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Phytoplankton composition and biomass under oligotrophic conditions in the 
Guaymas Basin (Gulf of California)
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Abstract. In order to determine the structure and biomass of phytoplankton (picophytoplankton, nanodiatoms, and microdiatoms) under 
oligotrophic conditions, a study was carried out in the surface layer of the Guaymas Basin, Gulf of California, during the late summer of 2016. 
This study included the measurement of hydrographic, chemical, and biological variables in the surface layer of the study area. Our results 
showed a warm, strongly stratified, and nutrient-depleted water column associated with reduced phytoplankton biomass (<1 mg Chla·m–3). 
The average ratios of N:P (0.55 ± 1.34), N:Si (0.13 ± 0.18), and Fe:N (52.70 ± 29.70) indicate N-limiting conditions. The biomass contribu-
tion of phytoplankton groups fluctuated widely by depth level, with predominance of picophytoplankton (85.0 ± 2.7%) at the surface (5 m) 
and nano-microdiatoms (91.5 ± 5.9%) at the deepest level (35–40 m), adjacent to the thermocline. Diatoms dominated the integrated biomass 
between the surface and 50-m depth, with an average contribution ~6 times greater than that of picophytoplankton. Despite the ideal conditions 
for the proliferation of diazotrophs, the presence of Trichodesmium spp. and Richelia intracellularis was very irregular and in relatively low 
abundances (2,220 ± 1,575 cell·L–1). Our results are especially relevant as they suggest that, under N-limiting conditions, the paradigm of high 
biomass and large cell dominance in the Gulf of California may be challenged during the summer season.

Key words: Gulf of California, oligotrophy, picophytoplankton, phytoplankton biomass, diazotrophs.

Resumen. Con el propósito de determinar la biomasa y la composición del fitoplancton (picofitoplancton, nanodiatomeas y microdiatomeas) 
bajo condiciones oligotróficas, se realizó un estudio en la capa superficial de la cuenca de Guaymas, golfo de California, durante el verano 
tardío de 2016. El estudio contempló la medición de variables hidrográficas, químicas y biológicas en la capa superficial del área de estudio. 
Nuestros resultados mostraron una columna de agua cálida, fuertemente estratificada, empobrecida en nutrientes y con biomasas fitoplanctó-
nicas reducidas (<1 mg Cla·m–3). Los cocientes promedio de N:P (0.55 ± 1.34), N:Si (0.13 ± 0.18) y Fe:N (52.70 ± 29.70) indicaron condiciones 
de limitación por N. La contribución de los grupos fitoplanctónicos a la biomasa fluctuó ampliamente por nivel de profundidad, y se observó  
el predominio del picofitoplancton (85.0 ± 2.7%) en superficie (5 m) y de las nano-microdiatomeas (91.5 ± 5.9%) en el nivel más profundo 
(35-40 m), adyacente a la termoclina. Las diatomeas dominaron la biomasa integrada entre la superficie y 50 m de profundidad, con una contri-
bución promedio ~6 veces mayor que la del picofitoplancton. A pesar de que se registraron condiciones ideales para la proliferación de ciano-
bacterias diazótrofas, la presencia de Trichodesmium spp. y Richelia intracellularis fue muy irregular y en abundancias relativamente bajas 
(2,220 ± 1,575 célula·L–1). Nuestros resultados son especialmente relevantes, ya que sugieren que, bajo condiciones de limitación por N, el 
paradigma de la alta biomasa y dominancia de células grandes en el golfo de California puede verse desafiado durante la temporada de verano. 

Palabras clave: golfo de California, oligotrofía, picofitoplancton, biomasa fitoplantónica, diazótrofos.
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Introduction

The Gulf of California (GC) is a highly biodiverse mar-
ginal sea with high primary productivity comparable to 
that of the Bay of Bengal, North Africa, and the California 
Current (Álvarez-Borrego and Lara-Lara 1991). However, 
most studies on the composition, diversity, and productivity 
of phytoplankton in the GC have focused on the coastal 
zone, which is rich in nutrients due to upwelling events and 
tidal mixing (e.g., Maciel-Baltazar and Hernández-Becerril 
2013). In contrast, notwithstanding that the deep and remote 
regions in this sea have less productive conditions, studies 
on these zones are relatively scarce. The Guaymas Basin 
(GB) stands out as an example of this; in this region, high 
surface temperatures occur during the summer and they pro-
duce strong vertical stratification, which impedes or sig-
nificantly decreases the flux of nutrients from subsurface 
waters (Segovia-Zavala et al. 2010, White et al. 2013). This 
flux produces oligotrophic conditions, which could limit or 
promote changes in the composition, diversity, and produc-
tivity of phytoplankton. Thus, it is extremely important to 
identify the mechanisms and factors involved in fertiliza-
tion processes in this area. In this respect, previous studies 
have reported the prominent role played by diazotrophic 
cyanobacteria blooms in the GC region, as these bacteria 
are important nitrogen (N) fixers that significantly support 
primary productivity in this basin (White et al. 2007, 2013). 
In this context, the aim of the current study is to assess the 
taxonomic composition of phytoplankton to identify the 
factors that determine their behavior in oligotrophic surface 
waters in the central region of the GC.

Materials and methods

Study area

The GC is located between 23° and 32° N and 108° and 
115° W. It has a NW to SE orientation, measures approxi-
mately 1,100 km long and 150 km wide, and communicates 
with the Pacific Ocean on its southern part. In the GC, the sur-
face layer has a thermohaline circulation that depends on sea-
sonal physical processes; on the other hand, subsurface waters 
associated with the oxygen-minimum layer, which extends 
from the NE of the tropical Pacific to the central region of the 
GC, influence some chemical properties (dissolved oxygen, 
pH, and nutrients) (Delgadillo-Hinojosa et al. 2006). In gen-
eral, there are 2 distinctive seasons in the GC during the sea-
sonal cycle: the cold season and the warm season. The cold 
season extends from December to May and is characterized 
by low surface temperatures and a deep mixed layer, espe-
cially in February, as a result of forcing by prevailing winds 
and thermal convection (Robles and Marinone 1987). By 
contrast, in the warm season, between June and October, sur-
face temperature increases and the water column stratifies 
(Valdez-Holguín et al. 1999). During this period, supply of 

Introducción

El golfo de California (GC) es un mar marginal con gran 
biodiversidad y alta productividad primaria, misma que se 
compara con las de la bahía de Bengala, norte de África, 
y la corriente de California (Álvarez-Borrego y Lara-Lara 
1991). Sin embargo, la mayoría de los estudios sobre la 
composición, la diversidad y la productividad del fito-
plancton en el GC se han realizado en la zona costera, rica 
en nutrientes por las surgencias y la mezcla por mareas (e.g., 
Maciel-Baltazar y Hernández-Becerril 2013). En contraste, 
a pesar de que las regiones profundas y alejadas de la costa 
en este mar presentan condiciones menos productivas, los 
estudios en estas zonas son relativamente escasos. Como 
un ejemplo de esto último destaca la cuenca de Guaymas 
(CG), región donde se presentan altas temperaturas super-
ficiales durante el verano, las cuales producen una fuerte 
estratificación vertical, la cual impide o disminuye de 
manera importante el flujo de nutrientes desde aguas subsu-
perficiales (Segovia-Zavala et al. 2010, White et al. 2013). 
Esto último produce condiciones oligotróficas, las cuales 
podrían limitar o promover cambios en la composición, la 
diversidad y la productividad del fitoplancton. Debido a lo 
anterior, resulta de suma importancia identificar los meca-
nismos y los factores que intervienen en el proceso de fertili-
zación de esta zona. En este sentido, estudios anteriores han 
reportado el destacado papel que tienen los florecimientos 
de cianobacterias diazótrofas en la región de la CG, pues 
como importantes fijadoras de nitrógeno (N), soportan de 
manera significativa la producción primaria en esta cuenca 
(White et al. 2007, 2013). Bajo este contexto, el objetivo del 
presente estudio es evaluar la composición taxonómica del 
fitoplancton para identificar los factores que determinan su 
comportamiento bajo condiciones oligotróficas de la capa 
de agua superficial en la región central del GC.

Materiales y métodos

Área de estudio

El GC se localiza entre los 23° y 32° N y los 108° y 
115° W. Presenta una orientación de NW a SE, mide apro-
ximadamente 1,100 km de largo y 150 km de ancho y se 
comunica en la parte sur con el océano Pacífico. La capa 
superficial del GC presenta una circulación termohalina 
que depende de los procesos físicos estacionales; por otro 
lado, algunas propiedades químicas (oxígeno disuelto, pH 
y nutrientes) se encuentran influenciadas por aguas subsu-
perficiales asociadas a la capa del mínimo de oxígeno, 
misma que se extiende desde el NE del Pacífico tropical 
hasta la región central del GC (Delgadillo-Hinojosa et al. 
2006). En general, en el GC se distinguen 2 temporadas 
durante el ciclo estacional: la temporada fría y la tempo-
rada cálida. La temporada fría se extiende de diciembre 
a mayo y se caracteriza por mostrar bajas temperaturas 
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nutrients from deep waters is limited and the surface layer 
above the nutricline is remarkably depleted in nitrates (White 
et al. 2007, Torres-Delgado et al. 2013).

Sample collection

From 3 to 5, September 2016, the EXFINIFE cruise 
was carried out aboard the research vessel Alpha Helix in 
the central region of the GC. During these 3 days, 4 sam-
plings were done at a point located in GB (27°12ʹ N, 111°18ʹ 
W) (Fig. 1a): 3 September, D1; 4 September, D2; and 5 
September, D3-1 and D3-2. Samplings were done in late 
summer during neap tide conditions. These conditions favor 
the presence of phytoplankton groups typical of oligotrophic 
conditions (White et al. 2007, Segovia-Zavala et al. 2010).

Hydrographic casts were carried out using a CTD (Sea-
Bird Electronics, model SBE 9-11 plus) equipped with con-
ductivity, temperature, dissolved oxygen, and fluorescence 
sensors, during daylight hours: 5 casts in D1, 6 casts in D2, 
and 4 casts in D3-1 and D3-2. The depth at the sampling 
point is ~2,000 m; however, to analyze chlorophyll a (Chla), 
phytoplankton, dissolved iron (Fed), nitrates plus nitrites 
(NO3 + NO2), phosphates (PO4), and silicates (SiO4), water 
samples were collected at 3 different depths, equal to or less 
than 50 m (5 m, 25–35 m, and 37–50 m), using 5-L Niskin 
bottles (General Oceanics) coupled to a rosette. Sampling 
depths were chosen according to the potential of photosyn-
thetic activity corresponding to the surface (5 m), ~50% of 
surface irradiance (I0), and the fluorescence maximum (7‒9% 
of I0). To analyze Chla, 1 L of seawater was filtered through 
glass fiber filters (GF/F, 25 mm). After the water was fil-
tered, filters were placed in HistoPrep capsules, which were 
stored in liquid nitrogen until their analysis in the laboratory. 
To analyze Fed, water was collected under ultra-clean condi-
tions (Bruland et al. 2001, Delgadillo-​Hinojosa et al. 2006, 
Segovia-Zavala et al. 2010). Water samples for abundance 
estimation and phytoplankton identification were preserved 
in acidified Lugol’s solution at 1% final concentration and 
stored in the dark at 4 °C. To analyze nutrients, water was 
kept in 20-mL dark plastic bottles at –20 °C until analysis in 
the laboratory.

Analysis of variables

Dissolved iron and inorganic nutrients

The Fed was pre-concentrated using the organic extraction 
method with the ammonium 1-pyrrodyldithiocarbamate/
diethylammonium diethyldithiocarbamate (APDC/DDDC) 
chelator (Bruland et al. 2001, Segovia-Zavala et al. 2010), 
and a back-extraction step was added (Félix-Bermúdez et al. 
2020). Fed concentration was determined by graphite furnace 
atomic absorption using an Agilent 280Z AA spectrophotom-
eter equipped with Zeeman background correction. Analyses 
of inorganic nutrients (NO3 + NO2, PO4, and SiO4) in the 

superficiales y una capa de mezcla profunda, especial-
mente en febrero, como resultado del forzamiento de los 
vientos predominantes y la convección térmica (Robles 
y Marinone 1987). En contraste, en la temporada cálida, 
entre junio y octubre, hay un incremento de la tempera-
tura superficial y estratificación de la columna de agua 
(Valdez-Holguín et al. 1999). Durante este periodo, el 
aporte de nutrientes desde aguas profundas es limitado y 
la capa superficial por encima de la nutriclina se encuentra 
notablemente empobrecida en nitratos (White et al. 2007, 
Torres-Delgado et al. 2013).

Recolecta de muestras

Del 3 al 5 de septiembre de 2016, a bordo del buque 
oceanográfico Alpha Helix, se realizó el crucero EXFI-
NIFE en la región central del GC. Durante estos 3 días se 
realizaron 4 muestreos en un punto localizado sobre la CG 
(27°12ʹ N, 111°18ʹ W) (Fig. 1a): 3 de septiembre, D1; 4 
de septiembre, D2; y 5 de septiembre, D3-1 y D3-2. Los 
muestreos fueron realizados durante el verano tardío en 
condiciones de mareas muertas. Estas condiciones favo-
recen la presencia de grupos fitoplanctónicos propios de 
condiciones oligotróficas (White et al. 2007, Segovia-​
Zavala et al. 2010).

Mediante un CTD (SeaBird Electronics, modelo SBE 
9-11 plus) equipado con sensores de conductividad, tempe-
ratura, oxígeno disuelto y fluorescencia, a lo largo de 
las horas luz, se realizaron un total de 5 lances en D1, 6 
lances en D2 y 4 lances en D3-1 y D3-2. El punto de mues-
treo tiene una profundidad aproximada de 2,000 m; sin 
embargo, para el análisis de clorofila a (Cla), fitoplancton, 
hierro disuelto (Fed), nitratos más nitritos (NO3 + NO2), 
fosfatos (PO4) y silicatos (SiO4), se recolectaron muestras 
de agua a 3 diferentes profundidades, iguales o menores 
que 50 m (5 m, 25-35 m y 37-50 m), mediante botellas 
Niskin de 5 L (General Oceanics) acopladas a una roseta. 
Las profundidades de muestreo se eligieron de acuerdo con 
el potencial de la actividad fotosintética correspondiente a 
la superficie (5 m), ~50% de la irradiancia superficial (I0) y 
el máximo de fluorescencia (7-9% de I0). Para el análisis de 
Cla, se filtró 1 L de agua de mar a través de filtros de fibra 
de vidrio (GF/F, 25 mm). Una vez realizada la filtración, 
los filtros se colocaron en cápsulas de HistoPrep, las cuales 
se almacenaron en nitrógeno líquido hasta su análisis en el 
laboratorio. La recolecta de agua para el análisis de Fed se 
realizó bajo condiciones de ultra limpieza (Bruland et al. 
2001, Delgadillo-Hinojosa et al. 2006, Segovia-Zavala et 
al. 2010). Las muestras de agua para la estimación de la 
abundancia y la identificación del fitoplancton se preser-
varon en una solución ácida de Lugol al 1% de concentra-
ción final y se almacenaron en oscuridad a 4 °C. El agua 
para el análisis de nutrientes se mantuvo en frascos de 
plástico oscuros de 20 mL a –20 °C hasta su análisis en el 
laboratorio.
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Figure 1. Location of the sampling station ( ). Satellite image of chlorophyll a (Modis-Aqua, 8-day composite: 28 August to 4 September 
2016) (a) and spatiotemporal distribution of temperature (b), salinity (c), sigma-t (d), and fluorescence (e). For the elaboration of the cross 
sections for temperature, density, salinity, and fluorescence, a linear interpolation scheme was used in the Ocean Data View program.
Figura 1. Localización de la estación de muestreo ( ). Imagen satelital de clorofila a (Modis-Aqua, composición de 8 días: 28 agosto 
a 4 de septiembre de 2016) (a) y distribución espaciotemporal de temperatura (b), salinidad (c), sigma-t (d) y fluorescencia (e). Para la 
elaboración de las secciones transversales de temperatura, densidad, salinidad y fluorescencia, se utilizó un esquema de interpolación lineal 
en el programa Ocean Data View.
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dissolved fraction were done using colorimetric techniques 
(Gordon et al. 1993) with an AA3 Skalar SANPlus contin-
uous segmented flow autoanalyzer (Seal Analytical, United 
Kingdom).

In situ chlorophyll a and satellite chlorophyll

Prior to analysis, filters for Chla determination were 
thawed, immediately placed in 10 mL of 90% acetone for 
24 h, and kept in the dark at 4 °C. Chla concentration was 
determined using an Agilent Technologies Cary 50 UV-Visible 
spectrophotometer and the equation by Jeffrey and Humphrey 
(1975). The satellite chlorophyll (Chlsat) image, derived 
from the MODIS-Aqua sensor, was an 8-day composite (28 
August to 4 September, 2016) with level 3 and spatial reso-
lution of 4 × 4 km. Image processing was performed using 
the SeaDAS 7.3.2 program (https://oceancolor.gsfc.nasa.gov, 
accessed 3 April 2021).

Nano-microphytoplankton and diazotrophic cyanobacteria

For the phytoplankton analysis, cells were counted and 
measured according to Hasle (1978). The technique con-
sists in concentrating 100 mL of seawater in a sedimenta-
tion chamber for a 48-h period. Phytoplanktons were mostly 
classified at the highest taxonomic level using the tech-
niques used by Gómez (2013). Diatoms and diazotrophic 
cyanobacteria were measured with a micrometer adapted 
to a Zeiss Axio Vert.A1 microscope. Subsequently, diatom 
measurements were transformed to biovolume (µm3) using 
the stereometric forms suggested by Strathmann (1967) 
and Edler (1979). Diatom biomass was determined by 
size fraction: nanodiatoms (5–20 µm) and microdiatoms 
(>20 µm). The abundance of Trichodesmium spp. and 
Richelia sp. was determined in cells per liter. The fol-
lowing equation was used to calculate diatom and picophy-
toplankton biomass:

Bp = (Cp) × (Vp) × (Fp)   ,

where Bp is the biomass of the cell population (μg C·L–1), Cp 

is the abundance of organisms (cell·L–1), Vp is the cell bio-
volume (μm3 cell·L–1), and Fp is the biovolume to carbon 
conversion factor using the equation pg C·cell–1 = 0.443 × 
(µm3)0.863 (Verity et al. 1992).

Picophytoplankton

For the picophytoplankton analysis, seawater samples 
were fixed in formaldehyde, which was neutralized with 
sodium borate to a final concentration of 1%, and stored at 
–4 °C under dark conditions (this fixative may cause count 
underestimation). Subsequently, in the laboratory, they 
were filtered with a 0.2-μm polycarbonate membrane and 
mounted on slides with low-fluorescence immersion oil for 

Análisis de variables

Hierro disuelto y nutrientes inorgánicos

El Fed fue preconcentrado utilizando el método de extrac-
ción orgánica con el quelante 1-pirrodil ditiocarbamato de 
amonio/dietilamonio dietilditiocarbamato (APDC/DDDC) 
(Bruland et al. 2001, Segovia-Zavala et al. 2010), y se agregó 
un paso de retroextracción (Félix-Bermúdez et al. 2020). La 
concentración de Fed fue determinada por absorción atómica 
en horno de grafito utilizando un espectrofotómetro Agilent 
280Z AA equipado con corrección de fondo Zeeman. Los 
análisis de los nutrientes inorgánicos (NO3 + NO2, PO4 y 
SiO4) en la fracción disuelta se efectuaron mediante técnicas 
colorimétricas (Gordon et al. 1993) utilizando un autoanali-
zador de flujo segmentado continuo AA3 Skalar SANPlus 
(Seal Analytical, Reino Unido). 

Clorofila a in situ y clorofila satelital 

Previo al análisis, los filtros destinados para la determina-
ción de Cla se descongelaron, se colocaron inmediatamente 
en 10 mL de acetona al 90% durante 24 h y se mantuvieron 
en la oscuridad a 4 °C. La concentración de Cla se deter-
minó utilizando un espectrofotómetro UV-Visible Cary 50 
Agilent Technologies y la ecuación de Jeffrey y Humphrey 
(1975). Por otro lado, la imagen de clorofila satelital (Clsat) 
se obtuvo a través del sensor MODIS-Aqua en composición 
de 8 días (28 de agosto a 4 de septiembre de 2016), nivel 
3 y resolución espacial de 4 × 4 km. El procesamiento de 
la imagen se realizó mediante el programa SeaDAS 7.3.2 
(https://oceancolor.gsfc.nasa.gov, accedida el 03 de abril de 
2021).

Nano-microfitoplancton y cianobacterias diazótrofas

El análisis del fitoplancton se llevó a cabo mediante 
conteos y medición de células de acuerdo con Hasle (1978). 
La técnica consiste en concentrar 100 mL de agua de mar 
en una cámara de sedimentación por un periodo de 48 h. 
En su mayoría, el fitoplancton se clasificó al nivel taxonó-
mico más alto mediante las técnicas utilizadas por Gómez 
(2013). Las diatomeas y las cianobacterias diazotróficas se 
midieron con un micrómetro adaptado a un microscopio 
Zeiss Axio Vert.A1. Posteriormente, las mediciones de 
diatomeas se transformaron a biovolumen (µm3) utilizando 
las formas estereométricas sugeridas por Strathmann (1967) 
y Edler (1979). La biomasa de diatomeas se determinó por 
fracciones de tamaño: nanodiatomeas (5-20 µm) y microdia-
tomeas (>20 µm). La abundancia de Trichodesmium spp. y 
Richelia sp. se determinó en células por litro. El cálculo de 
biomasa de diatomeas y picofitoplacton se realizó mediante 
la siguiente ecuación:

Bp = (Cp) × (Vp) × (Fp)   ,
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epifluorescence counting (MacIsaac and Stockner 1993). 
Cells with circular and ovoid morphology and red-orange 
autofluorescence were counted at 1,200× magnification with 
excitation light of blue wavelength (450–490 nm).

Statistical analysis

To find associations between the physicochemical and 
biological variables and phytoplankton species under the 
prevailing oligotrophic condition, a correlation analysis was 
performed using Spearman’s nonparametric rank test.

Results

Hydrographic conditions 

During 3 days of sampling, the water column changed 
from strongly stratified to partially mixed. The depth of the 
22 kg·m–3 isopycnal was approximately 30 m during the first 
2 days of sampling (D1 and D2) (Fig. 1d). This was caused 
by higher average values of salinity (35.41 ± 0.06) and tem-
perature (30.69 ± 0.11 °C) recorded in the layer above 30 m 
(hereinafter called the surface layer) than average values of 
salinity (35.23 ± 0.10) and temperature (24.82 ± 2.91 °C) 
recorded below 30 m (hereinafter called the deep layer). 
Nonetheless, a decrease in salinity and average tempera-
ture in the surface layer (35.34 ± 0.05 and 28.30 ± 1.60 °C) 
during the third day of sampling (D3-1 and D3-2) resulted in 
an abrupt uplift of the 22 kg·m–3 isopycnal, which indicated 
a change from stability to relative instability in the water 
column (Fig. 1d).

Biogeochemical variables

Chemical variables

Inorganic nutrients behaved similarly during the 3 days 
of sampling, with low concentrations in the surface layer 
and high concentrations in the deep layer (Fig. 2a–c). Aver-
ages found for NO3 + NO2, PO4, and SiO4 were, respectively, 
0.02 ± 0.00, 0.58 ± 0.17, and 3.49 ± 1.12 µM in the surface 
layer and 2.29 ± 2.08, 0.95 ± 0.22, and 8.16 ± 3.44 µM in 
the deep layer (Table 1). On the first day of sampling (D1), 
the vertical distribution of Fed showed lower mean concentra-
tions in the surface layer and higher in the deep layer (2.50 ± 
0.00 nM and 4.60 ± 2.40 nM, respectively; Fig. 2d). In con-
trast, means for samplings of the second (D2) and third (D3) 
days had very similar values for the surface layer and the deep 
layer (1.19 ± 0.46 and 1.29 ± 0.22 nM, respectively; Table 1).

Biological variables

Taxonomic composition of phytoplankton (>5 µm) 

Diatom richness (>5 µm) consisted of 42 taxa in total, 
of which 7 belonged to Chaetoceros, 6 to Rhizosolenia, 3 

donde Bp es la biomasa de la población de células (μg 
C·L–1), Cp es la abundancia de organismos (célula·L–1), Vp 
es el biovolumen celular (μm3 célula·L–1) y Fp es el factor de 
conversión de biovolumen a carbono utilizando la ecuación 
pg C·célula–1 = 0.443 × (µm3)0.863 (Verity et al. 1992). 

Picofitoplancton

Para el análisis del picofitoplancton, las muestras de agua 
de mar se fijaron en formaldehído neutralizado con borato 
de sodio a una concentración final del 1% y se almacenaron 
a –4 °C bajo condiciones de oscuridad (este fijador puede 
provocar subestimación del conteo). Posteriormente, en el 
laboratorio se filtraron con membrana de policarbonato de 
0.2 μm y se montaron en portaobjetos con aceite de inmer-
sión de baja fluorescencia para el conteo por epifluorescencia 
(MacIsaac y Stockner 1993). Las células con morfología 
circular y ovoide y autofluorescencia roja-naranja se conta-
bilizaron a una magnificación de 1200× con luz de excitación 
de longitud de onda del azul (450-490 nm).

Análisis estadístico

Con el objetivo de encontrar asociaciones entre las varia-
bles fisicoquímicas, biológicas y las especies fitoplanctó-
nicas bajo la condición oligotrófica imperante, se realizó un 
análisis de correlación mediante la prueba no paramétrica de 
rango de Spearman.

Resultados

Condiciones hidrográficas

A lo largo de los 3 días de muestreo, la columna de agua 
pasó de una estratificación fuerte a una mezcla parcial. En 
los primeros 2 días de muestreo (D1 y D2), la isopicna de 
los 22 kg·m–3 se mantuvo a una profundidad aproximada de 
30 m (Fig. 1d). Esto se debió a que los valores promedio de 
salinidad (35.41 ± 0.06) y temperatura (30.69 ± 0.11 °C) en 
la capa por encima de los 30 m (llamada capa superficial de 
aquí en adelante) fueron mayores que los de salinidad (35.23 ± 
0.10) y temperatura (24.82 ± 2.91 °C) registrados por debajo 
de los 30 m (llamada capa profunda de aquí en adelante). Sin 
embargo, como resultado de una disminución de salinidad y 
temperatura promedio en la capa superficial (35.34 ± 0.05 y 
28.30 ± 1.60 °C), durante el tercer día de muestreo (D3-1 y 
D3-2), la isopicna de 22 kg·m–3 presentó un levantamiento 
abrupto, lo que indica un cambio de estabilidad a relativa ines-
tabilidad en la columna de agua (Fig. 1d).

Variables biogeoquímicas

Variables químicas

Los nutrientes inorgánicos presentaron un compor-
tamiento similar durante los 3 días de muestreo, con 
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to Coscinodiscus, 2 to Guinardia, 2 to Actinoptychus, and 2 
to Bacteriastrum (Table 2). Likewise, 20 genera were iden-
tified, each with a morphospecies. Dinoflagellates (not 
included in Table 2) showed 26 taxa, distributed in 7 Tripos 
species (Tripos fusus, Tripos furca, Tripos azoricus, Tripos 
macroceros, Tripos candelabrus, Tripos lineatum, and 1 
Tripos sp.), 3 Gymnodinium (Gymnodinium catenatum 
and 2 Gymnodinium spp.), 2 Gyrodinium (Gyrodinium 
spirale and 1 Gyrodinium sp.), 3 Oxytoxum (Oxytoxum 
laticeps, Oxytoxum sceptrum, and Oxytoxum scolopax), 2 
Prorocentrum (Prorocentrum gracile and Prorocentrum 
micans), 2 Protoperidinium (Protoperidinium corniculum 
and Protoperidinium acutum), Scrippsiella trochoidea, ​ 

concentraciones bajas en la capa superficial y altas en la 
capa profunda (Fig. 2a-c). Los promedios encontrados para 
NO3 + NO2, PO4 y SiO4 fueron, respectivamente, 0.02 ± 0.00, 
0.58 ± 0.17 y 3.49 ± 1.12 µM en la capa superficial y 2.29 ± 
2.08, 0.95 ± 0.22 y 8.16 ± 3.44 µM en la capa profunda 
(Tabla 1). En el primer día de muestreo (D1), la distribución 
vertical del Fed presentó concentraciones promedio menores 
en la capa superficial y mayores en la capa profunda (2.50 ± 
0.00 nM y 4.60 ± 2.40 nM, respectivamente; Fig. 2d). En 
contraste, los promedios para los muestreos del segundo 
(D2) y del tercer (D3) día presentaron valores muy similares 
para la capa superficial y la capa profunda (1.19 ± 0.46 y 
1.29 ± 0.22 nM, respectivamente; Tabla 1).
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Figure 2. Vertical distribution of nitrates plus nitrites (NO3 + NO2) (a), phosphates (PO4) (b), silicates (SiO4) (c), and dissolved iron (Fed) (d) 
in the samples from the Guaymas Basin during the late summer of 2016.
Figura 2. Distribución vertical de nitratos más nitritos (NO3 + NO2) (a), fosfatos (PO4) (b), silicatos (SiO4)  (c) y hierro disuelto (Fed) (d) en 
las muestras de la cuenca de Guaymas durante el verano tardío de 2016.
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Podolampas palmipes, Gonyaulax polygramma, Ornithocercus 
magnificus, Amphisolenia bidentata, Brachidinium capitatum, 
and Peridinium sp.

Of the trichome-forming diazotrophic cyanobacteria, 
2 species of Trichodesmium (Trichodesmium erythraeum 
Ehrenberg ex Gomont, 1892 and Trichodesmium sp.) and 
one symbiotic species (Richelia intracellularis J. Schmidt, 
1901) associated with diatoms of the genus Rhizosolenia 
were detected. Within the group of silicoflagellates, 
Distephanus speculum, Dictyocha fibula, and one uniden-
tified morphospecies in the group of coccolithophores were 
identified. Other abundant phytoplankton individuals, with 
unidentified cells <13 µm, were grouped into the phytofla-
gellate category considering their morphology.

Biomass and abundance of phytoplankton 

Figure 3 shows the vertical profiles of Chla concentra-
tions and the biomass as quantified from 2 groups of phy-
toplankton (diatoms plus autotrophic picophytoplankton). 
Although considerable temporal variability of Chla and phy-
toplankton biomass was observed, both variables were closely 
correlated (Spearman’s r = 0.75, n = 12, P < 0.05). With the 
exception of the Chla profile for sampling D1, where there 
was little vertical variability, the maximum values of Chla 
and biomass were observed in the subsurface (Fig. 3a–b). 
Overall, average surface biomass, characterized by contri-
butions of autotrophic picophytoplankton, nanodiatoms, and 
microdiatoms (~85.0%, 2.0%, and 13.0%, respectively), was 
~20 times lower than that in the deep layer (10.0%, 8.0%, 
and 82.0%, respectively). In particular, biomass maxima in 
D2 (1,718 µg C·L–1) and D3-1 (1,944 µg C·L–1) were 4 times 
higher than in D3-2 (403 µg C·L–1).

Phytoplankton (>5 µm) had higher abundances in D2 than 
in the other samplings, with a maximum of 60 × 103 cell·L–1 at 
35 m (Fig. 4). Meanwhile, picophytoplankton (<2 µm) showed 
subsurface maxima, although of lesser magnitude in D1 and 
D2 than in D3-1 and D3-2 (134 and 147 × 106 cell·L–1, respec-
tively) (Fig. 4). Regarding the contribution of phytoplanktonic 
groups to the abundance of the >5 µm fraction, indeterminate 
phytoflagellates and dinoflagellates predominated in surface 
samples (average: 44.0% and 39.0%, respectively); con-
versely, diatoms predominated in samples from the deepest 
stratum (43.0%). In the intermediate stratum, the average con-
tribution was similar between the 3 groups (30.0–32.0%). The 
records of trichome-forming diazotrophic cyanobacteria were, 
in general, very irregular, and relatively low abundances were 
recorded (between undetectable and 5.21 × 103 cell·L–1), with 
Trichodesmium spp. being observed mainly in D1 and D2 at 
5 m. In contrast, Richelia intracellularis was not detected in 
D1, but it was found in D2 at 35 and 45 m and in D3-1 at 
5 m (Table 1). These diazotrophs and other phytoplanktonic 
groups (coccolithophores and silicoflagellates) contributed, 
respectively, up to 22.0% (e.g., in D1 at 35 m) and 1.2% (e.g., 
in D2 at 35 m) of the abundance of the >5 μm fraction (Fig. 4).

Variables biológicas

Composición taxonómica del fitoplancton (>5 µm).

La riqueza de diatomeas (>5 µm) estuvo constituida por un 
total de 42 taxones, de los cuales 7 pertenecieron a Chaetoceros, 
6 a Rhizosolenia, 3 a Coscinodiscus, 2 a Guinardia, 2 a 
Actinoptychus y 2 a Bacteriastrum (Tabla 2). Asimismo, se 
identificaron 20 géneros, cada uno con una morfoespecie. 
Los dinoflagelados (no incluidos en la Tabla 2) mostraron 26 
taxones, distribuidos en 7 especies de Tripos (Tripos fusus, 
Tripos furca, Tripos azoricus, Tripos macroceros, Tripos 
candelabrus, Tripos lineatum y 1 Tripos sp.), 3 de Gymnodinium 
(Gymnodinium catenatum y 2  Gymnodinium spp.), 2 de 
Gyrodinium (Gyrodinium spirale y 1 Gyrodinium sp.), 3 
de Oxytoxum (Oxytoxum laticeps, Oxytoxum sceptrum y 
Oxytoxum scolopax), 2 de Prorocentrum (Prorocentrum 
gracile y Prorocentrum micans), 2 de Protoperidinium 
(Protoperidinium corniculum y Protoperidinium acutum), 
Scrippsiella trochoidea, Podolampas palmipes, Gonyaulax 
polygramma, Ornithocercus magnificus, Amphisolenia 
bidentata, Brachidinium capitatum y Peridinium sp. 

Dentro de las cianobacterias diazótrofas en tricomas, se 
detectaron 2 especies de Trichodesmium (Trichodesmium 
erythraeum Ehrenberg ex Gomont, 1892 y Trichodesmium 
sp.) y una simbiótica (Richelia intracellularis J. Schmidt, 
1901) asociada a diatomeas del género Rhizosolenia. 
Dentro del grupo de los silicoflagelados, se identificaron 
a Distephanus speculum, Dictyocha fibula, así como una 
morfoespecie no identificada del grupo de los cocolitofó-
ridos. Otros individuos fitoplanctónicos abundantes, con 
células no identificadas <13 µm, fueron agrupados por su 
morfología dentro de la categoría de fitoflageladas.

Biomasa y abundancia del fitoplancton 

En la Figura 3 se muestran los perfiles verticales de la 
concentración de Cla y de la biomasa cuantificada a partir 
de 2 grupos de fitoplancton (diatomeas más picofitoplancton 
autótrofo). Aunque se observó una considerable variabi-
lidad temporal de Cla y de biomasa fitoplanctónica, ambas 
variables estuvieron estrechamente correlacionadas (r de 
Spearman = 0.75, n = 12, P < 0.05). Con excepción del perfil 
de Cla para el muestreo D1, donde se presentó escasa variabi-
lidad vertical, los máximos valores de Cla y biomasa se obser-
varon en la subsuperficie (Fig. 3a-b). En general, la biomasa 
superficial promedio, caracterizada por las contribuciones de 
picofitoplancton autótrofo, nanodiatomeas y microdiatomeas 
(~85.0%, 2.0% y 13.0%, respectivamente), fue ~20 veces 
menor que la de la capa profunda (10.0%, 8.0% y 82.0%, 
respectivamente). Particularmente, los máximos de biomasa 
en D2 (1,718 µg C·L–1) y D3-1 (1,944 µg C·L–1) fueron 4 
veces mayores que los registrados en D3-2 (403 µg C·L–1). 

El fitoplancton (>5 µm) presentó mayores abundancias 
en D2 respecto a los otros muestreos, con un máximo de 
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Survey/depth

D1 D1 D1 D2 D2 D2 D3-1 D3-1 D3-1 D3-2 D3-2 D3-2

Nano-microdiatoms 5 m 35 m 50 m 5 m 35 m 45 m 5 m 25 m 40 m 5 m 33 m 37 m

Cylindrotheca closterium (Ehrenberg) < < < < < < < < < < < <

Nitzschia longissima (Kützing) < < <

Pseudo-nitzschia seriata (Cleve) < < < < < < < <

Rhizosolenia longissima (Grunow) > > > > > > < < > > > <

Rhizosolenia clevei (Ostenfeld) > > > > > > >

Rhizosolenia bergonii (Peragallo) > > > > >

Rhizosolenia imbricata (Brightwell) > > >

Rhizosolenia acuminata (Peragallo) >

Rhizosolenia setigera (Brightw) < > > < < < >

Pseudosolenia calcar-avis (Schultze) > >

Proboscia alata (Brightwell) > > > > >

Coscinodiscus radiatus (Ehrenberg) > > > > > > > > >

Coscinodiscus gigas (Ehrenberg) > > > > > > >

Coscinodiscus curvatulus (Grunow) > > > > < < < <

Leptocylindrus danicus (Cleve) < < < < < < < <

Chaetoceros affinis (Gran) < <

Chaetoceros messanensis (Castracane) < < < < < < < < < <

Chaetoceros lorenzianus (Grunow) > > >

Chaetoceros radicans (Schütt) < < < < < < < < <

Chaetoceros pseudoaurivilli (Ikari) >

Chaetoceros peruvianus (Brightwell) > >

Chaetoceros curvisetus (Cleve) < < <

Guinardia delicatula (Cleve) > > >

Guinardia striata (Stolterfoth) > > > > > > > >

Actinoptychus splendens (Shadbolt) > > >

Actinoptychus senarius (Ehrenberg) > > > >

Bacteriastrum elegans (Pavillard) >

Bacteriastrum delicatulum (Cleve) < <

Table 2. List of marine phytoplankton diatoms (Bacillariophyta) identified during the EXFINIFE cruise carried out in the Guaymas Basin 
from 3 to 5 September 2016. The symbols indicate the size (<20 µm, >20 µm) of the taxon determined from the volume of the sphere.
Tabla 2. Listado de diatomeas del fitoplancton marino (Bacillariophyta) identificadas durante el crucero EXFINIFE realizado en la cuenca 
de Guaymas del 3 al 5 de septiembre de 2016. Los signos indican el tamaño (<20 µm, >20 µm) del taxón determinado a partir del volumen 
de la esfera.
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Discussion

Hydrography

In the study area, vertical stability was well-defined in D1 
and D2 (Fig. 1b, c). However, in D3-1 and D3-2, tempera-
ture and salinity decreased in the surface layer. The change 
from vertical stability to a partial mixture observed during 
samplings D3-1 and D3-2 could be related to the increase in 

60 × 103 célula·L–1 a 35 m (Fig. 4). Por su parte, el pico-
fitoplancton (<2 µm) presentó máximos subsuperficiales, 
aunque de menor magnitud en D1 y D2 en comparación 
con D3-1 y D3-2 (134 y 147 × 106 célula·L–1, respectiva-
mente) (Fig. 4). En cuanto a la contribución de los grupos 
fitoplanctónicos a la abundancia de la fracción >5 µm, las 
fitoflageladas indeterminadas y los dinoflagelados fueron 
predominantes en las muestras superficiales (promedio: 
44.0% y 39.0%, respectivamente), a diferencia de las diato-
meas que predominaron en las del estrato más profundo 
(43.0%). En el estrato intermedio, la contribución promedio 
fue similar entre los 3 grupos (30.0-32.0%). Los registros de 
las cianobacterias diazótrofas en tricomas fueron, en general, 
muy irregulares, y se registraron abundancias relativamente 
bajas (entre indetectables y 5.21 × 103 célula·L–1), con obser-
vaciones de Trichodesmium spp., principalmente, en D1 y D2 
a 5 m. En contraste, Richelia intracellularis no se detectó 
en D1, pero se encontró en D2 a 35 y 45 m y en D3-1 a 5 m 
(Tabla 1). Estos diazótrofos y otros grupos fitoplanctónicos 
(cocolitofóridos más silicoflagelados) contribuyeron, respec-
tivamente, hasta el 22.0% (e.g., en D1 a 35 m) y el 1.2% 
(e.g., en D2 a 35 m) de la abundancia de la fracción >5 μm 
(Fig. 4).

Discusión

Hidrografía

El área de estudio presentó una estabilidad vertical bien 
definida en D1 y D2 (Fig. 1b, c). Sin embargo, en D3-1 y D3-2 
se observó una disminución de temperatura y salinidad en la 
capa superficial. Este cambio de una estabilidad vertical a una 
mezcla parcial pudo ser debido a que durante los muestreos 
D3-1 y D3-2, la región experimentó un incremento en la velo-
cidad del viento y la altura del oleaje debido a la influencia 
del huracán Newton (https://www.nhc.noaa.gov/archive/2016/
ep15/ep152016.publica.005.shtml?, accedida en octubre de 
2016), lo que, además de limitar la continuidad del estudio, 
disminuyó en 10 m la zona eufótica (de 70 a 60 m) y en un 
50% la profundidad de la capa de mezcla (de 30 a 15 m). 

Variabilidad espacial y temporal de los nutrientes

A pesar del debilitamiento parcial de la estratifica-
ción vertical en D3-1 y D3-2, la condición de oligotrofía se 
mantuvo durante todo el estudio. Los cocientes promedio de 
N:P (0.55 ± 1.34), N:Si (0.13 ± 0.18) y Fe:N (52.70 ± 29.70) 
indicaron que el nutriente limitante durante este estudio fue 
el N. El principal abastecimiento de N a la capa superficial 
en la región central del GC proviene desde las capas más 
profundas y es modulado por procesos de convección, advec-
ción y difusión diapicnal y/o turbulenta (Lavín et al. 1995, 
Torres-Delgado et al. 2013). Sin embargo, las aguas de estas 
capas más profundas suelen presentar deficiencias en el conte-
nido de N (N:P < 16) disponible para productores primarios 
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Figure 3. Vertical profiles of chlorophyll a concentration and 
biomass of phytoplankton groups (diatoms plus autotrophic 
picophytoplankton) in samples collected during the 3 days of 
sampling (D1, D2, D3-1, and D3-2) in the Guaymas Basin during 
the late summer of 2016.
Figura 3. Perfiles verticales de la concentración de clorofila a 
y la biomasa de los grupos fitoplanctónicos (diatomeas más 
picofitoplancton autótrofo) en las muestras recolectadas durante 
los 3 días de muestreo (D1, D2, D3-1 y D3-2) en la cuenca de 
Guaymas durante el verano tardío de 2016.
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wind speed and wave height experienced in the region with the 
influence of Hurricane Newton (https://www.nhc.noaa.gov/
archive/2016/ep15/ep152016.publica.005.shtml?, accessed  
October 2016), which, in addition to limiting the continuity 
of the study, decreased the euphotic area by 10 m (70 to 60 m) 
and the depth of the mixed layer by 50% (30 to 15 m).

Spatial and temporal variability of nutrients

Despite partial weakening of the vertical stratification 
in D3-1 and D3-2, oligotrophic conditions were observed 
throughout the study. Average ratios of N:P (0.55 ± 1.34), 

no diazótrofos (Dutkiewicz et al. 2012, Torres-​Delgado et 
al. 2013). Esto es debido a que las masas de agua a las que 
pertenecen experimentaron procesos de desnitrificación en la 
zona del mínimo de oxígeno del Pacífico nororiental tropical 
(Delgadillo-Hinojosa et al. 2006), lo cual reduce el conte-
nido de N utilizable por productores primarios no diazótrofos 
(Dutkiewicz et al. 2012).

Estructura del fitoplancton

La composición fitoplanctónica fue representativa de 
zonas de transición, con especies de condiciones tanto costeras 
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Figure 4. Vertical profiles of the total abundance of phytoplankton >5 μm and diagrams of the relative contribution of the main phytoplankton 
groups (%) to the abundance of samples collected in the Guaymas Basin during the late summer of 2016: September 3, D1 (a); September 4, 
D2 (b); and September 5, D3-1 (c) and D3-2 (d).
Figura 4. Perfil vertical de la abundancia total de fitoplancton >5 μm y diagramas de la contribución relativa de los principales grupos de 
fitoplancton (%) a la abundancia de las muestras recolectadas en la cuenca de Guaymas durante el verano tardío de 2016: 3 de septiembre, 
D1 (a); 4 de septiembre, D2 (b); y 5 de septiembre, D3-1 (c) y D3-2 (d).
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como oceánicas, y se caracterizó por una contribución impor-
tante de diatomeas, dinoflagelados y fitoflageladas. Compa-
rable con nuestros resultados, Hernández-Becerril (1987) 
reportó una riqueza de 60 especies y 3 morfotipos no identifi-
cados en la región central del GC durante junio de 1982, con 
una contribución de diatomeas y dinoflagelados del 48.0% y 
33.0%, respectivamente, en relación con el total de taxones 
de fitoplancton >5μm.

La alta contribución de algunas especies de dinoflage-
lados (e.g., Tripos fusus, Tripos furca, Tripos macroceros, 
Tripos candelabrus, Prorocentrum gracile,  Prorocentrum 
micans,  Oxytoxum sceptrum y Oxytoxum scolopax) al fito-
plancton >5 μm en la capa superficial se caracterizó por la 
presencia de especies con alta motilidad, capaces de regular 
su posición en la columna de agua y de crecimiento más lento 
para conservar biomasa y administrar recursos en condi-
ciones oligotróficas y de alta irradiancia (Reynolds 1991). 
En profundidades intermedias se detectó un importante 
componente de nanodiatomeas céntricas (e.g., Chaetoceros 
messanensis, Chaetoceros radicans, Chaetoceros curvisetus, 
Leptocylindrus danicus) y dinoflagelados (e.g., S. trochoidea, 
Oxytoxum laticeps), caracterizados por una elevada rela-
ción superficie-volumen. Esto último les confiere una rápida 
asimilación de nutrientes, así como altas tasas de crecimiento 
en entornos con bajos niveles de perturbación (Reynolds 
et al. 2002). Bajo las condiciones oligomesotróficas de 
la termoclina, coexisten diatomeas con similares estrate-
gias a las de las diatomeas del nivel intermedio, y pobla-
ciones de diatomeas de mayor tamaño y morfología (e.g., 
Rhizosolenia clevei, Rhizosolenia bergonii, Rhizosolenia 
imbricata, Coscinodiscus gigas,  Coscinodiscus radiatus y 
Actinoptychus senarius), con alta captación y altos requeri-
mientos de nutrientes (Reynolds 1991). 

Biomasa del fitoplancton

Los resultados indican que las diatomeas tendieron a 
acumularse en los niveles más profundos y presentaron 
una distribución vertical similar a la de la fluorescencia 
(Figs. 1e, 4). Esta acumulación de diatomeas se produce 
debido a que en las aguas más profundas se encuentran las 
mayores concentraciones de nutrientes, principalmente de 
NO3 + NO2, y a que las diatomeas cuentan con adaptaciones 
ecofisiológicas de fotoaclimatación dadas por el aumento de 
Cla por célula con la profundidad (Latasa et al. 2017). En 
contraste, otros grupos relativamente abundantes en la capa 
superficial, constituidos por algunas especies de dinoflage-
lados y ecotipos de picofitoplancton, se caracterizan por una 
mayor afinidad a condiciones oligotróficas (e.g., aquellos 
con capacidad heterotrófica o mixotrófica) y de adaptación 
a altas irradiancias (e.g., bajos cocientes de clorofila b2/a2 y 
variaciones en su contenido de ficoeritrina) (Ong y Glazer 
1991, Moore y Chisholm 1999) (Fig. 4). 

La resolución temporal de los perfiles de fluorescencia, 
como indicador de la biomasa fitoplanctónica, confirma la 

N:Si (0.13 ± 0.18), and Fe:N (52.70 ± 29.70) indicated that 
the limiting nutrient during this study was N. The main supply 
of N to the surface layer in the central region of the GC comes 
from the deeper layers and is modulated by processes of con-
vection, advection, and diapycnal and/or turbulent diffusion 
(Lavín et al. 1995, Torres-Delgado et al. 2013). However, the 
waters of these deeper layers tend to be deficient in the con-
tent of N (N:P < 16) available to non-diazotrophic primary 
producers (Dutkiewicz et al. 2012, Torres-Delgado et al. 
2013). This occurs because the water masses they belong to 
underwent denitrification processes in the oxygen minimum 
zone of the tropical northeastern Pacific (Delgadillo-Hinojosa 
et al. 2006), which reduces the usable N content for non-​
diazotrophic primary producers (Dutkiewicz et al. 2012).

Phytoplankton structure

The phytoplankton composition was representative of 
transition zones, with species from both coastal and oceanic 
conditions, and is characterized by an important contribu-
tion of diatoms, dinoflagellates, and phytoflagellates. Com-
parable to our results, Hernández-Becerril (1987) reported a 
richness of 60 species and 3 unidentified morphotypes in the 
central region of GC during June 1982, with a contribution 
of diatoms and dinoflagellates of 48.0% and 33.0%, respec-
tively, in relation to total phytoplankton taxa >5 μm.

The high contribution of some dinoflagellate species 
(e.g., Tripos fusus, Tripos furca, Tripos macroceros, Tripos 
candelabrus, Prorocentrum gracile, Prorocentrum micans, 
Oxytoxum sceptrum, and Oxytoxum scolopax) to phyto-
plankton >5 μm in the surface layer was characterized by the 
presence of species that show high motility, the capacity to 
regulate their position in the water column, and slower growth 
to conserve biomass and manage resources in oligotrophic 
and high irradiance conditions (Reynolds 1991). At interme-
diate depths, we detected an important component of centric 
nanodiatoms (e.g., Chaetoceros messanensis, Chaetoceros 
radicans, Chaetoceros curveetus, Leptocylindrus danicus) 
and dinoflagellates (e.g., S. trochoidea, Oxytoxum laticeps), 
characterized by a high surface-to-volume ratio. This high 
ratio allows them to assimilate nutrients rapidly and achieve 
high growth rates in environments with low levels of dis-
turbance (Reynolds et al. 2002). Under oligomesotrophic 
conditions of the thermocline, we observed the coexistence 
of diatoms with strategies similar to those of diatoms in the 
intermediate level and populations of diatoms of larger size 
and morphology (e.g., Rhizosolenia clevei, Rhizosolenia 
bergonii, Rhizosolenia imbricata, Coscinodiscus gigas, 
Coscinodiscus radiatus, and Actinoptychus senarius), with 
high uptake and nutrient requirements (Reynolds 1991).

Phytoplankton biomass

The results indicate that diatoms tended to accumulate in 
deeper levels and showed a vertical distribution similar to 
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that of fluorescence (Figs. 1e, 4). This accumulation of dia-
toms occurs because the deepest waters contain the highest 
concentrations of nutrients, mainly NO3 + NO2, and because 
diatoms are ecophysiologically adapted with photoacclima-
tion capacities, as Chla per cell increases with depth (Latasa 
et al. 2017). In contrast, other relatively abundant groups in 
the surface layer, composed of dinoflagellate species and 
picophytoplankton ecotypes, are characterized by greater 
affinities to oligotrophic conditions (e.g., those with hetero-
trophic or mixotrophic capacity) and adaptations to high irra-
diances (e.g., low chlorophyll b2/a2 ratios and variations in 
their phycoerythrin content) (Ong and Glazer 1991, Moore 
and Chisholm 1999) (Fig. 4).

The temporal resolution of the fluorescence profiles, as 
an indicator of phytoplankton biomass, confirms the associa-
tion of phytoplankton dynamics with photoadaptation to light 
intensity combined with availability of inorganic nutrients 
(Fig. 1e). This distribution shows a predominantly oligo-
trophic layer in the first few meters, and a subsurface max-
imum between ~40 and 55 m that tends to deepen slightly 
and increase in magnitude during the afternoon hydrographic 
casts (Figs. 1e, 4c). The latter is reflected by the significant 
correlations (P < 0.05) observed between Chla and depth 
and temperature (ρ = 0.58 and ρ = –0.61, respectively; n = 
12). The subsurface maximum of Chla is a common fea-
ture in vertically stratified environments and, in general, 
coincides with the shallowest part of the nutricline and with 
optimal irradiance conditions (Cullen 2015). This indicates 
that low concentrations of Chla detected at surface levels in 
this study could be a consequence of excessive irradiance 
(>1,500 µE·m–2·s–1) and low concentrations of NO3 + NO2, 
which may limit phytoplanktonic growth. On the other hand, 
in intermediate-to-deep waters, abundance of nutrients and 
acclimation of phytoplankton to irradiation and its spectral 
quality stimulate the growth of microphytoplankton cells 
and, therefore, increase the concentration of photosynthetic 
pigments and biomass (Klausmeier and Litchman 2001). 
This increase is observed in the significant correlations (P < 
0.05) of Chla with the concentration of NO3 + NO2 (ρ = 0.68, 
n = 9) and depth (r = 0.58, n = 12). In summary, low concen-
trations of NO3 + NO2 and excess irradiance at the surface 
do not favor the proliferation of diatoms, which is in agree-
ment both with the significant correlation between diatoms 
and Chla (P < 0.05, ρ = 0.68, n = 12) and with the high con-
tribution of Chla to the biomass of nano-microdiatoms. This 
observation is consistent with the Chlsat values from MODIS-
Aqua at the first optical depth (~20 m, Fig. 1a), which were 
very similar to the Chla concentration of the D1 sampling at 
5 and 35 m (Table 1, Fig. 3a).

Low Chla concentrations detected at the surface coin-
cide with a relative increase in picophytoplankton biomass 
of 85.0% with respect to diatoms. This predominance can 
be explained by the high surface-to-volume ratio that char-
acterizes very small cells and, consequently, by how effi-
ciently these absorb nutrients compared to larger fractions 

dinámica del fitoplancton en relación con la fotoadaptación 
a la intensidad de luz en combinación con la disponibilidad 
de nutrientes inorgánicos (Fig. 1e). Esta distribución muestra 
una capa predominantemente oligotrófica en los primeros 
metros, así como un máximo subsuperficial entre ~40 y 55 m 
que tiende, ligeramente, a profundizarse e incrementarse en 
magnitud durante los lances de la tarde. (Figs. 1e, 4c). Esto 
último se ve reflejado en las correlaciones significativas 
(P < 0.05) que la Cla tiene con la profundidad y la tempe-
ratura (ρ = 0.58 y ρ = –0.61, respectivamente; n = 12). El 
máximo subsuperficial de Cla es una característica común en 
ambientes estratificados verticalmente y, en general, coincide 
con la parte menos profunda de la nutriclina y con condiciones 
óptimas de irradiancia (Cullen 2015). Esto indica que las bajas 
concentraciones de Cla detectadas en los niveles superficiales 
en este trabajo pueden ser consecuencia de la irradiancia exce-
siva (>1,500 µE·m–2·s–1) y las bajas concentraciones de NO3 + 
NO2, lo cual puede limitar el crecimiento fitoplanctónico. Por 
otro lado, en aguas intermedias-​profundas, la abundancia de 
nutrientes y la aclimatación del fitoplancton a la irradiación 
y su calidad espectral estimulan el crecimiento de células de 
microfitoplancton y, por tanto, aumentan la concentración de 
pigmentos fotosintéticos y biomasa (Klausmeier y Litchman 
2001). Esto último se ve reflejado en las correlaciones signi-
ficativas (P < 0.05) de Cla con la concentración de NO3 + 
NO2 (ρ = 0.68, n = 9) y la profundidad (r = 0.58, n = 12). En 
síntesis, las bajas concentraciones de NO3 + NO2 y el exceso 
de irradiancia en la superficie no favorecen la proliferación 
de diatomeas, lo cual está de acuerdo tanto con la correlación 
significativa entre estas últimas y la Cla (P < 0.05, ρ = 0.68, 
n = 12) como con la alta contribución de la Cla a la biomasa 
de las nano-​microdiatomeas. Esta observación, es consistente 
con los valores de Clsat del MODIS-Aqua a la primera profun-
didad óptica (~20 m, Fig. 1a), los cuales fueron muy simi-
lares a la concentración de Cla del muestreo D1 a 5 y 35 m 
(Tabla 1, Fig. 3a).

Por otro lado, las bajas concentraciones de Cla detec-
tadas en superficie coinciden con el incremento relativo de 
biomasa del picofitoplancton en un 85.0% en relación con 
las diatomeas. Este predominio puede ser explicado por 
la elevada relación superficie-volumen que caracteriza a 
células muy pequeñas y, en consecuencia, por su eficiencia 
para la absorción de nutrientes respecto a las fracciones más 
grandes (Chisholm 1992, Raven et al. 2005). Esta contribu-
ción a la biomasa es similar al 75.0% aportado por el picofito-
plancton (Synechococcus y Prochlorococcus) que reportaron 
Miranda-Alvarez et al. (2020) para las aguas superficiales de 
la región noreste del Pacífico tropical. De la misma manera, la 
relación entre los intervalos de Cla y los valores de la contri-
bución relativa a la biomasa autotrófica de las fracciones por 
tamaño observada aquí es muy similar a la reportada para 
la región sur de la corriente de California (Taylor y Landry 
2018).

Lo anteriormente descrito indica que el aporte de 
nutrientes, el cual depende del grado de estabilidad de la 
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(Chisholm 1992, Raven et al. 2005). This contribution to 
biomass is similar to the 75.0% contributed by picophyto-
plankton (Synechococcus and Prochlorococcus) reported by 
Miranda-Alvarez et al. (2020) for the surface waters of the 
northeastern region of the tropical Pacific. Moreover, the 
association between intervals of Chla and values of the rela-
tive contribution to autotrophic biomass of the size fractions 
observed here is very similar to that reported for the southern 
region of the California Current (Taylor and Landry 2018).

The above-mentioned association indicates that the supply 
of nutrients, which depends on the degree of stability in the 
water column (Karl and Lukas 1996, Falkowski 1997), and 
the degree of photoadaptation to light intensity controlled the 
presence and abundance of certain phytoplankton groups in 
surface waters of the GC.

Spatiotemporal variability of diazotrophic cyanobacteria

The presence of diazotrophic cyanobacteria in this work 
was very irregular and showed relatively low abundances 
(2,220 ± 1,575 cell·L–1). These abundances are comparable 
to the indirect quantifications from Richelia intracellularis 
trichomes (<40–1,700 trichomes·L–1, assuming a range 
of 3–5 vegetative cells in symbiosis per trichome), and 
Trichodesmium spp. nifH genes (0–624 copies of cDNA·L–1) 
previously performed by White et al. (2007, 2013) in the GB 
in summer. Trichodesmium spp. was found at all depths in D1 
and at 5 m in D2, but was absent in D3-1 and D3-2 (Table 1). 
Conversely, Richelia intracellularis was not detected in D1, 
but was found at 35 and 45 m in D2 and 5 m in D3-1 (Table 
1). This suggests that, despite favorable conditions of ver-
tical stratification, high temperature, and low concentrations 
of inorganic N, the proliferation of these organisms could 
have been limited by factors not evaluated in this study (e.g., 
concentration of micronutrients, grazing, competition, etc.).
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