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Microzooplankton grazing impact on the phytoplankton community at a 
coastal upwelling station off northern Baja California, Mexico
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ABSTRACT. Experiments were carried out at a coastal upwelling site (ENSENADA station) off northern Baja California (México) during
autumn 2015 (OCT-15) and spring 2016 (APR-16) to estimate phytoplankton daily growth (µo) and mortality (m) rates and to assess
microzooplankton grazing impact (m:µo) on the phytoplankton community and specific autotrophic groups. In accordance with regional
seasonality and under an environmental warming scenario due to the El Niño 2015–2016 event, significant differences in both hydrographic
conditions and the growth–mortality dynamics of the phytoplankton community were observed between the 2 study periods. The µo and m

estimates were, respectively, 0.120 ± 0.012 d–1 and 1.145 ± 0.049 d–1 for OCT-15 and 1.186 ± 0.002 d–1 and 0.409 ± 0.086 d–1 for APR-16. The
results of this study suggest that the effects of the anomalous warming on the phytoplankton community were more evident in OCT-15. During
that period, growth of the larger autotrophic components (diatoms) was severely controlled by the environmental limitation of nutrients
caused by the sinking of the thermocline that resulted from the entrance of warm water to the region. Furthermore, microzooplankton exerted
active grazing pressure on phytoplankton biomass (72% of chlorophyll a [Chla]) and primary production (PP = 0.20 µg ChlaꞏL–1ꞏd–1),
with grazing impact >100% of PP. In APR-16, when the ecosystem apparently started returning to the spring conditions, a high value for
PP (3.73 µg ChlaꞏL–1ꞏd–1) was estimated, with only one third of it being consumed by microzooplankton (34% of PP). The results of this
research evidence the high dynamism of multivorous food webs coupled to the seasonal and interannual variability of coastal upwelling
systems.
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RESUMEN. En un sitio de surgencia costera (estación ENSENADA) frente a la región norte de Baja California (México) se realizaron
experimentos durante el otoño de 2015 (OCT-15) y la primavera de 2016 (ABR-16) para estimar las tasas diarias de crecimiento (µo) y
mortalidad (m) del fitoplancton, que permitieron evaluar el impacto (m:µo) que genera el pastoreo diario del microzooplancton sobre la
comunidad de fitoplancton y grupos autótrofos específicos. Acorde con la estacionalidad de la región y bajo el escenario de un calentamiento
ambiental debido al evento El Niño 2015–2016, se observaron notables diferencias en las condiciones hidrográficas y en la dinámica de
crecimiento y mortalidad de la comunidad de fitoplancton entre los 2 periodos de estudio. Las estimaciones de µo y m fueron, respectivamente,

0.120 ± 0.012 d–1 y 1.145 ± 0.049 d–1 para OCT-15 y 1.186 ± 0.002 d–1 y 0.409 ± 0.086 d–1 para ABR-16. Los resultados de este estudio
sugieren que los efectos del calentamiento anómalo sobre la comunidad del fitoplancton fueron más evidentes durante OCT-15. En ese periodo,
los componentes autotróficos más grandes (diatomeas) estuvieron fuertemente restringidos en su crecimiento, posiblemente por una limitación
ambiental de nutrientes ocasionada por el hundimiento de la termoclina debido al mayor aporte de agua cálida. Además, se estimó un activo
consumo del microzooplancton sobre la biomasa (72% de clorofila a [Chla]) y producción primaria (PP = 0.20 µg ChlaꞏL–1ꞏd–1) de
fitoplancton (>100% de la PP). Para ABR-16, cuando aparentemente se empezaron a manifestar las condiciones propias de primavera en el
ecosistema, se estimó una PP alta (3.73 g ChlaꞏL–1ꞏd–1) y sólo una tercera parte de ésta fue consumida por el microzooplancton (34% de la
PP). Los resultados de esta investigación revelan el alto dinamismo de las tramas tróficas multívoras acoplado a la variabilidad estacional e
interanual de los sistemas de surgencia costera.

Palabras clave: tasa de crecimiento de fitoplancton, pastoreo del microzooplancton, El Niño 2015–2016, estación ENSENADA, Baja
California.
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INTRODUCTION

Marine microzooplankton (protists <200 m in size, rep-
resented by heterotrophic nanoflagellates, ciliates, and het-
erotrophic and mixotrophic dinoflagellates), as components
of a microbial food web, play a significant role in different
ecosystems by consuming a wide range of prey (from pico- to
microplankton cells). This component represents an impor-
tant trophic pathway for organic matter (carbon) and energy
to be transferred from primary producers to higher trophic
levels. Thus, the trophic function, structure (size and compo-
sition), and relative abundance of microzooplankton deter-
mine the amount of carbon available for higher trophic levels
and the amount that can be "pumped" to the deep ocean
(Chisholm 2000).

Some studies have shown that many productive and sea-
sonal ecosystems, such as coastal upwelling systems, are
characterized by multivorous food webs. In these systems,
not only organisms belonging to the typical herbivorous
trophic pathway (diatoms, copepods, and pelagic fish) but
also microbial trophic components make up a complex
trophic structure that gives this type of coastal ecosystems the
ability to recycle carbon efficiently within the pelagic zone
(Vargas et al. 2007, Linacre et al. 2010a, Teixeira et al. 2011,
2012).

Microzooplankton grazing impact has been measured on
a global scale based on the widely used dilution method of
Landry and Hasset (1982). On average, microzooplankton
consumes 67% of phytoplankton daily production (Calbet
and Landry 2004). In particular, significant differences in
microzooplankton grazing and, consequently, carbon flow
have been reported for several coastal regions. Seasonal
dynamics in the composition and size of consumers, coupled
with changes in their phytoplanktonic prey, leads to temporal
variability in carbon and energy flows to higher trophic levels
(Calbet et al. 2008, Texeira et al. 2011, Linacre et al. 2012).

Given the large significance of the trophic transfer of pri-
mary production through microbial pathways in a coastal
ecosystem, the purpose of this study is to evaluate the daily
microzooplankton grazing impact on phytoplankton commu-
nity in a coastal upwelling system within the California
Current System (CCS). Two strikingly contrasting seasons
were considered, autumn 2015 and spring 2016, in an envi-
ronment that has been subjected to intense anomalous inter-
annual warming events in recent years (“The warm Blob”
2013–2015 and El Niño 2015–2016; Cavole et al. 2016,
Jacox et al. 2016). These events changed the physicochemi-
cal structure of the water column and caused significant bio-
logical effects in the CCS (McClatchie et al. 2016, Zaba and
Rudnick 2016, Gomez-Ocampo et al. 2017). In this context
of anomalous warming, changes in growth and mortality
dynamics of the phytoplankton community are expected.
Under this environmental scenario, the present study esti-
mated the phytoplankton growth and grazing rates in October
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INTRODUCCIÓN

El microzooplancton marino (protistas <200 m de
tamaño representados por nanoflagelados heterotróficos,
ciliados y dinoflagelados mixotróficos y heterotróficos),
como componente de una trama trófica microbiana, juega un
papel significativo en diversos ecosistemas debido a que con-
sume una amplia gama de presas (desde pico- hasta micro-
plancton). Así, este componente representa una importante
vía de transferencia de materia orgánica (carbono) y energía
desde los productores primarios hacia niveles tróficos supe-
riores. Por tanto, la función de transferencia trófica, la estruc-
tura (tamaño y composición) y la abundancia relativa del
microzooplancton determinan en gran medida la cantidad de
carbono disponible para ser fijado en niveles tróficos superio-
res y que puede ser “bombeado” hacia el océano interior
(Chisholm 2000).

Algunos estudios han demostrado que muchos ecosiste-
mas productivos y estacionales, como los sistemas de surgen-
cia costera, se caracterizan por presentar tramas tróficas
multívoras. En estos ambientes, no sólo organismos de la
clásica vía trófica herbívora (diatomeas, copépodos y peces
pelágicos) sino también los componentes tróficos microbia-
nos conforman una estructura trófica compleja que le confie-
ren a este tipo de ecosistemas costeros la habilidad de reciclar
carbono eficientemente dentro de la zona pelágica (Vargas et
al. 2007, Linacre et al. 2010a, Teixeira et al. 2011, 2012).

A nivel global, se han realizado mediciones del impacto
del pastoreo del microzooplancton con base en el amplia-
mente usado método de dilución de Landry y Hasset (1982),
con el cual se ha estimado un consumo promedio del 67%
de la producción primaria diaria de fitoplancton (Calbet y
Landry 2004). Particularmente, se han reportado importantes
diferencias en el pastoreo del microzooplancton y, conse-
cuentemente, en el flujo del carbono en diversas regiones
costeras. Lo anterior es debido a que la dinámica estacional
en la composición y tamaño de los consumidores se encuen-
tra acoplada a la de sus presas fitoplanctónicas, lo cual genera
una variabilidad temporal en la vía de transferencia de
carbono y energía hacia los niveles tróficos superiores
(Calbet et al. 2008, Teixeira et al. 2011, Linacre et al. 2012).

Dada la gran significancia que tiene el proceso biológico
de transferencia trófica de la producción primaria por vías
microbianas dentro un ecosistema costero, el presente estudio
tiene como objetivo la evaluación del impacto que genera el
pastoreo diario del microzooplancton sobre la comunidad
de fitoplancton en un sistema de surgencia costera del
Sistema de la Corriente de California (SCC). Se consideran
2 épocas estacionalmente contrastantes, el otoño de 2015 y
la primavera de 2016, en un ambiente que en los últimos
años ha estado sujeto a intensos eventos interanuales de
calentamiento anómalo (“The warm Blob” 2013–2015 y El
Niño 2015–2016; Cavole et al. 2016, Jacox et al. 2016).
Estos eventos modificaron la estructura fisicoquímica de
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2015 and April 2016. In addition, total phytoplankton
biomass (chlorophyll a), autotrophic components (pigment
composition and taxonomic groups by microscopy), and
potential microzooplankton consumers were determined for
each season. These observations were carried out at the
ENSENADA station, a coastal site that has been described as
representative of the physicochemical conditions off northern
Baja California, Mexico, and susceptible to the temporal
variability (seasonal and interannual) that occurs in coastal
areas (<50 km) (Linacre et al. 2010b).

MATERIALS AND METHODS

Seawater sampling

The ENSENADA sampling station (31.66ºN, 116.70ºW)
is located in the northern region of the Baja California
Peninsula (Fig.1). To study phytoplankton growth and mor-
tality dynamics, experiments were carried out at this coastal
site during 2 oceanographic cruises, one in October 2015
(OCT-15) and the other in April 2016 (APR-16). Continuous
measurements of pressure, temperature, conductivity, dis-
solved oxygen, and fluorescence were recorded down to
~100 m depth using a CTD rosette. Seawater was collected
using 5-L Niskin bottles at 7 optical levels within the
euphotic zone (100%, 50%, 30%, 20%, 10%, 1%, and 0.1%
of surface photosynthetically active radiation [PAR], %Eo)
and at the depth level of the deep fluorescence maximum
(DFM). For chorophyll a (Chla) (3 replicates) and accessory
pigment analyses, 1 L of seawater was collected and filtered
through a 25-mm GF/F filter, which was immediately frozen
in liquid nitrogen.

Routine seawater analyses

At the laboratory, Chla concentrations were determined
by the fluorometric non-acidification method described by
Welshmeyer (1994) using a Turner Designs Trilogy fluorom-
eter. Accessory pigment concentrations were determined by
high-performance liquid chromatography (HPLC) following
the techniques described in Almazán-Becerril and García-
Mendoza (2008). Taxonomic assignments were based on
known pigment compositions associated with phytoplankton
groups previously reported for the study site (Linacre et al.
2012): divinyl chlorophyll a (DV-Chla) is found exclusively
in Prochlorococcus populations; zeaxanthin (Zea) is mostly
assigned to cyanobacteria; fucoxanthin (Fuco) is mainly
associated with diatoms; and peridinin (Perid) is found
only in some dinoflagellate groups. Concentrations of 19'-
hexanoyloxyfucoxanthin (Hex-Fuco) and 19'-butanoyloxyfu-
coxanthin (But-Fuco) are mainly found in some nanoflagel-
late groups, such as prymnesiophytes and pelagophytes,
respectively. Nanoflagellate green algae usually contain
chlorophyll b (Chlb), including some types of prasinophytes,
whose characteristic pigment is prasinoxanthin (Pras).
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la columna de agua y ocasionaron importantes efectos bioló-
gicos dentro del SCC (McClatchie et al. 2016, Zaba y
Rudnick 2016, Gomez-Ocampo et al. 2017). En este contexto
de calentamiento anómalo, la comunidad fitoplanctónica está
posiblemente sujeta a cambios en su dinámica de crecimiento
y mortalidad debido al pastoreo del microzooplanton. Bajo
este escenario ambiental, en el presente estudio se estimaron
las tasas de crecimiento y de pastoreo de fitoplancton en
octubre de 2015 y en abril de 2016. Para cada época se
estimó, además, la biomasa total de la comunidad fitoplanc-
tónica (clorofila a), sus componentes autotróficos (composi-
ción pigmentaria y grupos por microscopía) y sus potenciales
grupos de predadores microzooplanctónicos. Las observacio-
nes se realizaron en un sitio costero (estación ENSENADA)
que ha sido descrito como representativo de las condiciones
químico-físicas de la parte norte de Baja California, México,
y susceptible a las variaciones temporales (estacionales e
interanuales) que ocurren en la costa (<50 km) (Linacre et al.
2010b).

MATERIALES Y MÉTODOS

Colecta de agua de mar

La estación de muestreo ENSENADA (31.66ºN,
116.7ºW) está localizada en la región norte de la península de
Baja California (Fig.1). En dicha estación se realizaron expe-
rimentos para investigar la dinámica del crecimiento y morta-
lidad de la comunidad de fitoplancton durante 2 campañas
oceanográficas, una en octubre de 2015 (OCT-15) y la otra en
abril de 2016 (ABR-16). Se realizaron lances de CTD/roseta
hasta ~100 m de profundidad para obtener mediciones
continuas de presión, temperatura, conductividad, oxígeno
disuelto y fluorescencia. Se colectó agua de mar con botellas
Niskin de 5 L de capacidad a 7 niveles ópticos de la zona
eufótica correspondientes al 100%, 50%, 30%, 20%, 10%,
1% y 0.1% de radiación fotosintéticamente activa (PAR) de
la luz superficial (%Eo) y a la profundidad del máximo de
fluorescencia (PMF). Para los análisis de clorofila a (Chla)
(3 réplicas) y de pigmentos accesorios, se colectó y filtró 1 L
de agua de mar por cada variable usando un filtro tipo GF/F
de 25 mm de diámetro, que fue almacenado inmediatamente
en nitrógeno líquido. 

Análisis rutinarios del agua de mar

En el laboratorio, se determinó la concentración de Chla
con un fluorómetro Turner Designs Trilogy mediante el
método de fluorometría sin acidificar de Welschmeyer
(1994). Se realizaron análisis de cromatografía líquida de alto
desempeño (HPLC, por sus siglas en inglés) para determinar
la concentración de pigmentos accesorios siguiendo las
técnicas descritas por Almazán-Becerril y García-Mendoza
(2008). La asignación taxonómica estuvo basada en la com-
posición pigmentaria asociada a grupos fitoplanctónicos
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Alloxanthin (Allox) is a specific marker for cryptophytes. To
estimate the abundance of nano- and microplanktonic groups,
250 mL of seawater were collected with amber bottles at each
depth level and fixed with 10% acid Lugol’s solution
(Throndsen 1978). At the laboratory, samples were settled in
10, 25, 55, 75, and 100 mL sedimentation chambers, depend-
ing on cell density, following the method of Utermöhl (1931).
Quantification and taxonomic analyses were carried out
using a Leica DMI3000B inverted microscope equipped with
10×, 20×, 40× and 63× objectives. Each sample was quanti-
fied until reaching a minimum count of 400 cells. In case of
low cell density, the whole chamber was quantified. Diatoms,
dinoflagellates, nanoflagellates (autotrophic), ciliates, tintin-
nids, and other minor autotrophic groups (including silicofla-
gellates and euglenoids) were identified and grouped using
taxonomic keys (Tomas 1997, Omura et al. 2013). The
microzooplankton group, as a potential mixotrophic con-
sumer of phytoplankton, was represented by ciliates, tintin-
nids, and half of the dinoflagellate group according to the
Linacre et al. (2012) approximation.

Preparation of experimental incubations

In order to simultaneously estimate phytoplankton growth
and microzooplankton grazing rates, onboard experiments

Figure 1. Location of the experimental site ‘ENSENADA station’
(31.66ºN, 116.7ºW) in the northern coastal waters of western Baja
California, Mexico. 
Figura 1. Sitio experimental estación ENSENADA (31.66ºN,
116.7ºW) localizado en las aguas costeras de la región norte de
Baja California, México.
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encontrados previamente en el sitio de estudio (Linacre et al.
2012). Divinil clorofila a (DV-Chla) es encontrada exclusiva-
mente en poblaciones de Prochlorococcus. Zeaxantina (Zea)
es mayormente asignada a poblaciones de cianobacterias.
Fucoxantina (Fuco) se asume principalmente asociada a dia-
tomeas, mientras que peridinina (Perid) sólo se encuentra
en algunos grupos de dinoflagelados. Concentraciones de
19´-hexanoiloxifucoxantina (Hex-Fuco) y 19-butanoiloxifu-
coxantina (But-Fuco) se encuentran mayormente en algunos
grupos de nanoflagelados, tales como prymnesiofitas y pela-
gofitas, respectivamente. Las algas verdes nanoflageladas
contienen en general clorofila b (Chlb), incluyendo algunos
tipos de prasinofitas, cuyo pigmento característico es la prasi-
noxantina (Pras). Aloxantina (Alox) se considera como pig-
mento específico de criptofitas. Para estimar la abundancia
de los grupos nano- y microplanctónicos, se colectaron
250 mL de agua de mar en botellas oscuras a cada nivel de
profundidad y se fijaron con una solución de Lugol ácido al
10% (Throndsen 1978). En el laboratorio, las muestras se
dejaron sedimentar en cámaras de sedimentación de 10, 25,
55, 75 y 100 mL, según la densidad celular, siguiendo el
método de Utermöhl (1931). La cuantificación y el análisis
taxonómico se realizaron mediante un microscopio invertido
Leica DMI3000B equipado con objetivos de 10×, 20×, 40× y
63×. Cada muestra fue cuantificada hasta alcanzar un mínimo
de 400 células. En caso de encontrar densidad celular baja, se
cuantificó la cámara completa. Con las claves taxonómicas
(Tomas 1997, Omura et al. 2013), se identificaron y agrupa-
ron las células de dinoflagelados, diatomeas, nanoflagelados
(autotróficos), ciliados, tintínidos y otros grupos autotróficos
minoritarios (e.g., silicoflagelados y euglenas). Siguiendo la
aproximación descrita por Linacre et al. (2012), el grupo del
microzooplancton, como potencial consumidor autotrófico de
la comunidad fitoplanctónica, estuvo representado por cilia-
dos, tintínidos y la mitad del grupo de los dinoflagelados.

Preparación de las incubaciones experimentales

Durante el atardecer, se colectó agua de mar desde la
PMF en OCT-15 (~14 m) y ABR-16 (~5 m) para realizar un
experimento abordo. Esto permitió la estimación simultánea
de las tasas de crecimiento del fitoplancton y su mortalidad
por el pastoreo del microzooplancton siguiendo la técnica de
dilución descrita por Landry y Hassett (1982). Cada experi-
mento consistió en la preparación de 6 tratamientos que
contenían una fracción de agua de mar “entera” colectada
directamente de las botellas Niskin y otra de agua de mar “fil-
trada” a través de un filtro de 0.1 m (10%, 30%, 50%, 75%,
100% de agua de mar “entera”), además de un control experi-
mental con sólo agua de mar “filtrada” (0%). A estos trata-
mientos se les adicionaron una mezcla de nutrientes
(concentraciones finales de 4.9 M de nitrato y 0.3 M de
fosfato) para asegurar un crecimiento óptimo del fitoplancton
durante el periodo de la incubación. Con la finalidad de
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were conducted using seawater collected at the DFM depth in
OCT-15 (~14 m) and APR-16 (~5 m) during sunset, follow-
ing the dilution technique described by Landry and Hassett
(1982). Each experiment consisted of 6 treatments prepared
with a fraction of “whole” seawater collected directly from
the Niskin bottles and a fraction of “filtered” seawater passed
through a 0.1 m filter (10%, 30%, 50%, 75%, 100%
“whole” seawater). An additional control experiment was
conducted using only “filtered” seawater (0%). These treat-
ments were enriched with a mixture of nutrients (4.9 M
nitrate and 0.3 M phosphate, final concentrations) to ensure
optimal phytoplankton growth during the incubation period.
In order to estimate “natural” phytoplankton growth rate, an
additional treatment was prepared with only “whole” seawa-
ter (100%) and no additional nutrients. Each treatment and
the replicates were incubated for a 24-h time period (t) in a
blue acrylic container that simulated the optical conditions
found in the euphotic zone (~36% Eo). The incubator was
placed on the deck of the ship, exposed to sunlight, and con-
nected to a continuous seawater flow to maintain the temper-
ature of the mixed layer during the incubation period.

Estimation of daily growth and grazing rates 

At the beginning and end (t = 24 h) of the experimental
incubations, seawater was collected to determine the
Chla and taxon-specific pigment concentrations (initial, Co;
final, Ct) assigned to phytoplankton groups. The temporal
change in pigment concentration in each treatment (i), ki =

ln(Ct/Co)/t, was used to estimate the instantaneous daily
growth rates (d–1) of the phytoplankton community (based on
Chla) and specific phytoplankton groups (based on taxon-
specific pigments). A linear regression analysis between ki

and each dilution factor (0.10, 0.30, 0.50, 0.75, and 1.00) was
performed to simultaneously determine the daily growth rate
of phytoplankton enriched with nutrients (µn, intercept of the
regression line) and the daily grazing rate by microzooplank-
ton (m, slope of the regression line). The "natural” growth
rate (µo) was calculated as the sum of the net growth rate in
the undiluted treatment without nutrient addition (ko) and m.
The limitation in the growth rate of the phytoplankton com-
munity and specific autotrophic groups by insufficient envi-
ronmental nutrients was estimated as the ratio µo:µn. Values of
µo:µn < 1 indicate limited growth rates under nutrient
deficiency in the environment. Moreover, the m:µo ratio was
calculated as a measure of the daily microzooplankton
grazing impact on primary production of the phytoplankton
community and taxon-specific phytoplankton groups. Initial
concentrations of Chla and taxon-specific pigments and the
estimated growth and grazing rates were used to assess
primary production (PP), protist consumption (G), and the
percentage of phytoplankton biomass consumed per day:

PP = mo (Co [e (mo–m) t – 1] / (mo – m) t); G = m (Co [e mo–m) t  –
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estimar la tasa “natural” del crecimiento del fitoplancton, se
preparó adicionalmente un tratamiento con sólo agua de mar
“entera” (100%) sin la adición de nutrientes. Cada trata-
miento y sus réplicas fueron incubados durante un periodo de
tiempo (t) de 24 h en un contenedor de acrílico azul que
simuló las condiciones ópticas encontradas dentro de la zona
eufótica (~36% Eo). El incubador se colocó sobre la cubierta
del barco, expuesto a la luz solar, y se conectó a un flujo de
agua de mar continuo que mantuvo la temperatura de la capa
de mezcla durante la incubación.

Estimación de las tasas diarias de crecimiento y pastoreo 

Al inicio y al final (t = 24 h) de las incubaciones experi-
mentales se colectó agua de mar para determinar las concen-
traciones iniciales (Co) y finales (Ct) de Chla y de los
pigmentos accesorios característicos de ciertos grupos fito-
planctónicos. El cambio temporal en la concentración pig-
mentaria en cada tratamiento (i), ki = ln(Ct/Co)/t, permitió
estimar las tasas instantáneas de crecimiento diario (d–1) de la
comunidad de fitoplancton (basadas en Chla) y de grupos
fitoplanctónicos específicos (basadas en pigmentos caracte-
rísticos de cada grupo). Posteriormente, se realizó un análisis
de regresión lineal entre ki y cada factor de dilución (0.10,
0.30, 0.50, 0.75 y 1.00) para determinar, simultáneamente, las
tasas diarias de crecimiento de fitoplancton enriquecido con
nutrientes (µn) como el intercepto y la tasa de mortalidad (m)
por el pastoreo del microzooplancton como la pendiente de la
regresión. La tasa de crecimiento “natural” (µo) se calculó
como la suma de la tasa neta de cambio del tratamiento reali-
zado sin la adición de nutrientes (ko) y la tasa de pastoreo (m).
La limitación del crecimiento de la comunidad del fitoplanc-
ton y sus grupos específicos por la falta de nutrientes se
estimó como la razón µo:µn. Valores de µo:µn < 1 indican tasas
de crecimiento limitadas bajo concentraciones insuficientes
de nutrientes ambientales. Además, se calculó la razón m:µo

como una medida del impacto diario ejercido por el micro-
zooplancton sobre la producción primaria diaria de la
comunidad de fitoplancton y de grupos específicos de
fitoplancton. Adicionalmente, con base en la concentración
inicial de Chla y pigmentos característicos de grupos fito-
planctónicos, así como en sus tasas de crecimiento, se calcu-
laron las variables derivadas de producción primaria (PP),
consumo protista (G) y el porcentaje de biomasa fitoplanc-

tónica consumida por día como PP = µo(Co [e (mo–m) t – 1]/(µo –

m) t); G = m (Co [e mo–m) t  – 1]/(µo – m) t); y G ꞏ100/Co, res-
pectivamente (Calbet y Landry 2004).

RESULTADOS

Condiciones hidrográficas al inicio del experimento

Durante la colecta de agua de mar de la PMF para las
incubaciones experimentales llevadas a cabo en la estación
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1]/ (mo – m) t); and G ꞏ100/Co, respectively (Calbet and
Landry 2004).

RESULTS

Initial hydrographic conditions

During seawater collection at the DFM depth for the
experimental incubations carried out at the ENSENADA sta-
tion in OCT-15 and APR-16, marked seasonal differences in
the hydrographic conditions of the surface water column
(<100 m) were observed (Fig. 2). During OCT-15, the water
column showed warmer waters (~15–21 ºC), higher salinity
in the upper 10 m (~33.5), and lower density (t ~
23.4–24.8 kgꞏm–3). Although a shallow mixed layer (~10 m)
was observed during this cruise, similar to that observed in
APR-16, the vertical temperature and density gradients were
more pronounced, with a deeper thermocline depth (~45 m).
In APR-16, colder (10.5–14.0 ºC) and less saline waters at
the surface were observed, while at depths below 10 m,
significantly more saline (~33.5–33.6) and denser (t ~
25.0–25.5 kgꞏm–3) waters were recorded, likely due to spring
upwelling events (Fig. 2a–c). 

Biological conditions within the euphotic zone

The contrasting hydrographic conditions between OCT-
15 and APR-16 and the difference in the depth of the
euphotic layer (57 m for OCT-15 and 24 m for APR-16 at
0.1% Eo) were also evident in the variation of phytoplankton
biomass (Chla) and abundance (cellsꞏL–1) in the euphotic
zone (Fig. 3). Chla concentrations were higher in OCT-15
(1.2–2.7 µgꞏL–1) than in APR-15 (1.0–1.9 µgꞏL–1) but only up
to 30% Eo, where the maximum value (2.7 µgꞏL–1) was
recorded. Below that optical depth level, Chla concentrations
in OCT-15 decreased significantly. In APR-16, the Chla max-
imum value (2.3 µgꞏL–1) was recorded at 20% Eo (Fig. 3a). In
general, phytoplankton abundance in OCT-15 was about half
the abundance observed in APR-16 at all optical depth levels
(Fig. 3b). Differences in the relative abundance of phyto-
plankton groups and their potential microzooplankton con-
sumers were also observed between cruises (Fig. 4). During
OCT-15, nanoflagellates and other minor groups comprised
on average ~40% of total autotrophs in the euphotic zone, but
>60% near the surface. Below 30% Eo, dinoflagellates and
diatoms had higher relative importance (>70%, Fig. 4a). In
contrast, in APR-16, ~80% of total abundance at all optical
depth levels was composed of diatoms, the dominant phyto-
plankton group during this season (Fig. 4b). In accordance to
this relative distribution of autotrophs, potential microzoo-
plankton consumers also displayed seasonal abundance vari-
ations. The warmer environmental conditions in OCT-15
favored a larger abundance of mixotrophic and heterotrophic
dinoflagellates, which on average reached ~70% of total
98
ENSENADA en OCT-15 y ABR-16, se observaron notables
diferencias estacionales en las condiciones hidrográficas de
la columna de agua superficial (<100 m) (Fig. 2). Durante
OCT-15, la columna de agua fue más cálida (~15–21 ºC),
más salina en los primeros 10 m (~33.5) y menos densa (t ~
23.4–24.8 kgꞏm–3). En esta fecha, aunque se observó una
capa de mezcla somera y similar a la observada en ABR-16
(~10 m), el gradiente vertical de temperatura y densidad fue
más pronunciado y la base de la termoclina fue más profunda
(~45 m). En ABR-16, aguas más frías (10.5–14.0 ºC), menos
salinas en la superficie, aunque notablemente más salinas
por debajo de 10 m (~33.5–33.6), y más densas (t ~
25.0–25.5 kgꞏm–3) fueron registradas, posiblemente debido a
eventos de surgencia en primavera (Fig. 2a–c). 

Condiciones biológicas dentro de la zona eufótica

El contraste registrado en las condiciones hidrográficas
entre OCT-15 y APR-16, y la diferencia en la profundidad
de la zona eufótica (57 m en OCT-15 y 24 m en ABR-16
hasta el 0.1% Eo) se vieron también reflejados en las diferen-
cias observadas en la biomasa (Chla) y abundancia fitoplanc-
tónica (célulasꞏL–1) dentro de la zona eufótica (Fig. 3).
Las concentraciones de Chla fueron más altas en OCT-15
(1.2–2.7 µgꞏL–1) que en ABR-15 (1.0–1.9 µgꞏL–1), pero sólo
hasta el 30% de Eo, donde se registró la concentración
máxima (2.7 µgꞏL–1). A partir de ese nivel óptico, los valores
de Chla en OCT-15 disminuyeron notablemente. En ABR-16,
se registró la máxima concentración de Chla (2.3 µgꞏL–1) en
el 20% de Eo (Fig. 3a). En general, la abundancia fitoplanc-
tónica registrada en OCT-15 fue aproximadamente la mitad
de la observada en ABR-16 en todos los niveles ópticos
(Fig. 3b). Además, se observaron diferencias en la abundan-
cia relativa de los grupos fitoplanctónicos y sus potenciales
predadores en cada crucero (Fig. 4). Durante OCT-15, los
nanoflagelados y otros grupos minoritarios contribuyeron, en
promedio, ~40% de los autótrofos dentro de la zona eufótica,
pero >60% en niveles superficiales. Por debajo del 30% de
Eo, los dinoflagelados y las diatomeas tuvieron mayor impor-
tancia relativa (>70%, Fig. 4a). En cambio, en ABR-16 ~80%
de la abundancia total en todos los niveles ópticos estuvo
compuesta por diatomeas, el grupo fitoplanctónico domi-
nante en esta época (Fig. 4b). De acuerdo con esta distribu-
ción relativa de autótrofos, sus potenciales predadores
también mostraron variabilidad estacional en sus abundan-
cias. En OCT-15 las condiciones ambientales más cálidas
favorecieron una mayor abundancia de dinoflagelados mixo-
tróficos y heterotróficos, que en promedio alcanzaron ~70%
del total de predadores potenciales dentro de la zona eufótica;
por otro lado, durante la época de surgencia primaveral en
ABR-16, los ciliados mixotróficos fueron los mayores com-
ponentes de la comunidad microzooplanctónica (~60% en
promedio) (Fig. 4c–d). 
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potential consumers in the euphotic zone. During the spring
upwelling event in APR-16, mixotrophic ciliates were the
major components of microzooplankton (~60% on average)
(Fig. 4c–d). 

Growth and grazing estimates and microzooplankton 
grazing impact

Differences were observed in the instantaneous rates of
natural growth (µo), enriched growth (µn), and grazing (m), as
well as in primary production (PP) and daily microzooplank-
ton consumption (G) on the phytoplankton community
between OCT-15 and APR-16 (Table 1). Strong limitation by
nutrients (µo:µn < 1) was observed in the phytoplankton
growth rate in OCT-15, with µo almost 10 times lower than m
(Table 1). The same pattern was recorded for some taxon-
specific growth rates (Table 2). Particularly in OCT-15, nega-
tive µo estimates were observed for Fuco and Pras, and they
were associated with the null growing of diatoms and pra-
sinophytes, respectively. Other nano- and picoplanktonic
groups, including cryptophytes and cyanobacteria assigned to
Allox and Zea, respectively, showed very high µo values and
were apparently not limited by nutrient deficiency (µo:µn ≈ 1)
(Table 2). In contrast, growth rates for the phytoplankton
community and specific groups were not limited by nutrients
in APR-16, with µo up to 3 times higher than m (Tables 1, 2).
Moreover, accessory pigment concentrations that were below
the detection limit in previous seasons and are representative
of some autotrophic nano- and microplankton groups, such as

Figure 2. Hydrographic properties in the water column at the ENSEN
Temperature (a), salinity (b), and density (t) (c) profiles for October 

Figura 2. Propiedades hidrográficas de la columna de agua en la
incubaciones experimentales. Se muestran los perfiles de temperatura 
abril de 2016 (APR-16).
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Estimaciones de las tasas de crecimiento y pastoreo e 
impacto diario del microzooplancton

Se observaron diferencias tanto en las tasas instantáneas
de crecimiento natural (µo), crecimiento enriquecido (µn) y
pastoreo (m) como en las tasas de productividad primaria
(PP) y consumo (G) diario ejercido por el microzooplancton
sobre la comunidad fitoplanctónica entre OCT-15 y ABR-16
(Tabla 1). Se encontró una fuerte limitación por nutrientes
(µo:µn < 1) en la tasa de crecimiento del fitoplancton en OCT-
15, con un valor de µo casi 10 veces más bajo que el de m
(Tabla 1). El mismo patrón fue registrado para algunas de
las tasas específicas que caracterizaron a ciertos grupos
fitoplanctónicos (Tabla 2). Particularmente en OCT-15, se
observaron estimaciones negativas de µo para Fuco y Pras
asociadas al crecimiento nulo de diatomeas y prasinofitas,
respectivamente. Otros grupos nano- y picoplanctónicos,
como criptofitas y cianobacterias que se relacionan a Alox y
Zea, respectivamente, presentaron valores de µo muy altos
y aparentemente no estuvieron limitados por escasez de
nutrientes (µo:µn ≈ 1) (Tabla 2). En ABR-16 la comunidad de
fitoplancton y, en general, los grupos específicos presentaron
tasas de crecimiento no limitadas por nutrientes, con valores
de µo hasta 3 veces más altos que los de m (Tablas 1, 2).
Además, durante esa época de primavera se detectaron con-
centraciones de algunos pigmentos accesorios que en épocas
previas estuvieron por debajo del límite de detección y que
son representativos de algunos autótrofos nano- y micro-
planctónicos, como algunos tipos de dinoflagelados (Perid),

DA station during seawater collection for experimental incubations.
015 (OCT-15) and April 2016 (APR-16) are shown.

stación ENSENADA durante la colecta de agua de mar para las
a), salinidad (b) y densidad (t) (c) para octubre de 2015 (OCT-15) y
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some types of dinoflagellates (Perid), prymnesiophytes
(Hex-Fuco), and pelagophytes (But-Fuco), were detected
during that spring season, allowing taxon-specific growth
and grazing rates to be estimated (Table 2). High µo values
for diatoms (Fuco), dinoflagellates (Perid) and chlorophytes
(Chlb), including prasinophytes (Pras), were observed in
APR-16, whereas low growth rates were observed in crypto-
phytes (Allox) and cyanobacteria (Zea) (Table 2). In OCT-15,
G >> PP values were estimated for the phytoplankton com-
munity and specific phytoplankton groups, while in APR-16
G was always lower than or equal to (e.g., cyanobacteria)
community and taxon-specific PP (Tables 1, 2). In addition,
the differences in PP and G observed between the 2 seasons
were reflected upon microzooplankton grazing pressure
(m:µ = PP:G) on the initial biomass (Co) and daily PP of the
phytoplankton community and on taxon-specific PP (Fig. 5).
During OCT-15, grazing impact on Co was, on average, 72%
(Fig. 5a), and grazing impact on community PP (Fig. 5b) and
on PP of some small autotrophs was >100% (Fig. 5c). In con-
trast, an average microzooplancton impact of 62% on Co

(Fig. 5a), 34% on community PP (Fig. 5b) and, overall, 51%
on specific groups (Fig. 5c) was recorded in APR-16.

DISCUSSION

This study was conducted in a coastal upwelling system
(ENSENADA station) that is representative of the physico-
chemical conditions off northern Baja California (<50 km).
The system is characterized as a CCS transition zone because
it is influenced by arctic waters from the north and tropical/
subtropical waters from the south (Linacre et al. 2010b). His-
torical analysis of temperature and salinity records indicate
that the ENSENADA station reflects seasonal changes in the
water column hydrography of this CCS region, which are
associated with coastal upwelling events (frequent and
intense in spring-summer) and with the mesoscale circulation
activity in summer, autumn, and winter. The ENSENADA
station is also a site that is susceptible to interannual events,
such as La Niña 2007–2008 (Linacre et al. 2010b). 

During the present study, 2 anomalous warming events
were observed in CCS waters: “The warm Blob” 2013–2015
(Cavole et al. 2016) and El Niño 2015–2016 (Jacox et al.
2016). Both events apparently influenced the thermohaline
conditions in the upper layer of the water column (<100 m),
mainly in OCT-15, when warmer (~3–4 ºC) and more saline
(~0.1) waters than expected in a climatological autumn (data
not shown) were observed at this coastal site. These observa-
tions are consistent with the temperature and salinity anoma-
lies recorded in northern Baja California by the IMECOCAL
program (Durazo et al. 2017). During APR-16, the tempera-
ture and salinity profiles show an apparent return to spring
conditions in this coastal upwelling system and, although to a
lesser extent, this recovery was also evident towards more
oceanic northern Baja California areas. 
100
prymnesiofitas (Hex-Fuco) y pelagofitas (But-Fuco), lo que
permitió estimar las tasas específicas de crecimiento y pasto-
reo (Tabla 2). Se observaron altos valores de µo de diatomeas
(Fuco), dinoflagelados (Perid) y clorofitas (Chlb), inclu-
yendo prasinofitas (Pras), durante ABR-16, en contraste con
las bajas tasas de crecimiento observadas en criptofitas (Alox)
y cianobacterias (Zea) (Tabla 2). Respecto a las tasas diarias
de producción y pérdida de fitoplancton, en OCT-15 se esti-
maron valores de G >> PP tanto para la comunidad como
para los grupos específicos de fitoplancton, mientras que en
ABR-16, G siempre fue menor o igual (caso de cianobacte-
rias) que la PP comunitaria y específica (Tablas 1, 2). Las
diferencias observadas en PP y G entre ambas temporadas, se
reflejaron en la presión de pastoreo (m:µ = PP:G) que ejerció
el microzooplancton sobre la biomasa inicial (Co) y la PP dia-
ria de la comunidad fitoplanctónica y sobre la PP de grupos
específicos (Fig. 5). Durante OCT-15 se registraron un pro-
medio de pastoreo del 72% sobre Co (Fig. 5a) y valores del
impacto sobre la PP comunitaria (Fig. 5b) y PP de algunos
autótrofos pequeños >100% (Fig. 5c). Esto contrastó con las

Figure 3. Chlorophyll a concentrations (a) and total
phytoplankton abundance (b) in the euphotic zone at the
ENSENADA station in October 2015 (OCT-15) and April 2016
(APR-16). Panel (a) shows the depth of the euphotic zone for each
period. %Eo indicates the percentage of surface photosynthetically
active radiation.
Figura 3. Concentración de clorofila a (a) y abundancia total de
fitoplancton (b) observadas dentro de la zona eufótica de la
estación ENSENADA durante octubre de 2015 (OCT-15) y abril
de 2016 (APR-16). En el panel (a) se indica la profundidad de la
zona eufótica para cada periodo. %Eo indica el porcentaje de la
radiación fotosintéticamente activa de la luz superficial.
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Under this environmental context of interannual variabil-
ity—and partly seasonal variability—significant differences
in hydrographic conditions were observed in this study.
These differences likely influenced not only nutrient avail-
ability for phytoplankton in the euphotic zone (McClatchie et
al. 2016, Zaba and Rudnick 2016) but also the contrasts
observed in phytoplankton growth rates (µ) and, conse-
quently, in daily community PP (based on Chla) and taxon-
specific PP (based on specific pigments) between OCT-15
and APR-16. Since no information on nutrient concentrations
was available for this study, reference nitrate levels reported

Figure 4. Relative abundance of phytoplankton groups (a, b) and the
the ENSENADA station in October 2015 (OCT-15) and April 2016 
active radiation.
Figura 4. Abundancia relativa de los grupos fitoplanctónicos (a, b) y
dentro de la zona eufótica de la estación ENSENADA durante octubre
de la radiación fotosintéticamente activa de la luz superficial.
10
estimaciones hechas para ABR-16 de un impacto promedio
del 62% sobre Co (Fig. 5a), 34% sobre la PP comunitaria
(Fig. 5b) y, globalmente, 51% sobre los grupos específicos
(Fig. 5c).

DISCUSIÓN

Este estudio fue realizado en un sistema de surgencia cos-
tera (estación ENSENADA) que es representativo de las con-
diciones fisicoquímicas de la región norte de Baja California
(<50 km) y que es caracterizado como una zona de transición

 potential microzooplankton consumers (c, d) in the euphotic zone at
PR-16). %Eo indicates the percentage of surface photosynthetically

e sus potenciales predadores microzooplanctónicos (c, d) observada
e 2015 (OCT-15) y abril de 2016 (APR-16). %Eo indica el porcentaje
1
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for the CalCOFI region in the CCS were considered. In this
region, during 2015–2016, average nitrate values in the
mixed layer were low, and the thermocline was unusually
deeper, in comparison with the previous 15 years, because of
marked stratification in the upper 100 m of the water column
(McClatchie et al. 2016). The low availability of inorganic
nutrients in the CCS led to low Chla concentrations in 2015,
due to moderate upwelling events and El Niño 2015–2016,
particularly in the southern California coastal area. For the
northern IMECOCAL region, which is near the study area,
negative anomalies of integrated Chla over the upper 100 m
were reported in the system during autumn 2015. By April
2016, Chla concentrations apparently returned to levels close
to the climatological average (McClatchie et al. 2016).
According to these reports, the low temperatures (<14 ºC)
recorded in the euphotic zone at the study area in APR-16
may indicate upwelling of cold nutrient-rich subsurface
water, once the system returned to its normal conditions
(Durazo et al. 2017). The dominance of diatoms in APR-16
might be an indication of this nutrient enrichment by upwell-
ing, since vertical turbulence increases the proportion of
larger cells in the illuminated layer (Rodríguez et al. 2001,
Linacre et al. 2012). The higher surface temperatures

Table 1. Depth of maximum fluorescence (DFM, in meters) at which s
concentration (mean ± standard error) (Co, µgꞏL–1); instantaneous rate

(µn, d–1), and grazing of the phytoplankton community (chlorophyll-a b

(µo:µn); daily phytoplankton (chlorophyll-a based) primary produc

µg ChlaꞏL–1ꞏd–1) rates; microzooplankton grazing impact on phytoplank
microzooplankton grazing impact on daily primary production (%PP 
during this study (OCT-15 and APR-16) in comparison with values o
April 2008 (APR-08).
Tabla 1. Profundidad del máximo de fluorescencia (DFM, en metros
concentración inicial (promedio ± error estándar) de clorofila a (Co, µg

natural (µo, d–1), de crecimiento enriquecido (µn, d–1) y de mortalidad
efecto del pastoreo del microzooplancton; índice de limitación por n

primaria (PP, µg ChlaꞏL–1ꞏd–1) y consumo (G, µg Chla∙L–1∙d–1) protista
(%Chla standing stock [SS] grazed, d–1); y porcentaje de impacto d
estimados experimentalmente en la estación ENSENADA durante los p
[APR-16]) comparados con los valores obtenidos en noviembre de 200

Cruise DFM
(m)

Co µo µn m

Autumn

OCT-15 14 2.64 ± 0.03 0.12 ± 0.01 0.70 ± 0.14 1.14 ± 0.0

NOV-08 10 2.53 ± 0.07 0.30 ± 0.02 0.22 ± 0.03 0.48 ± 0.0

NOV-07 15 0.81 ± 0.03 0.47 ± 0.03 0.47 ± 0.03 0.13 ± 0.0

Spring

APR-16 5 2.08 ± 0.03 1.19 ± 0.00 1.04 ± 0.05 0.41 ± 0.0

APR-08 13 2.79 ± 0.05 0.66 ± 0.01 0.57 ± 0.02 0.49 ± 0.0
102
del SCC porque está influenciado por aguas subárticas desde
el norte y aguas tropicales/subtropicales desde el sur (Linacre
et al. 2010b). Con base en un análisis histórico de registros de
temperatura y salinidad, se ha determinado que la estación
ENSENADA refleja los cambios estacionales que ocurren en
la hidrografía de la columna de agua de esta región del SCC,
los cuales están asociados a los frecuentes e intensos eventos
de surgencia costera de primavera-verano y a la actividad de
mesoescala de los patrones de circulación de verano, otoño e
invierno. La estación ENSENADA es también un sitio sus-
ceptible a eventos interanuales, tales como La Niña
2007–2008 (Linacre et al. 2010b). 

Durante la realización del presente estudio, 2 eventos de
calentamiento anómalo fueron observados en las aguas del
SCC: “The warm Blob” (Cavole et al. 2016) y El Niño
2015–2016 (Jacox et al. 2016). Estos eventos aparentemente
causaron cambios en las condiciones termohalinas de la
columna de agua superficial (<100 m) en la estación ENSE-
NADA, principalmente en OCT-15, cuando se manifestaron
aguas más cálidas (~3–4 ºC) y más salinas (~0.1) de lo nor-
malmente esperado en un otoño climatológico (datos no mos-
trados). Estas observaciones son consistentes con las
anomalías respectivas que han sido registradas en la región

awater was collected for the dilution experiments; chlorophyll a initial
 (mean ± standard error) of natural growth (µo, d–1), enriched growth

sed) consumed by microzooplankton (m, d–1); nutrient limitation index

ion (PP, µg ChlaꞏL–1ꞏd–1) and microzooplankton consumption (G,

on biomass (%Chla standing stock [SS] grazed, d–1); and percentage of
razed). Values shown are those estimated at the ENSENADA station
tained in November 2008 (NOV-08), November 2007 (NOV-07), and

donde se colectó el agua de mar para los experimentos de dilución;
hlaꞏL–1); tasas instantáneas (promedio ± error estándar) de crecimiento

(m, d–1) de la comunidad de fitoplancton (basadas en clorofila a) por
trientes (µo:µn); tasas diarias (basadas en clorofila a) de producción

de fitoplancton; impacto de pastoreo sobre la biomasa fitoplanctónica
pastoreo sobre la PP diaria (%PP grazed). Se muestran los valores
riodos del presente estudio (octubre de 2015 [OCT-15] y abril de 2016
 (NOV-08), noviembre de 2007 (NOV-07) y abril de 2008 (APR-08). 

µo:µn PP G %Chla
SS

grazed

%PP
grazed

Reference

0.17 0.20 1.89 71.60 957.24 This study

1.33 0.68 1.10 43.57 161.44 Linacre, unpublished data

1.00 0.46 0.13 15.70 27.70 Linacre, unpublished data

1.14 3.73 1.29 61.84 34.47 This study

1.16 1.99 1.49 53.42 74.94 Linacre, unpublished data
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(>20 ºC) with a stronger vertical gradient and the deeper ther-
mocline in OCT-15 could be associated not only with El Niño
2015–2016 but also with a seasonal cyclonic recirculation of
the California Current, mainly in summer, autumn, and win-
ter, when an eastward flow brings oligotrophic ocean waters
towards the coast (Linacre et al. 2010b). Thus, smaller plank-
tonic cells that grow efficiently in low-nutrient environments
could be carried to nearshore waters (Linacre et al. 2010a). In
fact, in OCT-15 the growth of larger cells, such as diatoms
(µo–Fuco:µn–Fuco < 1), was severely limited. Furthermore,

Table 2. Initial concentration (Co, µgꞏL–1) of accessory pigments assoc

Fuco), dinoflagellates (peridinin: Perid), prymnesiophytes 
butanoyloxyfucoxanthin: But-Fuco), prasinophytes (prasinoxanthin: 
Allox), cyanobacteria (zeaxanthin: Zea), and Prochloroccus spp. (divin

enriched growth (µn, d–1), and grazing (m, d–1) rates for specific phyto
on taxon-specific pigments, nutrient limitation index (µo:µn), and

(PP, µgꞏL–1ꞏd–1) and microzooplankton consumption (G, gꞏL–1ꞏdd–1)
during this study (OCT-15 and APR-16).

Tabla 2. Concentración inicial (Co, µgꞏL–1) de pigmentos accesor

(fucoxantina: Fuco), dinoflagelados (peridinina: Perid), prymne
butanoiloxifucoxantina: But-Fuco), prasinofitas (prasinoxantina: Pra
Alox), cianobacterias (zeaxantina: Zea) y Prochloroccus spp. (divini
crecimiento natural (µo, d–1), crecimiento enriquecido (µn, d–1) de

microzooplancton (m, d–1) están basadas en los pigmentos específic

(basadas en concentración pigmentaria) de producción primaria (PP
estimados experimentalmente en la estación ENSENADA durante octu

OCT-15 Fuco Perid Hex-Fuco But-Fuco

Co 0.50 nd nd nd

µo –0.10 nd nd nd

µn 0.10 nd nd nd

m 1.25 nd nd nd

µo:µn 0.10* nd nd nd

PP 0.00* nd nd nd

G 0.36 nd nd nd

APR-16 Fuco Perid Hex-Fuco But-Fuco

Co 0.28 0.07 0.30 0.07

µo 1.11 1.35 0.74 0.67

µn 1.36 1.47 0.95 0.95

m 0.29 0.43 0.26 0.35

µo:µn 0.82 0.92 0.78 0.71

PP 0.48 0.15 0.29 0.06

G 0.13 0.05 0.10 0.03

*µo = 0.01 (d–1) is assumed for µo:µn and PP estimates

  nd = no data
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norte de Baja California por el programa IMECOCAL
(Durazo et al. 2017). Para ABR-16, los perfiles de tempera-
tura y salinidad mostraron aparentemente un retorno de las
condiciones propias de primavera en este sistema de surgen-
cia costera, y, aunque en menor grado, esta recuperación tam-
bién fue evidente hacia zonas más oceánicas de la región
norte Baja California.

Bajo este contexto ambiental de variabilidad interanual y,
en parte, variabilidad estacional, se observaron durante este
estudio notables diferencias en las condiciones hidrográficas.

ted with specific phytoplankton groups such as diatoms (fucoxanthin:

(19'-hexanoyloxyfucoxanthin: Hex-Fuco), pelagophytes (19-
ras), green algae (chlorophyll b: Chlb), cryptophytes (alloxanthin:
l chlorophyll a: DV-Chla). The instantaneous natural growth (µo, d–1),

lankton groups consumed by microzooplankton were estimated based
daily taxon-specific (specific pigment-based) primary production

ates. Experimental values were estimated at the ENSENADA station

s asociados a grupos específicos de fitoplancton como diatomeas

ofitas (19´-hexanoiloxifucoxantina: Hex-Fuco), pelagofitas (19-
, algas verdes en general (clorofila b: Chlb), criptofitas (aloxantina:
clorofila a: DVChla). Las estimaciones de las tasas instantáneas de
grupos fitoplanctónicos y mortalidad por efecto del pastoreo del

s, el índice de limitación por nutrientes (µo:µn) y las tasas diarias

µgꞏL–1ꞏd–1) y consumo protista (G, µgꞏL–1ꞏd–1). Los valores fueron
re de 2015 (OCT-15) y abril de 2016 (APR-16). 

Pras Chlb Allox Zea DV-Chla

0.16 0.25 0.19 0.18 0.08

–0.84 0.20 1.32 0.90 0.10

0.50 0.62 1.94 0.97 0.08

1.07 0.87 2.68 0.71 0.74

0.02* 0.32 0.68 0.93 1.31

0.00* 0.04 0.14 0.18 0.01

0.11 0.16 0.28 0.14 0.04

Pras Chlb Allox Zea DV-Chla

0.07 0.14 0.07 0.06 nd

1.50 1.70 0.48 0.54 nd

1.63 1.58 0.56 0.68 nd

0.94 0.96 0.30 0.54 nd

0.92 1.08 0.86 0.78 nd

0.13 0.36 0.04 0.03 nd

0.08 0.20 0.02 0.03 nd
3
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Figure 5. Microzooplankton grazing impact in October 2015 (OCT-15) and April 2016 (APR-16) on (a) phytoplankton biomass (bars, left y
axis), estimated as the initial chlorophyll a concentration (Co) (filled circles, right y axis); (b) daily primary production (PP) of the
phytoplankton community; and (c) daily PP of specific phytoplankton groups associated with specific pigments such as diatoms (fucoxanthin:
Fuco), dinoflagellates (peridinin: Perid), prymnesiophytes (19'-hexanoyloxyfucoxanthin: Hex-Fuco), pelagophytes (19'-
butanoyloxyfucoxanthin: But-Fuco), prasinophytes (prasinoxanthin: Pras), green algae (Chlorophyll b: Chlb), cryptophytes (alloxanthin:
Allox), cyanobacteria (Zeaxanthin: Zea), and Prochlorocccus spp. (Divinyl chlorophyll a: DV-Chla). Dashed line indicates G is equal to the
PP value
Figura 5. Impacto de pastoreo ejercido por el microzooplancton durante octubre de 2015 (OCT-15) y abril de 2016 (APR-16) sobre (a) la
biomasa de fitoplancton (barras, eje y izquierdo), estimada como la concentración inicial (Co) de clorofila a (círculos rellenos, eje y derecho);
(b) sobre la producción primaria (PP) diaria de la comunidad fitoplanctónica; y (c) sobre la PP diaria de grupos específicos de fitoplancton
asociados a ciertos pigmentos accesorios, tales como diatomeas (fucoxantina: Fuco), dinoflagelados (peridinina: Perid), prymnesiofitas (19´-
hexanoiloxifucoxantina: Hex-Fuco), pelagofitas (19´-butanoiloxifucoxantina: But-Fuco), prasinofitas (prasinoxantina: Pras), algas verdes en
general (clorofila b: Chlb), criptofitas (aloxantina: Alox), cianobacterias (zeaxantina: Zea) y Prochlorocccus spp. (divinil clorofila a: DV-
Chla). La línea punteada indica un valor del consumo diario por el microzooplancton (G) equivalente a PP.
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dominance of nanoflagellates and picophytoplankton was
inferred from the high concentrations of Zea and the presence
of DV-Chla, which are pigments that are characteristic of
Synechococcus and specific for Prochlorococcus, respec-
tively (Fig. 4a, Table 2).

Another factor that probably influenced the temporal con-
trasts in PP could be related to the trophic response of
microplanktonic consumers. Previous studies conducted at
the site (Linacre et al. 2012) have shown that, under contrast-
ing oceanographic conditions, there is a complementary cou-
pling of microplankton consumers in terms of community
structure (relative abundance, size, and composition) with the
seasonal changes of their prey (ranging from bacteria to large
diatoms), in response to the trophic dynamics that allows effi-
cient carbon recycling within the euphotic zone. In OCT-15,
the increased consumption of prey— mainly nano/picophyto-
plankton — was seemingly associated with the larger fraction
of mixotrophic and heterotrophic dinoflagellates (e.g.,
Gyrodinium and Gymnodinium) observed at this coastal site
during the warmer conditions, which have been described as
a major component of microzooplankton and active diatom
grazers (Sherr and Sherr 2007). In addition, many of the
dinoflagellates previously thought to be exclusively auto-
trophic have been reclassified as mixotrophic, because they
feed on diverse types and sizes of prey, suggesting a new eco-
logical insight by their significant role as phagotrophic in
microplankton food webs (Jeong et al. 2010). In APR-16, a
lower impact on PP was observed, likely due to the type and
size of potential predators (ciliates) and the relative domi-
nance of certain autotrophic prey (diatoms). Although ciliates
have been reported as active microplankton consumers of
whole chains and solitary diatom cells in coastal systems
(Aberle et al. 2007, Teixeira et al. 2011, Linacre et al. 2012),
the relative abundance of this group (average ~60%) or the
size of its components (nanoplankton) in APR-16 were likely
not important enough to significantly limit the dominant dia-
tom group. This is suggested by the minor grazing impact on
diatom PP, unlike the greater grazing pressure on cyanobacte-
ria during both seasons (Fig. 5c). The large loss rate of pico-
plankton cells observed in this study seems to be a trophic
pattern that occurs throughout the year in coastal upwelling
ecosystems (Linacre et al. 2010a, Teixeira et al. 2011). 

The effects of the anomalous warming period from 2014
to early 2016 on the CCS pelagic ecosystem have already
been evidenced by the decrease in biomass and PP, especially
in coastal areas (McClatchie et al. 2016, Gómez-Ocampo et
al. 2017). Apparently, these effects were also reflected in the
ENSENADA station, as indicated by the 2- to 30-fold
decrease in the abundance of nano- and microphytoplankton
relative to previous records for 2007–2008 (data not
published) and by the growth and mortality dynamics
controlled by microzooplankton grazing (Table 1). In this
regard, Table 1 shows a comparison of the experimental
rates observed during this study (OCT-15 and APR-16)
and those estimated from previous cruises in autumn
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Estas diferencias influyeron posiblemente en la disponibili-
dad de nutrientes para el fitoplancton dentro de la zona
eufótica (McClatchie et al. 2016, Zaba y Rudnick 2016),
generando así los marcados contrastes observados entre
OCT-15 y ABR-16 en las tasas de crecimiento (µ) de fito-
plancton y, consecuentemente, la PP diaria de la comunidad
(basada en Chla) y de ciertos grupos autotróficos (basada en
pigmentos específicos). Aunque este estudio carece de infor-
mación sobre las concentraciones de nutrientes, al revisar
como referencia los valores de nitrato en la capa de mezcla en
el SCC que han sido reportados para la región de CalCOFI,
en promedio, los valores fueron bajos durante 2015–2016 y
la nutriclina fue inusualmente más profunda comparada con
los 15 años previos, debido a una fuerte estratificación en los
primeros 100 m de la columna de agua (McClatchie et al.
2016). La baja disponibilidad de nutrientes inorgánicos en el
SCC, generó en consecuencia bajas concentraciones de Chla
durante 2015, debido a surgencias moderadas y a las condi-
ciones de El Niño 2015–2016, sobre todo en la zona costera
de la región sur de California. Además, para la región norte
de IMECOCAL, que está cercana al área de estudio, se repor-
taron anomalías negativas de Chla integrada en los primeros
100 m durante otoño de 2015. Para abril de 2016, las concen-
traciones de Chla aparentemente regresaron a valores cerca-
nos al promedio climatológico (McClatchie et al. 2016). En
concordancia con estos antecedentes, las bajas temperaturas
(<14 ºC) registradas en la zona eufótica de la zona de estudio
durante ABR-16 podrían estar indicando un ascenso de aguas
subsuperficiales frías y ricas en nutrientes por eventos de
surgencia, una vez que el sistema retornó a sus condiciones
normales (Durazo et al. 2017). La dominancia de diatomeas
en ABR-16 podría ser un indicador de este enriquecimiento
de nutrientes por surgencias, dado que la turbulencia vertical
incrementa la proporción de células más grandes dentro de la
capa iluminada (Rodriguez et al. 2001, Linacre et al. 2012).
En comparación, las mayores temperaturas superficiales
(>20 ºC), el mayor gradiente vertical y la termoclina más
profunda durante OCT-15 podrían deberse no sólo al evento
de El Niño 2015–2016, sino además a que estacionalmente,
principalmente durante verano, otoño e invierno, hay
un mayor aporte hacia la costa de aguas oceánicas y oligo-
tróficas por recirculación ciclónica de la corriente de
California (Linacre et al. 2010b), las cuales estarían aca-
rreando células fitoplanctónicas más pequeñas que crecen
eficientemente en ambientes de bajos nutrientes (Linacre et
al. 2010a). En efecto, durante OCT-15 se observó una fuerte
limitación en el crecimiento de células de mayor tamaño
como diatomeas (µo–Fuco:µn–Fuco < 1). Además, se registró una
dominancia de células nanoflageladas y de picofitoplancton,
de acuerdo con las altas concentraciones del pigmento Zea
y la presencia del pigmento DV-Chla, característico y espe-
cífico de Synechococcus y Prochlorococcus, respectivamente
(Fig. 4a, Tabla 2).

Otro aspecto que estaría determinando las diferencias
temporales de la PP podría relacionarse con la respuesta
5
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(NOV-07–NOV-08) and spring (APR-08) at the same coastal
site. Although OCT-15 yielded the highest phytoplankton
biomass of the 3 autumns, µo values are ~2–4 times lower, µn

~1.5–3 times higher, and m ~ 2–9 times higher than estimates
for autumn 2007 and autumn 2008 (Table 1). In APR-16,
when a lower initial Chla value was observed, the low µo and
µn rates were almost 2-fold and m was similar to the values
recorded in spring 2008, a typical year of the cold conditions
of La Niña 2007–2008.

The results of this study indicate that the effects of the
sequence of warm events (“The warm Blob” 2013–2015 and
El Niño 2015–2016) in this CCS coastal region were most
evident in OCT-15, when growth of the phytoplankton com-
munity, particularly the growth of larger components such as
diatoms, was severely restricted. This occurred not only
because of the limitation of nutrients caused by the increased
supply of warm water and the sinking of the thermocline/
nutricline, but also because of the strong impact of microzoo-
plankton grazing, which actively consumed phytoplankton
biomass (72%) and PP (>100%), even when a greater sea-
sonal grazing impact was expected in autumn (e.g., NOV-08,
Table 1). The maximum PP value recorded in APR-16, com-
pared to other seasons (Table 1), could reflect the environ-
mental recovery of this coastal ecosystem during the spring
of 2016. 
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