howard et al., 2008). Aun es incierto si la especie de L. 

polyedrum de las costas de California corresponde a la misma variedad en las costas de 

Baja California. Sin embargo, los florecimientos de L. polyedrum en el área de la BTS 

representa un riesgo potencial para el ecosistema y la salud humana ya que por bioensayo 

en ratón se ha demostrado que la YTX produce efectos cardiotóxicos cuando es inyectado 

intraperitonealmente (Aune et al., 2002). Otros estudios sugieren que la YTX puede actuar 

sobre los lisosomas, el sistema inmunológico, tejido nervioso y el timo, con posibles 

implicaciones tumorales (Malagoli et al., 2006; Pérez-Gómez et al., 2006). 

Sin embargo, no se descarta la posibilidad de que en futuros eventos de FANs, las especies 

dominantes sean las asociadas a la producción de neurotoxinas o toxinas del tipo 

paralizante producidas por dinoflagelados atecados de los géneros Gymnodinium y 
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Gyrodinium, así como aquellos del complejo mikimotoi (Karlodinium, Katodinium y 

Karenia). 

 

III. 5. Conclusiones 

El inicio de los FAN de dinoflagelados en la BTS esta asociado con la temperatura 

superficial ≥17oC, en abril de cada año. Las especies Ceratium furca y Prorocentrum 

micans inician los florecimientos cuando la temperatura se ubica entre ≥17 oC y <17.5 oC. 

Estas especies coexisten con L. polyedrum, que eventualmente las desplaza siguiendo un 

modelo de sucesión tipo tolerancia, llegando a representar hasta el 98% de la comunidad, 

con abundancias celulares del orden de 106 cel L-1. Los florecimientos se mantienen durante 

toda la primavera y verano, mientras la temperatura se encuentre en el intervalo entre 17 oC 

a 22.5 oC. 

En algunos periodos este patrón fue interrumpido por la intrusión de agua fría rica en 

nutrientes proveniente del exterior de la BTS. Pero pocos días después el FA puede 

recuperar sus altas abundancias celulares al utilizar los nutrientes “nuevos”. 

El análisis de la climatología de temperatura superficial de la bahía para cuatro años mostró 

que la temperatura promedio de la superficie del mar en la BTS presentó una tendencia a 

incrementarse en cada verano. Si esta tendencia se mantiene es posible que se genere un 

cambio en la estructura de la comunidad del fitoplancton en el mediano plazo. 

La posible influencia de agua subártica en 2003, generó un retraso de un mes en el inicio de 

los FA en ese año. 

Cuando la mezcla vertical fue mayor de 15 m de profundidad (invierno), no se presentan 

FA ya que la mezcla genera temperaturas superficiales entre 12oC y 15oC. Pero, durante el 

inicio de primavera se promueve una estratificación térmica que facilita el desarrollo de los 

FANs en los primeros cinco metros. 

La intrusión en la BTS de agua con temperatura superior a 23 oC, durante el verano y 

otoño favoreció el desarrollo de especies de dinoflagelados atecados tamaños menores 

de 30 µm, así como del silicoflagelado Dychtiocha fibula y otras especies “atípicas” para la 

BTS. 
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Los vientos dominantes del NW con velocidades  >5.5 m s-1 en invierno y principio de 

primavera (enero-marzo) forzan la mezcla vertical de nutrientes y resuspenden los quistes 

de dinoflagelados, “preparando” así las condiciones para el desarrollo de los FANs cuando 

el viento disminuye a velocidades <5.5 m s-1.  

La intrusión periódica de agua de surgencia proveniente de zonas cercanas a la BTS con 

temperaturas mayores a 15 oC, y concentraciones de DIN entre 2 y 10 µM contribuye al 

mantenimiento del florecimiento durante  abril a julio. 

Cuando la precipitación pluvial de invierno registró valores promedio >140 mm, los 

dinoflagelados  alcanzaron abundancias >5x106 cel L-1durante los florecimientos. 

Los florecimientos de dinoflagelados se registraron después del inicio de la primavera, 

cuando el fotoperiodo diario fue > 12 horas de luz, con valores de irradiancia (EPAR) en la 

superficie del mar desde 500 µmol cuanta m2s-1 a 800 µmol cuanta m2s-1.  

Los nutrientes inorgánicos disueltos en la columna de agua de la BTS presentaron 

condiciones predominantemente mesotróficas, por lo cual los DIN con concentraciones 

promedio >2 µM, no fueron limitantes para el desarrollo de los FANs. Por otro lado, los 

DIP con promedio >0.83 µM, tampoco fueron limitantes. Sin embargo, la variabilidad de 

este último si contribuye con la variabilidad de los FANs.  

De acuerdo con la climatología de las concentraciones de Chla, se propone que un valor de 

Chla ≥7.32 mg Chla m-3 sea un indicador de la presencia de florecimientos de las especies 

típicas de dinoflagelados en la BTS. 
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Capítulo IV 

 

Algunas respuestas fisiológicas de los dinoflagelados  

Productores  de florecimientos en la Bahía de Todos Santos:  

Lingulodinium polyedrum,  Scrippsiella trochoidea, 

 Prorocentrum micans y Prorocentrum gracile. 

 

IV.1 Introducción 

En este capítulo se intenta comprender como es que las variables ambientales influyen o 

condicionan los ciclos de vida y el desarrollo de los florecimientos de dinoflagelados en la 

Bahía de Todos Santos. En el intento por conocer los procesos y los mecanismos que 

controlan los florecimientos de las principales especies que producen florecimientos 

algunas preguntas que debemos plantearnos son ¿Cual es la respuesta ecofisiológica de los 

dinoflagelados a los factores ambientales?, ¿Cuáles son las estrategias de estas especies 

para adaptarse al medio cambiente?. En general cada especie tiene la capacidad para regular 

sus procesos de adquisición y consumo de energía para poder sobrevivir y reproducirse 

(Collins et al., 2007).  

Sin embargo, subyacen las preguntas específicas sobre la influencia de los factores 

ambientales (temperatura, nutrientes, luz) y las interacciones físico-biológicas sobre 

¿Cómo, cuándo, y a que tasa crecen y se reproducen los dinoflagelados en la BTS?. Estas 

son algunas de las preguntas clave que pueden ayudar a tener una mejor aproximación al 

conocimiento de los florecimeintos de dinoflagelados en la BTS. 

El patrón de desarrollo de los FANs en la BTS tiene variaciones muy marcadas, pero las 

especies dominantes son: Lingulodinium polyedrum, Prorocentrum micans, P. gracile, 
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Scrippsiella trochoidea y Ceratium furca (Peña-Manjarrez, 2001; Peña-Manjarrez et al. 

2005). Los mecanismos que regulan su distribución y abundancia no se conocen, sin 

embargo, existe una aparente relación con la irradiancia superficial, la temperatura, y las 

concentraciones de nutrientes inorgánicos disueltos. 

Con el propósito de tener un acercamiento al conocimiento de los procesos que controlan 

los FANs en la BTS, se deben caracterizar los procesos ecofisiológicos de las especies 

presentes. El monitoreo espacio-temporal de estos eventos es muy difícil y de altos costos 

económicos. Por lo tanto las tasas de crecimiento que se pueden estimar en el campo, 

tienden a ser valores discretos recolectados en estaciones de muestreo también discretas. 

Para tener una mejor idea de la dinámica de la población, es recomendable tener una serie 

de mediciones continuas lo cual puede facilitarse a través de cultivos en laboratorio. 

En los últimos años, se ha registrado un incremento aparente en la frecuencia y duración de 

estos eventos en la BTS, lo que ha permitido estudiar las características de mesoescala de 

los florecimientos en condiciones naturales. Sin embargo, no se conocen los procesos de 

microescala que se asocian con el inicio, desarrollo y mantenimiento del florecimiento.  

En cultivos de laboratorio se puede estimar el crecimiento celular de los dinoflagelados 

concebido como la unidad básica de crecimiento activo. En este tipo de experimentos se 

controla el acoplamiento de procesos fisiológicos determinados por la genética de cada 

especie y factores ambientales como  la irradiancia, temperatura y concentración de 

nutrientes. Así, el crecimiento celular es determinado por el ajuste fisiológico y la 

adaptabilidad de las células individuales. La genética de cada especie ajusta las tasas 

máximas de crecimiento potencial (µmax) de los diferentes taxa, la ocurrencia de 

variabilidad clonal, requerimientos de nicho, y los intervalos de tolerancia a los factores 

ambientales. Las tasas instantáneas de crecimiento celular (µ) reflejan las interacciones 

cambiantes de las condiciones del hábitat y frecuentemente siguen una cinética tipo Monod 

(Smayda, 1998). 

Por otro lado, el crecimiento poblacional depende de las tasas de crecimiento celular, que a 

su vez son el resultado de las modificaciones del ambiente a dicho crecimiento, pero los 

factores que regulan las tasas de crecimiento celular y poblacional son diferentes. El 
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pastoreo y la advección, por ejemplo, influyen en la tasa de crecimiento poblacional, pero 

son irrelevantes para las tasas de crecimiento celular. Los nutrientes afectan directamente la 

fisiología del crecimiento celular, pero su efecto sobre las tasas de crecimiento poblacional 

es indirecto vía el incremento en el reclutamiento y/o favoreciendo las relaciones que 

influencian la capacidad de carga de la población. Las tasas de crecimiento poblacional de 

un taxa determinado siempre son menores que sus tasas de crecimiento celular (Smayda, 

1998). 

Un problema fundamental en la ecofisiología del fitoplancton es el definir las relaciones 

entre la irradiancia, la temperatura, la fotosíntesis y la tasa de crecimiento (Eppley, 1972, 

Falkowsky et al., 1985). Aunque las relaciones entre el crecimiento y la fotosíntesis son 

fijas para una especie determinada bajo condiciones de saturación por nutrientes y 

estabilidad para el crecimiento (Laws y Bannister, 1980), las relaciones entre la irradiancia 

y fotosíntesis, y entre la fotosíntesis y tasas de crecimiento pueden variar entre especies.  

Una aproximación para estimar la relación entre las tasas de crecimiento puede lograrse con 

la determinación de los factores que controlan la tasa fotosintética del fitoplancton o 

producción primaria (P) a una profundidad dada (z). Estos factores son la irradiancia (E) y 

la cantidad de clorofila o biomasa fitoplanctónica (B) que se encuentra disponible para 

captar el flujo de fotones. De forma general esto se expresa como: 

P(z)= B(z)   PB
(E,z)                                                       (1) 

Donde PB es la tasa fotosintética normalizada (PB ≡ P/B). 

La dependencia de PB sobre E está determinada por la curva fotosíntesis irradiancia (Figura 

31). A bajas intensidades de irradiancia la respuesta fotosintética es lineal, lo cual se 

representa con la pendiente inicial de la curva (αB), que fisiológicamente representa la 

eficiencia de las células para utilizar la energía captada via fotosíntesis. 

 

αB =                                                          (2) 

       

Conforme se incrementa la irradiancia, la respuesta deja de ser lineal y se alcanza un nivel 

de saturación, el cual corresponde a la producción máxima normalizada o número de 

asimilación PB
m

 . 

δ PB 

δ E E        0 
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Figura 31.- Curva fotosíntesis-irradiancia (P-E) que ejemplifica la relación entre la tasa 
fotosintética (PB) en función de la intensidad radiante (E).  Los parámetros más importantes 
de esta relación son la tasa fotosintética máxima (PB

m), la pendiente inicial de la curva (αB) 
y la irradiancia de saturación (Ek).   
 

Se han postulado varias hipótesis para explicar la variación interespecífica de las relaciones 

entre irradiancia y crecimiento. Algunas de estas hipótesis son: 1) las especies poseen 

diferentes mecanismos para la absorción de luz; 2) las variaciones en el aparato 

fotosintético tienen como resultado diferentes requerimientos cuánticos para la fotosíntesis; 

3) entre las especies existen diferencias en las razones fotosíntesis:respiración; 4) la 

variación en las proporciones del carbón fijado fotosintéticamente y el excretado o 

secretado; 5) la composición química de las diferentes especies tiene influencia sobre los 

coeficientes fotosintéticos. 

La contribución de este capítulo consiste en investigar las respuestas fisiológicas de las 

principales especies de dinoflagelados que producen florecimientos en la BTS, mismas que 

se manifiestan en términos de tasas de crecimiento específicas cuando son expuestas a 

diferentes condiciones de luz y temperatura. Así mismo, por primera vez se investiga sobre 
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la variación diurna de los parámetros fotosintéticos de los dinoflagelados durante el 

desarrollo de un florecimiento dentro de la BTS, como respuesta a los cambios en la 

disponibilidad de luz, temperatura, concentraciones de nutrientes, y sobre la migración 

vertical en un ciclo diurno. 

 

IV. 2. Objetivos 

1.- Caracterizar algunas respuestas fisiológicas de Prorocentrum micans, Prorocentrum 

gracile, Lingulodinium polyedrum y Scrippsiella trochoidea determinando sus tasas de  

crecimiento con cultivos expuestos a diferentes condiciones de irradiancia y temperatura.  

2.- Conocer los cambios en los parámetros fotosintéticos (PB
m y αB ) de los dinoflagelados 

durante el desarrollo de un florecimiento dentro de la BTS.  

3.- Estudiar los cambios en la distribución vertical de los dinoflagelados en la BTS en 

relación a las condiciones ambientales y los procesos de microescala registrados durante un 

ciclo diurno en un florecimiento.  

 

IV.3. Métodos 

IV.3.1. Cultivos de dinoflagelados en el laboratorio 

Las especies de dinoflagelados utilizadas en este trabajo se adquirieron de la Colección de 

Dinoflagelados Marinos (CODIMAR) del Centro de Investigaciones Biológicas del 

Noroeste (CIBNOR) en La Paz, Baja California Sur, con registro de la SEMARNAT No. 

BCS-ALG161-014. Las características de cada cepa se presentan en la tabla X. 

Se realizaron cultivos estacionarios no axénicos que iniciaron en tubo de ensayo y se 

escalaron hasta matraces Erlenmeyer de 250 ml, empleando medio “f/2-Si” (Guillard y 

Ryther, 1962) (tabla XI). 

 

 

 

 

 

 

      Tabla X. Características de las cepas de dinoflagelados utilizadas en los experimentos 
       y que fueron adquiridas en el CIBNOR de La Paz, B.C.S. 

Especie Clave Aislamiento Origen 
    

Lingulodinium polyedrum LPCQ-1 Célula vegetativa Bahía Concepción, B.C.S. 
Prorocentrum gracile PGPV-1 Célula vegetativa Bahía de La Paz, B.C.S. 
Prorocentrum micans PMPV-1 Célula vegetativa Bahía de La Paz, B.C.S. 
Scrippsiella trochoidea STCQ-1 Célula vegetativa Bahía Concepción, B.C.S. 
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El agua de mar utilizada para la preparación del medio de cultivo se filtró a través de filtros 

GF/F de 0.7 µm, posteriormente con filtros de membrana de 0.1 µm. La filtración fue 

seguida de un tratamiento con un módulo de lámparas de luz ultravioleta y finalmente se 

esterilizó en autoclave (20 minutos, 121 °C y 1.05 Kg m-2). 

Para obtener células en buenas condiciones las cepas fueron aclimatadas por tres meses con 

mantenimientos cada treinta días para hacer una nueva resiembra cuando los cultivos se 

encontraban en la fase exponencial. Las condiciones de aclimatación fueron; temperatura 

de 20 °C±1 °C, irradiancia PAR de 100 µmol cuanta m-2 s-1 proporcionada con lámparas 

fluorescentes de luz blanca de 40 watts y medida con un irradiómetro (Biospherical 

Intruments QSL-100). El fotoperiodo luz:oscuridad fue de 16:8. 

Para los cultivos experimentales se realizaron tres repeticiones de cada una de las cepas 

puras de P. micans, P. gracile, L. polyedrum y S. trochoidea. Las inoculaciones se 

realizaron en un cuarto cerrado sin circulación de aire. El área de trabajo fue previamente 

limpiada con metanol al 70% para evitar la contaminación. Con pipetas Pasteur, lavadas y 

esterilizadas se transfirieron 5 ml de las cepas en la fase exponencial de crecimiento. Las 

Tabla XI. Preparación del medio “f/2” (Guillard y Ryther, 1962) utilizado en los cultivos. 
Se indican las cantidades requeridas para 1 L de agua de mar. *La preparación final 
requiere de un ml de cada solución por cada litro de agua de mar en el que se prepara el 
medio. 

Compuesto Cantidad Solución stock Concentración 
molar 

Solución de NaNO3* 1 ml 75 g l-1 H2O 8.83 x 10-4 M 
Solución de NaH2PO4·H2O* 1 ml 5 g l-1 H2O 3.63 x 10-5 M 

Solución de 
vitaminas* 

vitamina B12 
(cianocobalamina) 1 ml 1 g l-1  H2O 1 x 10-10 M 

Biotina 10 ml 0.1 g l-1  H2O 2 x 10-9 M 
Tiamina 200 mg - 3 x 10-7 M 

Solución de 
metales 
traza* 

Fe Cl3·6H2O 3.15 g - 1 x 10-5 M 
Na2EDTA· 2H2O 4.36 g - 1 x 10-5 M 

CuSO4·5H2O 1 ml 9.8 g l-1 H2O 4 x 10-8 M 
Na2MoO4·2H2O 1 ml 6.3 g l-1 H2O 3 x 10-8 M 

ZnSO4·7H2O 1 ml 22.0 g l-1 H2O 8 x 10-8 M 
CoCl2·6H2O 1 ml 10.0 g l-1 H2O 5 x 10-8 M 
MnCl2·4H2O 1 ml 180.0 g l-1 H2O 9 x 10-8 M 
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transferencias se realizaron en atmósfera estéril con mecheros Fisher. Se utilizaron 

incubadores VWR-2015 con control de temperatura y fotoperiodo, los cuales se ajustaron a 

las siguientes condiciones de cultivo; Irradiancia (EPAR) de 100 y 300 μmoles cuanta m-2 s-1, 

fotoperiódo de 16:8 (L:O) con lámparas de luz blanca de 40 watts, las temperaturas fueron 

de 15 ºC ±1 °C, 20 ºC ±1 °C y 25 ºC ±1 °C. 

Cada 24 horas, a la misma hora (10 AM), durante 30 días se extrajo 1 ml de cada cultivo en 

atmósfera estéril y se fijó con solución saturada de Lugol-acetato para inmovilizar las 

células y realizar los conteos en cámaras de Sedgwick-Rafter utilizando un microscopio 

invertido Olympus CK-2 con contraste de fase. 

Las tasas específicas de crecimiento (µ) para cada especie, definidas como el incremento en 

la abundancia de células por unidad de tiempo se estimaron con la ecuación logística de 

crecimiento aplicando el logaritmo de base 2 del número de células (ecuación 4), 

considerando que es la más adecuada para describir el crecimiento de los dinoflagelados 

que durante los florecimientos y en cultivo presentan reproducción binaria. 

 

µ = [log2 Bti – log2 Bto] /  [∆t]                                                   (4) 

 

Donde; µ es la tasa de crecimiento específica para cada grupo de células, Bti y Bto son las 

abundancias celulares expresadas como el número de células obtenidas en los conteos en 

los tiempos “o” e “i”, y ∆t es el intervalo de tiempo en días transcurridos entre cada conteo. 

Para las curvas de crecimiento de cada especie se contaron las repeticiones y se utilizó el 

valor promedio. El tiempo de generación (G) se calculó con la ecuación 5: 

G = (log2 2B/B) / µmax  = 1/ µmax                                                                       (5) 

 

Donde; µmax es la tasa máxima de crecimiento obtenida a partir del máximo valor de µ 

durante la fase de crecimiento exponencial de los cultivos de cada especie. 

Todos los experimentos para los parámetros de crecimiento se realizaron por triplicado 

(n=3). Los valores de cada tratamiento se análizaron con la prueba de no paramétrica de 

Kruskall-Wallis para comparación de rangos de las tasas de crecimiento de las especies en 

forma independiente. Este análisis fue seguido de la prueba Newman-Keuls para identificar 
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las diferencias entre las tasas de crecimiento de los dinoflagelados en cultivo y la 

irradiancia y temperatura para cada especie. Los valores de p <0.05 se consideraron como 

significativos. Todos los análisis estadísticos se realizaron con el software STATISTICA 

v.7.0. 

 

IV.3.2. Crucero oceanográfico (FANs-BTS-05). 

Durante los días 29 y 30 de junio del 2005 se realizó un crucero en la BTS a bordo del B/O 

“Francisco de Ulloa” (CICESE) para recolectar muestras en las estaciones Papagayo 

(PPGY) y San Miguel (SM) donde se encontraba una fuerte señal del florecimiento de 

dinoflagelados. Se realizaron 21 lances de la roseta oceanográfica (General Oceanics) 

equipada con un CTD (Seabirds Electronics modelo SBE911) para obtener cada hora los 

perfiles de temperatura, salinidad y presión, además se le acoplaron sensores para  oxígeno 

disuelto y fluorescencia de la clorofila “a” (ƒChla).  

Se utilizó el perfilador de radiancia y reflectancia (Bioespherical Instruments, modelo PRR-

600) con sensores sumergible y de superficie, para obtener perfiles continuos de la 

irradiancia espectral descendente en seis canales (412, 443, 490, 510, 555 y 665 nm) y siete 

canales para la radiancia ascendente (412, 443, 490, 510, 555, 665 y 683 nm) y un sensor  

de la irradiancia escalar para la radiación fotosintéticamente activa (PAR). La roseta con los 

sensores y el PRR 600 fueron sumergidos hasta los 17 m de profundidad en cada lance. La 

combinación de la velocidad de muestreo (4 datos s-1) y la velocidad de descenso del 

perfilador (~ 0.5 m s-1) resultó en una densidad de muestreo de aproximadamente ocho 

mediciones de cada parámetro por metro de profundidad. El coeficiente promedio de 

atenuación vertical de luz difusa (Kd) se calculó por medio de la lectura del disco de Secchi 

(Zsd), considerando la relación Kd = 1.44 / Zsd para aguas costeras (Kirk, 1994).  

Con botellas Niskin de 5 L. de capacidad acopladas a la roseta se recolectaron muestras de 

la columna de agua a las profundidades de 0.5 m, 3.0 m, 10 m y en el máximo de clorofila 

(indicado por la señal del sensor de fluorescencia). De cada lance y profundidad se 

preservaron muestras para analizar las concentraciones de nutrientes inorgánicos disueltos 

siguiendo el método descrito en el capítulo II de esta tesis, para identificar y cuantificar las 
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células del fitoplancton por el método de Utermöhl (1958) igualmente descrito en el 

capítulo II de esta tesis. 

 

IV.3.2.1. Parámetros fotosintéticos de las células de dinoflagelados.  

Para calcular la tasa fotosintética máxima [PB
m; mgC (mg Chla)-1 h-1], y el coeficiente de 

máxima utilización de la luz [αB; mgC (mg Chla)-1 h-1/ (μmoles cuanta m-2 s-1)] por parte de 

las células de dinoflagelados, durante el crucero se recolectaron muestras de agua 

superficial y en la profundidad del máximo de clorofila (Tabla XII) para construir curvas 

fotosíntesis-irradiancia (P-E) de cada profundidad y localidad.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Una vez extraídas, las muestras se resguardaron en el laboratorio del B/O “Francisco de 

Ulloa”, colocándolas en botellas de plástico obscuro (Nalgene) para evitar la fotosaturación 

del fitoplancton mientras se prepararon los experimentos de incubación. 

Cada muestra fue tamizada a través de tela de nylon con luz de malla de 150 µm para 

remover el macrozooplancton y se depositaron alícuotas de 65 ml en 32 botellas de acrílico 

transparente. A cada muestra se le agregaron 100 μl de NaH14CO3 equivalente a 5 μCi de 
14C. En un incubador tipo Morel (Babin et al., 1994) se colocaron 29 botellas asegurando la 

circulación continúa de agua de mar para mantener la temperatura ambiente. Las muestras 

Tabla XII.- Estaciones de obtención de muestras de agua de mar para realizar los 
experimentos de asimilación de 14C. Para cada localidad se indican fecha y hora de 
recolección, profundidad (z; m), coeficiente de atenuación vertical de la luz (Kd; m-1), 
concentración de clorofila (Chla; mg m-3), temperatura (T; °C), e irradiancia 
fotosintéticamente activa a la profundidad de donde se extrajo la muestra (EzPAR; µmol 
cuanta m-2 s-1).  
 

Localidad Fecha/Hora z  Kd Chla T EzPAR 
  PGY02 29/06/05/13:33 

29/06/05/13:33 
0.5 1.18 

1.18 
31.4 20.5 92 

  PGY 02 15 10.2 12.0 0 
  PGY 06 29/06/05/17:46 

29/06/05/17:46 
0.5 0.67 

0.67 
17.9 19.0 15 

  PGY 06 6.0 54.2 18.5 4 
  PGY 13 30/06/05/05:00  

30/06/05/05:00 
0.5 0.39 

0.39 
8.5 19.0 2 

  PGY 13 8.0 40.7 17.0 0 
  SM01 30/06/05/08:30 

30/06/05/08:30 
0.5 1.18 

1.18 
10.1 16.5 42 

  SM01 4.0 47.9 16.0 3 
  SM04 30/06/05/12:22 

30/06/05/12:22 
0.5 0.67 

0.67 
33.6 17.0 100 

  SM04 4.5 58.8 16.0 12 
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con 14C fueron expuestas durante 90 minutos a un gradiente de luz blanca policromática 

proveniente de una lámpara de tungsteno-halógeno de 500 Watts. Las intensidades del 

gradiente de luz en el incubador se calibraron con un irradiómetro (Data logger, modelo LI-

1000), utilizando agua de mar filtrada en todas las botellas del incubador. 

Después de la incubación las muestras se pasaron a través de filtros de membrana GN-6 de 

0.45 μm de poro y 25 mm de diámetro. Cada filtro se colocó en un vial de centelleo al que 

se le añadieron 500 μl de HCl al 10% y se dejaron abiertos por 2 horas para eliminar el 14C 

no asimilado por las células de dinoflagelados. Al término de ese tiempo se agregaron 10 

ml de líquido de centelleo y se cerraron para su posterior análisis en el laboratorio.  

Para descartar errores debidos a la fijación de 14C por parte de los dinoflagelados durante el 

tiempo comprendido entre la inoculación y la incubación, se determinó el “tiempo cero” 

utilizando tres muestra inoculadas con 14C, las cuales fueron filtradas al iniciar la 

incubación y tratadas igual que el resto de  las botellas del experimento.  

Para conocer la actividad inicial del carbono marcado (14C) antes de ser asimilado por las 

células de dinoflagelados se prepararon tres estándares colocando 200 μl de β-

feniletilenamina en viales de centelleo, a los que se adicionaron alícuotas de 500 μl de una 

de las botellas de tiempo cero, y se agregaron 10 ml de líquido de centelleo. Posteriormente 

los viales fueron cerrados y etiquetados.  

Los conteos de radiación β de las muestras y de la actividad del 14C agregada a cada 

muestra se efectuaron con un contador de centelleo líquido (Beckman modelo LS6500), el 

cual determina los decaimientos por minuto (dpm) del 14C. A partir de los valores de dpm 

corregidos para cada muestra, se calculó la incorporación de 14C en cada una de las botellas 

de los experimentos utilizando la ecuación 6: 

 

P (mgC m-3 h-1) = [(DPMc) (Ct) (1.05)] x [(t) (Ca)]-1                            (6) 

 

Donde: DPMc son los decaimientos por minuto para cada muestra después de la 

incubación, corregidos al restarles el valor promedio de los dpm de los tiempos cero. Ct es 

la concentración promedio del carbono inorgánico en el agua de mar y equivale a 24,000 

mgC m-3.  El valor de 1.05 es una constante para corregir la diferencia de asimilación entre 
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12C y 14C por parte del fitoplancton. t es el tiempo de incubación en horas y Ca es la 

actividad específica del carbono radiactivo agregado a cada muestra.  Ca se obtiene como el 

promedio de los dpm en los estándares considerando el volumen de las botellas en el 

experimento y la cantidad de μl que se agregaron de la solución stock de 14C. 

Una vez obtenidas las tasas de incorporación de carbono en cada uno de los experimentos 

de fotosíntesis-irradiancia (P-E) la producción primaria (P; mgC m-3 h-1) se normalizó en 

base a la clorofila a [PB; mgC (mg Chla)-1 h-1], obtenida por el método fluorométrico para 

la profundidad de donde se extrajo la muestra utilizada en el experimento. Se utilizó el 

método no-lineal de Gauss-Newton de mínimos cuadrados modificado (Statistica v7.0, 

StatSoft Inc.) para obtener los parámetros fotosintéticos (PB
m y αB) a partir del mejor ajuste 

de los datos normalizados por biomasa al modelo de tangente hiperbólica propuesto por 

Jassby y Platt (1976), ecuación 7: 

 

PB = PB
m tanh[ αB Eo(PAR) / PB

m ]                                              (7) 

 

Donde; αB es el coeficiente de máxima utilización de luz [(mgC) (mg Chla h)-1/(µmoles 

cuanta m-2s-1)]  determinado por la pendiente inicial entre PB y la irradiancia de la lámpara 

(Eo(PAR)) de tungsteno-halógeno del incubador. PB
m [(mgC) (mgChla h)-1] es la tasa de 

fotosíntesis máxima a saturación de luz. A partir de estos parámetros se obtuvo el 

parámetro de fotoaclimatación (Ek; µmol cuanta m-2 s-1) para cada experimento y 

profundidad: Ek= PB
m/αB. 

 

IV. 4. Resultados y Discusiones 

IV.4.1. Cultivos de dinoflagelados en el laboratorio. 

Con los recuentos de las abundancias celulares en los cultivos, diariamente se obtuvo el 

promedio de las tres repeticiones para cada experimento. A este promedio se le aplicó la 

transformación logarítmica de base 2 (y=log2 x) y se construyeron las curvas de 

crecimiento (figura 32). Los datos fueron ajustados con el modelo empírico de Gumpertz 

(ecuación 8) para lo cual se utilizó el programa Prisma.  
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Y = No + C  e{-e [(2.718 * μmax / c) (Lag – X) + 1]}                                         (8)     

Donde; No es el log del número inicial de células, C es la diferencia entre el número inicial 

y final de células, Lag es el retraso antes del crecimiento, μmax es la tasa máxima de 

crecimiento específico, X es el tiempo en días, Y es el log del número de células. 

Las tasas máximas de crecimiento específico (μmax) y las divisiones por día para cada 

condición de cultivo se presentan en la tabla XIII. 

 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

Los tiempos de acondicionamiento de las diferentes especies de dinoflagelados fluctuaron 

entre 3 y 7 días para bajas irradiancias y entre 3 y 6 días en altas irradiancias. Las fases 

exponenciales fueron muy variables en su duración con un intervalo de 7 a 11 días, 

mientras que las µmax se alcanzaron entre los 8 y los 20 días (Fig. 32, tabla XIII). 

Para ambas irradiancias y las tres temperaturas las µmax se alcanzaron entre los 8 y 20 días, 

indicando que su respuesta de crecimiento es lenta comparada con otros grupos 

fitoplanctónicos que alcanzan valores de µmax entre 1.52 y 3.6 d-1 para diatomeas, 1.91 d-1 

para clorofitas y 1.76 d-1 para cianobacterias, en tiempos menores (Langdon, 1987; Geider 

et al.,1997). 

Tabla XIII. Valores promedio de las tasas de crecimiento (μmax d-1). En paréntesis se 
indica el número de días en el cual se alcanzó el valor de µmax y el tiempo de 
generación. 

Especie 100 μmol q m-2 s-1 300 μmol q m-2 s-1 

 (15 ºC) (20ºC) (25ºC) (15 ºC) (20ºC) (25ºC) 

P. micans .17(15),(5.88) .32(11),(3.15) .30(9),(3.33) .19(12),(5.26) .64(10),(1.56) .27(8),(3.70) 

P. gracile .13(8),(7.69) .20(9),(5.0) .25(10),(4.0) .19(8),(5.26) .56(14),(1.78) .42(16),(2.38)

S. trochoidea .24(20),(4.17)  .66(10),(1.51) .69(11),(1.44) .24(20),(4.16) .33(16),(3.03) .35(11),(2.85)

L. polyedrum .30(11),(3.33) .74(15),(1.35) .34(15),(2.94) .19(13),(5.26) .52(12),(1.92) .38(7),(2.63) 
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Figura 32. Curvas de crecimiento (log2 No. células vs. tiempo) para las cuatro especies de 
dinoflagelados (P. micans, P. gracile, S. trochoidea y L. polyedrum) en cultivo. Cada punto 
representa el valor medio de las repeticiones en cada experimento (n=3). 
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A bajas irradiancias (100 μmol cuanta m-2 s-1) µmax para P. gracile y S. trochoidea se 

incrementó el 92% y 187% respectivamente con la temperatura hasta los 25oC. En el caso 

de P. micans y L. polyedrum esta tendencia de incrementar la µmax con la temperatura sólo 

se registró entre el cambio de 15 oC a 20oC, cuando la µmax aumento el 88% y el 146% 

respectivamente, mientras que a los 25oC, la µmax disminuyó con respecto a sus valores en 

20oC, pero fue mayor que a 15 oC. 

Para altas irradiancias (300 μmol cuanta m-2 s-1) S. trochoidea incrementó su µmax con la 

temperatura alcanzando hasta un 84% mas a 25oC con respecto a 15 oC, de forma similar a 

lo registrado en baja irradiancia, en tanto que P. micans y P. gracile alcanzaron los valores 

más altos de µmax con .64 d-1 y .56 d-1 respectivamente a una temperatura de 20oC. 

Para L. polyedrum se observó que los valores de µmax fluctuaron entre 0.30 y 0.74 en baja 

irradiancia y entre .19 y .52 en alta irradiancia. Así, los valores de µmax en alta irradiancia 

fueron del 63%, 75% y 70% mas bajos que sus correspondientes valores en baja irradiancia 

a las temperaturas de 15oC, 20oC y 25oC respectivamente. En las dos intensidades de luz de 

las condiciones experimentales se obtuvieron los valores mayores de µmax para esta especie 

a una temperatura de 20oC, sugiriendo que a esta temperatura posee una mejor respuesta de 

aclimatación fisiológica para el crecimiento. 

Para baja irradiancia la µmax fue de 0.74 y se alcanzó a los 15 días del cultivo, mientras que 

para alta irradiancia la µmax fue de 0.52 y se alcanzó en 12 días indicando que aun en alta 

irradiancia L. polyedrum puede mantener tasas fotosintéticas altas. Lo anterior es 

consistente con los trabajos de Prezelin y Sweeney (1977) quienes encontraron que los 

cambios de irradiancia durante un ciclo diurno no alteran la tasa del aparato fotosintético, 

ya que el nivel de apresión de los tilacoides parece no afectar la capacidad de absorción de 

luz de L. polyedrum. 

Se observa que Lingulodinum polyedrum a diferencia de las otras especies es capaz de 

sostener un crecimiento óptimo en condiciones de baja irradiancia (100 μmol cuanta m-2 s-

1) a una temperatura de 20oC, donde alcanzó la mayor tasa de crecimiento (µmax=0.74). Esta 

tasa de crecimiento es menor a la reportada por Woodland y Sweeney (1958) quienes 

determinaron una µmax=1.0 d-1 en condiciones continuas de irradiancia, pero similar a la 

reportada por Prezelin y Nelson (1990) en condiciones naturales durante un florecimiento 
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en La Jolla, California. También, se ubica en un valor intermedio con respecto al intervalo 

de 0.16-1.46 reportado por Tang (1996) para los dinoflagelados en cultivo. Lo mismo 

ocurre con respecto al intervalo de 0.2-1.4 reportado por Goldman et al. (1982) para las 

tasas de crecimiento del fitoplancton marino en condiciones naturales.  

Las condiciones óptimas para µmax fueron para cada especie: L. polyedrum (100 μmol 

cuanta m-2 s-1; 20oC), P. micans (300 μmol cuanta m-2 s-1; 20oC), P. gracile (300 μmol 

cuanta m-2 s-1; 20oC) y S. trochoidea (100 μmol cuanta m-2 s-1; 25oC). Estas combinaciones 

de luz y temperatura sugieren que en condiciones de no limitación por nutrientes cada 

género de dinoflagelados requiere de una combinación determinada de estas variables para 

lograr un desarrollo óptimo. Una vez logradas dichas condiciones, las diferentes especies 

podrián coexistir, pero de mantenerse las condiciones ambientales favorables para un 

género eventualmente desplazarían a las otras especies. 

Para buscar el efecto de la interacción entre la irradiancia y la temperatura sobre las tasas de 

crecimiento de cada especie, se realizó un análisis estadístico no paramétrico de Kruskal-

Wallis para probar la siguiente hipótesis: 

Ho: La interacción de la temperatura y la irradiancia no produce diferencias entre los 

rangos de  las tasas de crecimiento de las especies de dinoflagelados en cultivo. 

Ha: Al menos uno de los rangos de las tasas de crecimiento entre las especies de 

dinoflagelados en los cultivos es diferente por el efecto de la temperatura y la 

irradiancia. 

Los resultados de la prueba se muestran en la tabla XIV, de donde se rechaza la hipótesis 

nula que establece la heterogeneidad entre los rangos de las tasas de crecimiento de los 

dinoflagelados en cultivo cuando son sometidas a diferentes condiciones de temperatura e 

intensidad de luz. 

 

 

 

 

 

 

Tabla XIV. Resultados de la prueba no paramétrica de Kruskal-Wallis para homogeneidad 
de los rangos de las tasas de crecimiento de los dinoflagelados en los cultivos (n=678). 

Variable χ2 p 

Irradiancia (100 y 300 µmol cuanta m-2 s-1) 

Temperatura (15oC, 20oC y 25oC) 

Especies (P. micans, P. gracile, S. Trochoidea y L. polyedrum) 

11.9473 

51.4327 

18.5430 

< 0.05 

< 0.05 

< 0.05 
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La prueba de Kruskal-Wallis fue seguida por la prueba a posteriori de Newman-Keuls 

(α=95%) para buscar las variables que determinan las diferencias entre los rangos de las 

tasas de crecimiento de los dinoflagelados en los cultivos, con las siguiente hipótesis de 

trabajo: 

Ho: No hay diferencias entre los rangos de las tasas de crecimiento de las especies de     

      dinoflagelados en los cultivos.  

Ha: Los rangos de las tasas de crecimiento de las especies de dinoflagelados son  

       diferentes. 

Los resultados de esta prueba (tabla XV) indicaron que cada especie tiene respuestas 

diferentes en términos de su tasa de crecimiento cuando son sometidas a las distintas 

combinaciones de irradiancia y temperatura. Sin embargo, para una misma especie y 

temperatura, los cambios de irradiancia no presentaron diferencias significativas (p < 0.05). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Tabla XV. Resultados de la prueba Newman-Keuls (n=678, α=0.95%) para 
homogeneidad de rangos de las µmax de los dinoflagelados en los cultivos. Los asteriscos 
entre paréntesis indican diferencias significativas (p<0.05) con respecto a las otras 
especies (*), así como similitudes entre las µmax (**), para cada condición de temperatura 
e irradiancia. Se indican las abundancias celulares inicial y final de cada experimento. 
 

 
 100 µmoles cuanta m-2 s-1

 
300 µmoles cuanta m-2 s-1

 
        Abundancias celulares (10 6 células l-1) 

T (oC)     Inicial      Final    Inicial           Final 
Prorocentrum micans 15     0.021(**)     0.183(**)      0.021        0.089 
Prorocentrum gracile 15     0.014(**)     0.045(**)      0.023        0.325 
Scrippsiella trochoidea 15     0.023     0.157      0.018        0.114 
Lingulodinium polyedrum 15     0.016     0.163      0.019        0.193 
Prorocentrum micans 20     0.015(**)     0.910(**)      0.011(*)        3.098(*) 
Prorocentrum gracile 20     0.018(**)     0.092(**)      0.0240        0.401 
Scrippsiella trochoidea 20     0.020     1.575      0.023        0.406 
Lingulodinium polyedrum 20     0.022(*)   15.244(*)      0.260(*)      17.813(*) 
Prorocentrum micans 25     0.014     0.512      0.009        0.159 
Prorocentrum gracile 25     0.025     0.147      0.022        0.671 
Scrippsiella trochoidea 25     0.025(*)     2.450(*)      0.023        1.745 
Lingulodinium polyedrum 25     0.018(*)     0.559(*)      0.25(*)        0.894(*) 
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Las diferencias significativas de µmax entre las especies se presentaron en baja irradiancia 

(100 µmol cuanta m-2 s-1) para L. polyedrum a 20oC, y S. trochoidea a 20oC y 25oC, 

(p<0.001) mientras que en alta irradiancia (300 µmol cuanta m-2 s-1) las diferencias 

significativas de las µmax se presentaron para P. micans y L. polyedrum a 20oC (figura 32). 

Para P. micans y P. gracile las µmax no fueron significativamente diferentes a cualquier 

temperatura e irradiancia, excepto a 20oC con alta irradiancia, lo cual sugiere que hay 

similitudes fisiológicas inherentes al género Prorocentrum (p<0.001) y/o el origen de las 

cepas cultivadas. 

Las máximas abundancias de células de dinoflagelados se obtuvieron a 20oC para L. 

polyedrum con 15.24x106 cel l-1 y 17.83x106 cel l-1 en baja y alta irradiancia; P. micans y P. 

gracile alcanzaron abundancias máximas de 3.10x106 cel l-1 y 0.675x106 cel l-1 en alta 

irradiancia con 20oC y 25oC respectivamente. Finalmente la mayor abundancia para S. 

trochoidea fue 1.58x106 cel l-1 en baja irradiancia y 20oC. Las tasas de crecimiento fueron 

similares a las reportadas para diferentes cepas de estas especies en otras regiones del 

océano mundial (tabla XVI). 

Al comparar los resultados obtenidos para las µmax de los dinoflagelados en los cultivos 

experimentales de este trabajo con la información reportada para diversas especies de 

dinoflagelados (Nordli, 1957; Kain y Fogg, 1960; Smayda, 1976; Brand y Guillard, 1981; 

Banse, 1976; Falkowsky et al., 1985; Prezelin et al., 1986; Langdon, 1987; Dixon y Syrett, 

1988; Tang, 1995; Tang y Peters, 1996; Geider et al., 1997; Garcés, 1998; Burkhardt et al., 

1999; Özkan et al., 2008; Baek et al., 2008), encontramos que en general las tasas de 

crecimiento de los dinoflagelados se ubican en el intervalo entre 0.1 d-1 hasta 2.24 d-1.  

Esta diversidad de valores de µmax está asociada a las condiciones de cultivo, aunque las 

más frecuentemente utilizadas son en medio f/2-Si, fotoperiodo de 12:12, irradiancia desde 

30 µmol cuanta m-2 s-1 hasta 330 µmol cuanta m-2 s-1, temperatura de 20oC a 24oC y 

salinidad entre 30 y 35. En condiciones estándar es común que la tasa de crecimiento sea 

constante para una especie determinada y su valor depende de una serie de factores 

metabólicos y fisiológicos (Fogg y Thake, 1987), los cuales están asociados principalmente 

a factores ambientales como temperatura, irradiancia y concentración de nutrientes. 
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Tabla XVI. Tasas de crecimiento (µmax) promedio obtenidas en los cultivos de este trabajo, 
comparadas con las µmax reportadas por diversos autores para las mismas especies en otras 
regiones geográficas. Se indican las condiciones experimentales o de campo en los cuales 
se obtuvo el valor de µmax. 
 

Especie µmax (d-1) en este 
estudio µmax (d-1) otras fuentes Referencia 

P. micans 0.64 (20oC; 300 
µmol cuanta m-2 s-1) 

0.13 (Irradiancia de saturación 
continua; 20oC) Kain y Fogg (1960) 

0.21 (18oC;70-600 µmol cuanta m-2 s-1) Geider et al. (1997) 
0.075 (18oC; 70 µmol cuanta m-2 s-1) 
0.178 (18oC; 70 µmol cuanta m-2 s-1)  Falkowsky et al. (1985) 

P. gracile 0.56 (20oC; 300 
µmol cuanta m-2 s-1) 

1.54(Si:N = 0.34, 21oC) 
2.24 (N:P = 17.620) Özkan et al. (2008) 

S. trochoidea 0.69 (25oC; 100 
µmol cuanta m-2 s-1) 

0.3 (L:O=14:10;80 µmol cuanta m-2 s-1) Dixon y Syret (1988) 
0.66 (24 hrs. luz)  
0.9 (L:O = 18:8, ) Burkhardt et al. (1999) 

L. polyedrum 0.74 (20oC; 100 
µmol cuanta m-2 s-1) 

1.0  (24oC; luz continua; f/2-Si) 
0.23 (L:O = 14:10) Brand y Guillard (1981) 

0.56 (20oC; medio enriquecido) Sweeney y Hasting (1958) 
0.18 (21oC; L:O=12:12; f/2) Prezelin et al. (1986) 

C. furca ----o---- 
0.52 (20oC, 71.5 µmol cuanta m-2 s-1) Baek et al. (2008) 
0.2-0.37 (13oC, L:O=9:15) Garcés (1998) 

Comunidad del 
fitoplancton  0.2-0.4 Smayda (1976) 

Dinoflagelados  
.16 -1.46 (promedio=.65) Tang (1995) 
.16-1.28(promedio=.57) Tang (1996) 

G. aureolum  
0.1 (6:18;90 µmol cuanta m-2 s-1) 
0.38 (12:12; 170 µmol cuanta m-2 s-1) Nielsen (1992) 

0.21-0.15(12:12;15µmol cuanta m-2 s-1) Dixon y Syrett (1988) 

C. fusus  0.56 (26oC) 
0.44 (20oC; 88 µE) Baek et al. (2008) 

C. tripos  0.087 (Iradiancia de saturación 
contínua; 20oC) Nordli (1957) 

A. minutum  0.25 - 0.42 (15oC; 10:14) Garcés (1998) 
A. taylory  0.4-0.5 (27 oC; 10:14) Garcés (1998) 
D. sacculus  0.13-.24 (20 oC; 15:9) Garcés (1998) 
G. pulchelum  0.36 (8 oC; 10:14) Garcés (1998) 
G. corsicum  0.94 (12 oC; 9:15) Garcés (1998) 
G. galateanum  0.57 (20-24 oC;120mE) Nielsen et al. (1996) 
A. excavatum  0.23-0.6(L:O=14:10; 15oC) Langdon (1987) 
A. monilatum  0.653(31 oC;S=15-33) Banse (1976) 

 

Para las condiciones de los experimentos que se realizaron en este trabajo, se encontró que 

para L. polyedrum y S. trochoidea se reportan valores similares de µmax. Para P. micans los 



 107
 

valores reportados de µmax son más del 100% menores que los experimentos de este trabajo 

y para P. gracile encontramos µmax fue más del 100% mayor. Sin embargo, para ambas 

especies las condiciones experimentales de temperatura e irradiancia reportadas por otros 

autores fueron diferentes a las de nuestros cultivos. A pesar de estas diferencias, las µmax 

para todos nuestros experimentos se ubican dentro del intervalo entre 0.16 d-1 > µmax < 1.28 

d-1 reportado por Tang (1995a) para la división Pyrrophyta. Además, se encuentran 

alrededor del valor  promedio de µmax (0.57 d-1y 0.64 d-1) documentado para este grupo 

(Tang, 1995; 1996). 

En general, las tasas de crecimiento de los dinoflagelados son substancialmente bajas en 

comparación con otras clases de microalgas de tamaño similar o más pequeños. Este hecho 

ha orientado las ideas de algunos investigadores para establecer la hipótesis de que las tasas 

de crecimiento de una población algal disminuyen con el incremento en el tamaño de las 

células (Eppley y Sloan, 1966; Niklas, 1994). Sin embargo, también es conocido que las 

tasas de crecimiento son influenciadas por las diferencias filogenéticas (Chisholm, 1992). 

Para explicar las bajas tasas de crecimiento de los dinoflagelados se han propuesto posibles 

explicaciones. Chan (1980) atribuye las bajas tasas de crecimiento de los dinoflagelados 

con su baja capacidad fotosintética la cual es resultado de sus bajas razones entre la 

clorofila a y el carbono (Chla:C). Por otro lado Rizzo (1987) ha demostrado que en 

comparación con otras clases de microalgas los dinoflagelados tienen una gran cantidad de 

ADN en su núcleo, en consecuencia requieren más energía para mantener la actividad 

celular. Debido a esta gran cantidad de biomasa en los componentes genéticos, su biomasa 

catalíticamente activa es proporcionalmente menor y en consecuencia su eficiencia en la 

conversión de materia y energía es menor (Raven, 1991). Tang y Peters (1995) encontraron 

que las tasas de respiración de los dinoflagelados son comparables con las de microalgas de 

tamaño similar por lo cual atribuyen las bajas µmax a una baja eficiencia de crecimiento con 

respecto a otros taxa. Para precisar si una o varias de estas explicaciones se asocia con las 

bajas tasas de crecimiento de los dinoflagelados, es necesario investigar al respecto, 

incluyendo investigaciones sobre las relaciones entre la composición pigmentaria de cada 

grupo y especie con la eficiencia en la absorción de luz y las tasas de crecimiento, lo cual 

evidentemente está asociado a la fisiología de cada especie. 
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Las tasas de crecimiento de las especies en este trabajo difieren con las reportadas para la 

misma especie en otras regiones geográficas como el mediterráneo, Atlántico Norte, Mar de 

China y Australia. Esta diferencia puede asociarse a las condiciones de aclimatación y 

adaptación fisiológica evolutiva que los diferentes ambientes han propiciado. También son 

determinantes las diferentes condiciones en las cuales se desarrolló cada experimento. En 

este trabajo los cultivos se desarrollaron utilizando el medio f/2 para comparar con las 

condiciones naturales de la BTS que de acuerdo a lo explicado en los capítulos II y III, 

presenta condiciones mesotróficas a eutróficas implicando que no hay limitación por 

nutrientes para el crecimiento de los dinoflagelados. 

P. micans presenta tasas de crecimiento mínimas en cultivos a 30 µmol cuanta m-2 s-1 y 18 
oC. En esas condiciones sólo fija el carbono necesario para su metabolismo y la razón C:N 

es relativamente baja con promedio de 4.6 sin cambios con el incremento de irradiancia 

(Falkowsky et al., 1985). Las máximas abundancias presentadas por P. micans en este 

trabajo (3.10x106 cel l-1) se registraron a una temperatura de 20oC y 300 µmol cuanta m-2 s-1 

con un tiempo de generación de 1.56 días. Este valor es menor al reportado por otros 

autores; 1.9 días (Kayser  y Sperling, 1980), 2 días (Elbrachter, 1976) y 3 días (Rabsch, 

1984). Las abundancias celulares en la fase exponencial reportadas por los mismos autores 

presentan variaciones desde 700x103 hasta 12x106 cel l-1. De acuerdo con estos trabajos se 

reporta que al igual que otras especies del fitoplancton la tasa de crecimiento de P. micans 

depende de la concentración de nutrientes. Cuando los nutrientes disminuyen P. micans 

cambia su metabolismo para consumir lípidos y carbohidratos en lugar de proteínas (Geider 

et al., 1997). En condiciones naturales se ha encontrado que P. micans requiere de 

sustancias orgánicas quelantes para su óptimo crecimiento y su tasa de fijación de carbono 

varía de 20 a 120 pg C h-1 cel-1 alcanzando su máximo después de 8 horas de iniciar la 

exposición a la luz (Rabsch, 1984).  

La comparación de los perfiles de proteína para P. micans en cultivos con diferentes 

condiciones nutricionales indican la expresión de proteínas específicas de mixotrofía y 

autotrofía, es decir que puede sobrevivir vía fotosíntesis en condiciones de luz  por largos 

periodos pero puede pastorear especies fitoplanctónicas pequeñas como Rhodomonas 

salina a una razón de 1 célula min-1 (Shim et al., 2008).  
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P. gracile alcanzó su µmax= 0.56 d-1 en el día 14 del cultivo a 300 µmoles cuanta m-2 s-1 y 

20 oC, con un tiempo de generación de 1.78 días. Cuando fue cultivado a irradiancias de 

100 µmoles cuanta m-2 s-1 y 15 oC su crecimiento fue el más lento con un tiempo de 

generación de 7.69 días. Estos resultados son menores que los reportados por  Özkan et al. 

(2008) quienes encontraron que la máxima tasa de crecimiento de P. gracile a 21 oC varía 

entre 1.54 d-1 (Si:N=0.34) a 2.24 d-1 (N:P=17.620), la cual invariablemente es menor que la 

tasa de pastoreo por ciliados. No existen reportes que asocien las tasas de crecimiento a 

diferentes irradiancias y temperaturas en laboratorio o campo, por lo cual este trabajo es el 

primer reporte sobre la fisiología de esta especie y presenta similitud con P. micans en 

términos de su capacidad para un óptimo desarrollo en altas irradiancias con temperaturas 

de 20 oC a 25 oC. Sin embargo, es necesario investigar más sobre la fisiología de esta 

especie y su papel ecológico en ecosistemas templados ya que es una especie recurrente 

reportada en la composición fitoplanctónica de la región de la Corriente de California. 

S. trochoidea es una especie de amplia distribución en el océano mundial asociada a 

florecimientos masivos con abundancias del orden de 106 cel L-1. La tasa de crecimiento 

máxima en este estudio fue 0.69 d-1 a 25oC y 100 μmol cuanta m-2 s-1 la cual se registró a 

los 10 días con una abundancia de 2.45x106 cel l-1 y un tiempo de generación de 1.44 días. 

Para otras regiones (Burkhardt et al., 1999) se han reportado valores de µmax=0.9 d-1 (L:O = 

18:8). Otros trabajos reportan la gran variabilidad genética (11-20%) en las tasas de 

crecimiento que posee esta especie a diferencia de otros dinoflagelados como P. micans que 

tiene tasas de crecimiento iguales para diferentes cepas de esta especie (Costas, 1990). 

Sobre la fisiología y bioquímica de esta especie autótrofa se han realizado diversos trabajos 

(Wall et al., 1970; Uchida, 1994). Sin embargo, sobre su ecología en el ambiente marino 

aun faltan por discernirse aspectos importantes como  el papel que desempeñan los quistes 

calcáreos y que le permiten ser una de las especies dominantes en diversos ambientes como 

la BTS (Peña-Manjarrez et al., 2005), la Bahía de Onagawa (Ishikawa y Taniguchi, 1996), 

y las costas de muchas regiones del océano (Wall et al., 1970). 

L. polyedrum presentó la tasa de crecimiento más alta con respecto a las otras especies. Su 

óptimo de crecimiento se registró a 100 μmol cuanta m-2 s-1 y 20 oC con µmax de 0.74 d-1 y 

1.35 días como tiempo de generación. Este último es un tiempo de generación alto en 
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relación al valor de 4 días cuando es transferido de alta a baja irradiancia (Prezelin y 

Matlick, 1983). En contraste, Juhl et al. (2000) registraron tasas de crecimiento de 0.15 d-1 

(L:O=12:12; 20 oC; medio f/4; 55 μmol cuanta m-2 s-1) para una cepa de L. polyedrum 

aislada durante un florecimiento en La Jolla, California. Este valor es bajo comparado con 

el obtenido en nuestros experimentos y es posible que tal diferencia se deba a la baja 

irradiancia utilizada en el experimento de estos autores. Otros resultados de laboratorio 

reportan valores de µmax entre 0.18 d-1 a 1.0 d-1  (Brand y Guillard, 1981; Huntley et al., 

1986; Prezelin et al., 1986), mientras que en estimaciones indirectas de la µmax en el medio 

marino reportan valores de 0.55 d-1 a 1.4 d-1 (Holmes et al., 1967; Walsh et al., 1974).  

La µmax para L. polyedrum a 300 μmol cuanta m-2 s-1 y 20 oC también es un valor alto 

comparado con las µmax de las otras especies. Esto sugiere que L. polyedrum tiene una 

temperatura óptima de crecimiento a 20 oC, pero el aumento de irradiancia parece 

incrementar la tasa de respiración más rápidamente que la fotosíntesis y en consecuencia la 

eficiencia de crecimiento disminuye.  

Al igual que S. trochoidea, L. polyedrum es una especie formadora de quistes cuya 

importancia ecológica sobre el inicio de los florecimientos en la región de la Corriente de 

California debe estudiarse más detalladamente. 

C. furca es un dinoflagelado mixotrófico que ha producido florecimientos en los últimos 

años dentro de la BTS y en otras regiones de nuestro país, pero no ha sido posible aislar y 

cultivar cepas de esta especie en aguas mexicanas. Sin embargo, para fines de comparación 

en la tabla XVI se presentan sus tasas de crecimiento en otras regiones geográficas. Esta 

especie aumenta su tasa de crecimiento con la temperatura en el intervalo de 12 oC a 28 oC. 

En este intervalo de temperatura las tasas de crecimiento también aumentan con la 

irradiancia de 58 µmol cuanta m-2 s-1 a 216 µmol cuanta m-2 s-1 después de lo cual decrecen 

sin presentar fotoinhibición hasta los 796 µmol cuanta m-2 s-1 (Baek et al., 2008). 

De acuerdo a las tasas de crecimiento y el tamaño de las células de los dinoflagelados 

estudiados en este trabajo, para alcanzar las altas abundancias celulares registradas durante 

los florecimientos en la BTS, se requiere alta concentración de nutrientes. Por ejemplo, para 

mantener un florecimiento de L. polyedrum con abundancias entre 2.56 x106 cel L-1 durante 

la noche y 2.77x106 cel L-1 durante el mediodía, la tasa de  incorporación de nitrato medida 
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en aguas de La Jolla, California fue de 1.08 µM h-1 y 2.96 µM h-1 respectivamente (Eppley 

y Harrison, 1975). Considerando estas tasas de incorporación y un fotoperiodo de 12:12 

durante un día de verano en la BTS, la tasa promedio de incorporación de nitratos es de 

2.02 µM h-1, entonces para mantener esta biomasa se requieren 48.5 µM d-1 de nitrato, es 

decir cuatro a ocho veces más que las máximas concentraciones de este nutriente en la 

superficie de la BTS durante primavera y verano. Comunmente en este periodo no se 

registran aportes importantes de este nutriente hacia la superficie. Entonces, la alternativa 

para el suplemento de nutrientes es la migración vertical hacia una profundidad por debajo 

de la termoclina donde posiblemente se encuentren concentraciones de DIN (nutriclina) 

suficientes para satisfacer los requerimientos nutricionales de los dinoflagelados. 

El cálculo anterior no ha considerado procesos complejos como pastoreo, regeneración de 

nutrientes, incorporación por otras especies del fitoplancton, cambios en las tasas de 

crecimiento por limitación de otros nutrientes, acumulación física de las células, entre otras 

variables. Sin embargo, sugiere que los florecimientos de L. polyedrum y otras especies de 

dinoflagelados requieren de altos flujos de nutrientes, los cuales sólo pueden lograrse en 

áreas muy cercanas a la costa. En consecuencia esta es una posible explicación del porque 

L. polyedrum florece sólo en aguas costeras aun cuando la temperatura e irradiancia fuera 

de costa sean óptimas durante la primavera y verano de cada año en esta región.  

De acuerdo con los resultados del balance de masas realizado por Segovia-Zavala et al. 

(2007) los principales aportes de nutrientes hacia la costa en el área cercana a la BTS son 

las surgencias, con un aporte de 41.1 ton PO-3
4 d-1, la advección horizontal aporta 20.9 ton 

PO-3
4 d-1 y la menor proporción está representada por las descargas residuales con 3.0 ton 

PO-3
4 d-1. A partir de estos cálculos, se estima que el 95% de los fosfatos son aportados por 

surgencia y la advección horizontal, mientras que el 5% es de origen antropogénico. Al 

interior de la BTS estas proporciones pueden variar de forma importante debido a los 

grandes volúmenes de aguas residuales descargados por las plantas de tratamiento, que 

además tienen baja eficiencia en la eliminación de cargas orgánicas (Peña Manjarrez, 

1987), contribuyendo al incremento de nutrientes disponibles para el incremento de la 

biomasa fitoplanctónica (Aguirre-Buenfil, 1983), como ocurre en otras bahías eutróficas 

(Matsuoka et al., 2003). 
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IV.4.2. Crucero oceanográfico FANs-BTS-05. 

Los perfiles de irradiancia (figura 33) obtenidos durante el crucero FANs-BTS-05 en la 

estación Papagayo (PPGY) el 29 y 30 de junio de 2005, muestran que la irradiancia 

superficial (E0PAR) presentó variaciones entre un máximo de 1,601 µmol cuanta m-2 s-1 

durante las 12:00 a 14:00 hrs del 29 de junio y valores mínimos del orden de 172 µmol 

cuanta m-2 s-1 a las 7:00 hrs del 30 de junio. En la estación San Miguel (SM) los valores 

obtenidos el 30 de junio de 2005 variaron entre 1,887 µmol cuanta m-2 s-1 durante las 10:00 

a 14:00 hrs y valores mínimos de 33 µmol cuanta m-2 s-1 a las 8:30 hrs, lo cual caracteriza a 

los días típicos de verano en esta latitud con pocas nubes, que eventualmente cubrieron 

hasta el 90% de la irradiancia solar incidente. 

En la columna de agua la irradiancia disminuye exponencialmente con la profundidad de 

acuerdo con la Ley de Lambert-Beer (ecuación 10): 

 

Ez = E0 * e-Kd                                                          (9) 

 

A partir de los valores de irradiancia en cada perfil se obtuvieron los coeficientes de 

atenuación vertical de la luz difusa (Kd) cada 0.5 m, para obtener un promedio para los 

primeros 10 m de la columna de agua utilizando la relación Kd = [ln(E0-Ez)/z]. 

Substituyendo los valores de Kd en la ecuación 9, se calculó la profundidad de la zona 

eufótica (Zeu), que corresponde al 1% de la irradiancia superficial (Kirk, 1994) para cada 

estación (tabla XVII). Los resultados muestran que la Zeu se ubicó entre 0.95 m y 9.79 m, lo 

cual indica que la energía radiante se absorbe rápidamente cerca de la superficie. Esta 

rápida absorción es debida al agua y a los diferentes componentes y partículas en la 

columna de agua (Kirk, 1980) de acuerdo a la relación: 

 

 (Ⱪd= Ⱪɠ + Ⱪą+ Ⱪɱ + ⱩƮ)                                                  (10) 

 

Donde Ⱪd es el coeficiente de atenuación vertical de la luz difusa (m-1), Ⱪɠ es la absorción 

por el fitoplancton, Ⱪą es la absorción por el agua, Ⱪɱ es la absorción por la materia 

orgánica disuelta, y ⱩƮ es la absorción por el tripton (sólidos suspendidos no algales). Cada 
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uno de estos componentes absorbe en diferentes longitudes de onda (λ), pero la principal 

atenuación de la luz por parte del fitoplancton ocurre en la región del azul-verde del 

espectro electromagnético (λ= 440-565 nm).  

La baja intensidad de luz fotosintéticamente disponible en la parte inferior de la Zeu (por 

abajo del 1% de la irradiancia superficial) durante el florecimiento, presentó variaciones 

entre 0.33 y 18.0 µmol cuanta m-2 s-1. Por lo cual los dinoflagelados en esa profundidad se 

encuentran en el punto de compensación entre la fotosíntesis y respiración, donde se 

esperaría que el material orgánico producido por las células de dinoflagelados sea 

equivalente al necesario para el crecimiento sin duplicar la biomasa, y no exponencial como 

el de las células que se encuentran en capas superiores con mayor disponibilidad de luz. En 

consecuencia, para aquellas células que se ubiquen en profundidades mayores de 10 m, el 

crecimiento durante el día estará limitado por luz. 

 

Tabla XVII. Valores del coeficiente de atenuación vertical de la luz a 0.5 m (Kd0.5; m-1) y 
promedio a 10 m (Kd10; m-1), irradiancia superficial (E0PAR, µmol cuanta m-2 s-1), 
profundidad de la zona eufótica (Zeu; m) y concentración de clorofila a en la superficie 
(Chla; mg Chla m-3) durante los días 29 y 30 de junio de 2005. 

Estación Fecha Hora Kd0.5 Kd10 E0PAR Zeu Chla 
PPGY-01 29-Jun-05 12:00 1.75 1.12 1290 4.11 45.60 
PPGY-02 29-Jun-05 13:30 1.33 0.81 1113 5.68 31.35 
PPGY-03 29-Jun-05 14:30 1.37 0.69 1601 6.67 20.16 
PPGY-04 29-Jun-05 15:30 1.03 0.62 1316 7.42 25.21 
PPGY-05 29-Jun-05 16:44 1.61 2.06 1048 2.23 28.99 
PPGY-06 29-Jun-05 17:46 2.69 2.29 639 2.01 17.89 
PPGY-07 29-Jun-05 18:50 0.60 4.80 172 0.95 14.12 
PPGY-14 30-Jun-05 06:30 0.39 0.47 33 9.79 8.98 
PPGY-15 30-Jun-05 07:10 0.68 0.82 76 5.61 18.66 
SM-01 30-Jun-05 8:30 1.43 1.25 844 3.68 10.08 
SM-02 30-Jun-05 10:20 0.95 0.69 1602 6.67 89.34 
SM-03 30-Jun-05 11:10 1.21 0.84 1700 5.48 140.99 
SM-04 30-Jun-05 12:22 1.24 0.80 1887 5.75 33.61 
SM-05 30-Jun-05 13:00 1.13 1.98 1852 2.32 28.57 
SM-06 30-Jun-05 14:00 1.71 1.05 1826 4.38 72.30 
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Figura 33. Perfiles de irradiancia PAR (E0PAR, µmol cuanta m-2 s-1) en las estaciones donde se 
realizaron los experimentos de fotosíntesis-irradiancia (P-E). Los perfiles a-i corresponden a la 
estación Papagayo el 29 y 30 de junio de 2005. Los perfiles j-o corresponden a la estación SM el 30 
de junio de 2005. Se indica la hora y el Kd (m-1) promedio a 10 m para cada perfil. 
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En la figura 34 se presentan las secciones verticales de temperatura, salinidad y oxígeno 

disuelto durante los muestreos en la BTS. La capa de mezcla fue definida como la columna 

de agua comprendida entre la superficie y la isoterma de 14oC. En la estación PPGY esta 

isoterma se registró aproximadamente a 10 metros de profundidad con una isohalina de 

33.55. La columna de agua por arriba de la termoclina registró valores de temperatura entre 

18 oC a 22 oC, con salinidad de 33.6 debido a la evaporación. Durante la noche se presentó 

una disminución de temperatura a 17 oC y de salinidad a 33.55. Esta condición se mantuvo 

entre las 21:00 hrs y la 04:30 hrs del día siguiente. Durante este tiempo se registró una 

importante migración de la biomasa de dinoflagelados hacia mayores profundidades, 

presentándose dos máximos subsuperficiales de clorofila, el primero a profundidades entre 

7 y 8 metros y el segundo hasta los 16 m, donde se encontró la picnoclina con un valor de 

σt=24. 

En la estación SM, la capa de mezcla se presentó entre los 5 m y 6 m de profundidad, la 

columna de agua por arriba de la termoclina en esta estación presentó temperaturas entre 

16oC y 17oC. La salinidad se mantuvo constante en 33.55 hasta los 7 m, después de esta 

profundidad la columna de agua fue muy homogénea hasta los 16 m donde se registró la 

picnoclina con un valor de σt=25.5 

Los valores de oxígeno disuelto desde la superficie hasta los 5m en la estación PPGY 

durante el día fueron de 4 ml L-1 (figura 34), representando concentraciones de 

subsaturación con respecto a los valores máximos esperados para las condiciones de 

temperatura y salinidad registrados. Por debajo de los 5 m y hasta los 14 m durante el día se 

presentaron condiciones subóxicas de 2.5 a 3.5 ml L-1 de oxígeno disuelto. En estas capas 

subsuperficiales donde los dinoflagelados se encontraron en mayores abundancias durante 

el día se espera que la concentración de oxígeno fuese mayor en correspondencia a la alta 

biomasa fotosintética que los dinoflagelados representan durante el florecimiento. Durante 

la noche la concentración de oxígeno disuelto en la superficie disminuyó a 3.5 ml L-1. 

Despues de una profundidad de 15 m a cualquier hora del día se registraron niveles de 

subsaturación de oxígeno con concentraciones entre 1 y 2 ml L-1 de oxígeno disuelto.  
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En la estación SM las concentraciones de oxígeno fueron más bajas, con valores de 3 a 4 

ml L-1 durante las primeras horas del día (8:00 a 13:00) y valor máximo de 4 ml L-1 a las 

14:00 hrs. Esta diferencia con respecto a la estación PPGY puede deberse a la elevación de 

las isotermas que aportan agua subsuperficial con menor concentración de oxígeno 

disuelto. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 Figura 34. Secciones verticales de temperatura (oC), salinidad, y oxígeno disuelto (ml L-1) 
para las estaciones Papagayo (PPGY, a la izquierda), y San Miguel (SM, a la derecha).  
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Las bajas concentraciones de oxígeno en ambas estaciones pueden estar asociadas al 

consumo por oxidación bacteriana de la materia orgánica disuelta y particulada producida 

por la propia comunidad del fitoplancton. De acuerdo con los estudios de Córdova et al. 

(2003), existe una interrelación bimodal entre las bacterias y los dinoflagelados: durante la 

fase logarítmica del crecimiento de los dinoflagelados esta relación es mutualista, mientras 

que en la fase estacionaria se vuelve parasitaria terminando con la muerte del 

dinoflagelado. Esto podría ser una explicación a las bajas concentraciones de oxígeno 

disuelto en superficie durante el florecimiento, además de otros factores como la 

respiración.  

El gradiente horizontal de temperatura y salinidad superficiales en ambas estaciones fue 

muy homogéneo y sus variaciones sólo fueron marcadas por la hora del día (variación 

diurna). En la estación PPGY se observó una lengüeta de agua “tibia” con temperatura de 

17 oC a 18 oC entre las 21:00 hrs y las 04:00 hrs, posiblemente originada por mezcla 

vertical inducida por el viento del noroeste que presentó velocidades máximas de 6.2 m s-1 

y 5.7 m s-1 durante la noche del 29 y la madrugada del 30 de junio respectivamente. 

Durante las horas de la mañana el viento se relajó y la alta intensidad radiante que en el mes 

de junio tiene una duración natural L:O de 14:10, produjo el calentamiento del agua 

superficial. 

Las secciones verticales de fluorescencia (figura 35) de la estación PPGY muestran que 

durante las horas de luz, 12:00 a 16:00 hrs, las células del fitoplancton se encontraban 

principalmente cerca de la superficie, donde los valores máximos variaron entre 4.5 y 5.2 

unidades relativas de fluorescencia, y los conteos celulares fueron entre 0.141x106 cel l-1 y 

1.298x106 cel l-1. Durante ese periodo, los dinoflagelados recibieron suficiente energía 

lumínica para realizar el trabajo fotosintético, con irradiancias superficiales entre 1,290 

µmoles cuanta m-2 s-1 a las 12:00 hrs y 1,048 µmoles cuanta m-2 s-1 a las 16:44 hrs. Durante 

esas horas se registró un máximo subsuperficial de clorofila ubicado en promedio entre los 

4 m y 6 m de profundidad con concentraciones de 17 a 45 mg Chla m-3 (Fig. 36). 

Hacia las 18:50 hrs la irradiancia superficial disminuyó a intensidades menores de 170 

µmoles cuanta m-2 s-1. Por la rápida atenuación de la luz en los primeros 4 m de la columna 
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de agua, la intensidad lumínica debajo de esta profundidad no fue suficiente para que las 

células pudieran realizar el trabajo fotosintético.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Durante la noche el máximo de fluorescencia (4 unidades relativas) se ubicó entre 8m y 16 

m de profundidad a partir de las 21:00 hrs (Fig. 35). La migración de los dinoflagelados 

alcanzó su máxima profundidad en la estación PPGY-12 (Fig. 36), donde a las 03:00 hrs a 

17 m de profundidad registró una abundancia de 1.029 x106 cel l-1 y 40. 67 mg Chla m-3 

(fig. 36). A las 04:00 se detectó que la biomasa de dinoflagelados se desplazaba 

nuevamente hacia la superficie, registrándose el máximo subsuperficial aproximadamente a 

los 4m, donde se mantuvo durante el resto del tiempo de muestreo hasta las 7:00 hrs. 

 
 

Figura 35. Secciones verticales de fluorescencia de la clorofila (unidades 
relativas) en las estaciones PPGY y SM durante los días 29 y 30 de junio 
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Figura 36.- Distribución vertical de dinoflagelados atecados (barras blancas) y L. polyedrum 
(barras grises) en la estación PPGY durante los días 29 y 30 de junio de 2005. La 
concentración de clorofila se indica con los circulos negros. 
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Figura 37.- Distribución vertical de dinoflagelados atecados (barras blancas) y L. 
polyedrum (barras grises) para la estación SM el día 30 de junio de 2005. La concentración 
de clorofila se indica con los circulos negros. 
 
La distribución de L. polyedrum y los dinoflagelados atecados (identificados como el 

“complejo mikimotoi”) con respecto a la profundidad en un ciclo diurno (12:00 hrs a 07:00 

hrs) en la estación PPGY presentó un patrón de migración vertical de los dinoflagelados 

(Figuras 35, 36 y 37). Esta distribución es consistente con el registro del perfil de 

fluorescencia, confirmando que durante las horas de luz cuando el flujo de fotones es alto 

(1,200 a 1,600 µmoles cuanta m-2 s-1) las células se concentran en la superficie con 

máximos de clorofila entre 20 a 45 mg Chla m-3, y un máximo subsuperficial de este 

pigmento aproximadamente entre los 3 a 8 m de profundidad con concentraciones de 

clorofila que variaron entre 18 a 54 mg Chla m-3. El desplazamiento en la vertical fue muy 

marcado durante las diez horas de obscuridad, desde el ocaso (~19:00 hrs) hasta el 

amanecer (~5:00 hrs). 

Debido al periodo muestreado, la estación SM no presentó la misma estructura que en 

PPGY, pero sobresalen las altas concentraciones de clorofila superficial que variaron entre 

10.08 mg Chla m-3 en la estación SM-01 hasta un máximo de 140.99 mg Chla m-3 en SM-
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03 a las 11:10 hrs, con abundancias celulares de 2.51x106 cel l-1 y 2.07x106 cel l-1 

respectivamente. Los máximos subsuperficiales fueron menos variables con concentración 

de clorofila a entre 47.89 mg Chla m-3 y 77.20 mg Chla m-3, en una profundidad de 3 a 5 

m, y abundancias de 0.33x106 cel l-1 y 2.20x106 cel l-1. Esta diferencia entre las estaciones 

PPGY y SM están asociadas a las condiciones hidrológicas que en SM presentaron una 

capa de mezcla de aproximadamente 5 m limitada en la parte inferior por la isoterma de 14 
oC y la isopicna de 25.5.  

La distribución vertical de los nutrientes inorgánicos disueltos no presentó una clara 

estructura. En general para toda la columna de agua por arriba de la isoterma de 14oC en las 

dos estaciones las concentraciones de DIN fueron bajas con valores de 0.45 µM a 1.69 µM. 

Por su parte los DIP variaron entre 0.27 µM a 2.85 µM en superficie con dos valores 

excepcionalmente altos de 4.33µM a 3 m de profundidad en PPGY-04 y 6.4µM a 6 m en 

PPGY-13. Quizás el aporte de este nutriente por fuentes antropogénicas haya contribuido a 

mantener estos valores que pueden no ser limitantes para el crecimiento de la comunidad de 

dinoflagelados. 

A partir de las razones C:Chla reportadas por diferentes autores (Cullen, 1982; Langdon, 

1987; Arin et al., 2002; Lefevre et al., 2003), se considera que la razón C:Chla=36 mgC 

(mg Chla)-1 es un valor promedio adecuado para la comunidad del fitoplancton en 

condiciones naturales. Entonces si utilizamos las razones de Redfield sobre la composición 

del fitoplancton (C:N:P=106:16:1) podemos calcular que se requieren aproximadamente 18 

mM de DIN y 1.13 mM de DIP para sostener una biomasa de dinoflagelados con 40 mg 

Chla m-3. Por lo anterior, confirmamos la hipótesis de que las concentraciones de nutrientes 

desde la superficie hasta la isoterma de 14 oC no son suficientes para mantener los 

florecimientos en la BTS, queda entonces por comprobar si las concentraciones de 

nutrientes por debajo de la isoterma de 14 oC son el sustento de las altas biomasas de 

dinoflagelados. 

Algunos trabajos previos sobre florecimientos de dinoflagelados en la costa de California 

han asociado estos eventos con procesos de surgencias costeras (Dugdale, 1979). Sin 

embargo, aunque el índice de surgencia costera registrado por el programa CUI en sus 

boyas ubicadas en 30oN, 119oW y 33oN 119oW presentaron anomalías positivas con valores 
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de 58, 7 y 43 ton métricas s-1 (100m de línea de costa)-1 para los meses de abril a junio de 

2005, no se registró una influencia de agua con esas características en el interior de la BTS 

durante ese periodo, ya que nuestros datos de temperatura para ese año registraron una 

anomalía positiva en el interior de la BTS y las concentraciones de nutrientes fueron 

menores a las registradas en los veranos de años anteriores. 

En contraste, las concentraciones de silicatos registraron valores en el intervalo de 2.5 a 7.4 

µM lo cual coincide con el trabajo de Eppley y Harrison (1975) quienes reportaron como 

típicas las bajas concentraciones de nitritos+nitratos y elevadas concentraciones de silicatos 

por arriba de una termoclina somera durante los florecimientos de L. polyedrum en las 

costas de California, con valores máximos de clorofila subsuperficial a los 6 m. Aunque en 

el presente trabajo solo se analizaron los nutrientes hasta 10 m de profundidad, se espera 

que los nitratos+nitritos presentaran mayores concentraciones por debajo de esta 

profundidad, en donde los dinoflagelados podrían incorporar nutrientes durante las horas de 

obscuridad en donde se registró su máxima migración (16m).  

Otros trabajos previos han acoplado las observaciones de campo con estudios de 

laboratorio para plantear la hipótesis de que en aguas con pocos nutrientes L. polyedrum 

puede alcanzar sus máximas biomasas por la migración vertical a través de la nutriclina 

durante la noche (MacIsaac, 1978; Heaney y Eppley, 1981). Haciendo esto, L. polyedrum 

puede maximizar su habilidad para incorporar el nitrato en la obscuridad, lo cual representa 

entre el 50 y el 100% de sus requerimientos de nitrógeno (Harrison, 1976), mientras 

fotosintetiza durante las horas de luz. También se ha documentado que aun en condiciones 

de altas concentraciones de nitratos en la columna de agua superficial, L. polyedrum no 

suspende las altas tasas de incorporación de nitratos durante la noche (Eppley y Harrison, 

1975; Harrison, 1976; MacIsaac, 1978). 

Heaney y Eppley (1981) también demostraron que L. polyedrum presenta un 

comportamiento complejo cuando está limitado por nutrientes, incluyendo la evasión de 

altos niveles de luz. Prezelin y Matlick (1983) demostraron que en condiciones de 

limitación por nutrientes, L. polyedrum es más susceptible al fotodaño. Heaney y Eppley 

(1981) reportaron que bajo condiciones de limitación por nutrientes, L. polyedrum retrasará 

o mantendrá su migración vertical fuera de la zona de mayor irradiancia. Esta adaptación en 
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el comportamiento puede mantenerlo por periodos prolongados en una zona con altas 

concentraciones de nitrato subsuperficial y evitar el fotodaño que le produciría el estar 

cerca de la superficie bajo altas irradiancias. 

En este trabajo, no fue posible determinar la existencia de fotoinhibición ya que de acuerdo 

a los valores fluorescencia de la clorofila, las concentraciones de clorofila y las abundancias 

celulares, es evidente que durante el ciclo diurno se registró una importante migración 

vertical de la biomasa de los dinoflagelados. Tampoco podemos hablar de la limitación por 

nutrientes ya que es posible que la nutriclina esté por debajo de la profundidad a la cual 

realizamos los análisis de nutrientes. Pero si podemos asegurar que L. polyedrum es capaz 

de mantenerse en diferentes niveles de irradiancia aprovechando las concentraciones de 

nutrientes de cualquier profundidad por arriba de la picnoclina y la termoclina.  

Aunque durante este estudio no se evaluó la condición fisiológica y el estatus nutricional de 

las células que produjeron el florecimiento, la información de campo durante la variación 

diurna es representativa de una fase del florecimiento en la cual se demuestra que L. 

polyedrum puede autorregular la profundidad en la cual ubicarse para recibir la cantidad de 

luz necesaria para su desarrollo. También tiene la capacidad de migrar en la vertical para 

adquirir nutrientes que satisfagan sus necesidades nutricionales durante las horas de 

obscuridad. Estas estrategias en combinación con su capacidad para utilizar indistinamente 

las formas nitrogenadas como urea, amonio y nitrato, para las cuales tiene cinéticas de 

incorporación consistentemente similares en el medio natural (Eppley et al., 1969), le 

confieren ventaja fisiológica y ecológica competitiva con respecto a algunas especies de 

grupos fitoplanctónicos con estrategías “r” como las diatomeas, clorofitas y cianobacterias, 

así como otros dinoflagelados, con los cuales compite en el medio natural. 
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IV.4.2.1. Curvas Fotosíntesis-Irradiancia y parámetros fotosintéticos. 

Se realizaron 10 experimentos para obtener la relación fotosíntesis-irradiancia en la 

superficie y en la profundidad del máximo de clorofila a (Chla) para las estaciones PPGY-

02, 06, 13, SM-01 y 04. Debido a errores experimentales a bordo del B/O Francisco de 

Ulloa se desecharon las curvas correspondientes a la estación SM-01. Con los valores de la 

tasa de incorporación de carbono en cada experimento se calculó la producción primaria 

(PP; mgC m-3 h-1) in situ y se normalizó con base a la clorofila a [PB; mgC (mg Chla)-1 h-1] 

para obtener la razón fotosintética (figura 38). 

Los valores de producción primaria en la estación PPGY fueron mayores en la superficie a 

las 13:00 hrs, con valor de 200.83 mgC m-3 h-1. Durante la tarde a partir de las 17:45 hr y 

por la mañana a las 7:00 hrs, se invierte este patrón y los valores subsuperficiales en el 

máximo de clorofila presentaron una producción primaria de 107.19 mgC m-3 h-1 asociados 

a las abundancias celulares de dinoflagelados. Para la estación SM, la producción primaria 

fue ligeramente mayor en el máximo de clorofila que en superficie con valores de 78.51 y 

61.36 mgC m-3 h-1 respectivamente (tabla XVIII). 

 

 

Estación y profundidad  hora PP alfa 
PPGY-02-sup 13:30 200.83 0.49 
PPGY-02-15m 162.59 0.38 
PPGY-06-sup 17:45 27.04 0.12 
PPGY-06-MaxChla(4m) 71.10 0.24 
PPGY-13-sup 07:10 31.42 0.12 
PPGY-13-MaxChla(8m) 107.19 0.10 
SM-04-sup 12:20 61.36 0.10 
SM-04-MaxChla 78.51 0.14 

Tabla XVIII. Valores de producción primaria (PP; mgC m-3 h-1) y α (mgC m-3 h-1/µmoles 
cuanta m-2 s-1), en las estaciones de muestreo los días 29 y 30 de junio de 2005. 
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Figura 38. Relación Fotosíntesis-Irradiancia para las estaciones PPGY y SM durante los 
días 29 y 30 de junio de 2005. Notese que los valores de la tasa fotosintética no están 
normalizados por clorofila y que las escalas son diferentes en cada caso. 
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Con el modelo de la tangente hiperbólica (Jassby y Platt, 1976) se ajustaron los datos de PP 

normalizados por clorofila para obtener los valores del coeficiente de máxima utilización de 

luz (αB) y la tasa de fotosíntesis máxima (PB
m). La irradiancia de saturación (Ek) se estimó 

con la relación Ek=PB
m/αB para cada estación y profundidad (figura 39 y tabla XIX). 

El análisis de los resultados en siete de las ocho curvas  muestran que la suma de cuadrados 

del error (SSE) para el cálculo de PB
m presentó valores entre el 3% y el 49 % con un 

promedio global del 16%. Este valor puede considerarse aceptable ya que de acuerdo con 

otros trabajos puede alcanzar hasta el 25% del total de las mediciones (Oviatt et al., 2001). 

La curva restante presentó un error estándar del 75%. Por otro lado, el coeficiente de 

determinación (r2) para todas las curvas presentó valores entre 0.94 y 0.99 para todos los 

experimentos. Estos indicadores estadísticos proporcionan al 95% de confianza la calidad 

de los parámetros fotosintéticos (tabla XIX) estimados a partir de las curvas P-E. 

 

Tabla XIX. Parámetros fotosintéticos obtenidos a partir del ajuste de las curvas P-E para 
cada uno de los experimentos [PB

m mgC (mgChla)-1 h-1; αB mgC (mgChla)-1 h-1/µmol 
cuanta m-2 s-1; Ek µmol cuanta m-2 s-1; Pm mgC m-3 h-1]. Se presentan los valores de la suma 
de cuadrados del error (SSE) y del coeficiente de determinación (r2). 

 

Tanto el coeficiente de máxima utilización de luz (αB) como la tasa de fotosíntesis máxima 

normalizada por clorofila (PB
m) presentaron variaciones de un orden de magnitud, entre 

0.003 a 0.038 mgC (mgChla)-1 h-1/ µmol cuanta m-2 s-1 y entre 1.3 a 15.9 mgC (mgChla)-1 

h-1, respectivamente. Los valores más altos de ambos parámetros se presentaron en la 

estación PPGY-02, en superficie y a 15 metros. Las estaciones restantes presentaron 

valores muy similares en ambos parámetros.  

Estación Profundidad (m) Hora PB
m αB Ek Pm SSE r2 

PPGY-02 
0.5 13:30 6.4 0.016 401 200.83 3.19 0.97
15 13:30 15.9 0.038 418 162.59 11.94 0.98

PPGY-06 
0.5 17:45 1.3 0.005 262 27.04 0.32 0.94

MaxChla (6.0) 17:45 1.3 0.004 328 71.10 0.19 0.96

PPGY-13 
0.5 07:10 3.7 0.014 265 31.42 0.48 0.98

MaxChla (8.0) 07:10 2.4 0.003 793 107.19 0.18 0.97

SM-04 
0.5 12:20 2.4 0.004 639 61.36 0.11 0.98

MaxChla (4.0) 12:20 1.7 0.003 553 78.51 0.06 0.99



 127
 

Ta
sa

  f
ot

os
in

té
tic

a 
[m

gC
 (m

g 
C

hl
a)

-1
 h

-1
] 

 

 

 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 39.  Relación Fotosíntesis-Irradiancia para los experimentos en las estaciones PPGY 
y SM los días 29 y 30 de junio. La producción primaria se ha normalizado por clorofila 
(PB). Notese que las escalas son diferentes en el eje vertical.  
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No se presentó el efecto de fotoinhibición en ninguno de los experimentos, aun en los 

cuales la muestra fue la más profunda que provenía de bajas irradiancias.  Sin embargo, en 

la estación PPGY-02 se presentaron valores de PB
m con un amplio intervalo entre superficie 

y 15m. Los valores de Ek siempre estuvieron por arriba de 260 (promedio de 457±189 µmol 

cuanta m-2 s-1) sin importar la profundidad de muestreo. 

Aunque la concentración de clorofila fue mayor en SM, los parámetros fotosintéticos 

variaron muy poco con respecto a todas las estaciones de PPGY, excepto PPGY-02 a 15 m 

que presentó los valores más altos de los parámetros fotosintéticos, con la más baja 

concentración de clorofila. Sin incluir a la estación PPGY-02 a 15 m, los datos de todos los 

experimentos de las curvas P-E fueron agrupados para obtener un ajuste general de los 

parámetros fotosintéticos (figura 40).  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 

 

Los valores de PB
m, αB y Ek derivados del ajuste general (Fig. 40) fueron 2.71 mgC 

(mgChla)-1 h-1, 0.007 mgC (mgChla)-1/µmol cuanta m-2 s-1 y 387.14 µmol cuanta m-2 s-1 

respectivamente. PB
m presentó correlación significativa con αB (figura 41). La regresión 

lineal entre estos parámetros fue; PB
m = [0.3392 + (400.33) (αB)], (r = 0.97, n=8, p<0.05, 

Figura 40. Relación Fotosíntesis-Irradiancia (P-E) para los datos 
agrupados de todos los experimentos, El ajuste de la curva no incluye a 
la estación PPGY-02 15m).
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α=0.05). La pendiente de la regresión entre  PB
m y αB proporciona otra forma de aproximar 

los valores promedio de Ek = 400 µmol cuanta m-2 s-1 (contra 457 µmol cuanta m-2 s-1 

obtenido a partir de los valores absolutos). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 
  Figura 41. Relación entre PB

m y αB para todos los experimentos, la línea contínua  
                   es el ajuste de la regresión.  
 

El intervalo de variación de los parámetros fotosintéticos en este estudio presentaron 

valores promedio de 2.74 mgC (mgChla)-1 h-1, 0.007 mgC (mgChla)-1/µmol cuanta m-2 s-1 y 

463 µmol cuanta m-2 s-1 para PB
m, αB y Ek respectivamente. Estos valores son muy cercanos 

a los obtenidos con el ajuste general de los datos. 

Al comparar los valores de los parámetros fotosintéticos con trabajos previos en el área de 

estudio encontramos diferencias de hasta un orden de magnitud para PB
m

 y αB con respecto 

a lo reportado por Valdez-Holguín et al. (1998) en la superficie de BTS, y por Montes-

Hugo y Álvarez Borrego (2001) en la parte exterior del estero de Punta Banda (tabla XX). 

Sin embargo, esta diferencia es menor (una diferencia aproximada del 100% más altos para 

ambos parámetros) cuando se compara con lo reportado por los mismos autores para las 

aguas intermedias de la zona eufótica de la BTS y el interior del Estero de Punta Banda. 

Esta similitud puede estar asociada a que en el primer caso los experimentos se realizaron 

con muestras de fitoplancton adaptadas a baja irradiancia, mientras que para el interior del 
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Estero la alta turbidez impide que las células del fitoplancton reciban altas irradiancias. De 

ser así, los resultados son comparables con los encontrados para el florecimiento de 

dinoflagelados ya que nuestros experimentos se realizaron con células obtenidas por debajo 

de 0.5m, donde se produce autosombreado por las altas abundancias de células en la 

superficie, impidiendo que a esas profundidades llegue alta irradiancia.  

 

 

La comparación de nuestros resultados con los valores de PB
m reportados por diversos 

autores (Boczar et al., 1990; Nielsen, 1992, 1996) durante el desarrollo de florecimientos o 

cultivos de dinoflagelados muestran gran similitud, al igual que los florecimientos de otras 

especies de fitoplancton (Moran y Estrada, 2001; Oviatt, 2001). Sin embargo para el caso 

de αB hay una gran diferencia con el valor reportado por Boczar et al. (1990). 

De acuerdo con Geider et al. (1997), en cultivos experimentales el valor de PB
m es 

explicado por lo menos en un 75% por la irradiancia a la cual están adaptadas las células, 

mientras que αB presenta poca dependencia de la irradiancia de crecimiento, y cuando la 

máxima utilización de luz disminuye indica la reducción en la eficiencia cuántica (ϕmax). 

Estas observaciones aplicadas a los resultados de este trabajo sugieren que las células 

provenientes del máximo de clorofila tienen una eficiencia cuántica menor que las de capas 

superficiales y en consecuencia los valores de αB dependen del tipo de células y no de la 

irradiancia.  

Evento / localidad PB
m αB Referencia 

Aguas superficiales de la BTS 
Aguas intermedias de la zona eufótica (BTS)

11.3 
8.0 

0.05 
0.028 

Valdez Holguín et al. 
(1998). 

Interior del Estero de Punta Banda 
Parte externa del Estero de Punta Banda 

7.7 
14.6 

0.019 
0.036 

Montes-Hugo y 
Alvarez Borrego, 
(2001) 

Florecimiento de L. polyedrum / California 4.2 0.076 Boczar et al. (1990) 
Cultivos de Gymnodinium  galateanum 3.1 0.008 Nielsen et al. (1996) 
Cultivos de Gyrodinium aureolum 0.82  Nielsen (1992) 

Comunidad del fitoplancton / Mediterraneo 2.24 - 3.60 0.0078 - 0.001 Morán y Estrada, 
(2001) 

Florecimiento de diatomeas / Narraganset 3.4 - 5.5 0.07-0.17 Oviatt (2002) 
    

Tabla XX. Valores de PB
m [mgC (mgChla)-1 h-1] y αB [mgC (mgChla)-1/µmol cuanta 

m-2 s-1] reportados por diversos autores en el área de estudio y en otras regiones del 
océano durante el desarrollo de florecimientos de diferentes especies. 
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A partir de los parámetros fotosintéticos promedio obtenidos de la curva general de los 

experimentos P-E, se estimó la tasa de crecimiento máxima (µmax) in situ para la comunidad 

de los dinoflagelados en las profundidades de donde se recolectó la muestra durante el 

florecimiento. Para ello se utilizó la relación empírica (ecuación 11) propuesta por Arin et 

al. (2002).  

                                           µmax = ln [1 + (Fpd * PB
m / C:Chla)]                                     (11) 

 

donde, Fpd es el fotoperido diario en horas, y C:Chla es la razón Carbono:Clorofila a para 

la comunidad del fitoplancton.  

Para efectos del cálculo se consideró Fpd = 14.1 hrs por ser este el valor promedio de las 

horas de luz en el mes de junio en la BTS. Se consideró la razón C:Chla = 36 por ser este 

un promedio obtenido de los valores reportados por diversos autores para la comunidad de 

dinoflagelados (Chan, 1980; Falkowsky et al., 1985; Langdon, 1987; Cullen, 1988; Tang y 

Peters, 1995; Tang, 1996; Geider et al., 1997; Arin et al., 2002). Los resultados del cálculo 

indican que µmax=ln [1+(14.1 h d-1* 2.71 mgC (mgChla)-1 h-1/36 mgC (mgChla) -1], de 

donde: µmax=0.72 d-1. 

Este resultado es comparable con los valores obtenidos para L. polyedrum en los cultivos 

que se realizaron en este trabajo a 20 oC y 100 µmol quanta m-2 s-1, donde la µmax fue de 

0.74 d-1. Esto sugiere que la comunidad de dinoflagelados tiene la capacidad de mantener 

tasas de crecimiento relativamente altas aun cuando en la parte superficial de la columna de 

agua (0-5 m) se presenten fuertes gradientes de irradiancia y concentraciones de nutrientes 

que no explican las altas biomasas. Esta tasa de crecimiento le permitiría entonces duplicar 

su población en la zona eufótica en aproximadamente 36 h, sin considerar las pérdidas por 

pastoreo del zooplancton, lisis viral y bacteriana, entre otras. 

La variación diurna del periodo de luz en la BTS y su relación con la fotosíntesis en la zona 

eufótica fue similar al gradiente lumínico de los experimentos P-E y por lo tanto estos 

últimos son comparables con la variación en las tasas fotosintéticas in situ. Por lo tanto, 

aunque PB
m y αB varían con la hora del día y la profundidad, estos parámetros se 

mantuvieron en un valor que permitió a los dinoflagelados sostener altas tasas de 

crecimiento durante los florecimientos, para lo cual también contribuye la estrategia de L. 
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polyedrum de realizar la migración vertical durante la obscuridad e incorporar nutrientes de 

mayores profundidades. 

Utilizando la ecuación 11 se calculó la µmax para cada una de las profundidades de los 

experimentos (tabla XXI).  

 

Tabla XXI. Valores de la tasa de crecimiento máximo para la comunidad de dinoflagelados 
en diferentes profundidades y localización durante el florecimiento en condiciones 
naturales. 
Estación PPGY-02  PPGY-06 PPGY-13 SM04  
Profundidad Superf. 15 m Superf. MaxChla Superf. MaxChla Superf. MaxChla
µmax 1.25 1.98 0.41 0.41 0.89 0.66 0.66 0.51 

 

La respuesta de los dinoflagelados está entonces asociada a la presencia de células con 

bajos valores de la razón la razón C:Chla en aguas subsuperficiales, lo cual de acuerdo con 

Langdon (1987) es una característica de las especies fitoplanctónicas que presentan altas 

eficiencias de crecimiento en bajas irradiancias. Lo anterior es consistenete con lo 

reportado por y Latasa et al. (1992), quienes en trabajos independientes documentaron que 

los bajos valores de la relación C:Chla en profundidades mayores a 30 m de la región 

mediterránea es consecuencia de la alta concentración de clorofila por unidad celular 

debido a la fotoadaptación. 

 

IV.4.3. Conclusiones 

En la mayoría de las estaciones las tasas de crecimiento de los dinoflagelados disminuyeron 

con la profundidad lo cual puede ser el resultado de la disminución en la irradiancia. 

El tiempo promedio de duplicación de la población de L. polyedrum durante los 

florecimientos en la BTS es de aproximadamente 36 h, sin considerar las pérdidas celulares 

por pastoreo, lisis celular y bacteriana. 

La comunidad de dinoflagelados durante los florecimientos tiene valores altos de los 

parámetros fotosintéticos PB
m y αB que aunado a la estrategia de migración vertical que 

posee L. polyedrum, son factores clave para mantener altas biomasas fitoplanctónicas, que 

no podrían sostenerse por periodos tan prolongados con las bajas concentraciones de 

nutrientes en la columna de agua por arriba de la isoterma de los 14 oC. 
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Capítulo V 

Discusión General  

V.1. Factores que influencian el desarrollo de los florecimientos de dinoflagelados en 

la Bahía de Todos Santos. 

Para describir las características ecofisiológicas de los florecimientos en la BTS se propone 

un modelo partiendo de la hipótesis de que es posible describir la dinámica de las 

poblaciones de los dinoflagelados en un ambiente cambiante como el de la BTS”, lo cual 

puede lograrse si se analizan las respuestas de cada una de las fases del ciclo de vida de las 

células ante los cambios de algunas de las variables ambientales que intervienen en su 

desarrollo. De acuerdo a los resultados de cada uno de los capítulos de esta tesis se obtiene 

que el desarrollo de los FANs es multifactorial, pero es factible delimitar los principales 

factores separándolos como sigue: 

a) Físicos: temperatura, fotoperiodo e intensidad de la irradiancia, precipitación 

pluvial, estratificación, dirección e intensidad del viento, advección horizontal de 

agua de surgencias costeras. 

b) Químicos: concentración de nutrientes inorgánicos disueltos; fosfatos (DIP) y 

nitritos+nitratos (DIN).  

c) Biológicos: Especies presentes, ciclo de vida de cada especie, tamaño del inoculo en 

forma de quistes o células vegetativas, hábitos alimenticios (autótrofos, mixótrofos, 

heterótrofos), ingreso de otras especies hacia la bahía, tasas de crecimiento y 

habilidad de desplazamiento en la vertical (HDV).  

Los principales factores que influencian el crecimiento y desarrollo de los florecimientos se 

presentan en la figura 42. Bajo determinadas circunstancias el efecto de los diferentes 

factores es acumulativo y su interacción sinérgica puede conducir al desarrollo de 

florecimientos de gran magnitud en las escalas espacial y temporal. 
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Figura 42.- Principales factores que influencian el desarrollo de los FANs de dinoflagelados 
en la BTS. 
 
 
V.1.1. Factores Físicos 

La comunidad de dinoflagelados en la BTS incluye por lo menos 114 especies (anexo III) 

de las cuales 15 pueden representar riesgos potenciales al ecosistema (tabla V). La 

habilidad de estas especies para aprovechar los recursos disponibles para su crecimiento y 

reproducción se debe en parte a su estrategía oportunista para aprovechar los diferentes 

ambientes. Los principales factores físicos que afectan los florecimientos masivos de 

algunas de estas especies son: 
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V.1.1.1. Temperatura 

La temperatura es uno de los factores más importantes que determinan el desarrollo de los 

florecimientos de dinoflagelados en la BTS. Las diferentes especies de dinoflagelados que 

forman parte de la comunidad del fitoplancton pueden sobrevivir en intervalos específicos 

de temperatura superficial. La BTS presenta un amplio intervalo de temperatura superficial, 

desde 12 oC en invierno hasta 24 oC en verano. Durante primavera y verano los 

florecimientos de dinoflagelados se ven favorecidos por la temperatura que presenta un 

intervalo entre 15 oC y 24 oC (Figs. 5 y 6). Cuando la temperatura es ~17 oC pueden 

presentarse florecimientos episódicos de P. gracile, P. micans, Ceratium furca, C. dens, C. 

fusus y C. divaricatum. Este valor de 17 oC se ubica por debajo de la temperatura óptima 

reportada para C. furca y C. fusus en la Bahía de Sagami, Japón donde Baek et al. (2008) 

encontraron que las máximas tasas de crecimiento para estas especies se presentan cuando 

la temperatura se encuentra en el intervalo entre 20 oC a 24 oC. Sin embargo, C. furca 

puede florecer en un intervalo más amplio, desde los 18 oC hasta los 28 oC (Baek, et al., 

2006). 

La composición por especies en la comunidad del fitoplancton puede cambiar con el 

incremento en la temperatura. De acuerdo a los resultados de este trabajo cuando la 

temperatura superficial se encuentra en el intervalo entre 17 oC y 22.5oC,  L. polyedrum 

puede ser la especie dominante. Esto confirma que es la ventana térmica óptima para el 

desarrollo de esta especie en la BTS, coincidiendo con reportes previos (Peña-Manjarrez et 

al., 2001). Cuando la temperatura superficial es <15oC se presentaron florecimientos de 

diatomeas formadoras de cadenas (anexo IV), algunas de las cuales se han reportado como 

responsables de impactos negativos en el ecosistema de diferentes regiones costeras (tabla 

VI). Cuando la temperatura es >24 oC, lo cual ocurre eventualmente al final de verano por 

disminución de las surgencias costeras y la influencia de agua con características del 

Pacífico Central (Goericke et al., 2005), se pueden desarrollar especies cocales o pequeñas 

flageladas que generalmente pasan inadvertidas en la composición fitoplanctónica total. Por 

lo tanto, se concluye que en general los florecimientos de dinoflagelados dentro de la BTS 

sólo se desarrollan en el intervalo de temperatura superficial comprendido entre 15oC y 

24oC (abril-septiembre). 
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Los diferentes escenarios térmicos en la superficie de la BTS son influenciados por 

procesos físicos locales y de mesoescala principalmente asociados a variaciones en el 

régimen de vientos y de surgencias, que determinan la advección horizontal y vertical de 

agua con diferentes características térmicas. Durante el periódo en el que se realizó este 

trabajo (2002-2005) todos los años presentaron diferentes características en la Corriente de 

California (Venrick et al., 2004; Goericke et al., 2004, 2005; Peterson et al., 2006), por lo 

cual es difícil intentar establecer un escenario único o de referencia para la BTS. 

 

V.1.1.2. Fotoperiodo e intensidad de la irradiancia 

Diferentes trabajos en zonas templadas del oceáno mundial reportan la importancia que 

tiene la luz en el desarrollo de las comunidades del fitoplancton (Margalef, 1978; 

Falkowsky et al., 1985). Los efectos pueden ser extremos causando la destrucción 

fotoquímica del aparato fotosintético de las células por exceso de irradiancia, o una 

disminución de la fotosíntesis por insuficiencia de energía radiante para realizar las 

funciones básicas (Blankenship, 2002). 

Por su ubicación latitudinal la BTS puede recibir desde 10 horas de luz durante el invierno 

hasta un máximo de ~14.1 horas en el verano (Fig. 21). Los florecimientos de 

dinoflagelados siempre inician a finales de marzo o principios de abril, cuando en la BTS 

se tienen más de 12 horas de luz. Las mayores abundancias de dinoflagelados se registran 

cuando las horas de luz fueron máximas en el periódo de mayo a julio, coincidiendo con la 

ventana térmica óptima para el crecimiento de L. polyedrum (17 oC a 22.5 oC). El 

decaimiento de estos FANs ocurre cuando el fotoperiodo tiene una razón Luz:Obscuridad 

<1. 

La irradiancia PAR sobre la superficie de la BTS presenta valores promedio entre 500 a 

800 µmol cuanta m-2 s-1 durante primavera-verano (Fig. 22), con valores máximos de hasta 

2100 µmol cuanta m-2 s-1 en los días despejados de verano. Estas altas irradiancias podrían 

ser fotoinhibitorias para los dinoflagelados presentes en la superficie. Sin embargo, la 

combinación de la componente física representada por la absorción y esparcimiento de la 

energía radiante en los primeros centímetros por parte del agua y partículas de acuerdo a la 

ecuación 10 (Kirk, 1980), y la componente biológica representada tanto por la habilidad de 
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los dinoflagelados para desplazarse a una profundidad donde la irradiancia que reciben sea 

óptima, como por la velocidad de su respuesta fisiológica para implementar los 

mecanismos de fotoprotección (NPQ: síntesis de pigmentos, regulación del gradiente de 

protones, disipación térmica) inherentes a cada especie, son en conjunto los factores que de 

forma sinérgica facilitan el desarrollo de los FA. 

Durante los florecimientos más intensos de L. polyedrum la zona eufótica se redujo a una 

profundidad máxima de 9 m, y la mayor concentración de células se desplazó a 

profundidades entre 0.5 y 6 m donde las células recibieron una irradiancia entre 80 y 120 

µmol cuanta m-2 s-1. Esta irradiancia parece ser el intervalo óptimo para el crecimiento de 

esta especie, lo cual se relacionó con los experimentos de laboratorio, donde la máxima tasa 

de crecimiento de 0.74 d-1 se presentó cuando las células fueron expuestas a 100 µmol 

cuanta m-2 s-1 y 20 oC. 

 

V.1.1.3. Precipitación pluvial invernal 

En diferentes trabajos se ha documentado la contribución de la precipitación pluvial en el 

enriquecimiento por nutrientes (DIP y DIN) a la superficie del mar, ya sea por disolución 

de partículas de la atmósfera (Bartoli et al., 2005; Malej et al., 1997) o por el arrastre de los 

ríos y arroyos (Horner et al., 1997). En nuestra área de trabajo no se han realizado estudios 

que relacionen la intensidad de la precipitación pluvial con la ocurrencia de los 

florecimientos. Sólo algunos autores han comentado sobre la posible relación de intensas 

lluvias inusuales en la región de California con los FANs de L. polyedrum (Horner et al., 

1997; Gregorio y Pieper, 2000). 

En este trabajo se mostró una correlación con un corrimiento de 3 a 5 meses entre la 

intensidad de la precipitación pluvial durante el otoño-invierno y la intensidad de los 

florecimientos de L. polyedrum que regularmente inician en el mes de abril posterior a la 

época de lluvias (Fig. 20).  

No se observó una variación importante entre las concentraciones superficiales de DIN y 

DIP durante las precipitaciones más intensas registradas a finales de 2004 y principios de 

2005, las cuales precedieron al florecimiento de mayor duración en los registros de FANs 

en el área de la Ensenada del Sur de california desde 1900 (Allen, 1928, 1941; Abbott y 
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Albee, 1967; Sweeney, 1975; Horner et al., 1997; Gregorio y Pieper, 2000). Sin embargo, 

es posible que el agua de lluvia a través de los arroyos contribuya con el aporte de 

sustancias húmicas hacia puntos bien localizados en las márgenes de la BTS. Estas 

sustancias orgánicas de alto peso molecular (500-5000 g at-1) pueden depositarse en forma 

particulada sobre los sedimentos de la BTS y resistir la degradación microbiana (Rand et 

al., 1995). De ser posible este escenario, podemos plantear la hipótesis de que estas 

sustancias permanecen asociadas a los sedimentos hasta que son resuspendidos por algún 

proceso mecánico, facilitando así su disolución en la columna de agua como ácidos 

húmicos o permaneciendo en forma particulada como ácidos fúlvicos y húmin.  

De acuerdo con trabajos realizados en áreas costeras de Brasil y Puerto Rico, la presencia 

de sustancias húmicas en los sedimentos tiene efectos variables sobre el fitoplancton, 

favoreciendo el crecimiento heterotrófico y mixotrófico de ciertas especies de 

dinoflagelados  e inhibiendo a otras (Cooksey y Cooksey, 1978). Se ha demostrado que la 

fracción húmica de bajo peso molecular estimula el crecimiento de Pyrodinium bahamense 

(Prakash, 1971). El posible efecto fisiológico de estas sustancias se ha atribuido a su 

capacidad de formar compuestos quelados con el hierro poniéndolo a disposición para ser 

asimilado por las microalgas y no como fuente primaria de carbono. Lo anterior lleva a 

plantear las siguientes preguntas: ¿Estas sustancias pueden ser utilizadas por los 

dinoflagelados de la BTS en sus funciones básicas de crecimiento y reproducción?, ¿Cuáles 

son los procesos que la célula realiza para aprovechar estas sustancias?, ¿Cuál es la ruta 

metabólica que siguen?. En este trabajo no se cuenta con la información para responder a 

estas preguntas. 

 

V.1.1.4. Viento y estratificación. 

Con frecuencia las condiciones atmosféricas y oceanográficas son los factores que preceden 

a los cambios biológicos que conducen directamente al desarrollo de un florecimiento 

(Kiørbe, 1993; Ikeda, 2003). Se ha sugerido (Yanagi, 1982) que la convección vertical y 

mezcla inducidas por fuertes vientos pueden contribuir al aporte de nutrientes hacia la 

superficie de la columna de agua, lo cual posiblemente es un “disparador” de los 

florecimientos. En Bahía Concepción, B.C.S. después del relajamiento de los vientos del 
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NW se inicia un periodo de estratificación de la columna de agua en el cual se incrementan 

las concentraciones de DIN y DIP por debajo de los 20 m generando un incremento en la 

concentración de clorofila subsuperficial (Lopez-Cortés et al., 2003). También se ha 

reportado que la surgencia de agua rica en nutrientes y bajo contenido de oxígeno es una 

respuesta a los fuertes vientos del norte en el mar de Harima (Nakata, 1988), induciendo las 

condiciones para el desarrollo de los florecimientos. 

El análisis de componentes principales (Fig. 30) realizado en el capítulo III, mostró que 

dentro de la BTS el viento es uno de los factores que contribuyen a explicar la varianza de 

los florecimientos. La contribución de esta variable para explicar la ocurrencia de los FANs 

se asoció a las componentes de velocidad y dirección del viento. 

En la BTS durante este estudio se registraron vientos dominantes del NW durante la mayor 

parte del año con velocidades promedio de 5.0 m s-1. Los vientos más intensos se 

presentaron durante finales de invierno y principios de primavera con velocidades 

promedio mensuales de hasta 5.7 m s-1 (Fig. 17). Estos vientos están asociados a las 

surgencias costeras presentes en la región y pueden tener un efecto en la inducción del 

inicio del florecimiento de primavera.  

Estas condiciones del viento promovieron la mezcla dentro de la BTS con la consecuente 

resuspensión de los quistes de dinoflagelados de las especies presentes (Fig. 5). Después de 

los fuertes vientos se presentó un periodo de calma en el cual los vientos disminuyen a 

velocidades ≤4 m s-1. Estas condiciones pueden permanecer por periodos variables de 3 a 5 

días. Entonces la combinación de las condiciones de luz y temperatura y el inicio de la 

estratificación de la columna de agua en los primeros 20 metros, promueven que los 

dinoflagelados obtengan un ambiente adecuado para su desarrollo.  

Estas características de vientos variables con alternancia en sus intensidades se 

mantuvieron durante los periodos de primavera y verano de cada año, promoviendo 

cambios anuales e interanuales en la estructura de la columna de agua de manera similar a 

lo descrito para Bahía Concepción, B.C.S. (López-Cortés et al., 2003). La mayoría de los 

florecimientos se registraron cuando la rapidez del viento fue moderada, con intensidades 

entre 4.0 y 5.7 m s-1, ya que cuando el viento fue mayor a 5.7 m s-1 los florecimientos se 

dispersaron y eventualmente desaparecieron. 
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La segunda contribución de estos vientos ocurre cuando ya existe un florecimiento dentro 

de la BTS. Entonces los vientos moderados del oeste-suroeste que permanecen por 4 a 5 

días generan disipación “momentánea” del florecimiento, pero posteriormente se presenta 

un incremento en las abundancias celulares de los dinoflagelados. Sobre el mecanismo que 

subyace en este procesose sugiere que los vientos con esa componente generan el 

apilamiento de agua en la franja costera lo cual aumenta su tiempo de residencia en la BTS. 

Este proceso permite que los dinoflagelados dispongan de mayor tiempo para responder a 

las condiciones de altos nutrientes de forma análoga a lo que ocurre en los cultivos 

estacionarios de laboratorio, realizando además las migraciones verticales para adquirir 

nutrientes subsuperficiales y ayudar al mantenimiento del florecimiento durante el verano. 

Esta podría ser una forma similar a lo que se ha reportado para el área de la Corriente de 

Benguela donde los FANs de dinoflagelados de las especies Alexandrium catenella, 

Ceratium furca, Dinophysis acuminata, Prorocentrum micans y Scripsiella trochoidea 

están asociados a la relajación de la surgencia costera o con el hundimiento de agua 

(Pitcher et al., 1998).  

En ecología del fitoplancton es una idea generalizada el hecho de que la alta turbulencia en 

la columna de agua afecta negativamente la fisiología de los dinoflagelados (Margalef, 

1978; 1997; Estrada y Berdalet, 1997; Hallegraeff et al., 1995). En este trabajo se encontró 

que los vientos moderados con velocidades <5 m s-1 no son un obstáculo para el desarrollo 

de los FANs de L. polyedrum en la BTS. Esto es consistente con lo reportado por Smayda 

(2000; 2002) quien encontró que en la región de Benguela, la turbulencia media puede 

tener una influencia positiva en el desarrollo de los florecimientos de dinoflagelados como 

Prorocentrum micans y Gymnodinium sp.  

Para L. polyedrum se ha encontrado una relación funcional entre la intensidad de la 

turbulencia y la tasa de división celular (Sullivan y Swift, 2003). Esta relación funcional es 

similar a la que se presenta entre la tasa fotosintética del fitoplancton y la intensidad de luz. 

La tasa de división celular se incrementa linealmente desde 0.35 hasta 0.5 d-1 con el 

incremento en la turbulencia de 10−8 a 10−4 m2 s−3, después del cual hay un fuerte 

decaimiento (Sullivan y Swift, 2003). En estudios de laboratorio se ha encontrado que la 

división celular en L. polyedrum se reduce cuando la intensidad turbulenta alcanza ~10-3 m2 
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s-3. Esta es una turbulencia alta, cercana al límite superior de las intensidades turbulentas 

generadas en el océano por el rompimiento de una ola  (Gargett, 1997). Aún con estas altas 

turbulencias se ha encontrado que la división celular continúa a una tasa de ~0.2 d-1, pero a 

mayor turbulencia la división celular es totalmente inhibida (Gargett, 1997; Thomas y 

Gibson, 1990). 

Por otro lado, extrapolando los resultados de laboratorio, varios autores sostienen la 

hipótesis de que los florecimientos de L. polyedrum son afectados negativamente por la 

turbulencia de pequeña escala cuando el viento forza la energía turbulenta hacia la capa de 

mezcla generando intensidades turbulentas “ecológicas” fuera de las características 

fisiológicas de esta especie (Juhl et al., 2001).  

Considerando lo anterior y de acuerdo con nuestras observaciones en cuatro años de 

florecimientos en la BTS, podemos proponer que L. polyedrum se clasifica como una 

especie de dinoflagelado del tipo V, que de acuerdo con Smayda y Reynolds (2000), son 

especies que florecen durante periodos poco turbulentos después del relajamiento de la 

surgencia costera.  

La estratificación térmica en la BTS durante invierno es muy débil y los vientos en ese 

periodo tiene la intensidad suficiente para promover el desarrollo de la surgencia costera, 

pero el relajamiento de los vientos en abril promueve el inicio de una estratificación que en 

verano alcanza su máximo y está delimitada por una termoclina ubicada a una profundidad 

≤25 m (Fig. 7). En esas condiciones la zona eufótica es relativamente profunda con el 1% 

de luz por debajo de los 20 m (Fig. 33). Es en estas aéreas donde generalmente inician los 

florecimientos durante periodos menos turbulentos. La estratificación confiere ventaja a los 

dinoflagelados sobre las diatomeas en términos de la capacidad de migrar para desplazarse 

en la vertical para asimilar nutrientes por debajo de la termoclina durante la noche, 

principalmente nitrogenados (Dortch y Maske, 1982) y fósforo (Watanabe et al. 1991), y 

obtener energía luminosa durante el día en las capas superficiales, con concentraciones 

bajas de nutrientes e irradiancias óptimas, que permiten el proceso fotosintético. Estas 

observaciones son consistentes con lo reportado por Eppley y Harrison (1975) en las costas 

de California. 
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La combinación del viento y la turbulencia moderados, junto con la capacidad de migración 

vertical de L. polyedrum es uno de los factores clave en el éxito de esta especie para 

dominar los florecimientos de primavera-verano en la BTS. Si consideramos que la tasa de 

división celular en el límite de su tolerancia máxima a la turbulencia disminuye a ~0.2 d-1 

como lo reportaron Thomas y Gibson (1990), tendremos una disminución del 73% con 

respecto a la µmax=0.74 d-1 obtenida en los cultivos de laboratorio (Fig. 32, tabla XIII) y 

estimaciones de campo (Ec. 11). Estas estimaciones sugieren que aun en condiciones de 

turbulencia moderada L. polyedrum crece a una tasa mayor (58%) que las otras especies de 

dinoflagelados con los cuales comparte el nicho dentro de la BTS. 

El florecimiento de mayor intensidad y duración en el periódo de estudio se presentó en el 

año 2005, después de intensos vientos en marzo y principios de abril con velocidad 

promedio de 5.65 m s-1. Después de ese periodo el viento disminuyó a velocidades 

promedio de 5.13 m s-1 hasta septiembre de ese año, contribuyendo a mantener el 

florecimiento durante todo el periodo primavera-verano. Durante los años 2002 y 2003, los 

florecimientos también se registraron con velocidades del viento en el orden de 4.7 a 5.2 m 

s-1. En el año 2004 se registraron vientos consistentemente altos  en el periodo abril-junio 

con velocidades promedio de 5. 71 m s-1 y durante ese periodo se mantuvo el florecimiento 

de dinoflagelados.  

En el análisis de componentes principales (tabla IX y Fig. 30), la dirección del viento forma 

parte del primer componente que contribuye a explicar el 39 % de la varianza de los 

florecimientos. Se encontró que la distribución de las frecuencias de los florecimientos de 

dinoflagelados en la BTS con relación a las velocidades del viento (Fig. 17) presentaron 

correlación significativa para todos los años (r2=0.81, α=95%, p<0.005), lo cual sugiere que 

la velocidad del viento es una componente importante en la formación y mantenimiento de 

los florecimientos en la BTS. 

Se propone la hipótesis de que los florecimientos de L. polyedrum en la BTS son 

favorecidos por la turbulencia moderada. Sin embargo, para discernir sobre este paradigma 

de la turbulencia en los florecimientos de dinoflagelados en la BTS, es necesario realizar 

investigaciones de campo y laboratorio para conocer los efectos de la turbulencia en las 

mismas escalas que las respuestas fisiológicas de los grupos de dinoflagelados. 
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V.1.2. Factores químicos 

Todas las especies del fitoplancton, incluyendo a los dinoflagelados, requieren de 

materiales exógenos para producir su biomasa. Como autótrofos requieren de elementos 

nutritivos en formas reducidas u oxidadas. Como heterótrofos requieren compuestos 

orgánicos para la síntesis anabólica de la biomasa y para producir energía que ayude a las 

reacciones catabólicas (Sleigh, 2000). 

 

V.1.2.1.Disponibilidad de nutrientes inorgánicos disueltos 

Como lo muestran las concentraciones de nutrientes inorgánicos disueltos (Fig. 24) en 

forma de nitritos+nitratos (DIN) y ortofosfatos (DIP), así como el índice de eutroficación 

por nutrientes (IEN) (tabla III y anexo I), la BTS presentó características 

predominantemente mesotróficas para el DIN y el DIP. Estas condiciones pueden ser una 

de las principales causas de la recurrencia de los florecimientos de dinoflagelados en la 

BTS. De acuerdo con los resultados del análisis de regresión múltiple (tabla VII), las 

concentraciones superficiales de DIN con un promedio general de 3.10 µM en la bahía no 

tuvieron una influencia significativa en la variabilidad de la ocurrencia de los FANs. Sin 

embargo, DIP con una concentración promedio de 0.83 µM, tuvo una contribución 

significativa (r2 = 0.55, α = 0.05, p <0.001, n=540) en la variabilidad de los FANs. 

Las concentraciones promedio de DIP y DIN que se registraron en la bahía no representan 

condiciones limitantes para el desarrollo del proceso fotosintético de los dinoflagelados, ya 

que de acuerdo a Smith (1998) y Wu et al. (2000) se encuentran por arriba de los 

requerimientos fisiológicos de este grupo. Sin embargo, como contraparte, un balance de 

masas muestra que la concentración superficial de DIN no es suficiente para sostener las 

altas biomasas en términos de abundancias celulares y concentraciones de Chla que se 

registran durante los FANs en la BTS. Por ejemplo, durante un FAN la concentración de 

Chla puede variar entre 20 a 200 mg Chla m-3. Normalmente estas altas concentraciones se 

registraron a mediados de primavera y durante el verano cuando las concentraciones 

promedio de DIN se encontraron en el intervalo entre 2 a 10 µM (Fig. 24). Si consideramos 

una razón de conversión de 1 µM de N:1 mg Chla m-3 (Yin et al., 2000), entonces las 
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máximas concentraciones de DIN en el agua superficial de la bahía no fueron suficientes 

para sostener la biomasa de dinoflagelados durante un florecimiento.  

Por otro lado, las concentraciones superficiales promedio de DIP fueron <1 µM en todas las 

localidades de la BTS (Fig. 24), con valores promedio máximos de 1.3 µM influenciadas 

por la contribución de las descargas orgánicas en algunas localidades como AG. Si 

consideramos que 1 µM de DIP puede producir una biomasa de 16 mg Chla m-3 (Anderson, 

1997), esta estimación sugiere que el DIP puede ser el nutriente menos limitante en el 

desarrollo de los FANs dentro de la BTS, lo cual es consistente con los resultados del 

análisis de regresión y de componentes principales de este trabajo. De forma similar, en la 

bahía de Hong Kong se ha demostrado que el fósforo es el nutriente que controla los 

florecimientos de fitoplancton en zonas estuarinas (Yin et al., 2000). 

En este escenario, algunas preguntas clave son: ¿Cuál es el origen de los nutrientes que 

ayudan a soportar las altas biomasas?, ¿la condición mesotrófica de la BTS tiene alguna 

influencia en el incremento de los florecimientos?.  

La primera respuesta es que para mantener el florecimiento con bajas concentraciones de 

nutrientes en la superficie un factor clave es la capacidad de migración vertical de los 

dinoflagelados durante la noche hacia profundidades por debajo de la termoclina (Fig. 35), 

donde “adquieren nutrientes” y posteriormente obtienen energía luminosa en capas 

superficiales durante las horas de luz. 

Sobre el origen de estos nutrientes se sugieren tres procesos; a) Remineralización de la 

materia orgánica por actividad microbiana bentónica local,  b) Acumulación de moléculas 

orgánicas de alto peso molecular disueltas y particuladas con propiedades quelantes que 

son aportadas por descargas orgánicas y transporte pluvial que permanecen asociadas a los 

sedimentos finos de la BTS. 

Para la segunda respuesta es necesario notar que de acuerdo con Minobe (1999), en 1995 se 

registró un cambio en el régimen hidroclimático de la región, a partir de entonces la 

oscilación decenal del pacífico (PDO) ha presentado anomalía negativa. Esto sugiere que 

independientemente de las oscilaciones “normales” en los procesos de mesoescala como el 

ENSO y el PDO, durante los últimos 20 años no han cambiado las condiciones físicas que 

controlan el régimen estacional en la región. Entonces una explicación alternativa para el 
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incremento en la intensidad y duración de los FANs en la BTS es el aumento en las 

concentraciones de nutrientes antropogénicos, asociado al crecimiento de la población de la 

ciudad de Ensenada y las diferentes actividades que se realizan en o cerca de la franja 

costera. Estos nutrientes tienen un papel importante, aunque tal vez no de forma directa en 

el agua superficial de la BTS. 

Es necesario resolver el efecto del enriquecimiento de nutrientes sobre los FANs en la BTS, 

para poder discernir si existen relaciones similares a las reportadas para la Bahía de Tolo, 

Honk Kong, donde se reconoció que el incremento en la frecuencia e intensidad de los 

FANs estuvieron asociados con el incremento de las cargas orgánicas desde 1971 a 1988 y 

la posterior disminución asociada al abatimiento de estas cargas orgánicas de 1989 a 1993 

(Hodgkiss y Ho, 1995). 

 

V.1.3. Factores Biológicos 

En diversos trabajos de ecología del fitoplancton se ha demostrado que la presencia 

simultánea de diferentes especies y grupos de microorganismos puede afectar el 

crecimiento de los dinoflagelados ya sea por competencia sobre uno o varios recursos 

limitantes, por pastoreo, por desplazamiento alelopático, o por alteración funcional de los 

procesos fisiológicos intrínsecos de cada especie (Okaichi, 2003; Cordova, 2003). Las 

estrategias competitivas de adaptación y sobrevivencia que cada especie utilice son 

determinantes para poder desarrollarse o dominar en un espacio y tiempo determinado. 

La presencia de quistes de especies de dinoflagelados en los sedimentos y que no se 

registran en la fase vegetativa en la columna de agua, sugiere que estas especies han sido 

introducidas a la BTS por agua de lastre, cultivo de moluscos, o advección de agua. Al no 

encontrar las condiciones óptimas ambientales para su desarrollo, permanecen en su forma 

de reposo. De las 30 especies de quistes identificadas, 16 son no han sido documentadas 

previamente para la BTS, 2 de ellas no se encuentran representadas en la fase planctónica y 

9 son especies que aun cuando se encuentran en bajas abundancias representan nuevos 

registros para la BTS. De los nuevos registros en la fase planctónica, cuatro especies 

corresponden a los géneros Alexandrium, Gymnodinium y Karenia, que se asocian a la 
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producción de toxinas del tipo PSP y NSP. Por lo cual, no se abre la posibilidad de que en 

un futuro se genen florecimientos con potencial tóxico. 

 

V.1.3.1. Ciclo de vida y tamaño del inóculo 

La mayoría de los estudios relacionados con el acoplamiento entre el bentos y el ecosistema 

pelágico se han enfocado en la comprensión de cómo el flujo de energía y los flujos de 

materia orgánica y nutrientes afectan la productividad y la estructura de la comunidad 

(Graf, 1992). El escenario clásico empieza con la resuspensión de nutrientes como lo 

hemos descrito en la sección de factores químicos de este capítulo. Estos nutrientes llegan a 

la zona eufótica como resultado de un proceso físico (Nielsen y Kiørbe, 1991). Los 

nutrientes estimulan la producción del fitoplanton, que a su vez estimula la biomasa del 

zooplancton y así sucesivamente hacia niveles superiores de la trama trófica (Wainright, 

1987). Sin embargo, estas explicaciones biogeoquímicas del funcionamiento del ecosistema 

pueden ser más completas al incorporar el acoplamiento de los ciclos de vida del plancton y 

del bentos. 

Para una mejor comprensión de los FANs en la BTS es necesario incluir la información 

biológica de los ciclos de vida de los dinoflagelados en un contexto ecológico, lo cual 

proporciona información con un valor holístico en la aproximación del entendimiento de 

los FANs. El mantenimiento de las poblaciones y especies requiere que los organismos 

sean reemplazados cuando mueren (Marcus y Boero, 1998). Nuestros resultados ponen de 

manifiesto la importancia de la formación de quistes de reposo en los ciclos de vida de los 

dinoflagelados, como una etapa fundamental en el proceso de reemplazo de las poblaciones 

para el desarrollo de los FANs en la BTS.  

En las muestras de campo durante los florecimientos se encontraron diferentes estadios 

característicos de las etapas de división celular vegetativa de L. polyedrum. Comúnmente 

las células en crecimiento mostraron una zona megacítica estrecha en la parte apical y muy 

ancha en la región antapical, lo cual cambia la forma de las células durante el crecimiento. 

En la etapa de crecimiento de la población, todas las células que observamos en la etapa de 

división presentaron “eleuterosquisis”, donde las células hijas se liberaron de la teca de la 

célula madre. Por lo cual fue común encontrar células libres sin tecas. Se espera que 
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posteriormente las células hijas desarrollen su propia teca (aunque no se observaron células 

en esa etapa). 

Durante los florecimientos se observaron quistes temporales, los cuales son el resultado de 

cambios abruptos en las condiciones ambientales que pudieron inducir la “ecdisis” celular 

liberando las tecas. También durante los florecimientos y principalmente en la fase de 

decaimiento, se encontraron células con tamaños menores. Es posible que estas células de 

menor tamaño correspondan a los gametos para la reproducción sexual (Fukuyo et al., 

2003) y que su formación como lo sugiere el análisis de regresión múltiple (r2= 0.48, 

p=0.000012, α=0.05) esté asociada con el decaimiento en las concentraciones de DIP que 

se registraron en agosto de cada año (Fig. 11).  

En las muestras no se observó la fusión de gametos, ya que posiblemente la manipulación 

durante la recolección y transporte produjeron la separación de las células. Sin embargo, si 

se observó un fuerte incremento de los quistes temporales en la columna (Fig. 6) con las 

características morfológicas descritas previamente para L. polyedrum (Peña-Manjarrez et 

al., 2005; Figueroa y Bravo, 2005). Los quistes temporales o planocigotos, gradualmente se 

transformaron en hipnocigotos de resistencia, cuyas abundancias fueron mayores al término 

de los florecimientos en agosto y septiembre. Las abundancias de quistes de reposo en los 

sedimentos superficiales sugieren que cada año al final de los florecimientos se presentó un 

enquistamiento masivo de las células vegetativas (Fig. 5). En comparación con las células 

vegetativas, los hipnocigotos de L. polyedrum poseen alta resistencia a las condiciones 

cambiantes del ambiente.  

La dinámica de circulación superficial y subsuperficial de la BTS es un factor de dispersión 

de los hipnocigotos recién formados. Consideramos que los periodos de formación de los 

quistes de reposo son una estrategia específica de los dinoflagelados en la BTS para que el 

proceso de dispersión ocurra cuando las velocidades de circulación son relativamente bajas, 

de forma que su destino final sean los sedimentos finos dentro de la propia bahía. 

Cuando decae el florecimiento se presenta la mayor producción de quistes, coincidiendo 

con los periodos de menor intensidad del viento con velocidad promedio < 5.0 m s-1 (Fig. 

17). Así, su variabilidad espacio temporal (Fig. 5) sugiere que una vez formados son 

transportados por las corrientes subsuperficiales hacia otros sitios dentro de la bahía, donde 
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se acumulan constituyendo un banco o semillero asociados a la fracción sedimentaria con 

intervalos de tamaño entre 31 μm a 125 μm. Las principales áreas de acumulación fueron 

las localidades AG, PI y RB (Fig. 5) y representan uno de los principales componentes que 

determinan el inicio y permanencia del florecimiento en el siguiente año. 

De acuerdo a las abundancias de quistes de reposo en los sedimentos superficiales de las 

diferentes localidades dentro de la BTS y considerando muy conservadoramente una 

viabilidad promedio del 50%, entonces en abril de cada año se estima una disponibilidad de 

entre 1.05x106 a 1.78x106 células germinales m-2 para L. polyedrum y entre 0.081x106 a 

0.99x106 células germinales m-2 para S. trochoidea. Estas cantidades son lo suficientemente 

altas para iniciar un nuevo florecimiento en las aguas superficiales de la franja costera de la 

BTS. 

 

V.1.3.2. Tasas de crecimiento 

Si el crecimiento de las poblaciones de dinoflagelados depende de los ritmos circadianos 

naturales que regulan la división celular específica, entonces cuando las condiciones 

ambientales son óptimas se esperaría que las tasas de división celular fuesen de una a dos 

divisiones por día, de acuerdo con las características genéticas de la especie y las 

concentraciones de nutrientes en el ambiente (Iizuka et al., 2003). 

En los cultivos de laboratorio las curvas de crecimiento poblacional (Fig. 32) presentaron 

diferencias para cada especie y condición de cultivo. Por ejemplo, la fase de 

acondicionamiento varió de 5 a 10 días, mientras que la fase de crecimiento exponencial de 

los dinoflagelados varió entre 8 a 22 días registrándose los mayores tiempos para L. 

polyedrum. Es posible que esta estrategía sea un factor determinante en el éxito de esta 

especie en los florecimientos dentro de la BTS, pues en condiciones de moderada 

estabilidad cuando se inicia la formación de la termoclina, se promueven las condiciones 

para su fase de aclimatación, mientras que las otras especies como P. micans y C. furca se 

aclimatan más rápidamente produciendo los florecimientos episódicos al inicio de 

primavera. 

La fase de crecimiento exponencial en cambio tiene mayor duración en L. polyedrum, 

aunado a que también presentó el valor más alto de µmax con  0.74 divisiones d-1. Entonces, 
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una mayor tasa de crecimiento y un mayor periodo en el cual puede sostener la fase de 

crecimiento exponencial en condiciones óptimas, son factores clave para desarrollar una 

población con abundancias celulares altas, hasta de 15.24x106 cel l-1, en tanto que las otras 

especies presentan menores tasas de crecimiento y no pueden mantener la fase de 

crecimiento exponencial por largos periodos. Sin embargo, es necesario investigar sobre los 

tiempos de cada fase para cada especie y el tiempo requerido para pasar de la fase 

exponencial a la fase estacionaria. 

En las abundancias celulares obtenidas durante los florecimientos se identificaron tres tipos 

de crecimiento de las comunidades de dinoflagelados dentro de la BTS. El primero, cuando 

se presentó un incremento gradual de las abundancias celulares hasta alcanzar un máximo, 

sin que se obtuviera una fase estacionaria. Este tipo de crecimiento se registró en varias 

localidades y en distintos periodos (Fig. 29; SM, MC, PE, AG, FA y A5). Las abundancias 

celulares con este crecimiento registraron valores máximos entre 0.7x106 y 2.7x106 cel L-1. 

El segundo tipo de crecimiento se caracterizó por una gran variación en las abundancias 

celulares antes de alcanzar el máximo que en este caso presentó valores entre 0.5x106 y 

3.7x106 cel L-1 (Fig. 29; AG, FA, RB y PB). El tercer tipo presentó un crecimiento 

exponencial muy rápido hasta alcanzar un máximo, después se presentó una fuerte 

disminución en las abundancias celulares sin presentar fase estacionaria (Fig. 29; SZ, PI, 

AG, FA, y PB). Este tipo de crecimiento fue el más común y registró los valores más altos 

en las abundancias celulares con máximos entre 5x106 y 9.9x106 cel l-1. 

Estos tres diferentes tipos de crecimiento de las comunidades de dinoflagelados en la BTS 

sugieren que las condiciones ambientales tienen una fuerte influencia sobre las tasas de 

crecimiento. Los procesos que pueden afectar el crecimiento de las poblaciones naturales 

de dinoflagelados son: a) cambios en el ambiente físico como ondas internas, advección y 

condiciones meteorológicas, b) cambios en el ambiente biológico como la tasa de 

crecimiento, hundimiento y pastoreo por zooplancton, lo cual varía entre las especies que 

coexisten en la comunidad del fitoplancton, c) cambios en el ambiente químico como la 

concentración de nutrientes y las razones entre ellos (razón N:P) en la columna de agua. Es 

posible que cada tipo de crecimiento sea inducido por diferentes condiciones y que 
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mientras mayor sea el disturbio, mayor será el grado de peturbación en la tasa de 

crecimiento. 

La tasa de crecimiento específico estimada in situ en diferentes profundidades varió entre 

0.41 y 1.98 d-1 con un promedio de µmax=0.72 d-1 para la comunidad de dinoflagelados 

durante el florecimiento de 2005. Considerando que este es un valor similar al encontrado 

para L. polyedrum en los cultivos, se sugiere que en condiciones naturales se presentó 

también un crecimiento de tipo logístico y que este se mantuvo con una tasa de crecimiento 

fijo por un largo periodo correspondiendo a un crecimiento exponencial de la comunidad 

que alcanzó valores de hasta 4x106 cel L-1 (Fig. 29, FA).  

En los diferentes periodos de florecimiento se detectó que eventualmente las abundancias 

celulares alcaron un límite y el crecimiento de la comunidad de dinoflagelados se detuvo. 

El cambio entre esta fase y las abundancias celulares de lo que podría ser la fase 

estacionaria es rápida. Este proceso está asociado a disturbios ambientales o a la capacidad 

ambiental (Iizuka et al., 2003). Sin embargo, surgen nuevas preguntas: ¿Que regula la 

abundancia máxima de las especies durante el florecimiento?, ¿Cuál es la capacidad 

ambiental de la BTS? y ¿Cuál es la abundancia celular que le corresponde a esta capacidad 

ambiental? 

 

V.1.3.3. Estrategia nutricional y  migración vertical 

La capacidad de migrar en la vertical es un factor clave que permite a los dinoflagelados 

competir y desplazar a otras especies para producir florecimientos masivos (Smayda, 

1997). Los resultados in situ demuestran que durante los florecimientos las células de L. 

polyedrum tienen la habilidad para migrar desde capas superficiales hasta una profundidad 

que varía al menos entre 12 m a 16 m (Figs. 35, 36 y 37) cruzando inclusive la termoclina 

durante la noche. Durante el día regresan a la superficie donde fotosintetizan.  

De acuerdo con nuestras observaciones L. polyedrum inició el descenso antes de la puesta 

del sol y el ascenso antes del amanecer (Fig. 35),  estimando que en un ciclo diurno L. 

polyedrum recorre un total aproximado de 20 m considerando el descenso y el ascenso. 

Este recorrido lo realiza en un tiempo aproximado de 14 horas, con una velocidad estimada 

de 1.42 m h-1. Si consideramos que el intervalo de tamaño de las células de L. polyedrum en 
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la BTS durante el florecimiento es de 45 a 58 µm, entonces en una hora recorre entre 

31,746 a 24,630 veces su longitud, lo cual para un individuo con estatura promedio de 1.70 

m equivale a recorrer entre 53.9 a 41.8 km. 

Las velocidades reportadas en condiciones de laboratorio para esta especie son muy 

variables; 0.9 m h-1 (Hand et al., 1965), 0.93 m h-1 (Kamykowski et al., 1992), 1.0 m h-1 

(Eppley et al., 1967), 1.44 m h-1 (Mayali et al., 2008). Esta variabilidad se relaciona con 

cambios en la temperatura y salinidad (Hand et al., 1965), la concentración de nutrientes y 

estado fisiológico nutricional de la células (Eppley et al., 1958) y la condición de salud de 

las células por la infección bacteriana que puede disminuir su velocidad de desplazamiento 

(Mayali et al., 2008). Trabajos sobre el desplazamiento de otros dinoflagelados han 

reportado velocidades de 0.83 m h-1 y 1.33 m h-1 Gyrodinium sp. y Katodinium rotundatum, 

respectivamente (Throndsen, 1973), mientras que en poblaciones naturales de C. furca se 

han reportado velocidades de ~2 m h-1 (Eppley et al., 1958).  

La explicación a esta migración es una clara estrategia de sobrevivencia para acceder y 

asimilar mayores concentraciones de nutrientes que se encuentran disponibles por debajo 

de la termoclina cuando la columna presenta condiciones de estratificación (Holmes et al., 

1967; MacIsaac, 1978). La capacidad de desplazamiento de los dinoflagelados es una 

característica que les confiere ventajas competitivas sobre otras especies del fitoplancton. 

 

V.2. Consideraciones finales 

En la región de la Ensenada del Sur de California históricamente se ha considerado que los 

florecimientos de diatomeas son intrínsecamente benéficos para la trama trófica del 

ecosistema, contribuyendo de forma importante a mantener una alta biomasa 

fitoplanctónica. Sin embargo, se pone atención a los florecimientos de primavera como 

responsables de esta alta producción, pero en realidad durante todo el verano se desarrollan 

mini-florecimientos episódicos de diatomeas que contribuyen a la producción que no han 

sido totalmente evaluados. 

El dogma es que sólo el florecimiento de primavera es importante en esta región para 

controlar la dinámica trófica del ecosistema. Esta puede ser una visión restringida porque 
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no se ha estudiado con detenimiento la sucesión de las especies durante los florecimientos y 

la variabilidad de sus características ecofisiológicas, su papel como presas y la magnitud de 

los florecimientos.  

Generalmente las consecuencias tróficas de los FANs varían con la especie dominante. Los 

FANs de la BTS se presentan como acumulaciones masivas (105 a > 106 cél l-1) de una o 

dos especies de dinoflagelados que coexisten y pueden representar entre el 90 y 99 % de la 

biomasa. Estas especies son altamente móviles, lo que les permite migrar en la vertical a lo 

largo de gradientes de luz, temperatura y nutrientes. Esta característica les confiere una 

ventaja bajo condiciones de limitación por recursos en la superficie de la columna de agua. 

El desarrollo de estos eventos está controlado por la interacción de la física y química del 

ambiente con las características biológicas de las especies de dinoflagelados.  

Para L. polyedrum como especie recurrente en los FANs de esta región es posible concluir 

que los factores principales fueron: 

La presencia de semilleros de quistes de resistencia (hipnocigotos) asociados a sedimentos 

finos, localizados principalmente en PI, AG y RB. En estos sitios siempre existió una 

cantidad suficiente para iniciar los FANs en los periodos de primavera de cada año. 

Las variables que contribuyeron a explicar en un 55% (r2=0.55, α=0.05, p<0.05) la 

variabilidad de las abundancias de dinoflagelados durante los florecimientos en la BTS 

fueron la temperatura superficial, las horas de luz, la irradiancia y la concentración de 

fosfatos inorgánicos disueltos (DIP), lo cual puede expresarse por la siguiente relación: 

 

Log10 (FANs) = 1.20 (HL) + 0.171 (To) + 0.25 (EoPAR) + 0.48 (DIP)                     (12) 

 

Donde HL son las horas de luz, To es la temperatura de la superficie del mar, EoPAR es la 

irradiancia incidente sobre la superficie del mar, y DIP son las concentraciones de fosfatos 

inorgánicos disueltos. 

El modelo conceptual que explica el desarrollo de los florecimientos es el siguiente. 

Durante finales de otoño y el invierno, L. polyedrum y las especies asociadas registran 

abundancias celulares muy bajas (< 1000 cel l-1) desde superficie hasta los 18 metros dentro 

de la columna de agua, cuya distribución aparentemente es homogénea en toda la BTS. Los 
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quistes de reposo de esta especie se encuentran dentro de los primeros centímetros o sobre 

los sedimentos superficiales de la BTS con abundancias de 1.05x106 a 1.78x106 células 

germinales m-2. Durante febrero y marzo el viento es intenso con velocidades >6 m s-1, 

ejerciendo un esfuerzo sobre la superficie del mar en la BTS, induciendo la mezcla vertical 

y la resuspención de los quistes hacia la superficie. En estos momentos la mezcla ha 

originado un incremento en las concentraciones de nutrientes. Estas condiciones favorecen 

el desarrollo de la comunidad de diatomeas, la cual desaparece en pocos días debido a que 

las condiciones ambientales cambian. Posterior a este proceso de mezcla hay un 

relajamiento del viento a velocidades < 5 m s-1 que en paralelo facilita la formación de una 

termoclina a profundidades de 15 a 20 m y el establecimiento de una marcada picnoclina 

entre 5 a 15 m de profundidad. La temperatura del agua ha iniciado su ascenso y las horas 

de luz se incrementan a más de 12 h d-1. La combinación de estas variables representan una 

condición necesaria para que las células de reposo de L. polyedrum exquisten, garantizado 

un inoculo mínimo necesario para que se desarrolle el florecimiento. 

Algunos de los procesos de mayor importancia y su efecto en el desarrollo de los FANs en 

la BTS se presentan en forma de resumen en la tabla XXI. Estos procesos y los factores que 

determinan el crecimiento y desarrollo de las poblaciones de dinoflagelados para formar un 

florecimiento pueden ser aditivos bajo ciertas circunstancias. Bajo otras, la implicación es 

que las interacciones sinérgicas conducen a un efecto combinado de mayor magnitud que la 

suma de los efectos parciales. 



 154
 

 
Tabla XXII. Procesos relevantes y su efecto en el desarrollo de los FANs de L. polyedrum y 
especies asociadas en la BTS. En la última columna se presentan los periodos en que 
ocurren estos procesos. 
 

Proceso                           Resultado Tiempo  

Lluvias de otoño-invierno 

Arrastre de material terrígeno con moléculas 
orgánicas de alto peso molecular? octubre a marzo 

 Aporte de ácidos fúlvicos insolubles? 
Aporte de ácidos húmicos solubles? 

Vientos con velocidades 
máximas de 7 a 9 m s-1   

Mezcla vertical local 

febrero-marzo Advección horizontal de agua de surgencia 
Suspensión de quistes de reposo a la columna de 
agua 

Aporte de nutrientes a la columna 
de agua 

Incremento de nutrientes en la columna de agua. 
febrero a mayo Resuspensión de matrices órgano-metálicas, 

vitaminas y minerales? 

Suspensión de quistes a la 
columna de agua 

Suspensión de quistes de reposo, asociados a los 
fuertes vientos de febrero y marzo 

marzo-abril Temperatura óptima. Mayor de 17oC (normalmente 
a finales de marzo y principios de abril) 
Germinación de quistes (1.05x106 a 1.78x106 

células germinales m-2) 

Condiciones meteorológicas 
estables 

Disminución de los vientos a velocidades 
moderadas de ~ 5 m s-1  o menores. 

mayo-septiembre Temperatura ambiente promedio > 20oC 
Formación de la termoclina y estabilidad vertical 
Acumulación de células por flujo horizontal 
convergente 

Estímulos ambientales para el 
crecimiento 

Disponibilidad de nutrientes (DIN, DIP, vitaminas 
y órgano-metales) por debajo de la termoclina? 

mayo-septiembre 

Temperatura óptima (ventana térmica entre 17 a 
22.5oC). 
Irradiancia óptima subsuperficial (intervalo entre 
80 y 240 mmol cuanta m-2 s-1) a una profundidad 
entre 0.5 y 4.0 m. 
Estabilidad de la columna que permita la migración 
vertical 
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Anexo I 
 
El Índice de Eutroficación por Nutrientes (IEN) se estimó siguiendo un procedimiento 
similar al propuesto por Karydis et al. (1983). Con este índice podemos medir de forma 
independiente la relación entre la concentración total de nitratos+nitritos o fosfatos en una 
localidad durante el periodo de estudio (enero de 2002 a junio de 2005) y la concentración 
total de cada nutriente en todas las localidades, este índice se propone como una razón para 
expresarlo sin dimensiones. Se utilizaron las transformaciones logarítmicas de las 
concentraciones de nutrientes para normalizar y suavizar las fluctuaciones.  
Se construyó una matriz de las concentraciones para cada nutriente, como la que se muestra 
en el siguiente ejemplo para los nitratos+nitritos:  
 

Localidad Ene-02 Feb-02 Mar-02 … Abr-05 May-05 Jun-05 Xi 
RB 3.13 3.79 2.84 … 1.83 0.94 1.78 117.38 
AG 5.83 3.12 4.21 … 4.49 1.10 1.06 201.08 
PI 4.28 2.02 2.88 … 1.23 2.26 0.92 126.64 

SM 2.87 3.99 4.17 … 1.23 3.10 7.60 111.10 
SZ 5.18 2.45 3.48 … 3.23 3.70 6.70 160.70 
LR 4.36 2.06 2.93 … 3.54 2.89 3.00 111.89 
MC 3.70 1.75 2.49 … 2.23 1.09 1.17 122.13 
PE 5.20 3.04 3.97 … 1.24 0.57 1.34 130.68 
FA 3.85 4.62 5.37 … 2.69 0.62 1.03 141.44 
ML 4.50 5.20 3.87 … 2.69 1.39 1.27 127.10 
BE 3.40 4.12 3.09 … 2.39 1.25 0.38 119.62 
PB 2.27 2.68 3.37 … 0.96 1.19 1.62 87.34 
Xj 48.57 38.84 42.65 … 27.75 20.10 27.87 1557.09 

 

Los renglones representan las localidades y las columnas el número de muestras durante el 
periodo de estudio. Se calculó el gran total de la concentración del nutriente (Xij) con 
respecto a las concentraciones totales de cada renglón (Xi) y columna (Xj) y se comparó 
con las concentraciones totales del nutriente durante el periodo en cada localidad (es decir 
cada Xi) con la siguiente relación: 
 

IEN = [log Xij / (log Xij) – (log Xi)] [0.6026] 
Donde IEN, es el índice de eutroficación por nutrientes, y 0.06026 es el logaritmo base 10 
del número de estaciones (en nuestro caso 4), lo cual hace que el cálculo sea independiente 
del número de estaciones. 
Los valores obtenidos se clasifican como:  
a) Aguas eutróficas tienen valor de IEN > 5 
b) Aguas mesotróficas presentan valores de IEN en el intervalo de 3 a 5 
c) Aguas oligotróficas registran valores de IEN < 3. 
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Anexo III. Especies de la clase Dinophyceae identificadas durante el periodo de estudio en 
las diferentes estaciones dentro de la Bahía de Todos Santos. Las especies con asterisco son 
aquellas que se han reportado como productoras de florecimientos en otras regiones. Las 
especies con doble asterisco indican aquellas especies que han producido florecimientos en 
la BTS. 
 
Akashiwo sanguínea** Gonyaulax scrippsae Polykrikos sp, 
Alexandrium sp. (cf. catenella)** Gonyaulax sphaeroidea Pronoctiluca pelágica 
Alexandrium sp.* Gonyaulax spinifera* Prorocentrum gracile** 
Amphydinium extensum Gonyaulx subinerme Prorocentrum micans** 

Amphydinium cartieri Gonyaulax verior* Prorocentrum sp. (cf. 
triestinum)* 

Amphydinium sp. (cf. flexum) Gonyaulax sp. Prorocentrum refieldii 

Amphydinium sp. 1 Gonyaulax sp. (cf. turbynei) Prorocentrum sp. (cf. 
compressum) 

Amphydinium sp. 2 Gymnodinium spp.** Prorocentrum sp. (cf. 
minimum)* 

Amylax triacantha Gymnodinium catenatun* Protoperidinium brevipes 
Balechina sp. Gymnodinium sp(cf. flavum)** Protoperidinium bipes** 
Ceratium arcticum Gymnodinium gracile Protoperidinium claudicans 
Ceratium azoricum Gymnodinium rubrum Protoperidinium conicum 
Ceratium balechii Gyrodinium sp. (cf. biconicum) Protoperidinium conicoides 
Ceratium dens** Gyrodinium sp. (cf. falcatum) Protoperidinium crassipes 
Ceratium divaricatum** Gyrodinium sp. (cf. fusiformes) Protoperidinium curtipes 
Ceratium furca** Gyrodinium instriatum Protoperidinium depressum 
Ceratium fusus** Gyrodinium lachrima Protoperidinium divergens 
Ceratium horridum Gyrodinium sp. (cf. stellares) Protoperidinium leonis 
Ceratium kofoidii Gyrodinium spirale Protoperidinium minutum 
Ceratium lineatum Gyrodinium spp. Protoperidinium nudum 
Ceratium macroceros Heterocapsa sp. (cf.  minima) Protoperidinium oblongum 
Ceratium pentagonum Heterocapsa rotundata Protoperidinium oceanicum 
Ceratium spp.* Heterocapsa triquetra* Protoperidinium ovatum 
Ceratium symetricum Karenia sp. (cf. mikimotoi)** Protoperidinium pallidum 
Ceratium tripos Karenia sp. Protoperidinium pellucidum 
Cochlodinium polykrikoides* Karlodinium sp. 1 Protoperidinium quinquecorne* 
Dinophysis acuminata* Karlodinium sp. 2 Protoperidinium steinii 
Dinophysis acuta* Katodinium sp. (cf. glaucum) Protoperidinium sp. 1 
Dinophysis caudata* Lingulodinium polyedrum** Protoperidinium sourniae 
Dinophysis fortii* Noctilica scintillans** Pronoctiluca pelagica 
Dinophysis rotundata Oxyphysis oxitoxoides Pyrocystis lúnula 
Dinophysis sp. Oxytoxum gracile Pyrophacus horologium 
Dinophysis tripos Oxytoxum scolopax Pyrophacus steinii 
Diplopsalis sp. Oxytosum sp. Scrippsiella trochoidea** 
Fragilidium sp. (cf. mexicanum) Podolampas palmipes Torodinium robustum 
Gonyaulax digitale Polykrikos kofoidii* Torodinium teredo 
Gonyaulax grindleyii Polykrikos polykrikoides* Warnowia sp. (cf. polyphemus) 
Gonyaulax polygramma* Polykrikos schwartzii* Zygabikodinium lenticulatum 
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Anexo IV. Especies de la clase Bacillariophyceae identificadas durante el periodo de 
estudio en las diferentes estaciones dentro de la Bahía de Todos Santos. Las especies con 
asterisco son aquellas que se han reportado como productoras de florecimientos en otras 
regiones. Las especies con doble asterisco indican aquellas especies que han producido 
florecimientos en la BTS. 
 

Actinocyclus curvatulus Cylindrotheca closterium* Proboscia alata 
Actinocyclus octanarius Dactylosolem spp. Pseudonitzschia australis** 

Actinocyclus sp. Dactylosolen fragilissimus Pseudonitzschia 
delicatissima** 

Asterionella sp. Detonula confervacea Pseudonitzschia fraudulenta 

Azpeitia sp. Dinobryon spp. 
(Chrisofita) Pseudonitzschia pungens** 

Bacillaria hialina Dytilum brightwelli Pseudonitzschia seriata** 
Bacillaria paxillifera Eucampia antárctica* Pseudonitzschia spp.** 
Bacteriastrum delicatulum Eucampia zodiacus** Pseudonitzschia longissima** 
Bacteriastrum elongatum Fragilaria spp. Rhizosolenia alata 
Bacteriastrum hyalinum** Fragilariopsis spp. Rhizosolenia imbricata 
Ceratulina pelágica Guinardia cylindrus** Rhizosolenia pungens 
Chaetoceros affinis Guinardia delicatula Rhizosolenia spp. 
Chaetoceros compressus * Guinardia fláccida Skeletonema costatum** 
Chaetoceros concavicornis* Guinardia striata** Skeletonema sp.* 
Chaetoceros convolutus* Guinardia sp. Stephanopyxis spp. 
Chaetoceros constrictus* Haslea sp. Striatella unipunctata 
Chaetoceros curvisetus** Hemialus sp. (cf. sinensis) Thalassionema bacillare 
Chaetoceros danicus* Leptocylindrus danicus* Thalassionema frauenfeldii 
Chaetoceros debilis** Lioloma pacificum Thalassionema nitzschioides** 
Chaetoceros decipiens* Melosira spp. Thalassionema spp. 
Chaetoceros densus Minidiscus chilensis** Thalassiosira antarctica 
Chaetoceros dydimus* Navicula directa Thalassiosira bioculata 
Chaetoceros lorenzianus** Navicula distans Thalassiosira delicatula 
Chaetoceros peruvianus Navicula spp. Thalassiosira gravida 
Chaetoceros 
pseudocurvisetus Nitzschia longissima* Thalassiosira hyalina 

Chaetoceros simplex Nitzschia spp.* Thalassiosira subtilis 
Chaetoceros tortissimus Odontellaspp. Thalassiosira spp. 
Chaetoceros spp.** Pleurosigma angulatum Thalassiothrix spp. 
Coscinodiscus spp.* Pleurosigma spp.  
Cyclotella sp. Porosira spp.  
 



Anexo II. Resultados Generales de las variables y parámetros obtenidos durante el periodo de estudio en las doce localidades de 
trabajo. En la primera columna se indica la localidad (Loc), las fechas se presentan con las primeras iniciales del mes seguidas 
del año, los nutrientes [NO3+NO2, Si(OH)2 y PO4] se expresan en µM, la temperatura superficial (Ts) se expresa en °C, el 
coeficiente de atenuación vertical de la luz (Kd) en m-1, la Clorofila a (Chla) en mg de Chla m-3, la luz se expresa en horas de luz 
durante el día, la irradiancia escalar descendente (PAR) corresponde al valor obtenido por el sensor MODIS en μE m-2 d-1, la 
lluvia en mm, la dirección de donde proviene el viento (Dv) se indica en grados, la velocidad del viento (Vv) en Km h-1, 
Temperatura ambiente (Ta) en °C, la humedad relativa(Hr) en %, la presión atmosférica (Patm) en mbar, la radiación solar (Rs) 
en W m-2, las abundancias de dinoflagelados totales (Dinos) y Diatomeas totales (Diat) se expresan en número de células por 
litro de agua de mar. 

Loc Fecha NO2+ NO3 Si(OH)2 PO4 Ts Kd Chla Luz PAR lluvia Dv Vv Ta Hr Patm Rs Dinos Diato 
SM E-02 2.87 9.54 1.11 14.20 0.32 4.71 10.33 345.99 5.20 132.11 10.36 12.05 66.54 1013.14 140.83 32100 0

F-02 3.99 8.71 1.02 14.70 0.37 1.12 11.07 429.70 2.00 128.63 12.81 13.24 63.42 1013.50 187.81 21020 0

M-02 4.17 8.93 0.51 15.90 0.39 5.10 11.98 570.22 26.80 162.91 12.56 13.33 71.27 1011.84 237.44 72900 0

A-02 4.45 10.00 0.38 17.20 0.40 5.88 12.96 586.19 16.40 184.13 11.98 14.60 82.65 1010.30 255.16 89945 0

My-02 3.73 6.19 0.78 18.60 0.65 7.13 13.78 666.16 0.00 185.21 12.72 15.57 80.75 1008.81 295.95 415700 0

Jn-02 4.10 13.20 0.67 18.70 0.62 17.23 14.18 649.46 0.10 185.94 12.13 17.32 85.02 1006.45 312.35 623390 0

J-02 3.23 13.02 0.52 20.50 0.89 24.89 13.98 644.22 0.00 192.42 11.62 19.41 82.37 1007.67 303.58 1143600 47200

Ag-02 1.01 8.26 0.73 21.50 0.36 3.94 13.27 605.26 0.20 177.34 10.72 19.26 83.03 1007.14 269.89 37900 0

S-02 2.26 8.75 0.67 21.50 0.39 3.01 12.33 586.62 5.90 165.35 9.79 19.78 83.46 1004.85 245.97 30780 0

O-02 2.14 7.90 0.62 18.90 0.48 3.61 11.37 420.98 0.10 165.71 10.75 17.00 74.17 1007.78 189.22 35300 3215

N-02 1.64 4.60 0.72 18.20 0.84 3.64 10.50 377.17 40.60 129.84 10.78 16.62 63.30 1010.83 156.16 51900 0

D-02 1.56 5.40 0.51 16.60 0.72 2.67 10.10 323.71 28.00 130.26 9.84 12.61 70.83 1013.30 132.66 2200 0

E-03 2.01 6.35 0.79 14.75 0.62 2.75 10.33 368.11 0.80 119.40 10.98 15.13 61.08 1012.60 154.26 13350 0

F-03 1.38 7.93 0.44 14.80 0.24 4.96 11.05 418.53 111.20 145.31 11.00 14.46 72.56 1009.01 150.98 23700 0

M-03 1.27 9.93 0.36 15.70 0.32 2.74 11.98 579.18 58.20 139.92 11.86 14.71 77.06 1009.95 235.93 14600 0

A-03 4.11 10.89 0.81 17.10 0.48 5.51 12.95 717.54 17.40 168.18 12.83 14.58 72.62 1010.35 287.62 27558 6720

My-03 2.50 2.71 1.07 15.00 0.36 24.41 13.77 642.39 4.30 175.03 11.68 15.47 86.84 1008.56 266.12 1274128 0

Jn-03 2.03 2.47 0.27 17.80 0.29 10.99 14.18 567.53 2.60 201.64 11.11 16.88 93.21 1006.35 237.22 651600 0



Loc Fecha NO2+ NO3 Si(OH)2 PO4 Ts Kd Chla Luz PAR lluvia Dv Vv Ta Hr Patm Rs Dinos Diato 
J-03 2.64 18.21 0.18 18.80 0.41 0.01 13.98 605.97 5.10 182.31 9.68 19.89 98.63 1007.41 264.16 129500 2000

Ag-03 2.40 13.65 0.20 19.50 0.58 27.75 13.32 707.87 0.80 186.38 9.65 21.22 97.53 1007.52 274.36 743790 7080

S-03 2.81 11.34 0.48 20.80 1.02 2.26 12.35 584.11 0.00 169.34 9.82 20.23 96.36 1005.96 244.95 198600 0

O-03 2.37 8.90 0.78 19.30 0.72 2.29 11.38 435.45 0.00 150.63 7.70 18.99 87.18 1007.42 205.36 40600 0

N-03 2.06 5.79 0.60 19.05 0.23 0.63 10.50 389.33 7.50 138.73 9.68 15.04 65.46 1011.40 164.60 8770 172020

D-03 1.77 0.00 0.29 15.70 0.10 1.76 10.10 331.95 13.70 133.38 8.27 13.04 65.17 1012.95 127.35 1000 84960

E-04 2.00 6.00 0.32 16.40 0.48 2.78 10.33 345.75 19.40 130.35 5.09 12.42 77.80 1012.40 135.98 5350 3530

F-04 0.78 7.93 0.44 16.20 0.48 3.05 11.06 451.32 64.80 142.12 6.82 12.76 73.27 1012.19 174.85 10780 34638

M-04 4.90 8.23 0.56 15.40 0.89 4.78 12.00 477.02 9.40 159.26 4.52 15.01 87.86 1009.76 226.04 6200 0

A-04 4.20 10.23 0.81 16.40 0.97 8.90 12.98 642.88 0.60 171.95 6.57 15.83 84.49 1009.29 275.06 21900 2000

My-04 3.51 5.40 0.92 17.00 0.21 1.20 13.78 746.81 0.00 180.45 7.54 18.08 81.70 1008.35 314.52 20520 88500

Jn-04 1.16 2.18 0.62 17.50 0.48 32.77 14.18 634.92 0.00 195.05 7.94 17.60 94.15 1007.56 283.51 843584 119405

J-04 3.45 6.70 0.68 20.00 0.52 17.33 13.96 703.73 0.00 181.73 7.85 20.98 90.90 1007.59 315.71 320540 0

Ag-04 0.27 12.18 0.17 21.90 0.89 8.78 13.28 695.93 0.00 169.44 7.03 20.50 93.28 1007.84 284.93 54530 0

S-04 3.30 7.80 0.54 22.00 0.32 4.56 12.32 619.36 0.00 167.16 6.08 21.36 80.95 1005.81 253.15 6400 0

O-04 1.86 10.08 0.57 20.80 0.32 3.20 11.38 448.88 171.30 153.30 5.29 17.48 90.37 1007.75 200.37 6400 0

N-04 0.78 5.57 0.44 18.10 0.28 2.80 10.48 381.47 22.20 126.88 4.24 14.52 79.96 1011.89 153.19 4000 0

D-04 1.27 5.78 0.36 16.50 0.29 1.79 10.10 301.82 113.40 123.15 4.22 13.10 75.77 1012.25 123.41 5500 0

E-05 4.13 10.34 0.71 16.40 0.34 2.48 10.35 322.04 92.40 130.95 3.59 13.94 83.88 1012.27 123.20 2100 0

F-05 0.78 7.93 0.44 16.00 0.48 16.53 11.07 386.46 94.00 129.12 5.76 14.42 81.91 1010.20 129.72 24060 2360

M-05 4.13 12.18 0.71 17.50 0.76 12.57 12.00 536.54 27.00 160.46 5.21 14.75 84.45 1011.49 223.35 875668 5900

A-05 1.23 13.02 0.52 17.80 0.49 14.78 12.96 695.64 7.70 162.51 5.84 15.25 79.79 1010.06 274.19 942000 0

My-05 3.10 13.20 0.67 15.90 0.39 46.79 13.78 705.16 4.50 171.71 6.52 17.16 91.76 1007.71 311.95 2280050 0

Jn-05 7.20 10.40 2.50 19.78 1.44 178.92 14.18 681.48 0.00 187.05 6.74 17.97 93.94 1006.21 294.54 1269447 83643

J-05 27.52 3.49 3.02 22.00 0.58 38.50 13.95 629.66 0.10 204.49 1.88 19.22 82.30 1011.74 230.05 716400 47684

Ag-05 2.20 1.10 0.27 21.66 2.06 76.89 13.30 689.31 0.60 187.62 1.80 20.06 80.95 1011.64 209.96 2450640 67820

S-05 1.70 4.29 2.55 21.00 0.96 57.09 12.33 643.10 0.50 154.33 1.59 17.92 78.97 1012.56 184.13 1203738 16419

   



Loc Fecha NO2+ NO3 Si(OH)2 PO4 Ts Kd Chla Luz PAR lluvia Dv Vv Ta Hr Patm Rs Dinos Diato 
SZ E-02 5.18 9.02 0.92 15.80 1.24 5.62 10.33 345.99 5.20 132.11 10.36 12.05 66.54 1013.14 140.83 6000 5461128

F-02 2.45 9.71 0.51 15.90 0.49 1.51 11.07 429.70 2.00 128.63 12.81 13.24 63.42 1013.50 187.81 5400 4400

M-02 3.48 8.93 1.02 16.70 0.84 6.10 11.98 570.22 26.80 162.91 12.56 13.33 71.27 1011.84 237.44 13900 1600

A-02 4.99 10.00 1.04 17.90 1.04 7.88 12.96 586.19 16.40 184.13 11.98 14.60 82.65 1010.30 255.16 43700 0

My-02 4.45 9.25 0.89 19.40 1.24 11.34 13.78 666.16 0.00 185.21 12.72 15.57 80.75 1008.81 295.95 104500 0

Jn-02 9.47 12.42 1.15 19.20 1.52 17.70 14.18 649.46 0.10 185.94 12.13 17.32 85.02 1006.45 312.35 2707000 0

J-02 4.65 9.60 1.72 18.70 0.97 14.30 13.98 644.22 0.00 192.42 11.62 19.41 82.37 1007.67 303.58 1575000 0

Ag-02 3.23 7.58 0.93 18.90 0.92 16.80 13.27 605.26 0.20 177.34 10.72 19.26 83.03 1007.14 269.89 1469300 0

S-02 3.21 7.53 0.93 19.90 0.60 5.40 12.33 586.62 5.90 165.35 9.79 19.78 83.46 1004.85 245.97 359400 0

O-02 2.89 6.78 0.84 19.00 0.52 3.80 11.37 420.98 0.10 165.71 10.75 17.00 74.17 1007.78 189.22 21900 439960

N-02 4.10 9.62 1.18 18.50 0.55 4.10 10.50 377.17 40.60 129.84 10.78 16.62 63.30 1010.83 156.16 11000 58280

D-02 3.98 9.34 1.15 17.00 0.39 3.64 10.10 323.71 28.00 130.26 9.84 12.61 70.83 1013.30 132.66 4000 0

E-03 7.98 10.25 1.21 15.40 0.89 1.16 10.33 368.11 0.80 119.40 10.98 15.13 61.08 1012.60 154.26 12856 10620

F-03 2.03 2.15 0.86 15.40 0.58 3.46 11.05 418.53 111.20 145.31 11.00 14.46 72.56 1009.01 150.98 8900 37967

M-03 4.23 5.54 0.56 15.30 0.58 1.34 11.98 579.18 58.20 139.92 11.86 14.71 77.06 1009.95 235.93 12800 0

A-03 3.57 3.70 0.39 15.70 0.72 4.72 12.95 717.54 17.40 168.18 12.83 14.58 72.62 1010.35 287.62 399800 16186

My-03 3.05 3.61 0.46 15.40 0.72 10.61 13.77 642.39 4.30 175.03 11.68 15.47 86.84 1008.56 266.12 1851200 0

Jn-03 2.55 3.28 0.33 17.60 1.20 42.70 14.18 567.53 2.60 201.64 11.11 16.88 93.21 1006.35 237.22 9171000 0

J-03 4.31 12.41 0.34 19.00 0.72 17.40 13.98 605.97 5.10 182.31 9.68 19.89 98.63 1007.41 264.16 1313000 0

Ag-03 5.67 8.90 1.23 20.30 1.10 18.53 13.32 707.87 0.80 186.38 9.65 21.22 97.53 1007.52 274.36 2485000 0

S-03 4.57 5.67 0.76 20.00 0.72 0.99 12.35 584.11 0.00 169.34 9.82 20.23 96.36 1005.96 244.95 35000 0

O-03 3.19 6.83 1.40 19.10 0.72 2.82 11.38 435.45 0.00 150.63 7.70 18.99 87.18 1007.42 205.36 35000 0

N-03 3.10 7.00 0.90 19.30 0.67 3.40 10.50 389.33 7.50 138.73 9.68 15.04 65.46 1011.40 164.60 20800 0

D-03 3.01 7.17 0.40 19.50 0.62 2.04 10.10 331.95 13.70 133.38 8.27 13.04 65.17 1012.95 127.35 5000 0

E-04 1.46 4.00 0.78 16.40 0.46 2.50 10.33 345.75 19.40 130.35 5.09 12.42 77.80 1012.40 135.98 3400 0

F-04 3.63 8.89 0.67 17.50 0.58 18.67 11.06 451.32 64.80 142.12 6.82 12.76 73.27 1012.19 174.85 23420 0

M-04 3.89 7.90 0.65 18.60 0.43 6.70 12.00 477.02 9.40 159.26 4.52 15.01 87.86 1009.76 226.04 9700 0

A-04 6.70 8.90 1.02 17.20 0.48 9.85 12.98 642.88 0.60 171.95 6.57 15.83 84.49 1009.29 275.06 16700 0



Loc Fecha NO2+ NO3 Si(OH)2 PO4 Ts Kd Chla Luz PAR lluvia Dv Vv Ta Hr Patm Rs Dinos Diato 
My-04 4.67 7.70 0.89 18.00 0.48 5.78 13.78 746.81 0.00 180.45 7.54 18.08 81.70 1008.35 314.52 19720 0

Jn-04 1.16 2.18 0.62 18.40 0.36 11.34 14.18 634.92 0.00 195.05 7.94 17.60 94.15 1007.56 283.51 210128 0

J-04 3.40 5.60 0.78 20.30 0.89 10.23 13.96 703.73 0.00 181.73 7.85 20.98 90.90 1007.59 315.71 717240 0

Ag-04 3.67 7.80 0.98 23.00 0.36 8.47 13.28 695.93 0.00 169.44 7.03 20.50 93.28 1007.84 284.93 72930 0

S-04 3.20 5.67 0.98 22.70 0.46 5.67 12.32 619.36 0.00 167.16 6.08 21.36 80.95 1005.81 253.15 4400 0

O-04 2.50 6.70 0.93 22.50 0.34 3.40 11.38 448.88 171.30 153.30 5.29 17.48 90.37 1007.75 200.37 1000 0

N-04 1.84 4.79 0.92 18.60 0.41 3.00 10.48 381.47 22.20 126.88 4.24 14.52 79.96 1011.89 153.19 3000 0

D-04 2.10 5.56 0.87 18.00 0.51 2.40 10.10 301.82 113.40 123.15 4.22 13.10 75.77 1012.25 123.41 4300 0

E-05 2.00 6.00 0.78 17.40 0.37 1.90 10.35 322.04 92.40 130.95 3.59 13.94 83.88 1012.27 123.20 2000 0

F-05 2.73 8.00 0.94 16.90 0.84 2.21 11.07 386.46 94.00 129.12 5.76 14.42 81.91 1010.20 129.72 46500 0

M-05 4.78 11.00 1.10 17.90 0.76 14.20 12.00 536.54 27.00 160.46 5.21 14.75 84.45 1011.49 223.35 178300 0

A-05 3.23 11.80 0.89 18.10 0.56 15.80 12.96 695.64 7.70 162.51 5.84 15.25 79.79 1010.06 274.19 291000 0

My-05 3.70 12.60 0.88 16.30 0.39 43.20 13.78 705.16 4.50 171.71 6.52 17.16 91.76 1007.71 311.95 346800 0

Jn-05 6.70 8.90 0.99 20.90 0.58 154.27 14.18 681.48 0.00 187.05 6.74 17.97 93.94 1006.21 294.54 1256000 1000

J-05 1.00 2.73 1.30 20.50 0.90 42.21 13.95 629.66 0.10 204.49 1.88 19.22 82.30 1011.74 230.05 1039580 27730

Ag-05 0.19 2.78 0.29 21.60 2.88 66.99 13.30 689.31 0.60 187.62 1.80 20.06 80.95 1011.64 209.96 2476471 0

S-05 1.23 3.78 0.43 20.40 0.34 4.89 12.33 643.10 0.50 154.33 1.59 17.92 78.97 1012.56 184.13 41000 0

LR E-02 4.36 7.67 0.84 15.50 0.32 4.50 10.33 345.99 5.20 132.11 10.36 12.05 66.54 1013.14 140.83 6000 14130

F-02 2.06 8.26 0.47 16.00 0.49 1.21 11.07 429.70 2.00 128.63 12.81 13.24 63.42 1013.50 187.81 5400 0

M-02 2.93 7.59 0.94 17.30 0.84 4.88 11.98 570.22 26.80 162.91 12.56 13.33 71.27 1011.84 237.44 13900 0

A-02 4.20 8.50 0.95 18.80 0.48 6.30 12.96 586.19 16.40 184.13 11.98 14.60 82.65 1010.30 255.16 43700 0

My-02 3.74 7.87 0.82 20.30 0.62 9.07 13.78 666.16 0.00 185.21 12.72 15.57 80.75 1008.81 295.95 104500 0

Jn-02 7.96 10.56 1.06 20.40 1.52 14.16 14.18 649.46 0.10 185.94 12.13 17.32 85.02 1006.45 312.35 2707000 0

J-02 3.91 8.16 1.58 22.50 0.97 11.44 13.98 644.22 0.00 192.42 11.62 19.41 82.37 1007.67 303.58 1575000 0

Ag-02 2.72 6.44 0.86 23.40 0.92 13.44 13.27 605.26 0.20 177.34 10.72 19.26 83.03 1007.14 269.89 1469300 302680

S-02 2.70 6.40 0.85 23.20 0.60 4.32 12.33 586.62 5.90 165.35 9.79 19.78 83.46 1004.85 245.97 359400 0

O-02 2.43 5.76 0.77 20.60 0.52 3.04 11.37 420.98 0.10 165.71 10.75 17.00 74.17 1007.78 189.22 21900 47200

N-02 3.45 8.18 1.09 19.80 0.55 3.28 10.50 377.17 40.60 129.84 10.78 16.62 63.30 1010.83 156.16 11000 108560



Loc Fecha NO2+ NO3 Si(OH)2 PO4 Ts Kd Chla Luz PAR lluvia Dv Vv Ta Hr Patm Rs Dinos Diato 
D-02 3.35 7.94 1.06 18.10 0.39 2.91 10.10 323.71 28.00 130.26 9.84 12.61 70.83 1013.30 132.66 4000 0

E-03 2.34 7.89 0.67 16.80 0.26 1.06 10.33 368.11 0.80 119.40 10.98 15.13 61.08 1012.60 154.26 7800 24947

F-03 1.28 1.21 0.82 15.90 0.24 0.56 11.05 418.53 111.20 145.31 11.00 14.46 72.56 1009.01 150.98 17900 0

M-03 1.99 2.47 0.93 15.00 0.72 7.02 11.98 579.18 58.20 139.92 11.86 14.71 77.06 1009.95 235.93 65900 4646

A-03 3.48 3.23 1.10 15.90 0.36 24.15 12.95 717.54 17.40 168.18 12.83 14.58 72.62 1010.35 287.62 105880 17936

My-03 2.44 4.34 0.56 16.00 0.36 4.45 13.77 642.39 4.30 175.03 11.68 15.47 86.84 1008.56 266.12 127800 0

Jn-03 1.96 1.41 0.20 17.30 0.48 7.15 14.18 567.53 2.60 201.64 11.11 16.88 93.21 1006.35 237.22 192000 0

J-03 2.69 18.33 0.59 19.60 0.72 7.02 13.98 605.97 5.10 182.31 9.68 19.89 98.63 1007.41 264.16 237000 0

Ag-03 3.67 11.20 0.87 20.90 0.81 14.15 13.32 707.87 0.80 186.38 9.65 21.22 97.53 1007.52 274.36 813000 0

S-03 3.12 13.94 0.56 23.00 0.72 13.22 12.35 584.11 0.00 169.34 9.82 20.23 96.36 1005.96 244.95 637050 0

O-03 4.00 8.70 0.45 19.00 0.72 4.22 11.38 435.45 0.00 150.63 7.70 18.99 87.18 1007.42 205.36 85000 0

N-03 1.89 4.02 0.45 18.70 0.34 3.36 10.50 389.33 7.50 138.73 9.68 15.04 65.46 1011.40 164.60 9900 0

D-03 1.54 0.48 0.32 16.10 0.26 1.35 10.10 331.95 13.70 133.38 8.27 13.04 65.17 1012.95 127.35 6000 0

E-04 1.10 2.56 0.38 16.00 0.32 2.05 10.33 345.75 19.40 130.35 5.09 12.42 77.80 1012.40 135.98 5000 0

F-04 1.05 2.30 0.55 18.00 0.48 0.09 11.06 451.32 64.80 142.12 6.82 12.76 73.27 1012.19 174.85 2000 0

M-04 1.63 3.27 0.43 17.40 0.26 2.01 12.00 477.02 9.40 159.26 4.52 15.01 87.86 1009.76 226.04 15300 0

A-04 3.39 6.79 0.90 17.00 0.65 4.18 12.98 642.88 0.60 171.95 6.57 15.83 84.49 1009.29 275.06 82200 0

My-04 1.78 3.56 0.47 19.00 0.48 3.86 13.78 746.81 0.00 180.45 7.54 18.08 81.70 1008.35 314.52 82820 14953

Jn-04 3.50 3.30 1.20 20.20 0.48 14.89 14.18 634.92 0.00 195.05 7.94 17.60 94.15 1007.56 283.51 1574380 0

J-04 0.65 15.58 0.22 21.70 1.14 11.23 13.96 703.73 0.00 181.73 7.85 20.98 90.90 1007.59 315.71 183570 0

Ag-04 0.31 20.69 0.14 23.50 0.43 6.77 13.28 695.93 0.00 169.44 7.03 20.50 93.28 1007.84 284.93 34784 0

S-04 4.29 10.14 0.70 22.00 0.42 5.93 12.32 619.36 0.00 167.16 6.08 21.36 80.95 1005.81 253.15 33150 0

O-04 1.97 10.67 0.60 20.80 0.34 3.39 11.38 448.88 171.30 153.30 5.29 17.48 90.37 1007.75 200.37 14729 0

N-04 0.85 6.07 0.48 18.10 0.31 3.05 10.48 381.47 22.20 126.88 4.24 14.52 79.96 1011.89 153.19 8393 0

D-04 1.31 5.98 0.37 17.50 0.30 1.85 10.10 301.82 113.40 123.15 4.22 13.10 75.77 1012.25 123.41 2100 0

E-05 1.67 6.78 0.78 17.00 0.32 3.50 10.35 322.04 92.40 130.95 3.59 13.94 83.88 1012.27 123.20 2300 0

F-05 2.34 7.60 0.78 16.80 0.32 3.40 11.07 386.46 94.00 129.12 5.76 14.42 81.91 1010.20 129.72 219782 0

M-05 2.40 3.80 0.80 15.50 0.58 12.82 12.00 536.54 27.00 160.46 5.21 14.75 84.45 1011.49 223.35 343440 0



Loc Fecha NO2+ NO3 Si(OH)2 PO4 Ts Kd Chla Luz PAR lluvia Dv Vv Ta Hr Patm Rs Dinos Diato 
A-05 3.54 5.34 0.78 17.50 0.69 22.68 12.96 695.64 7.70 162.51 5.84 15.25 79.79 1010.06 274.19 1205000 0

My-05 2.89 7.35 0.82 18.90 0.78 78.90 13.78 705.16 4.50 171.71 6.52 17.16 91.76 1007.71 311.95 1958900 0

Jn-05 3.00 13.50 0.60 20.00 0.89 241.97 14.18 681.48 0.00 187.05 6.74 17.97 93.94 1006.21 294.54 4672930 3118

J-05 1.80 2.67 0.73 22.60 1.11 38.54 13.95 629.66 0.10 204.49 1.88 19.22 82.30 1011.74 230.05 1645000 0

Ag-05 0.95 1.25 0.24 22.50 1.20 59.87 13.30 689.31 0.60 187.62 1.80 20.06 80.95 1011.64 209.96 2404050 0

S-05 1.28 2.56 0.35 21.40 0.42 4.45 12.33 643.10 0.50 154.33 1.59 17.92 78.97 1012.56 184.13 25768 0

MC E-02 3.70 6.44 0.66 16.20 0.79 4.01 10.33 345.99 5.20 132.11 10.36 12.05 66.54 1013.14 140.83 4100 0

F-02 1.75 6.94 0.36 16.80 0.45 1.08 11.07 429.70 2.00 128.63 12.81 13.24 63.42 1013.50 187.81 5500 0

M-02 2.49 6.38 0.73 17.00 0.77 4.36 11.98 570.22 26.80 162.91 12.56 13.33 71.27 1011.84 237.44 13500 0

A-02 3.56 7.14 0.74 18.10 0.95 5.63 12.96 586.19 16.40 184.13 11.98 14.60 82.65 1010.30 255.16 22300 0

My-02 3.18 6.61 0.64 19.50 1.14 8.10 13.78 666.16 0.00 185.21 12.72 15.57 80.75 1008.81 295.95 82100 0

Jn-02 6.76 8.87 0.82 19.70 1.39 12.64 14.18 649.46 0.10 185.94 12.13 17.32 85.02 1006.45 312.35 626900 8444

J-02 3.32 6.86 1.23 19.00 0.89 10.21 13.98 644.22 0.00 192.42 11.62 19.41 82.37 1007.67 303.58 811000 0

Ag-02 2.31 5.41 0.67 19.10 0.84 12.00 13.27 605.26 0.20 177.34 10.72 19.26 83.03 1007.14 269.89 939000 0

S-02 2.29 5.38 0.66 20.00 0.55 3.86 12.33 586.62 5.90 165.35 9.79 19.78 83.46 1004.85 245.97 202500 0

O-02 2.06 4.84 0.60 19.60 0.48 2.71 11.37 420.98 0.10 165.71 10.75 17.00 74.17 1007.78 189.22 18500 0

N-02 2.93 6.87 0.85 18.90 0.50 2.93 10.50 377.17 40.60 129.84 10.78 16.62 63.30 1010.83 156.16 13500 0

D-02 2.84 6.67 0.82 17.30 0.36 2.60 10.10 323.71 28.00 130.26 9.84 12.61 70.83 1013.30 132.66 4800 0

E-03 4.35 4.63 0.17 15.20 0.41 1.42 10.33 368.11 0.80 119.40 10.98 15.13 61.08 1012.60 154.26 6600 0

F-03 1.13 3.10 0.78 16.30 0.32 0.76 11.05 418.53 111.20 145.31 11.00 14.46 72.56 1009.01 150.98 16280 0

M-03 3.34 4.55 0.65 15.10 0.58 6.55 11.98 579.18 58.20 139.92 11.86 14.71 77.06 1009.95 235.93 22192 0

A-03 3.05 4.12 0.34 16.20 0.48 10.08 12.95 717.54 17.40 168.18 12.83 14.58 72.62 1010.35 287.62 271800 271975

My-03 4.74 5.06 1.03 16.30 0.41 1.51 13.77 642.39 4.30 175.03 11.68 15.47 86.84 1008.56 266.12 496965 172834

Jn-03 2.91 2.63 0.33 18.10 0.41 7.06 14.18 567.53 2.60 201.64 11.11 16.88 93.21 1006.35 237.22 1123000 752070

J-03 3.20 5.67 0.72 19.90 0.96 4.20 13.98 605.97 5.10 182.31 9.68 19.89 98.63 1007.41 264.16 891000 691260

Ag-03 2.53 4.23 0.78 21.00 0.54 0.37 13.32 707.87 0.80 186.38 9.65 21.22 97.53 1007.52 274.36 237000 159185

S-03 2.91 3.68 0.74 22.00 0.58 2.84 12.35 584.11 0.00 169.34 9.82 20.23 96.36 1005.96 244.95 14900 1100620

O-03 3.46 4.56 0.65 19.30 0.48 0.54 11.38 435.45 0.00 150.63 7.70 18.99 87.18 1007.42 205.36 14000 54439



Loc Fecha NO2+ NO3 Si(OH)2 PO4 Ts Kd Chla Luz PAR lluvia Dv Vv Ta Hr Patm Rs Dinos Diato 
N-03 2.09 6.20 0.80 18.30 0.49 2.30 10.50 389.33 7.50 138.73 9.68 15.04 65.46 1011.40 164.60 8500 0

D-03 1.86 1.41 0.30 15.80 0.26 2.20 10.10 331.95 13.70 133.38 8.27 13.04 65.17 1012.95 127.35 3400 0

E-04 1.43 3.91 0.76 18.00 0.45 2.44 10.33 345.75 19.40 130.35 5.09 12.42 77.80 1012.40 135.98 2600 0

F-04 1.23 3.59 0.54 17.50 0.36 0.77 11.06 451.32 64.80 142.12 6.82 12.76 73.27 1012.19 174.85 2000 0

M-04 4.23 5.67 0.89 17.00 0.43 4.07 12.00 477.02 9.40 159.26 4.52 15.01 87.86 1009.76 226.04 2200 0

A-04 4.63 7.18 0.96 17.50 0.48 6.12 12.98 642.88 0.60 171.95 6.57 15.83 84.49 1009.29 275.06 17900 0

My-04 3.39 6.04 0.81 19.00 0.48 10.08 13.78 746.81 0.00 180.45 7.54 18.08 81.70 1008.35 314.52 32000 0

Jn-04 2.79 4.91 0.75 19.40 0.62 9.36 14.18 634.92 0.00 195.05 7.94 17.60 94.15 1007.56 283.51 22500 0

J-04 3.37 5.83 0.67 19.00 1.12 40.87 13.96 703.73 0.00 181.73 7.85 20.98 90.90 1007.59 315.71 282020 0

Ag-04 3.74 6.46 0.97 21.50 0.76 17.88 13.28 695.93 0.00 169.44 7.03 20.50 93.28 1007.84 284.93 24476 0

S-04 2.30 5.71 0.79 22.70 0.37 6.78 12.32 619.36 0.00 167.16 6.08 21.36 80.95 1005.81 253.15 14200 0

O-04 2.13 5.32 0.84 22.50 0.34 4.21 11.38 448.88 171.30 153.30 5.29 17.48 90.37 1007.75 200.37 6400 0

N-04 2.61 7.90 0.87 18.60 0.41 3.63 10.48 381.47 22.20 126.88 4.24 14.52 79.96 1011.89 153.19 3000 0

D-04 2.90 6.12 0.91 18.00 0.51 3.10 10.10 301.82 113.40 123.15 4.22 13.10 75.77 1012.25 123.41 5100 0

E-05 2.11 6.57 0.81 16.00 0.32 6.75 10.35 322.04 92.40 130.95 3.59 13.94 83.88 1012.27 123.20 4800 0

F-05 3.89 7.82 0.48 16.50 0.86 7.25 11.07 386.46 94.00 129.12 5.76 14.42 81.91 1010.20 129.72 10200 0

M-05 4.12 10.21 0.87 17.70 0.38 12.10 12.00 536.54 27.00 160.46 5.21 14.75 84.45 1011.49 223.35 7100 0

A-05 2.23 7.20 0.70 18.40 0.48 50.41 12.96 695.64 7.70 162.51 5.84 15.25 79.79 1010.06 274.19 1469710 0

My-05 1.09 5.23 0.56 18.60 0.56 79.00 13.78 705.16 4.50 171.71 6.52 17.16 91.76 1007.71 311.95 1238500 0

Jn-05 1.17 6.20 0.61 19.50 0.65 295.74 14.18 681.48 0.00 187.05 6.74 17.97 93.94 1006.21 294.54 1961200 265961

J-05 0.61 2.10 0.63 20.10 1.44 18.60 13.95 629.66 0.10 204.49 1.88 19.22 82.30 1011.74 230.05 321800 0

Ag-05 1.18 1.07 0.07 23.40 0.72 4.70 13.30 689.31 0.60 187.62 1.80 20.06 80.95 1011.64 209.96 75304 0

S-05 0.88 4.70 1.09 20.10 1.44 21.70 12.33 643.10 0.50 154.33 1.59 17.92 78.97 1012.56 184.13 312960 0

PI E-02 4.28 7.58 0.82 16.50 0.48 2.56 10.33 345.99 5.20 132.11 10.36 12.05 66.54 1013.14 140.83 7200 0

F-02 2.02 8.16 0.46 16.40 0.58 1.89 11.07 429.70 2.00 128.63 12.81 13.24 63.42 1013.50 187.81 14400 0

M-02 2.88 7.50 0.91 16.50 0.96 5.13 11.98 570.22 26.80 162.91 12.56 13.33 71.27 1011.84 237.44 17400 0

A-02 4.12 8.40 0.93 17.20 0.96 9.85 12.96 586.19 16.40 184.13 11.98 14.60 82.65 1010.30 255.16 53100 30680

My-02 3.68 7.77 0.79 19.50 1.44 13.80 13.78 666.16 0.00 185.21 12.72 15.57 80.75 1008.81 295.95 248000 14160



Loc Fecha NO2+ NO3 Si(OH)2 PO4 Ts Kd Chla Luz PAR lluvia Dv Vv Ta Hr Patm Rs Dinos Diato 
Jn-02 7.83 10.44 1.03 18.40 1.52 19.23 14.18 649.46 0.10 185.94 12.13 17.32 85.02 1006.45 312.35 3112000 11800

J-02 3.84 8.07 1.54 19.20 1.44 17.88 13.98 644.22 0.00 192.42 11.62 19.41 82.37 1007.67 303.58 2916000 0

Ag-02 2.67 6.37 0.83 19.70 0.92 18.30 13.27 605.26 0.20 177.34 10.72 19.26 83.03 1007.14 269.89 2167200 4467

S-02 2.65 6.33 0.83 20.00 0.92 6.75 12.33 586.62 5.90 165.35 9.79 19.78 83.46 1004.85 245.97 1312000 2000

O-02 2.39 5.70 0.75 19.50 0.41 4.75 11.37 420.98 0.10 165.71 10.75 17.00 74.17 1007.78 189.22 38000 0

N-02 3.39 8.08 1.06 18.50 0.36 5.13 10.50 377.17 40.60 129.84 10.78 16.62 63.30 1010.83 156.16 10800 0

D-02 3.29 7.84 1.03 17.00 0.41 4.55 10.10 323.71 28.00 130.26 9.84 12.61 70.83 1013.30 132.66 12000 0

E-03 6.45 6.45 0.48 15.10 0.36 2.28 10.33 368.11 0.80 119.40 10.98 15.13 61.08 1012.60 154.26 12000 54870

F-03 1.36 3.72 1.40 16.50 0.26 0.88 11.05 418.53 111.20 145.31 11.00 14.46 72.56 1009.01 150.98 21578 0

M-03 2.83 2.91 1.64 15.40 0.72 1.07 11.98 579.18 58.20 139.92 11.86 14.71 77.06 1009.95 235.93 13100 0

A-03 2.90 3.12 0.93 16.40 0.72 4.67 12.95 717.54 17.40 168.18 12.83 14.58 72.62 1010.35 287.62 41200 0

My-03 3.30 3.91 1.09 16.50 1.44 10.08 13.77 642.39 4.30 175.03 11.68 15.47 86.84 1008.56 266.12 476500 0

Jn-03 1.19 2.79 0.61 18.60 1.44 48.47 14.18 567.53 2.60 201.64 11.11 16.88 93.21 1006.35 237.22 4515000 0

J-03 2.82 19.15 0.51 20.50 0.58 15.12 13.98 605.97 5.10 182.31 9.68 19.89 98.63 1007.41 264.16 42200 0

Ag-03 1.14 10.30 0.42 21.50 0.96 0.47 13.32 707.87 0.80 186.38 9.65 21.22 97.53 1007.52 274.36 5700 0

S-03 5.30 20.50 0.38 24.00 0.96 3.88 12.35 584.11 0.00 169.34 9.82 20.23 96.36 1005.96 244.95 8300 0

O-03 2.17 3.59 0.54 19.50 0.58 1.56 11.38 435.45 0.00 150.63 7.70 18.99 87.18 1007.42 205.36 6500 0

N-03 3.11 7.89 0.77 19.30 0.44 3.02 10.50 389.33 7.50 138.73 9.68 15.04 65.46 1011.40 164.60 4300 0

D-03 5.15 4.20 0.75 15.90 0.32 2.12 10.10 331.95 13.70 133.38 8.27 13.04 65.17 1012.95 127.35 6600 0

E-04 1.67 5.23 0.83 17.00 0.41 2.03 10.33 345.75 19.40 130.35 5.09 12.42 77.80 1012.40 135.98 5400 0

F-04 2.13 7.98 0.59 19.00 0.48 12.60 11.06 451.32 64.80 142.12 6.82 12.76 73.27 1012.19 174.85 7100 0

M-04 4.29 9.39 0.78 16.40 0.48 7.30 12.00 477.02 9.40 159.26 4.52 15.01 87.86 1009.76 226.04 10300 0

A-04 6.00 7.71 0.92 16.50 0.68 2.45 12.98 642.88 0.60 171.95 6.57 15.83 84.49 1009.29 275.06 9600 0

My-04 5.46 9.01 1.04 17.30 0.90 4.76 13.78 746.81 0.00 180.45 7.54 18.08 81.70 1008.35 314.52 41700 0

Jn-04 2.30 4.12 0.72 20.00 0.96 8.11 14.18 634.92 0.00 195.05 7.94 17.60 94.15 1007.56 283.51 1085600 0

J-04 2.25 4.21 0.87 20.90 0.68 5.14 13.96 703.73 0.00 181.73 7.85 20.98 90.90 1007.59 315.71 125800 0

Ag-04 2.75 4.89 0.71 22.10 0.71 23.00 13.28 695.93 0.00 169.44 7.03 20.50 93.28 1007.84 284.93 153000 0

S-04 2.83 5.15 0.77 22.90 0.98 3.18 12.32 619.36 0.00 167.16 6.08 21.36 80.95 1005.81 253.15 64900 0



Loc Fecha NO2+ NO3 Si(OH)2 PO4 Ts Kd Chla Luz PAR lluvia Dv Vv Ta Hr Patm Rs Dinos Diato 
O-04 1.77 4.11 0.61 21.20 0.72 2.98 11.38 448.88 171.30 153.30 5.29 17.48 90.37 1007.75 200.37 17700 0

N-04 2.21 5.23 0.78 19.80 0.58 2.28 10.48 381.47 22.20 126.88 4.24 14.52 79.96 1011.89 153.19 7400 0

D-04 2.24 4.67 0.68 18.50 0.58 2.77 10.10 301.82 113.40 123.15 4.22 13.10 75.77 1012.25 123.41 4000 0

E-05 1.89 5.21 0.73 17.10 0.44 2.99 10.35 322.04 92.40 130.95 3.59 13.94 83.88 1012.27 123.20 4200 0

F-05 2.85 7.63 0.92 16.50 0.96 18.52 11.07 386.46 94.00 129.12 5.76 14.42 81.91 1010.20 129.72 6100 0

M-05 1.00 5.02 0.98 16.60 0.71 15.23 12.00 536.54 27.00 160.46 5.21 14.75 84.45 1011.49 223.35 31400 9440

A-05 1.23 5.60 0.72 17.80 1.21 17.21 12.96 695.64 7.70 162.51 5.84 15.25 79.79 1010.06 274.19 2289300 0

My-05 1.89 4.95 0.67 19.00 1.44 102.23 13.78 705.16 4.50 171.71 6.52 17.16 91.76 1007.71 311.95 4577836 0

Jn-05 0.92 2.72 0.37 20.80 1.80 137.98 14.18 681.48 0.00 187.05 6.74 17.97 93.94 1006.21 294.54 6122100 0

J-05 0.70 2.70 3.18 23.60 2.88 119.26 13.95 629.66 0.10 204.49 1.88 19.22 82.30 1011.74 230.05 3635400 121147

Ag-05 1.55 4.79 6.37 22.60 2.88 74.87 13.30 689.31 0.60 187.62 1.80 20.06 80.95 1011.64 209.96 3858567 8071

S-05 1.55 1.83 0.20 22.50 1.15 35.29 12.33 643.10 0.50 154.33 1.59 17.92 78.97 1012.56 184.13 1754848 20060

PE E-02 5.20 9.89 0.52 15.50 0.54 5.78 10.33 345.99 5.20 132.11 10.36 12.05 66.54 1013.14 140.83 8800 0

F-02 3.04 8.92 0.87 16.00 0.75 1.21 11.07 429.70 2.00 128.63 12.81 13.24 63.42 1013.50 187.81 14000 0

M-02 3.97 8.13 0.92 18.10 0.89 5.34 11.98 570.22 26.80 162.91 12.56 13.33 71.27 1011.84 237.44 25000 0

A-02 4.00 11.12 0.69 19.10 0.95 5.23 12.96 586.19 16.40 184.13 11.98 14.60 82.65 1010.30 255.16 59000 0

My-02 5.11 10.26 0.91 20.50 0.71 7.35 13.78 666.16 0.00 185.21 12.72 15.57 80.75 1008.81 295.95 87000 0

Jn-02 8.15 11.47 1.29 20.50 1.31 14.80 14.18 649.46 0.10 185.94 12.13 17.32 85.02 1006.45 312.35 1807400 1027780

J-02 3.40 7.23 0.99 22.70 1.10 17.96 13.98 644.22 0.00 192.42 11.62 19.41 82.37 1007.67 303.58 2241100 4720

Ag-02 3.10 8.58 0.98 23.50 1.05 13.29 13.27 605.26 0.20 177.34 10.72 19.26 83.03 1007.14 269.89 930800 11800

S-02 3.51 8.07 0.91 23.00 0.89 4.73 12.33 586.62 5.90 165.35 9.79 19.78 83.46 1004.85 245.97 549700 0

O-02 3.79 7.69 0.95 20.80 0.60 3.76 11.37 420.98 0.10 165.71 10.75 17.00 74.17 1007.78 189.22 25400 598

N-02 4.42 9.30 1.15 20.00 0.53 3.55 10.50 377.17 40.60 129.84 10.78 16.62 63.30 1010.83 156.16 24900 4667

D-02 4.04 8.27 1.17 18.10 0.42 3.42 10.10 323.71 28.00 130.26 9.84 12.61 70.83 1013.30 132.66 9200 0

E-03 3.17 3.88 0.20 15.30 0.51 1.30 10.33 368.11 0.80 119.40 10.98 15.13 61.08 1012.60 154.26 12480 67370

F-03 2.27 3.48 0.29 16.80 0.51 1.64 11.05 418.53 111.20 145.31 11.00 14.46 72.56 1009.01 150.98 5100 71440

M-03 2.34 4.53 0.98 15.90 0.81 5.02 11.98 579.18 58.20 139.92 11.86 14.71 77.06 1009.95 235.93 9200 0

A-03 1.44 1.81 0.09 16.20 0.36 5.93 12.95 717.54 17.40 168.18 12.83 14.58 72.62 1010.35 287.62 9800 0



Loc Fecha NO2+ NO3 Si(OH)2 PO4 Ts Kd Chla Luz PAR lluvia Dv Vv Ta Hr Patm Rs Dinos Diato 
My-03 3.98 6.10 0.44 16.90 0.82 12.45 13.77 642.39 4.30 175.03 11.68 15.47 86.84 1008.56 266.12 88000 0

Jn-03 3.78 6.79 0.95 18.10 0.92 16.50 14.18 567.53 2.60 201.64 11.11 16.88 93.21 1006.35 237.22 581500 0

J-03 3.21 4.23 1.12 20.30 1.11 11.84 13.98 605.97 5.10 182.31 9.68 19.89 98.63 1007.41 264.16 907100 0

Ag-03 2.19 3.27 0.95 21.50 1.21 17.27 13.32 707.87 0.80 186.38 9.65 21.22 97.53 1007.52 274.36 1900200 0

S-03 5.01 20.23 0.56 22.50 0.72 9.40 12.35 584.11 0.00 169.34 9.82 20.23 96.36 1005.96 244.95 268500 0

O-03 3.27 6.36 0.53 20.70 0.44 1.51 11.38 435.45 0.00 150.63 7.70 18.99 87.18 1007.42 205.36 11600 0

N-03 3.91 7.21 0.72 19.90 0.38 2.05 10.50 389.33 7.50 138.73 9.68 15.04 65.46 1011.40 164.60 6000 0

D-03 2.07 5.23 0.56 17.10 0.58 1.78 10.10 331.95 13.70 133.38 8.27 13.04 65.17 1012.95 127.35 9700 0

E-04 1.89 6.12 0.44 16.70 0.44 2.21 10.33 345.75 19.40 130.35 5.09 12.42 77.80 1012.40 135.98 7100 0

F-04 3.11 7.46 0.48 19.00 0.41 5.56 11.06 451.32 64.80 142.12 6.82 12.76 73.27 1012.19 174.85 5000 0

M-04 4.78 8.03 0.55 17.40 0.32 4.67 12.00 477.02 9.40 159.26 4.52 15.01 87.86 1009.76 226.04 7700 0

A-04 4.10 9.98 0.79 16.90 0.58 8.69 12.98 642.88 0.60 171.95 6.57 15.83 84.49 1009.29 275.06 8800 0

My-04 3.43 5.27 0.89 19.00 0.24 1.17 13.78 746.81 0.00 180.45 7.54 18.08 81.70 1008.35 314.52 125415 0

Jn-04 1.13 2.12 0.63 19.00 0.48 42.01 14.18 634.92 0.00 195.05 7.94 17.60 94.15 1007.56 283.51 80460 0

J-04 1.40 10.67 0.84 20.20 0.72 27.59 13.96 703.73 0.00 181.73 7.85 20.98 90.90 1007.59 315.71 778256 1000

Ag-04 0.41 4.06 1.34 23.10 0.72 19.82 13.28 695.93 0.00 169.44 7.03 20.50 93.28 1007.84 284.93 7600 0

S-04 0.43 19.40 0.28 22.00 0.48 1.51 12.32 619.36 0.00 167.16 6.08 21.36 80.95 1005.81 253.15 7100 0

O-04 0.41 27.50 0.18 21.30 0.54 8.99 11.38 448.88 171.30 153.30 5.29 17.48 90.37 1007.75 200.37 8700 0

N-04 5.25 12.42 0.86 20.50 0.32 7.26 10.48 381.47 22.20 126.88 4.24 14.52 79.96 1011.89 153.19 4600 0

D-04 2.96 16.05 0.91 19.10 0.48 5.09 10.10 301.82 113.40 123.15 4.22 13.10 75.77 1012.25 123.41 4000 0

E-05 1.24 8.87 0.70 17.40 0.48 4.46 10.35 322.04 92.40 130.95 3.59 13.94 83.88 1012.27 123.20 10600 0

F-05 2.02 9.20 0.57 16.00 0.72 10.88 11.07 386.46 94.00 129.12 5.76 14.42 81.91 1010.20 129.72 4600 0

M-05 6.58 16.46 1.13 16.00 0.72 11.88 12.00 536.54 27.00 160.46 5.21 14.75 84.45 1011.49 223.35 1000 0

A-05 1.24 12.63 0.70 16.60 0.58 65.53 12.96 695.64 7.70 162.51 5.84 15.25 79.79 1010.06 274.19 1909240 0

My-05 0.57 3.52 0.41 18.90 0.96 72.50 13.78 705.16 4.50 171.71 6.52 17.16 91.76 1007.71 311.95 1843168 16104

Jn-05 1.34 4.13 0.39 19.70 1.44 154.27 14.18 681.48 0.00 187.05 6.74 17.97 93.94 1006.21 294.54 2438175 1000

J-05 0.63 2.75 0.74 25.00 0.72 38.93 13.95 629.66 0.10 204.49 1.88 19.22 82.30 1011.74 230.05 461380 126653

Ag-05 0.89 1.50 0.61 21.10 0.80 30.88 13.30 689.31 0.60 187.62 1.80 20.06 80.95 1011.64 209.96 2365656 240



Loc Fecha NO2+ NO3 Si(OH)2 PO4 Ts Kd Chla Luz PAR lluvia Dv Vv Ta Hr Patm Rs Dinos Diato 
S-05 0.66 0.95 0.33 20.80 0.58 22.05 12.33 643.10 0.50 154.33 1.59 17.92 78.97 1012.56 184.13 258260 0

AG E-02 5.83 10.74 0.82 16.60 0.57 5.13 10.33 345.99 5.20 132.11 10.36 12.05 66.54 1013.14 140.83 5200 0

F-02 3.12 10.50 0.81 16.70 0.82 1.90 11.07 429.70 2.00 128.63 12.81 13.24 63.42 1013.50 187.81 9500 0

M-02 4.21 9.62 1.13 17.80 0.92 6.44 11.98 570.22 26.80 162.91 12.56 13.33 71.27 1011.84 237.44 20000 0

A-02 5.00 12.00 1.00 18.60 0.92 9.27 12.96 586.19 16.40 184.13 11.98 14.60 82.65 1010.30 255.16 142100 0

My-02 5.41 11.09 1.05 20.50 1.21 13.01 13.78 666.16 0.00 185.21 12.72 15.57 80.75 1008.81 295.95 361600 0

Jn-02 9.83 13.47 1.42 19.90 1.44 20.93 14.18 649.46 0.10 185.94 12.13 17.32 85.02 1006.45 312.35 436200 0

J-02 4.46 9.41 1.56 21.50 1.72 22.04 13.98 644.22 0.00 192.42 11.62 19.41 82.37 1007.67 303.58 5279000 43952

Ag-02 3.55 9.19 1.12 22.10 1.21 19.43 13.27 605.26 0.20 177.34 10.72 19.26 83.03 1007.14 269.89 2126700 0

S-02 3.79 8.86 1.07 22.00 1.21 7.06 12.33 586.62 5.90 165.35 9.79 19.78 83.46 1004.85 245.97 460900 0

O-02 3.80 8.23 1.04 20.70 0.72 5.23 11.37 420.98 0.10 165.71 10.75 17.00 74.17 1007.78 189.22 29000 0

N-02 4.80 10.69 1.36 19.80 0.44 5.33 10.50 377.17 40.60 129.84 10.78 16.62 63.30 1010.83 156.16 31700 0

D-02 4.51 9.91 1.35 18.00 0.51 4.90 10.10 323.71 28.00 130.26 9.84 12.61 70.83 1013.30 132.66 11600 0

E-03 1.92 4.06 0.37 15.50 0.31 2.35 10.33 368.11 0.80 119.40 10.98 15.13 61.08 1012.60 154.26 7300 0

F-03 1.29 6.67 1.64 16.70 0.58 0.35 11.05 418.53 111.20 145.31 11.00 14.46 72.56 1009.01 150.98 67680 3000

M-03 24.39 5.68 0.15 15.60 0.96 6.90 11.98 579.18 58.20 139.92 11.86 14.71 77.06 1009.95 235.93 6160 84960

A-03 3.66 6.46 2.02 17.40 0.58 6.46 12.95 717.54 17.40 168.18 12.83 14.58 72.62 1010.35 287.62 9200 25960

My-03 1.97 3.90 0.40 16.70 0.89 2.54 13.77 642.39 4.30 175.03 11.68 15.47 86.84 1008.56 266.12 229334 2161

Jn-03 5.95 17.64 7.94 19.00 0.96 25.21 14.18 567.53 2.60 201.64 11.11 16.88 93.21 1006.35 237.22 30750 19795

J-03 3.20 18.74 0.73 21.10 0.72 20.83 13.98 605.97 5.10 182.31 9.68 19.89 98.63 1007.41 264.16 2141000 0

Ag-03 4.09 11.17 3.34 22.40 0.72 21.60 13.32 707.87 0.80 186.38 9.65 21.22 97.53 1007.52 274.36 1544700 44880

S-03 3.11 5.56 1.08 22.50 0.54 4.10 12.35 584.11 0.00 169.34 9.82 20.23 96.36 1005.96 244.95 30100 11800

O-03 2.81 4.92 0.76 20.00 0.58 1.27 11.38 435.45 0.00 150.63 7.70 18.99 87.18 1007.42 205.36 2000 0

N-03 4.31 7.54 1.26 19.40 0.71 3.16 10.50 389.33 7.50 138.73 9.68 15.04 65.46 1011.40 164.60 6100 0

D-03 1.71 0.76 0.49 18.70 0.54 2.22 10.10 331.95 13.70 133.38 8.27 13.04 65.17 1012.95 127.35 7900 0

E-04 3.11 7.48 1.27 18.00 0.56 3.72 10.33 345.75 19.40 130.35 5.09 12.42 77.80 1012.40 135.98 9400 0

F-04 24.35 13.49 0.53 18.50 0.72 1.81 11.06 451.32 64.80 142.12 6.82 12.76 73.27 1012.19 174.85 10750 0

M-04 24.39 5.68 4.29 16.80 0.74 4.85 12.00 477.02 9.40 159.26 4.52 15.01 87.86 1009.76 226.04 4000 0



Loc Fecha NO2+ NO3 Si(OH)2 PO4 Ts Kd Chla Luz PAR lluvia Dv Vv Ta Hr Patm Rs Dinos Diato 
A-04 5.60 9.91 0.74 17.90 0.84 9.62 12.98 642.88 0.60 171.95 6.57 15.83 84.49 1009.29 275.06 941800 0

My-04 3.78 7.29 0.87 19.00 0.48 0.36 13.78 746.81 0.00 180.45 7.54 18.08 81.70 1008.35 314.52 1358900 0

Jn-04 1.44 8.07 1.90 19.00 1.44 23.65 14.18 634.92 0.00 195.05 7.94 17.60 94.15 1007.56 283.51 585720 0

J-04 2.89 5.74 0.79 20.50 0.98 37.98 13.96 703.73 0.00 181.73 7.85 20.98 90.90 1007.59 315.71 17800 0

Ag-04 0.39 24.09 0.11 23.00 0.80 1.18 13.28 695.93 0.00 169.44 7.03 20.50 93.28 1007.84 284.93 6300 0

S-04 1.82 3.53 0.74 22.00 0.58 3.45 12.32 619.36 0.00 167.16 6.08 21.36 80.95 1005.81 253.15 6700 0

O-04 1.77 3.42 0.86 20.80 0.58 3.20 11.38 448.88 171.30 153.30 5.29 17.48 90.37 1007.75 200.37 5000 0

N-04 2.39 4.79 0.91 19.60 0.48 2.56 10.48 381.47 22.20 126.88 4.24 14.52 79.96 1011.89 153.19 4100 0

D-04 2.04 4.12 0.81 18.50 0.48 1.98 10.10 301.82 113.40 123.15 4.22 13.10 75.77 1012.25 123.41 21258 0

E-05 1.19 3.89 0.58 17.30 0.32 2.81 10.35 322.04 92.40 130.95 3.59 13.94 83.88 1012.27 123.20 66300 0

F-05 1.38 4.00 0.63 16.00 0.80 2.65 11.07 386.46 94.00 129.12 5.76 14.42 81.91 1010.20 129.72 1751000 0

M-05 1.28 3.69 0.52 16.50 0.96 3.00 12.00 536.54 27.00 160.46 5.21 14.75 84.45 1011.49 223.35 3901000 2000

A-05 4.49 9.78 1.10 17.30 1.44 13.56 12.96 695.64 7.70 162.51 5.84 15.25 79.79 1010.06 274.19 1104232 0

My-05 1.10 3.59 0.43 18.10 1.44 49.80 13.78 705.16 4.50 171.71 6.52 17.16 91.76 1007.71 311.95 16200 0

Jn-05 1.06 3.51 0.49 20.40 1.44 104.35 14.18 681.48 0.00 187.05 6.74 17.97 93.94 1006.21 294.54 363740 5315

J-05 18.50 5.04 1.37 23.60 3.60 194.45 13.95 629.66 0.10 204.49 1.88 19.22 82.30 1011.74 230.05 1764632 6900

Ag-05 2.32 1.91 0.50 23.40 2.06 110.72 13.30 689.31 0.60 187.62 1.80 20.06 80.95 1011.64 209.96 2696120 27232

S-05 1.40 1.85 0.14 22.80 1.03 23.16 12.33 643.10 0.50 154.33 1.59 17.92 78.97 1012.56 184.13 406560 84960

FA E-02 3.85 8.29 0.56 16.50 0.29 6.18 10.33 345.99 5.20 132.11 10.36 12.05 66.54 1013.14 140.83 5000 0

F-02 4.62 9.81 0.96 16.80 0.36 4.28 11.07 429.70 2.00 128.63 12.81 13.24 63.42 1013.50 187.81 10000 0

M-02 5.37 6.18 0.79 17.20 0.32 3.12 11.98 570.22 26.80 162.91 12.56 13.33 71.27 1011.84 237.44 21200 0

A-02 2.44 8.18 0.48 18.50 0.58 4.47 12.96 586.19 16.40 184.13 11.98 14.60 82.65 1010.30 255.16 143900 0

My-02 5.49 10.59 0.98 20.00 0.58 6.79 13.78 666.16 0.00 185.21 12.72 15.57 80.75 1008.81 295.95 364500 0

Jn-02 4.83 11.43 1.21 19.50 0.65 11.49 14.18 649.46 0.10 185.94 12.13 17.32 85.02 1006.45 312.35 439300 0

J-02 3.78 7.98 0.82 21.20 2.88 27.86 13.98 644.22 0.00 192.42 11.62 19.41 82.37 1007.67 303.58 5281600 0

Ag-02 3.01 7.80 0.95 22.00 1.44 15.59 13.27 605.26 0.20 177.34 10.72 19.26 83.03 1007.14 269.89 2127200 0

S-02 3.22 7.51 0.91 22.00 0.72 5.66 12.33 586.62 5.90 165.35 9.79 19.78 83.46 1004.85 245.97 471800 0

O-02 3.22 6.98 0.88 21.00 0.53 2.40 11.37 420.98 0.10 165.71 10.75 17.00 74.17 1007.78 189.22 32900 0



Loc Fecha NO2+ NO3 Si(OH)2 PO4 Ts Kd Chla Luz PAR lluvia Dv Vv Ta Hr Patm Rs Dinos Diato 
N-02 4.07 9.07 1.15 19.40 0.48 2.84 10.50 377.17 40.60 129.84 10.78 16.62 63.30 1010.83 156.16 22100 0

D-02 3.82 8.41 1.15 17.80 0.32 3.93 10.10 323.71 28.00 130.26 9.84 12.61 70.83 1013.30 132.66 8800 0

E-03 2.61 5.53 0.75 15.10 0.24 1.38 10.33 368.11 0.80 119.40 10.98 15.13 61.08 1012.60 154.26 5900 0

F-03 2.17 4.60 0.62 16.30 0.29 0.52 11.05 418.53 111.20 145.31 11.00 14.46 72.56 1009.01 150.98 23600 0

M-03 3.18 6.74 0.91 15.50 0.58 3.77 11.98 579.18 58.20 139.92 11.86 14.71 77.06 1009.95 235.93 35360 0

A-03 3.32 7.04 0.95 17.10 0.36 3.48 12.95 717.54 17.40 168.18 12.83 14.58 72.62 1010.35 287.62 20200 0

My-03 5.41 11.48 1.55 17.00 0.48 15.15 13.77 642.39 4.30 175.03 11.68 15.47 86.84 1008.56 266.12 953125 0

Jn-03 2.91 6.16 0.83 17.80 1.80 21.20 14.18 567.53 2.60 201.64 11.11 16.88 93.21 1006.35 237.22 2152600 0

J-03 3.94 8.35 1.13 18.60 0.96 8.34 13.98 605.97 5.10 182.31 9.68 19.89 98.63 1007.41 264.16 1551300 0

Ag-03 3.50 7.43 1.00 19.60 1.44 16.20 13.32 707.87 0.80 186.38 9.65 21.22 97.53 1007.52 274.36 1551300 0

S-03 3.76 7.97 1.07 20.10 0.38 3.57 12.35 584.11 0.00 169.34 9.82 20.23 96.36 1005.96 244.95 29140 0

O-03 2.83 5.99 0.81 19.50 0.32 2.21 11.38 435.45 0.00 150.63 7.70 18.99 87.18 1007.42 205.36 5100 0

N-03 2.73 5.78 0.78 18.10 0.36 1.44 10.50 389.33 7.50 138.73 9.68 15.04 65.46 1011.40 164.60 5100 0

D-03 1.17 3.50 0.28 16.40 0.29 1.28 10.10 331.95 13.70 133.38 8.27 13.04 65.17 1012.95 127.35 10900 0

E-04 1.85 7.44 0.97 17.50 0.32 3.72 10.33 345.75 19.40 130.35 5.09 12.42 77.80 1012.40 135.98 10900 0

F-04 0.90 7.69 0.62 17.20 0.30 1.81 11.06 451.32 64.80 142.12 6.82 12.76 73.27 1012.19 174.85 14300 0

M-04 2.41 3.82 4.20 16.60 0.32 4.85 12.00 477.02 9.40 159.26 4.52 15.01 87.86 1009.76 226.04 22250 0

A-04 4.79 9.43 0.83 17.50 0.32 9.62 12.98 642.88 0.60 171.95 6.57 15.83 84.49 1009.29 275.06 22250 0

My-04 0.18 6.33 0.79 18.40 0.24 0.36 13.78 746.81 0.00 180.45 7.54 18.08 81.70 1008.35 314.52 954700 0

Jn-04 11.76 8.98 1.12 18.70 0.72 23.65 14.18 634.92 0.00 195.05 7.94 17.60 94.15 1007.56 283.51 1372000 0

J-04 18.90 6.82 0.78 20.00 0.96 37.98 13.96 703.73 0.00 181.73 7.85 20.98 90.90 1007.59 315.71 1372000 0

Ag-04 0.59 9.11 0.28 20.90 0.32 1.18 13.28 695.93 0.00 169.44 7.03 20.50 93.28 1007.84 284.93 10800 0

S-04 1.72 6.17 0.56 22.00 0.32 3.45 12.32 619.36 0.00 167.16 6.08 21.36 80.95 1005.81 253.15 14400 0

O-04 1.59 7.10 0.67 21.20 0.32 3.20 11.38 448.88 171.30 153.30 5.29 17.48 90.37 1007.75 200.37 14400 0

N-04 1.27 3.82 0.67 19.30 0.29 2.56 10.48 381.47 22.20 126.88 4.24 14.52 79.96 1011.89 153.19 4600 0

D-04 0.99 5.02 0.78 18.20 0.36 1.98 10.10 301.82 113.40 123.15 4.22 13.10 75.77 1012.25 123.41 6100 0

E-05 1.69 4.86 0.96 17.00 0.32 3.40 10.35 322.04 92.40 130.95 3.59 13.94 83.88 1012.27 123.20 654278 0

F-05 1.25 3.94 0.59 16.00 1.44 9.86 11.07 386.46 94.00 129.12 5.76 14.42 81.91 1010.20 129.72 649554 0



Loc Fecha NO2+ NO3 Si(OH)2 PO4 Ts Kd Chla Luz PAR lluvia Dv Vv Ta Hr Patm Rs Dinos Diato 
M-05 1.96 3.71 0.61 16.50 1.44 14.87 12.00 536.54 27.00 160.46 5.21 14.75 84.45 1011.49 223.35 1763000 0

A-05 2.69 7.19 0.87 16.60 1.80 45.19 12.96 695.64 7.70 162.51 5.84 15.25 79.79 1010.06 274.19 3922000 0

My-05 0.62 4.14 0.58 17.80 2.88 376.40 13.78 705.16 4.50 171.71 6.52 17.16 91.76 1007.71 311.95 3922000 0

Jn-05 1.03 4.11 0.61 18.10 1.44 98.00 14.18 681.48 0.00 187.05 6.74 17.97 93.94 1006.21 294.54 864000 1500

J-05 1.78 5.67 0.57 20.00 0.79 18.40 13.95 629.66 0.10 204.49 1.88 19.22 82.30 1011.74 230.05 233000

Ag-05 1.31 4.47 0.20 21.20 0.90 27.94 13.30 689.31 0.60 187.62 1.80 20.06 80.95 1011.64 209.96 421000

S-05 1.93 4.23 1.60 21.00 0.96 72.65 12.33 643.10 0.50 154.33 1.59 17.92 78.97 1012.56 184.13 589200

ML E-02 4.50 8.54 0.61 16.70 0.36 5.62 10.33 345.99 5.20 132.11 10.36 12.05 66.54 1013.14 140.83 3700 0

F-02 5.20 7.92 0.88 17.30 0.32 4.89 11.07 429.70 2.00 128.63 12.81 13.24 63.42 1013.50 187.81 5500 0

M-02 3.87 7.62 0.82 17.40 0.41 3.84 11.98 570.22 26.80 162.91 12.56 13.33 71.27 1011.84 237.44 11100 0

A-02 2.12 6.44 0.63 18.20 0.72 3.06 12.96 586.19 16.40 184.13 11.98 14.60 82.65 1010.30 255.16 89800 200

My-02 3.99 9.63 0.89 19.30 0.55 7.17 13.78 666.16 0.00 185.21 12.72 15.57 80.75 1008.81 295.95 117500 2000

Jn-02 3.39 8.89 0.91 20.30 0.72 9.44 14.18 649.46 0.10 185.94 12.13 17.32 85.02 1006.45 312.35 174500 0

J-02 2.44 6.25 0.64 21.00 0.96 15.32 13.98 644.22 0.00 192.42 11.62 19.41 82.37 1007.67 303.58 1772900 128000

Ag-02 2.64 7.00 0.59 21.30 0.91 14.07 13.27 605.26 0.20 177.34 10.72 19.26 83.03 1007.14 269.89 1917000 0

S-02 2.94 6.93 0.90 21.50 0.48 4.76 12.33 586.62 5.90 165.35 9.79 19.78 83.46 1004.85 245.97 299600 0

O-02 3.93 7.35 0.91 19.90 0.36 3.08 11.37 420.98 0.10 165.71 10.75 17.00 74.17 1007.78 189.22 18300 0

N-02 3.80 9.24 1.00 18.30 0.44 3.18 10.50 377.17 40.60 129.84 10.78 16.62 63.30 1010.83 156.16 24900 332760

D-02 2.97 6.78 0.94 17.10 0.29 3.07 10.10 323.71 28.00 130.26 9.84 12.61 70.83 1013.30 132.66 4700 0

E-03 2.18 3.18 0.28 15.40 0.41 1.06 10.33 368.11 0.80 119.40 10.98 15.13 61.08 1012.60 154.26 8560 0

F-03 2.45 3.02 0.27 16.00 0.21 1.18 11.05 418.53 111.20 145.31 11.00 14.46 72.56 1009.01 150.98 15960 0

M-03 2.88 4.42 0.51 15.50 0.48 0.82 11.98 579.18 58.20 139.92 11.86 14.71 77.06 1009.95 235.93 35490 0

A-03 3.27 6.59 0.78 17.20 0.58 16.31 12.95 717.54 17.40 168.18 12.83 14.58 72.62 1010.35 287.62 57000 0

My-03 4.51 9.34 0.87 17.20 0.62 8.67 13.77 642.39 4.30 175.03 11.68 15.47 86.84 1008.56 266.12 127000 0

Jn-03 3.19 7.89 0.96 17.50 1.11 11.20 14.18 567.53 2.60 201.64 11.11 16.88 93.21 1006.35 237.22 893000 0

J-03 2.59 7.12 0.73 18.90 0.76 6.29 13.98 605.97 5.10 182.31 9.68 19.89 98.63 1007.41 264.16 629000 0

Ag-03 3.09 6.16 0.89 19.50 0.72 8.28 13.32 707.87 0.80 186.38 9.65 21.22 97.53 1007.52 274.36 289000 0

S-03 2.89 5.48 0.76 20.30 0.65 5.37 12.35 584.11 0.00 169.34 9.82 20.23 96.36 1005.96 244.95 129500 0



Loc Fecha NO2+ NO3 Si(OH)2 PO4 Ts Kd Chla Luz PAR lluvia Dv Vv Ta Hr Patm Rs Dinos Diato 
O-03 3.01 6.38 0.81 19.70 0.41 3.46 11.38 435.45 0.00 150.63 7.70 18.99 87.18 1007.42 205.36 67000 0

N-03 2.45 6.31 0.48 18.90 0.32 2.05 10.50 389.33 7.50 138.73 9.68 15.04 65.46 1011.40 164.60 8000 0

D-03 1.47 4.67 0.39 17.40 0.31 1.92 10.10 331.95 13.70 133.38 8.27 13.04 65.17 1012.95 127.35 5000 0

E-04 2.19 8.71 1.20 17.60 0.36 4.23 10.33 345.75 19.40 130.35 5.09 12.42 77.80 1012.40 135.98 4700 0

F-04 1.02 8.69 0.70 17.50 0.34 2.04 11.06 451.32 64.80 142.12 6.82 12.76 73.27 1012.19 174.85 3277 0

M-04 2.73 4.32 4.75 17.00 0.36 5.48 12.00 477.02 9.40 159.26 4.52 15.01 87.86 1009.76 226.04 5989 0

A-04 5.41 10.66 0.94 17.80 0.36 10.87 12.98 642.88 0.60 171.95 6.57 15.83 84.49 1009.29 275.06 9888 0

My-04 0.20 7.15 0.89 18.50 0.27 0.41 13.78 746.81 0.00 180.45 7.54 18.08 81.70 1008.35 314.52 5600 0

Jn-04 6.29 8.15 1.07 18.70 0.81 26.72 14.18 634.92 0.00 195.05 7.94 17.60 94.15 1007.56 283.51 1067500 0

J-04 11.32 8.71 1.08 20.10 1.60 22.48 13.96 703.73 0.00 181.73 7.85 20.98 90.90 1007.59 315.71 1611090 0

Ag-04 0.79 8.29 0.26 20.80 0.31 0.33 13.28 695.93 0.00 169.44 7.03 20.50 93.28 1007.84 284.93 1800 0

S-04 2.94 7.97 0.83 22.00 0.36 4.90 12.32 619.36 0.00 167.16 6.08 21.36 80.95 1005.81 253.15 6000 0

O-04 2.08 7.92 0.86 21.00 0.46 4.62 11.38 448.88 171.30 153.30 5.29 17.48 90.37 1007.75 200.37 3100 0

N-04 1.74 5.23 1.07 18.90 0.41 3.40 10.48 381.47 22.20 126.88 4.24 14.52 79.96 1011.89 153.19 12800 0

D-04 1.21 6.07 0.78 17.90 0.32 2.34 10.10 301.82 113.40 123.15 4.22 13.10 75.77 1012.25 123.41 1000 0

E-05 2.37 5.72 0.74 16.70 0.31 2.30 10.35 322.04 92.40 130.95 3.59 13.94 83.88 1012.27 123.20 2000 0

F-05 3.21 6.81 0.82 16.00 0.58 5.75 11.07 386.46 94.00 129.12 5.76 14.42 81.91 1010.20 129.72 17000 0

M-05 2.49 4.19 0.72 16.70 1.44 17.90 12.00 536.54 27.00 160.46 5.21 14.75 84.45 1011.49 223.35 39000 0

A-05 2.69 5.93 0.76 16.40 1.03 39.12 12.96 695.64 7.70 162.51 5.84 15.25 79.79 1010.06 274.19 1000 0

My-05 1.39 4.78 0.66 17.50 1.44 143.50 13.78 705.16 4.50 171.71 6.52 17.16 91.76 1007.71 311.95 1120000 0

Jn-05 1.27 4.29 0.52 18.50 0.76 42.83 14.18 681.48 0.00 187.05 6.74 17.97 93.94 1006.21 294.54 318000 0

J-05 1.67 5.04 0.45 19.30 0.89 19.90 13.95 629.66 0.10 204.49 1.88 19.22 82.30 1011.74 230.05 245000 0

Ag-05 1.60 6.05 0.04 21.40 0.94 26.47 13.30 689.31 0.60 187.62 1.80 20.06 80.95 1011.64 209.96 456000

S-05 1.35 6.60 0.56 21.20 0.79 12.40 12.33 643.10 0.50 154.33 1.59 17.92 78.97 1012.56 184.13 47200

BE E-02 3.40 7.45 1.01 16.80 0.32 3.12 10.33 345.99 5.20 132.11 10.36 12.05 66.54 1013.14 140.83 4000 0

F-02 4.12 6.85 0.67 17.50 0.32 3.09 11.07 429.70 2.00 128.63 12.81 13.24 63.42 1013.50 187.81 6000 0

M-02 3.09 6.78 0.34 17.30 0.41 2.90 11.98 570.22 26.80 162.91 12.56 13.33 71.27 1011.84 237.44 4400 0

A-02 3.12 8.26 0.92 18.40 0.72 4.93 12.96 586.19 16.40 184.13 11.98 14.60 82.65 1010.30 255.16 45500 0



Loc Fecha NO2+ NO3 Si(OH)2 PO4 Ts Kd Chla Luz PAR lluvia Dv Vv Ta Hr Patm Rs Dinos Diato 
My-02 2.68 7.21 0.35 19.10 0.71 3.19 13.78 666.16 0.00 185.21 12.72 15.57 80.75 1008.81 295.95 90900 0

Jn-02 3.42 7.12 0.54 20.50 0.91 6.23 14.18 649.46 0.10 185.94 12.13 17.32 85.02 1006.45 312.35 190800 0

J-02 1.89 4.89 0.38 21.10 1.03 9.90 13.98 644.22 0.00 192.42 11.62 19.41 82.37 1007.67 303.58 1208000 0

Ag-02 2.86 7.98 0.89 21.50 0.96 6.17 13.27 605.26 0.20 177.34 10.72 19.26 83.03 1007.14 269.89 723300 0

S-02 3.44 8.13 1.12 21.20 0.76 5.16 12.33 586.62 5.90 165.35 9.79 19.78 83.46 1004.85 245.97 530000 0

O-02 2.73 6.42 0.79 20.10 0.48 2.80 11.37 420.98 0.10 165.71 10.75 17.00 74.17 1007.78 189.22 34100 0

N-02 2.02 6.78 1.09 18.50 0.32 2.89 10.50 377.17 40.60 129.84 10.78 16.62 63.30 1010.83 156.16 5500 0

D-02 3.16 7.03 1.12 17.00 0.32 3.77 10.10 323.71 28.00 130.26 9.84 12.61 70.83 1013.30 132.66 2200 0

E-03 2.75 3.94 0.18 16.10 0.41 1.07 10.33 368.11 0.80 119.40 10.98 15.13 61.08 1012.60 154.26 6830 0

F-03 3.43 6.57 0.22 16.00 0.36 0.84 11.05 418.53 111.20 145.31 11.00 14.46 72.56 1009.01 150.98 15960 0

M-03 4.57 9.79 0.62 15.30 0.41 8.62 11.98 579.18 58.20 139.92 11.86 14.71 77.06 1009.95 235.93 44970 0

A-03 2.49 4.02 0.22 16.90 0.77 5.78 12.95 717.54 17.40 168.18 12.83 14.58 72.62 1010.35 287.62 61450 0

My-03 2.56 7.12 0.59 17.30 0.39 5.84 13.77 642.39 4.30 175.03 11.68 15.47 86.84 1008.56 266.12 66700 0

Jn-03 2.50 1.76 0.46 18.40 0.58 3.39 14.18 567.53 2.60 201.64 11.11 16.88 93.21 1006.35 237.22 44000 0

J-03 3.11 8.34 0.78 18.90 0.92 8.16 13.98 605.97 5.10 182.31 9.68 19.89 98.63 1007.41 264.16 354000 0

Ag-03 1.67 6.03 0.47 19.50 0.79 6.29 13.32 707.87 0.80 186.38 9.65 21.22 97.53 1007.52 274.36 256000 0

S-03 1.39 3.29 0.28 20.00 0.31 3.19 12.35 584.11 0.00 169.34 9.82 20.23 96.36 1005.96 244.95 22250 0

O-03 2.19 5.27 0.39 19.20 0.32 2.11 11.38 435.45 0.00 150.63 7.70 18.99 87.18 1007.42 205.36 9500 0

N-03 2.16 5.42 0.91 18.70 0.32 1.09 10.50 389.33 7.50 138.73 9.68 15.04 65.46 1011.40 164.60 9000 0

D-03 3.86 7.49 0.76 17.40 0.42 1.18 10.10 331.95 13.70 133.38 8.27 13.04 65.17 1012.95 127.35 5150 1000

E-04 2.71 7.79 0.99 17.20 0.42 3.43 10.33 345.75 19.40 130.35 5.09 12.42 77.80 1012.40 135.98 4000 0

F-04 1.79 7.86 0.65 17.00 0.56 0.99 11.06 451.32 64.80 142.12 6.82 12.76 73.27 1012.19 174.85 3900 0

M-04 3.17 7.39 0.77 16.80 0.44 4.27 12.00 477.02 9.40 159.26 4.52 15.01 87.86 1009.76 226.04 3900 0

A-04 5.22 9.31 0.83 17.00 0.67 8.48 12.98 642.88 0.60 171.95 6.57 15.83 84.49 1009.29 275.06 5200 0

My-04 1.67 5.84 0.68 20.00 0.36 0.36 13.78 746.81 0.00 180.45 7.54 18.08 81.70 1008.35 314.52 16080 38940

Jn-04 4.38 7.01 0.96 19.00 0.48 15.01 14.18 634.92 0.00 195.05 7.94 17.60 94.15 1007.56 283.51 467300 10024

J-04 5.67 9.29 0.90 20.58 0.82 30.18 13.96 703.73 0.00 181.73 7.85 20.98 90.90 1007.59 315.71 874775 0

Ag-04 2.89 6.11 0.48 21.80 0.76 3.45 13.28 695.93 0.00 169.44 7.03 20.50 93.28 1007.84 284.93 298800 0



Loc Fecha NO2+ NO3 Si(OH)2 PO4 Ts Kd Chla Luz PAR lluvia Dv Vv Ta Hr Patm Rs Dinos Diato 
S-04 3.62 9.80 1.02 21.20 0.53 6.03 12.32 619.36 0.00 167.16 6.08 21.36 80.95 1005.81 253.15 75100 0

O-04 2.19 8.31 0.91 20.30 0.40 3.21 11.38 448.88 171.30 153.30 5.29 17.48 90.37 1007.75 200.37 30000 0

N-04 2.21 6.53 1.09 19.00 0.36 4.21 10.48 381.47 22.20 126.88 4.24 14.52 79.96 1011.89 153.19 6800 0

D-04 1.21 6.75 0.83 17.90 0.32 2.15 10.10 301.82 113.40 123.15 4.22 13.10 75.77 1012.25 123.41 3500 0

E-05 2.78 7.23 0.82 16.50 0.34 2.61 10.35 322.04 92.40 130.95 3.59 13.94 83.88 1012.27 123.20 16800 0

F-05 3.78 7.32 0.85 16.00 0.60 2.76 11.07 386.46 94.00 129.12 5.76 14.42 81.91 1010.20 129.72 16800 0

M-05 3.71 6.75 0.87 16.00 0.99 9.15 12.00 536.54 27.00 160.46 5.21 14.75 84.45 1011.49 223.35 715500 0

A-05 2.39 4.66 0.38 17.00 0.58 22.46 12.96 695.64 7.70 162.51 5.84 15.25 79.79 1010.06 274.19 841000 0

My-05 1.25 3.21 0.27 18.00 0.72 56.42 13.78 705.16 4.50 171.71 6.52 17.16 91.76 1007.71 311.95 841000 0

Jn-05 0.38 3.68 0.47 19.70 0.96 68.46 14.18 681.48 0.00 187.05 6.74 17.97 93.94 1006.21 294.54 481900 0

J-05 3.98 6.78 0.73 21.50 0.85 40.65 13.95 629.66 0.10 204.49 1.88 19.22 82.30 1011.74 230.05 757600

Ag-05 1.60 1.05 0.44 21.70 0.79 26.47 13.30 689.31 0.60 187.62 1.80 20.06 80.95 1011.64 209.96 308000

S-05 2.30 4.80 0.67 20.90 0.49 12.40 12.33 643.10 0.50 154.33 1.59 17.92 78.97 1012.56 184.13 61360

RB E-02 3.13 6.85 0.93 17.00 0.31 2.98 10.33 345.99 5.20 132.11 10.36 12.05 66.54 1013.14 140.83 2700 0

F-02 3.79 6.30 0.62 17.80 0.32 2.95 11.07 429.70 2.00 128.63 12.81 13.24 63.42 1013.50 187.81 4000 23120

M-02 2.84 6.24 0.31 17.50 0.44 2.98 11.98 570.22 26.80 162.91 12.56 13.33 71.27 1011.84 237.44 4000 22420

A-02 3.78 9.99 1.11 18.70 0.92 3.49 12.96 586.19 16.40 184.13 11.98 14.60 82.65 1010.30 255.16 87300 35400

My-02 3.24 8.72 0.42 19.20 0.76 5.48 13.78 666.16 0.00 185.21 12.72 15.57 80.75 1008.81 295.95 231000 1426

Jn-02 4.14 8.62 0.65 20.60 0.76 6.34 14.18 649.46 0.10 185.94 12.13 17.32 85.02 1006.45 312.35 160300 6664

J-02 2.29 5.92 0.46 21.50 0.98 8.18 13.98 644.22 0.00 192.42 11.62 19.41 82.37 1007.67 303.58 864000 2000

Ag-02 3.46 9.66 1.08 22.00 0.96 4.59 13.27 605.26 0.20 177.34 10.72 19.26 83.03 1007.14 269.89 523000 44770

S-02 3.13 7.40 1.02 21.60 0.72 4.19 12.33 586.62 5.90 165.35 9.79 19.78 83.46 1004.85 245.97 900100 0

O-02 2.48 5.84 0.72 20.30 0.68 1.39 11.37 420.98 0.10 165.71 10.75 17.00 74.17 1007.78 189.22 4200 4300

N-02 2.84 7.16 0.67 18.30 0.42 1.74 10.50 377.17 40.60 129.84 10.78 16.62 63.30 1010.83 156.16 3000 0

D-02 1.88 4.60 0.22 17.00 0.34 1.13 10.10 323.71 28.00 130.26 9.84 12.61 70.83 1013.30 132.66 2000 0

E-03 1.35 2.77 0.44 16.20 0.32 2.00 10.33 368.11 0.80 119.40 10.98 15.13 61.08 1012.60 154.26 2000 0

F-03 4.21 7.39 0.39 16.00 0.31 1.53 11.05 418.53 111.20 145.31 11.00 14.46 72.56 1009.01 150.98 2200 0

M-03 3.82 2.86 1.51 15.50 0.37 2.78 11.98 579.18 58.20 139.92 11.86 14.71 77.06 1009.95 235.93 2700 0



Loc Fecha NO2+ NO3 Si(OH)2 PO4 Ts Kd Chla Luz PAR lluvia Dv Vv Ta Hr Patm Rs Dinos Diato 
A-03 1.73 1.99 0.45 16.30 0.44 2.03 12.95 717.54 17.40 168.18 12.83 14.58 72.62 1010.35 287.62 2700 0

My-03 2.89 7.79 0.48 17.60 0.10 6.30 13.77 642.39 4.30 175.03 11.68 15.47 86.84 1008.56 266.12 755460 0

Jn-03 1.78 4.39 0.03 17.90 0.48 13.33 14.18 567.53 2.60 201.64 11.11 16.88 93.21 1006.35 237.22 6100 0

J-03 3.50 16.83 0.15 18.60 0.39 4.04 13.98 605.97 5.10 182.31 9.68 19.89 98.63 1007.41 264.16 30800 0

Ag-03 2.13 5.65 0.52 19.10 0.48 7.10 13.32 707.87 0.80 186.38 9.65 21.22 97.53 1007.52 274.36 280650 0

S-03 1.02 4.27 0.38 23.10 0.72 0.42 12.35 584.11 0.00 169.34 9.82 20.23 96.36 1005.96 244.95 5100 0

O-03 1.73 7.65 0.73 20.20 0.41 2.71 11.38 435.45 0.00 150.63 7.70 18.99 87.18 1007.42 205.36 3000 0

N-03 2.76 9.21 1.06 15.90 0.58 9.49 10.50 389.33 7.50 138.73 9.68 15.04 65.46 1011.40 164.60 5400 0

D-03 1.57 1.14 0.35 16.20 0.17 1.31 10.10 331.95 13.70 133.38 8.27 13.04 65.17 1012.95 127.35 2200 0

E-04 3.17 9.27 1.18 15.90 0.21 4.56 10.33 345.75 19.40 130.35 5.09 12.42 77.80 1012.40 135.98 3000 0

F-04 3.28 8.97 0.76 19.50 0.14 13.56 11.06 451.32 64.80 142.12 6.82 12.76 73.27 1012.19 174.85 2400 1000

M-04 4.28 9.51 1.40 16.40 0.31 5.38 12.00 477.02 9.40 159.26 4.52 15.01 87.86 1009.76 226.04 4100 0

A-04 4.21 7.38 1.09 17.10 0.34 5.97 12.98 642.88 0.60 171.95 6.57 15.83 84.49 1009.29 275.06 5500 0

My-04 2.78 6.95 0.79 21.50 0.24 2.71 13.78 746.81 0.00 180.45 7.54 18.08 81.70 1008.35 314.52 14600 0

Jn-04 3.21 5.76 0.82 19.00 0.41 31.51 14.18 634.92 0.00 195.05 7.94 17.60 94.15 1007.56 283.51 197060 54270

J-04 3.09 7.13 0.89 20.60 0.25 8.89 13.96 703.73 0.00 181.73 7.85 20.98 90.90 1007.59 315.71 85643 1333

Ag-04 3.67 5.78 0.92 22.00 0.32 2.23 13.28 695.93 0.00 169.44 7.03 20.50 93.28 1007.84 284.93 13720 0

S-04 2.84 7.68 1.01 21.80 0.26 3.18 12.32 619.36 0.00 167.16 6.08 21.36 80.95 1005.81 253.15 6000 0

O-04 2.48 9.32 0.86 20.70 0.31 4.21 11.38 448.88 171.30 153.30 5.29 17.48 90.37 1007.75 200.37 7600 0

N-04 1.82 8.63 0.67 19.40 0.21 3.39 10.48 381.47 22.20 126.88 4.24 14.52 79.96 1011.89 153.19 4000 0

D-04 1.17 7.44 0.68 18.00 0.27 1.72 10.10 301.82 113.40 123.15 4.22 13.10 75.77 1012.25 123.41 6700 0

E-05 3.32 7.78 0.91 16.50 0.29 3.11 10.35 322.04 92.40 130.95 3.59 13.94 83.88 1012.27 123.20 4200 0

F-05 3.86 9.67 0.95 16.40 0.74 3.29 11.07 386.46 94.00 129.12 5.76 14.42 81.91 1010.20 129.72 20664 0

M-05 4.65 9.30 1.02 16.20 0.96 10.36 12.00 536.54 27.00 160.46 5.21 14.75 84.45 1011.49 223.35 124580 18880

A-05 1.83 4.62 0.36 16.70 1.44 27.60 12.96 695.64 7.70 162.51 5.84 15.25 79.79 1010.06 274.19 881430 0

My-05 0.94 2.89 0.21 17.90 1.44 49.20 13.78 705.16 4.50 171.71 6.52 17.16 91.76 1007.71 311.95 1024400 0

Jn-05 1.78 2.46 0.28 20.20 1.44 147.84 14.18 681.48 0.00 187.05 6.74 17.97 93.94 1006.21 294.54 168100 0

J-05 21.51 5.20 1.41 22.60 1.44 28.73 13.95 629.66 0.10 204.49 1.88 19.22 82.30 1011.74 230.05 463568 66420



Loc Fecha NO2+ NO3 Si(OH)2 PO4 Ts Kd Chla Luz PAR lluvia Dv Vv Ta Hr Patm Rs Dinos Diato 
Ag-05 1.24 1.23 0.45 23.60 2.88 90.06 13.30 689.31 0.60 187.62 1.80 20.06 80.95 1011.64 209.96 3020800 13380

S-05 2.88 2.59 0.11 22.60 0.24 12.13 12.33 643.10 0.50 154.33 1.59 17.92 78.97 1012.56 184.13 522687 23775

PB E-02 2.27 5.68 0.44 16.50 0.18 1.89 10.33 345.99 5.20 132.11 10.36 12.05 66.54 1013.14 140.83 1700 0

F-02 2.68 4.74 0.26 17.00 0.21 1.54 11.07 429.70 2.00 128.63 12.81 13.24 63.42 1013.50 187.81 3000 0

M-02 3.37 7.43 0.75 17.50 0.32 1.77 11.98 570.22 26.80 162.91 12.56 13.33 71.27 1011.84 237.44 5100 71000

A-02 2.67 7.28 0.85 18.50 0.36 2.38 12.96 586.19 16.40 184.13 11.98 14.60 82.65 1010.30 255.16 10300 165000

My-02 2.15 6.29 0.79 19.10 0.41 3.27 13.78 666.16 0.00 185.21 12.72 15.57 80.75 1008.81 295.95 51300 21000

Jn-02 3.05 6.27 0.83 20.20 0.44 4.16 14.18 649.46 0.10 185.94 12.13 17.32 85.02 1006.45 312.35 62800 0

J-02 1.18 4.38 0.75 21.40 0.44 4.49 13.98 644.22 0.00 192.42 11.62 19.41 82.37 1007.67 303.58 66900 111600

Ag-02 0.98 4.11 0.72 22.80 0.44 3.27 13.27 605.26 0.20 177.34 10.72 19.26 83.03 1007.14 269.89 50400 80000

S-02 1.19 4.57 0.84 22.00 0.36 2.47 12.33 586.62 5.90 165.35 9.79 19.78 83.46 1004.85 245.97 27400 14000

O-02 3.05 2.57 0.93 20.50 0.32 1.73 11.37 420.98 0.10 165.71 10.75 17.00 74.17 1007.78 189.22 11800 0

N-02 0.92 3.94 0.52 18.20 0.39 1.08 10.50 377.17 40.60 129.84 10.78 16.62 63.30 1010.83 156.16 11700 10384

D-02 0.88 3.85 0.65 17.00 0.21 0.91 10.10 323.71 28.00 130.26 9.84 12.61 70.83 1013.30 132.66 3000 26004

E-03 2.04 4.23 0.19 15.30 0.14 2.17 10.33 368.11 0.80 119.40 10.98 15.13 61.08 1012.60 154.26 2000 30500

F-03 1.33 3.47 0.31 16.00 0.16 0.40 11.05 418.53 111.20 145.31 11.00 14.46 72.56 1009.01 150.98 12000 29500

M-03 4.15 8.93 1.17 15.40 0.22 17.05 11.98 579.18 58.20 139.92 11.86 14.71 77.06 1009.95 235.93 24354 0

A-03 4.23 8.67 1.12 17.40 0.48 27.73 12.95 717.54 17.40 168.18 12.83 14.58 72.62 1010.35 287.62 159944 83500

My-03 5.87 5.86 0.54 15.10 0.29 1.01 13.77 642.39 4.30 175.03 11.68 15.47 86.84 1008.56 266.12 26680 1000

Jn-03 1.76 1.47 0.19 17.80 0.42 14.18 14.18 567.53 2.60 201.64 11.11 16.88 93.21 1006.35 237.22 19900 4000

J-03 2.94 7.28 0.23 20.40 0.32 2.08 13.98 605.97 5.10 182.31 9.68 19.89 98.63 1007.41 264.16 30500 105600

Ag-03 2.06 8.15 0.34 20.14 0.45 1.92 13.32 707.87 0.80 186.38 9.65 21.22 97.53 1007.52 274.36 152200 71550

S-03 0.72 4.08 9.31 20.65 0.41 3.67 12.35 584.11 0.00 169.34 9.82 20.23 96.36 1005.96 244.95 41600 4667

O-03 1.31 7.28 0.28 17.93 0.44 0.34 11.38 435.45 0.00 150.63 7.70 18.99 87.18 1007.42 205.36 22000 10000

N-03 1.65 8.03 0.78 16.01 0.36 2.14 10.50 389.33 7.50 138.73 9.68 15.04 65.46 1011.40 164.60 13900 9000

D-03 1.44 5.46 0.32 15.90 0.12 0.95 10.10 331.95 13.70 133.38 8.27 13.04 65.17 1012.95 127.35 1200 59410

E-04 2.96 7.18 0.64 14.07 0.24 0.09 10.33 345.75 19.40 130.35 5.09 12.42 77.80 1012.40 135.98 0 0

F-04 1.96 6.68 0.64 13.91 0.24 0.12 11.06 451.32 64.80 142.12 6.82 12.76 73.27 1012.19 174.85 1000 0



Loc Fecha NO2+ NO3 Si(OH)2 PO4 Ts Kd Chla Luz PAR lluvia Dv Vv Ta Hr Patm Rs Dinos Diato 
M-04 0.75 5.04 0.16 15.54 0.21 0.20 12.00 477.02 9.40 159.26 4.52 15.01 87.86 1009.76 226.04 2100 10600

A-04 3.97 6.16 0.10 17.22 0.98 7.80 12.98 642.88 0.60 171.95 6.57 15.83 84.49 1009.29 275.06 75000 6900

My-04 3.46 7.83 1.09 18.00 0.48 5.15 13.78 746.81 0.00 180.45 7.54 18.08 81.70 1008.35 314.52 31000 0

Jn-04 4.05 7.45 1.28 19.00 0.36 11.63 14.18 634.92 0.00 195.05 7.94 17.60 94.15 1007.56 283.51 6555120 0

J-04 1.68 8.24 1.06 24.00 0.24 14.61 13.96 703.73 0.00 181.73 7.85 20.98 90.90 1007.59 315.71 618500 0

Ag-04 1.18 6.09 1.04 24.00 0.38 9.18 13.28 695.93 0.00 169.44 7.03 20.50 93.28 1007.84 284.93 103500 109347

S-04 1.93 6.47 0.94 24.00 0.38 2.11 12.32 619.36 0.00 167.16 6.08 21.36 80.95 1005.81 253.15 114400 17167

O-04 1.95 7.27 0.69 25.00 0.44 3.08 11.38 448.88 171.30 153.30 5.29 17.48 90.37 1007.75 200.37 133900 22263

N-04 0.79 7.39 0.38 21.00 0.28 2.12 10.48 381.47 22.20 126.88 4.24 14.52 79.96 1011.89 153.19 20133 19297

D-04 0.83 6.37 0.56 19.00 0.10 0.98 10.10 301.82 113.40 123.15 4.22 13.10 75.77 1012.25 123.41 12300 18067

E-05 1.12 4.56 0.19 17.00 0.11 1.29 10.35 322.04 92.40 130.95 3.59 13.94 83.88 1012.27 123.20 7667 183300

F-05 1.75 6.56 0.76 15.90 0.11 4.81 11.07 386.46 94.00 129.12 5.76 14.42 81.91 1010.20 129.72 8000 29293

M-05 1.29 6.32 0.86 17.60 0.17 11.28 12.00 536.54 27.00 160.46 5.21 14.75 84.45 1011.49 223.35 4000 35400

A-05 0.96 5.46 0.56 17.80 0.48 28.81 12.96 695.64 7.70 162.51 5.84 15.25 79.79 1010.06 274.19 13000 0

My-05 1.19 6.29 0.59 18.20 0.78 47.45 13.78 705.16 4.50 171.71 6.52 17.16 91.76 1007.71 311.95 350200 0

Jn-05 1.62 3.48 0.41 22.30 1.44 188.83 14.18 681.48 0.00 187.05 6.74 17.97 93.94 1006.21 294.54 240460 0

J-05 0.90 2.23 0.92 21.78 1.03 73.28 13.95 629.66 0.10 204.49 1.88 19.22 82.30 1011.74 230.05 1680320 22960

Ag-05 2.20 2.23 0.92 23.40 4.80 92.15 13.30 689.31 0.60 187.62 1.80 20.06 80.95 1011.64 209.96 3686320 56133

S-05 2.08 4.14 0.28 22.10 0.24 11.86 12.33 643.10 0.50 154.33 1.59 17.92 78.97 1012.56 184.13 272522 151020
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	Anexo I.pdf
	El Índice de Eutrofización por Nutrientes (IEN) se estimó siguiendo un procedimiento similar al propuesto por Karydis et al. (1983). Con este índice podemos medir de forma independiente la relación entre la concentración total de nitratos+nitritos o f...
	Se construyó una matriz de las concentraciones para cada nutriente, como la que se muestra en el siguiente ejemplo para los nitratos+nitritos:
	Los renglones representan las localidades y las columnas el número de muestras durante el periodo de estudio. Se calculó el gran total de la concentración del nutriente (Xij) con respecto a las concentraciones totales de cada renglón (Xi) y columna (X...
	IEN = [log Xij / (log Xij) – (log Xi)] [0.6026]
	Donde IEN, es el índice de eutrofización por nutrientes, y 0.06026 es el logaritmo base 10 del número de estaciones (en nuestro caso 4), lo cual hace que el cálculo sea independiente del número de estaciones.
	Los valores obtenidos se clasifican como:
	Aguas eutróficas tienen valor de IEN > 5
	Aguas mesotróficas presentan valores de IEN en el intervalo de 3 a 5
	Aguas oligotróficas registran valores de IEN < 3.


