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Response of primary producers to the hydrographic variability in the southern 
region of the California Current System
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ABSTRACT. The response of primary producers to seasonal and interannual variabilities in the hydrographic conditions observed between
1997 and 2012 is analyzed for the southern portion of the California Current System (CCS). The analysis uses the optimum rate of primary

productivity (PP) normalized by units of chlorophyll (Chla) in the water column ( ) and Chla concentration. In situ PP estimations using the
14C method were obtained as part of the seasonal cruises conducted by the Investigaciones Mexicanas de la Corriente de California program.
Supplementary data included sea surface temperature (SST) as measured by the AVHRR sensor from 1985–2009. We found the mean value of

 to be at 5.1 ± 3.3 mg C·(mg Chla)–1·h–1, with maximum ranges of 0.5 and 17.5 mg C·(mg Chla)–1·h–1. The relationship between  and
SST suggested a phytoplankton community change at around 19 ºC, which characterized the transitional nature of the southern portion of the
CCS. SST data suggested, on the one hand, that on average the 19 ºC isotherm is located in the vicinity of Punta Eugenia and, on the other, that
its spatial variability defined the alternating cool–warm conditions. At the seasonal scale, this isotherm showed a marked latitudinal
displacement (from 24ºN to 32ºN), which was observed to be even out of this range during interannual events associated with El Niño/La Niña.
Under both cool-warm hydrographic conditions, the phytoplanktonic community showed large  rates (~6 mg C·(mg Chla)–1·h–1). At the
interannual scale,  changes were associated to changes in the abundance and composition of nano-microphytoplankton. Additionally, data
suggested that high PP rates during warm periods could be attributed to an enhanced picoplankton contribution.

Key words: primary production, chlorophyll, phytoplankton community, seasonal variability, California Current.

RESUMEN. Se analizó la respuesta de los productores primarios a la variabilidad estacional e interanual de las condiciones hidrográficas en la
región sur del Sistema de la Corriente de California (SCC) entre 1997 y 2012. El análisis se basa en la tasa óptima de productividad primaria
(PP) normalizada por unidad de clorofila (Chla) en la columna de agua ( ) y en la concentración de Chla. Como parte del monitoreo que
realiza el programa de Investigaciones Mexicanas de la Corriente de California, se obtuvieron para cada estación del año datos de PP in situ
con la técnica de 14C. La información se complementó con datos de la temperatura superficial del mar (TSM) medida por el sensor AVHRR de
1985 a 2009. El análisis de los datos de TSM demostró que, en el promedio de largo periodo, la isoterma de 19 ºC se ubicó en las
inmediaciones de punta Eugenia y que su variabilidad espacial permite seguir la alternancia del cambio entre las condiciones frías y cálidas. En
la escala estacional, esta isoterma presentó un marcado desplazamiento latitudinal (de 24ºN a 32ºN), y se extiendió aún más durante eventos
interanuales asociados a El Niño/La Niña. El valor promedio del  fue de 5.1 ± 3.3 mg C·(mg Chla)–1·h–1 y varió de 0.5 a 17.5 mg C·

(mg Chla)–1·h–1. La relación entre el  y la TSM sugiere un cambio en la comunidad del fitoplancton a los 19 ºC, lo que se consideró como

una respuesta al carácter transicional del SCC. La comunidad fitoplanctónica mantuvo altas tasas promedio de  (~6 mg C·(mg Chla)–1·h–1)
en ambas condiciones hidrográficas (frío/cálido). Las variaciones en la escala estacional e interanual del  estuvieron asociados a cambios en
la composición y abundancia del nano-microfitoplancton. Los datos sugieren que las altas tasas PP en periodos cálidos pueden atribuirse a la
contribución del picoplancton.

Palabras clave: productividad primaria, clorofila, comunidad del fitoplancton, variaciones estacionales, corriente de California.
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INTRODUCTION

The California Current System (CCS) is one of the most
productive ecosystems in the world (Carr 2006). The south-
ern portion of the CCS off the coast of Baja California
(Mexico) is a transition zone with a clear seasonal signal.
During winter and spring it is mainly influenced by subarctic
waters, and during summer and autumn it is influenced by
waters from the tropical Pacific off the coast of Mexico
(Durazo and Baumgartner 2002, Durazo 2015). Off Baja
California, the CCS is characterized by upwelling favorable
conditions (Linacre et al. 2010), the formation of mesoscale
eddies (Espinosa-Carreón et al. 2012), and the influence of
interannual (El Niño and La Niña) and decadal events.
Altogether, these factors control primary productivity (PP)
and thus productivity in the pelagic ecosystem (Espinosa-
Carreón et al. 2004).

Since 1997, the Investigaciones Mexicanas de la
Corriente de California program (Mexican Research Program
of the California Current; IMECOCAL, for its acronym in
Spanish) has conducted in situ measurements of phytoplank-
ton PP. These measurements have allowed us to identify
temporal variations in PP at seasonal and interannual scales
(Gaxiola-Castro et al. 2010), as well as significant differ-
ences in variations of integrated PP between summer and
autumn (Aguirre-Hernández et al. 2004). Moreover, evidence
indicates that the decrease in biomass and PP in the region
is a consequence of interannual variations, such as the one
associated with the anomalous intrusion of subarctic water
(Espinosa-Carreón et al. 2015).

The response of primary producers to changes in oceano-
graphic conditions, in terms of biomass, which is estimated
using the concentration of chlorophyll (Chla), off the coast of
Baja California has been documented based on both measure-
ment data (Gaxiola-Castro et al. 2008, 2010) and remote
sensing data (Espinosa-Carreón et al. 2004). On a seasonal
scale, the southern portion of the CCS typically shows high
Chla concentrations during spring due to the intensification
of coastal upwelling, but these concentrations decrease
during summer due to the combined effect of the weakening
of upwelling favorable winds and the increase in water
stratification. At the interannual scale, Chla concentrations
show negative anomalies during warm periods associated
with the sinking of the pycnocline, and during cold periods,
when the pycnocline rises, phytoplankton biomass generally
shows positive anomalies (Gaxiola-Castro et al. 2010).

One way to measure oceanic productivity is by using the
optimal rate of carbon fixation normalized per unit of Chla
( ).  is a photosynthetic parameter that responds to light
and nutrient conditions in the euphotic zone (Behrenfeld and
Falkowsky 1997), and it can therefore provide information
on the characteristics of the phytoplankton community under
different environmental conditions. The strength of this
parameter lies on the fact that each phytoplankton group
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INTRODUCCIÓN

El Sistema de la Corriente de California (SCC) es uno de
los ecosistemas más productivos a nivel global (Carr 2006).
La porción sur del SCC frente a las costas de Baja California
(México) es una zona de transición con una clara señal esta-
cional. En invierno y primavera recibe la influencia princi-
palmente de agua de origen subártico, mientras que en verano
y otoño recibe contribuciones de agua del Pacífico tropical
frente a las costas mexicanas (Durazo y Baumgartner 2002,
Durazo 2015). Algunos rasgos característicos del SCC frente
a Baja California son las condiciones favorables a las surgen-
cias costeras (Linacre et al. 2010), la generación de remolinos
de mesoescala (Espinosa-Carreón et al. 2012) y la influencia
de eventos interanuales (El Niño y La Niña) y decadales. En
conjunto, estos factores controlan la productividad primaria
(PP) y, por lo tanto, la productividad del ecosistema pelágico
(Espinosa-Carreón et al. 2004).

Desde 1997, el programa de Investigaciones Mexicanas
de la Corriente de California (IMECOCAL) ha llevado a
cabo mediciones in situ de la PP del fitoplancton. Con estas
mediciones se han logrado identificar las variaciones tempo-
rales de la PP a escalas estacionales e interanuales (Gaxiola-
Castro et al. 2010), así como diferencias importantes en las
variaciones de la PP integrada entre verano y otoño (Aguirre-
Hernández et al. 2004). Por otro lado, se ha podido eviden-
ciar la disminución en biomasa y PP de la región como una
respuesta a variaciones interanuales, como la intrusión
anómala de agua subártica (Espinosa-Carreón et al. 2015). 

Frente a Baja California, la respuesta de los productores
primarios a los cambios en las condiciones oceanográficas en
términos de su biomasa, estimada por medio de la concentra-
ción de clorofila (Chla), ha sido documentada tanto con datos
de mediciones (Gaxiola-Castro et al. 2008, 2010) como con
datos de sensores remotos (Espinosa-Carreón et al. 2004). A
escala estacional, la región sur del SCC típicamente presenta
altos valores en la concentración de Chla durante la prima-
vera debido a la intensificación de las surgencias costeras;
durante el verano, las concentraciones de Chla disminuyen
por el efecto conjunto del debilitamiento de los vientos favo-
rables a las surgencias y el incremento en la estratificación. A
escala interanual, las concentraciones de Chla presentan
anomalías negativas en periodos cálidos asociados con el
hundimiento de la picnoclina; durante los periodos fríos, que
son acompañados del levantamiento de la picnoclina, se
observan generalmente anomalías positivas en la biomasa del
fitoplancton (Gaxiola-Castro et al. 2010).

Una forma de medir la productividad oceánica es
mediante la tasa óptima de fijación de carbono normalizada
por unidad de Chla ( ). La  es un parámetro fotosinté-
tico que responde a las condiciones de luz y nutrientes en la
zona eufótica (Behrenfeld y Falkowsky 1997) y, por tanto,
puede proporcionar información de las características de la
comunidad del fitoplancton en respuesta a las condiciones
ambientales. Su fortaleza recae en que cada grupo del
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reaches a  value at a specific temperature due to its
enzymatic response (Eppley 1972). At a global level, the
ratio between the  parameter and sea surface temperature
(SST) is closely related to large ecosystems (Behrenfeld and
Falkowsky 1997). However, at a regional level, its applica-
tion as an indicator of the response of the phytoplankton
community to changes in environmental conditions has not
been thoroughly explored. In order to understand the
response of a pelagic ecosystem to changes in oceanographic
conditions, the relation between the  parameter and SST
was analyzed. Our objective is to study the response of pri-
mary producers to the hydrographic variations in the transi-
tion zone located off the coast of the Baja California
peninsula at seasonal and interannual scales.

MATERIALS AND METHODS

Data analyzed in the present study were collected during
47 oceanographic campaigns. These campaigns were carried
out between 1997 and 2012 in the southern region of the
CCS, off the Baja California Peninsula. In each oceano-
graphic campaign, in situ experiments were carried out in
order to determine PP in the euphotic zone (Fig. 1). The 14C
fixation rate was measured with the light–dark bottle method
through experiments that were carried out at around noon
(local time). Water samples were taken at optical depths cor-
responding to 100%, 50%, 30%, 20%, 10%, and 1% of sur-
face irradiance. Physical depths were calculated by using the
Beer law: Z = ln(Eo/Ez)/Kd, where Z is depth, Eo is surfce irra-
diance, Ez is irradiance at depth Z, and Kd is the mean diffuse
attenuation coefficient, which was estimated by using depth
measurements from the Secchi disc (Zd) and applying the
ratio for oceanic waters Kd =1.7/Zd. Water samples were
collected with 5-L Niskin bottles mounted on a General
Oceanics rosette. To minimize sample contamination, sili-
cone gaskets and elastics were used for the bottles. Conduc-
tivity, temperature, and pressure were measured with a
factory calibrated CTD SeaBird 911plus at each station.

Water samples collected at each depth were filtered with a
150-μm mesh to remove macrozooplankton and placed in
250-mL polycarbonate bottles, which were inoculated with
5 Ci of NaH14CO3. For each optical depth, 1 dark and 2 light
bottles were used. They were placed in transparent acrylic
tubes. Bottle arrangements were then returned to the sam-
pling depth, and they were incubated for 1.5 to 2.0 h. After
incubation, samples were filtered through a 45-m GN-6
membrane. Each filter was placed in 20-mL glass vials, and
0.5 mL of 10% HCl were added to remove NaH14CO3 excess.
After 3 h, 10 mL of scintillation cocktail (Ecolite) were
added to each vial. Radioactivity was determined with a
Beckman LS-6500 scintillation counter. PP estimations were
calculated using disintegrations per minute and corrected
by the dark bottle (Parsons et al. 1984). PP profiles were

normalized using the Chla concentration, and  in the water
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fitoplancton alcanza un valor de  a una temperatura
específica debido a su respuesta a nivel enzimático (Eppley
1972). A nivel global, la relación del parámetro  con la
temperatura superficial del mar (TSM) está íntimamente
relacionada con los grandes ecosistemas (Behrenfeld y
Falkowsky 1997). Sin embargo, su aplicación a nivel regio-
nal como un indicador de la respuesta comunitaria del fito-
plancton a los cambios en las condiciones ambientales ha
sido poco explorada. Para comprender la respuesta del
ecosistema pelágico a cambios en las condiciones oceano-
gráficas, se analizó la relación del parámetro  con la TSM.
Nuestro objetivo es estudiar la respuesta de los productores
primarios a las variaciones hidrográficas a escalas estaciona-
les e interanuales en la región de transición frente a la
península de Baja California.

MATERIALES Y MÉTODOS

Los datos para el presente trabajo provinieron de 47 cam-
pañas oceanográficas realizadas en la región sur del SCC,
frente a la península de Baja California, entre 1997 y 2012.
En cada campaña oceanográfica se desarrollaron experimen-
tos in situ para determinar la PP de la zona eufótica (Fig. 1).
La tasa de fijación de 14C se midió con el método de la botella
clara-oscura mediante experimentos desarrollados alrededor
del mediodía local. Se tomaron muestras de agua a las pro-
fundidades ópticas correspondientes al 100%, 50%, 30%,
20%, 10% y 1% de la irradiancia superficial. Las profundida-
des físicas fueron calculadas utilizando la ley de Beer: Z =
ln(Eo/Ez)/Kd, donde Z es la profundidad; Eo es la irradiancia
superficial; Ez es la irradiancia a la profundidad Z; y Kd es el
promedio del coeficiente de atenuación de la luz difusa, que
fue estimado con la lectura del disco Secchi (Zd) aplicando la
relación para aguas oceánicas de Kd = 1.7/Zd. Las muestras de
agua fueron obtenidas con botellas Niskin de 5 L montadas
en una roseta General Oceanics. Para minimizar la contami-
nación de las muestras, las ligas y los empaques de las bote-
llas utilizadas fueron de silicón. En cada estación se realizó
una hidrocala para medir la conductividad, temperatura y
presión usando un CTD SeaBird 911plus con calibración de
fábrica. 

El agua recolectada a cada profundidad se filtró con una
malla de 150 m para remover el macrozooplancton y se
colocó en botellas de policarbonato de 250 mL, las cuales
fueron inoculadas con 5 Ci de NaH14CO3. Para cada profun-
didad óptica, se utilizaron 2 botellas claras y 1 oscura, las
cuales se colocaron en tubos de acrílico transparente. Poste-
riormente, los arreglos fueron regresados a la profundidad de
muestreo y se incubaron durante 1.5 a 2.0 h. Finalizada la
incubación, las muestras se filtraron a través de una mem-
brana GN-6 de 45 m de poro. Cada filtro se colocó en viales
de vidrio de 20 mL, a los que se les adicionaron 0.5 mL de
HCl al 10% para eliminar el exceso de NaH14CO3. Después
de 3 h, a cada vial se le colocaron 10 mL de solución de
centelleo (Ecolite). La radioactividad fue determinada con un
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column (mg C·(mg Chla)–1·h–1) was defined as the maximum
observed value in each PP profile normalized by Chla. All
homogeneous profiles were discarded from the database.
In total, 430 in situ PP experiments were carried out, cover-
ing almost 100% of the stations from the IMECOCAL
monitoring network (Fig. 1). Variations in PP as a response to
hydrographic conditions were analyzed based on the empiri-
cal regional relation between  and SST (equation 1)
described by Cepeda-Morales et al. (2010). This regional
empirical adjustment estimates  as a function of satellite-
derived temperature (T) and allows the estimation of PP
integrated to the euphotic zone (Behrenfeld and Falkowski
1997) (Fig. 1).
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contador de centelleo Beckman LS-6500. La PP se calculó
utilizando los decaimientos por minuto y fue corregida por la
botella oscura (Parsons et al. 1984). Los perfiles de PP se
normalizaron con la concentración de Chla, y se determinó la

 en la columna de agua (mg C·(mg Chla)–1·h–1) como el
máximo observado en cada perfil de PP normalizado por
Chla. Se descartaron todos los perfiles homogéneos de la
base de datos. En total se realizaron 430 experimentos de PP
in situ, con una cobertura espacial cercana al 100% de las
estaciones de la red de monitoreo IMECOCAL (Fig. 1). Las
variaciones de la PP como respuesta a las condiciones hidro-
gráficas fueron analizadas partiendo de la relación empírica
regional entre el  y la TSM (ecuación 1) propuesta por
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Figure 1. IMECOCAL monitoring network (white circles). Circles indicate the stations where in situ experiments were carried out on at least
one occasion to determine primary productivity (PP). The color scale shows integrated PP in the euphotic zone (PPeu) as calculated with the
Vertically Generalized Production Model (Behrenfeld and Falkowski 1997); map shows the mean value calculated using the monthly data
measured by MODIS-Aqua from 2002 to 2016 (https: //oceancolor.gsfc.nasa.gov/). The transect located parallel to the coast (black line) was
used to generate Figure 5.
Figura 1. Red de monitoreo del programa IMECOCAL (círculos blancos). Los círculos indican las estaciones donde se realizaron
experimentos in situ en al menos una ocasión para determinar la productividad primaria (PP). La escala de colores muestra la PP integrada en
la zona eufótica (PPeu) calculada con el Vertically Generalized Production Model (Behrenfeld y Falkowski 1997); se presenta el valor
promedio calculado con los datos mensuales medidos desde 2002 hasta 2016 por el MODIS-Aqua (https://oceancolor.gsfc.nasa.gov/). El
transecto paralelo a la costa (línea negra) fue utilizado para generar la Figura 5.
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To quantify the Chla  concentration (mg m–3) at each
optical depth, 1 L of water was collected and filtered through
GF/F Whatman glass fiber filters at a positive pressure.
Filters were then placed in HistoPrep tissue capsules, prop-
erly labeled, and stored in liquid nitrogen for later analysis in
the laboratory. At the laboratory, the Chla sample was placed
in 10 mL of 90% acetone for 24 h at ~4 ºC in complete dark-
ness (Venrick and Hayward 1984). Pigment concentration
was quantified using the fluorometric method (Yentsch and
Menzel 1963, Holm-Hansen 1965) and calibrating the fluo-
rometer with a pattern of Chla (Sigma).

To determine phytoplankton composition, water samples
were collected during the oceanographic cruises in the
2001–2008 period. Samples were collected at a depth of 10 m
and stored in 250-mL dark bottles with formaldehyde at a pH
of 7.5 to 8.0. Phytoplankton analysis was carried out within
the first 2 months after each cruise. To perform cell counts,
50 mL of seawater were concentrated in a sedimentation
chamber. Phytoplankton counting and identification were
done using an inverted microscope with 16× and 40× lenses
(ZEISS VERT. A1). 

SST data, measured with the AVHRR-Pathfinder sensor
and processed with version 5 of the algorithm, were obtained
from https://podaac.jpl.nasa.gov/. The SST data for the
1985–2009 period correspond to global images of level 3
monthly composites, which correspond to monthly average
measurements adjusted to a regular georeferenced grid with a
spatial resolution of 4 km.

RESULTS

The  parameter (Fig. 2a) is a product of phytoplankton
response to light and nutrient availability, the composition of
the dominant community, and temperature.  ranged from
0.5 to 17.5 mg C·(mg Chla)–1·h–1, with an overall average of
5.1 ± 3.3 mg C·(mg Chla)–1·h–1. Most high values   were
located between 50% and 30% of irradiance, that is to say,
within the first 25 m of the water column (Fig. 2b). 

Average  estimates per cruise showed wide scattering
of values   (Fig. 3a). The temporal variation shows that
dispersion of measurements was smaller for the expeditions
carried out from 1998 to 2002. In addition to the larger dis-
persion of the measured values, an increase in monthly 
was observed after 2003. These results provide initial
evidence on the complexity of the response of primary
producers to variations in regional hydrographic conditions.

The empirical adjustment between and SST showed a
curve with 2 maxima (Fig. 3b), both with a value of
~6.0 mg C·(mg Chla)–1·h–1. The first maximum was located
at 17 ºC and the second at 21.5 ºC, and both were separated
by a relative minimum value at 19 ºC. This decrease in the

 curve at 19 ºC suggests that the phytoplankton commu-
nity showed a physiological response to changes between
warm and cold hydrographic conditions.
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Cepeda-Morales et al. (2010). El ajuste empírico regional
calcula el  como función de la temperatura satelital (T)
y permite estimar la PP integrada de la zona eufótica
(Behrenfeld y Falkowski 1997) (Fig. 1).

Para cuantificar la concentración de Chla (mg·m–3), a
cada profundidad óptica se recolectó 1 L de agua, que se
filtró a través de filtros de fibra de vidrio GF/F Whatman a
presión positiva. Enseguida, los filtros fueron colocados en
cápsulas para tejido HistoPrep, debidamente etiquetados y
almacenados en nitrógeno líquido para su análisis posterior
en el laboratorio. En el laboratorio, la muestra con Chla se
colocó en 10 mL de acetona al 90% durante 24 h a ~4 ºC en
completa oscuridad (Venrick y Hayward 1984). Se cuantificó
la concentración del pigmento con el método fluorométrico
(Yentsch y Menzel 1963, Holm-Hansen 1965) calibrado con
un patrón de Chla (Sigma). 

Para determinar la composición del fitoplancton, se toma-
ron muestras de agua en los cruceros realizados en los eneros
del periodo 2001–2008. Las muestras se recolectaron a 10 m
de profundidad y se almacenaron en botellas oscuras de
250 mL preservadas con formaldehído a un pH de entre 7.5 y
8.0. El análisis del fitoplancton se llevó a cabo entre los 2
primeros meses después de cada crucero. Para los conteos
de células, se concentraron 50 mL de agua de mar en una
cámara de sedimentación. El conteo y la identificación del
fitoplancton se realizaron con un microscopio invertido con
objetivos de 16× y 40× (ZEISS VERT. A1). 

Los datos de TSM, medidos con el sensor AVHRR-
Pathfinder y procesados con el algoritmo versión 5, se
obtuvieron del sitio https://podaac.jpl.nasa.gov/. Los datos de
TSM para el periodo de 1985 a 2009 corresponden a
imágenes globales de compuestos mensuales L3, las cuales
corresponden a promedios de las mediciones tomadas en un
mes y ajustadas a una malla regular georeferenciada con una
resolución espacial de 4 km.

RESULTADOS

El parámetro  (Fig. 2a) es producto de la respuesta
del fitoplancton a la disponibilidad de luz y nutrientes,
además de la composición comunitaria dominante y de la
temperatura. Los valores de  variaron entre 0.5 y

17.5 mg C·(mg Chla)–1·h-1, con un promedio general de 5.1 ±
3.3 mg C·(mg Chla)–1·h–1. La mayoría de los valores altos se
localizaron entre el 50% y el 30% de la irradiancia, esto es,
dentro de los primeros 25 m de la columna de agua (Fig. 2b). 

Las estimaciones de  promedio por crucero mostraron
amplia dispersión de los valores (Fig. 3a). La variación tem-
poral muestra que la dispersión de las mediciones fue menor
para las expediciones realizadas entre 1998 y 2002. Posterior
a 2003, además de una mayor dispersión de los valores medi-
dos, se observó un aumento en los promedios mensuales de

. Estos resultados proporcionan una primera evidencia de
la complejidad de las respuestas de los productores primarios
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In order to examine the importance of the 19 ºC surface
isotherm as an indicator of the cold/warm regime change, the
geographic position of this temperature value was determined
on each monthly image (Fig. 4). In the region closest to the
coast, the spatial dispersion of isotherms shows large latitudi-
nal variability (~8º latitude) during the 25 years, which indi-
cates alternating upwelling events. The average position
(thick black contour) of the 19 ºC isotherm is located approx-
imately 27ºN (off Punta Eugenia), and it is also asymmetri-
cally located with respect to the spatial distribution of the
isotherms.

The SST spatiotemporal evolution shows that the geo-
graphic amplitude of the 19 ºC isotherm in the study area
responds mainly to the seasonal scale, with a latitudinal dis-
placement of up to ~32ºN during summer and ~24ºN during
winter (Fig. 5). In addition to the seasonal scale, the displace-
ment of the isotherm shows the effect of warm and cold inter-
annual events during some years. The temperature decrease
in 1989, when the 19 ºC isotherm moved further south, and
the cold events from 1999–2001 and 2006 are noteworthy.
Warm periods were observed during 1992–1993, 1996–1998,
2002–2005, and 2007.

The interannual variability was also observed in Chla
concentrations at 20 m depth. The anomalies of the Chla
regional average at 20 m depth, which is approximately the
depth of the average  value (Fig. 2b), show the marked
interannual changes in phytoplankton biomass (Fig 6a). In
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a las variaciones en las condiciones hidrográficas de la
región. El resultado del ajuste empírico entre el parámetro

 y la TSM presentó una curva con 2 máximos (Fig. 3b),

ambos de ~6.0 mg C·(mg Chla)–1·h–1. El primer máximo
ocurrió a los 17.0 ºC y el segundo a 21.5 ºC, ambos separados
por un mínimo relativo a los 19 ºC. Este descenso en la curva
de  en 19 ºC sugiere una respuesta fisiológica de la comu-
nidad del fitoplancton al cambio entre las condiciones hidro-
gráficas frías y cálidas.

Con el objetivo de examinar la importancia de la isoterma
superficial de 19 ºC como indicador del cambio de régimen
frío/cálido, se determinó la posición geográfica del valor de
dicha temperatura en las imágenes mensuales (Fig. 4). En la
región más costera, la dispersión espacial de las isotermas
muestra una gran variabilidad latitudinal (~8º) durante los
25 años, reflejo de la alternancia de surgencias. La posición
promedio (contorno grueso de color negro en Fig. 4) de la
isoterma de 19 ºC se localizó alrededor de los 27ºN (frente a
punta Eugenia) y se ubicó asimétricamente con respecto a la
distribución espacial de las isotermas.

La evolución espaciotemporal de TSM muestra que la
amplitud geográfica de la isoterma de 19 ºC en la región de
estudio respondió principalmente a la escala estacional, con
un desplazamiento latitudinal de hasta ~32ºN en verano y
~24ºN en invierno (Fig. 5). Además, el desplazamiento de la
isoterma muestra, para ciertos años, el efecto de eventos
interanuales cálidos y fríos. Destacan el enfriamiento
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Figure 2. (a) Diagram of a vertical primary productivity profile normalized per unit of chlorophyll (PB) in relation to light attenuation

(percentage); the position of the photosynthetic parameter  (mg C·(mg Chla)–1·h–1) is indicated. (b) Vertical distribution of total PB

measurements taken between 1998 and 2012; the diagram shows the average (×) and standard deviation (bars) for each irradiance level at
which in situ incubations were performed.

Figura 2. (a) Esquema de un perfil vertical de productividad primaria normalizada por unidad de clorofila (PB) con relación a la atenuación

de la luz (en porcentaje); se indica la posición del parámetro fotosintético  (mg C·[mg Chla]–1·h–1). (b) Distribución vertical del total de

mediciones de PB realizadas entre 1998 y 2012; se muestran el promedio (×) y la desviación estándar (barras) para cada nivel de irradiancia
donde se realizaron las incubaciones in situ.
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the first 2 years (1998 to 1999), Chla concentration showed
negative anomalies. Thereafter, from 2000 to the end of
2002, positive anomalies were observed, with high values
  during January 2002 (1.4 mg·m–3). In the pelagic ecosystem,
a period of negative anomalies that extended from 2003 to
the end of 2007 was recorded. During 2008 and 2010–2011,
Chla concentrations were again positive. This alternation of
positive and negative Chla anomalies can be contrasted with
the interannual changes in the hydrographic and atmospheric
conditions of the equatorial region, which are represented by
the El Niño Multivariate Enso Index (MEI) for the study
period (Fig. 6b). The MEI indicates a salient El Niño event in
1998 (positive anomalies), followed by La Niña favorable
conditions (negative anomalies) during 1999–2002. Positive
anomalies were observed from late 2002 to mid-2005.

ocurrido en 1989, cuando la isoterma de 19 ºC se desplazó
más hacia el sur, y los eventos fríos en el periodo 1999–2001
y en 2006. Los periodos cálidos ocurrieron durante
1992–1993, 1996–1998, 2002–2005 y 2007.

La variabilidad interanual también se reflejó en la con-
centración de Chla medida a 20 m. Las anomalías del
promedio regional de Chla a 20 m, aproximadamente la pro-
fundidad del valor promedio de  (Fig. 2b), demuestran
los marcados cambios interanuales en la biomasa del fito-
plancton (Fig. 6a). En los primeros 2 años (1998 a 1999), la
concentración de Chla presentó anomalías negativas. Poste-
riormente, desde 2000 hasta finales de 2002, se presentaron
principalmente anomalías positivas, con elevados valores
durante enero de 2002 (1.4 mg·m–3). En el ecosistema
pelágico, se registró un periodo marcado de anomalías
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Figure 3. (a) Temporal variation of average optimal rates of carbon fixation ( , mg C·[mg Chla]–1·h–1) per cruise during the period

1998–2007. (b) Empirical relationship between  and CTD surface sea temperature measurements.

Figura 3. (a) Variación temporal de las mediciones promedio por crucero de la tasa óptima de fijación de carbono ( ,

mg C·[mg Chla]–1·h–1) durante el periodo 1998–2007. (b) Relación empírica entre los valores de  y la temperatura superficial del mar
medida con el CTD.
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Significant cold conditions were recorded in 2007–2008 and
from mid-2010 to early 2012.

Data concerning nano-microphytoplankton abundances
were only available for the winters (January) in the
2001–2008 period (Fig. 7). Abundances were highest (70 ×
103 cells·L–1) during 2001, but they abruptly dropped to low

concentrations (3–10 × 103 cells·L–1) during the period
2002–2006. During 2006–2007, abundances again increased
(20–40 × 103 cells·L–1) and then decreased to less than 10 ×

103 cells·L–1 in 2008.

DISCUSSION

At a global scale, carbon fixation via phytoplankton
photosynthesis directly responds to climate variability
(Behrenfeld et al. 2006). In the last decades, changes in the
oceanic conditions have favored a worrisome trend towards
decreasing fixation rates. Primary productivity depends on
light and nutrient availability, and these factors are controlled
by different dynamic processes in the ocean at different
scales (Behrenfeld et al. 2009). PP trends have been difficult
to assess due to the scarcity of available in situ data, and this
is why a Chla-based index (Demarcq 2009) or models that
use satellite-derived Chla data have been used (Behrenfeld et
al. 2009); therefore, results are influenced by trends in Chla.

negativas que se extendió desde 2003 hasta finales de 2007.
Durante 2008 y entre 2010 y 2011 se presentó una recupera-
ción en la concentración de Chla. Esta alternancia de anoma-
lías positivas y negativas en la Chla puede contrastarse con
los cambios interanuales en las condiciones hidrográficas y
atmosféricas de la región ecuatorial, representadas por el
Índice Multivariado de El Niño (MEI, por sus siglas en
inglés) para el periodo de estudio (Fig. 6 b). El MEI indica un
evento El Niño sobresaliente en 1998 (anomalías positivas),
seguido de condiciones favorables a La Niña (anomalías
negativas) para el periodo 1999–2002. Desde finales de 2002
hasta mediados de 2005, se presentaron anomalías positivas,
mientras que de 2007 a 2008 y de mediados de 2010 a inicios
de 2012 se presentaron condiciones frías importantes. 

Para las abundancias de nano-microfitoplancton, sólo se
tuvieron datos para los inviernos (enero) del periodo
2001–2008 (Fig. 7). Las abundancias durante 2001 fueron
las más altas (70 × 103 células·L–1), pero posteriormente

disminuyeron abruptamente (3–10 × 103 células·L–1) en el
periodo 2002–2006. Las abundancias aumentaron nueva-
mente a valores de 20−40 × 103 células·L–1 durante el periodo
2006–2007, y luego disminuyeron a menos de 10 ×
103 células·L–1 en 2008.

DISCUSIÓN

A escala global, la fijación de carbono vía fotosíntesis
del fitoplancton responde directamente a la variabilidad
climática (Behrenfeld et al. 2006). Los cambios en las condi-
ciones oceánicas de las últimas décadas han favorecido una
preocupante tendencia al descenso en la tasa de fijación de
carbono. La PP depende de la disponibilidad de luz y nutrien-
tes, factores que son controlados en los océanos por diferen-
tes procesos dinámicos de diferentes escalas (Behrenfeld et
al. 2009). Las tendencias de la PP han sido difíciles de
evaluar debido a la escasez de datos in situ disponibles, por lo
que se ha usado la Chla como índice (Demarcq 2009) o
los modelos alimentados con información satelital de
Chla (Behrenfeld et al. 2009); por tanto, los resultados son
influenciados por las tendencias en Chla.

En general, el parámetro fotosintético  ha sido clave
en las estimaciones satelitales de PP, ya que ha permitido
diferenciar la respuesta del fitoplancton, en términos de su
tasa fotosintética, a las condiciones ambientales de los
diferentes biomas oceánicos (Behrenfeld y Falkowsky 1997).
Su aplicación ha sido menos utilizada debido, en parte, a
la existencia de un algoritmo global y a la dificultad metodo-
lógica para la obtención de datos in situ. Esta dificultad es
evidente cuando se compara el número de mediciones de
dicho parámetro (~450 en 20 años) con el número de
mediciones de concentración de Chla (~650 por crucero).
Los resultados demuestran que los máximos valores prome-
dio de  (~6.0 mg C·[mg Chla]–1·h–1) observados a los
17.0 y 21.5 ºC (Fig. 3a) fueron similares al promedio
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Figure 4. Monthly scatter of the 19 ºC surface isotherm from 1985
to 2009 (thin black lines). The thick black contour indicates the
total average. Isotherms for January 1985 and January 2009 are
shown in blue and red, respectively. The data correspond to level 3
monthly compounds calculated with AVHRR-PATHFINDER v5.
Figura 4. Dispersión mensual de la isoterma superficial de 19 ºC
de 1985 a 2009 (línea fina en negro). El promedio total se
representa por el contorno grueso en color negro. Las isotermas de
enero 1985 y enero 2009 se muestran en azul y rojo,
respectivamente. Los datos corresponden a los compuestos
mensuales de nivel 3 nocturnos calculados con el algoritmo del
sensor AVHRR-Pathfinder v5.
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Figure 5. Spatiotemporal diagram of sea surface temperature (SST) variations for a transect located parallel to the coast (see Fig. 1).
Figura 5. Diagrama espaciotemporal de las variaciones de la temperatura superficial del mar (SST) para un transecto paralelo a la costa
(ver Fig. 1).

Figure 6. (a) Regional averages of chlorophyll (Chla) concentration anomalies (mg·m–3) measured at 20 m depth, which corresponds to the

depth closest to the position of the optimal rate of carbon fixation ( ) (Fig. 3B). (b) Temporal variation of El Niño Multivariate Enso Index
(MEI) for the study period.

Figura 6. (a) Promedios regionales de las anomalías de la concentración de clorofila (Chla, mg·m–3) medida a 20 m de profundidad, que

corresponde a la profundidad cercana a la posición de la tasa óptima de fijación de carbono ( )  (ver Fig. 3b). (b) Variación temporal del
Índice Multivariado de El Niño (MEI) para el periodo de estudio.
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The photosynthetic parameter  has been a key factor in
PP satellite assessments on a global scale because it allows to
identify the response of phytoplankton, in terms of its
photosynthetic rate, to environmental conditions in different
oceanic biomes (Behrenfeld and Falkowsky 1997). On a
regional level, it has not been applied frequently due to the
existence of a global algorithm and to the methodological
difficulty in obtaining in situ data. This difficulty is evident
when comparing the number of measurements of this param-
eter (~450 in 20 years) with those of Chla concentrations
(~650 per cruise). The results show that the maximum
average  values (~6.0 mg C·(mg Chla)–1·h–1) observed at
17.0 and 21.5 ºC (Fig. 3a) were similar to the overall
mean (~6.5 mg C·(mgChla)–1·h–1) at 20 ºC (Behrenfeld and
Falkowski 1997). The observed  values  showed a wide
interval ranging, from 0.5 to 17.0 mgC (mg Chla)–1 h–1,
which together with light and nutrient availability may indi-
cate a change in phytoplankton community composition
(Almazán-Becerril et al. 2012). The light–nutrient relation-
ship in the euphotic zone is controlled by the vertical dis-
placements of the pycnocline, which responds to the dynamic
processes that act at different scales in the CCS (Durazo and
Baumgartner 2002, Soto-Mardones et al. 2004, Durazo 2009,
Espinosa-Carreón et al. 2012). The mechanisms involved in
the rising of the pycnocline increase light and nutrient avail-
ability in the euphotic zone, favoring high PP rates. However,
the dominant community composition should also be consid-
ered, since picoplankton (e.g., Prochlorococcus) shows high
PP rates (Casey et al. 2007) and it is the dominant group
above the pycnocline (Jonhson et al. 2006).

The established empirical regional relation between SST
and  for the southern region of the CCS (Cepeda-Morales
et al. 2010) offers the opportunity to refine PP satellite esti-
mates at a regional level and provides additional information
on the response of the phytoplankton community in the
region. The maximum photosynthetic rates and their relation
to SST are characteristics of each species and/or groups and
reach maximum values   under specific temperature conditions
(Eppley 1972). At a global level, the relationship between the

 and SST is related to large biomes (Behrenfeld and
Falkowski 1997). At a regional level, our results suggest that
it is possible to associate phytoplankton variations with 
and SST, as indicators of hydrographic conditions.

The zone division into 2 regions (north and south), for
which the boundary has been delineated at Punta Eugenia, off
Baja California, has been extensively documented. Our
results show that the average spatial distribution of the 19 ºC
isotherm is related to the biogeographic zonation of the
southern portion of the CCS (McClatchie et al. 2009), and its
spatial variations clearly demonstrate the change in hydro-
graphic conditions from cold to warm periods.

The interannual changes related to El Niño/La Niña that
modify pycnocline depth generate negative Chla anomalies
during warm events (deep pycnocline) and positive anoma-
lies during cold events (shallow pycnocline) (Gaxiola et al.
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global (~6.5 mg C·[mg Chla]–1·h–1) a 20 ºC (Behrenfeld y
Falkowski 1997). Los valores observados de  tuvieron un
amplio intervalo, de 0.5 hasta 17.0 mg C·(mg Chla)–1·h–1, lo

cual en conjunto con la disponibilidad de luz y nutrientes
puede indicar un cambio en la composición de la comunidad
del fitoplancton (Almazán-Becerril et al. 2012). La relación
entre la luz y los nutrientes de la zona eufótica está contro-
lada por los desplazamientos verticales de la picnoclina, la
cual responde a los procesos dinámicos que actúan a diferen-
tes escalas en el SCC (Durazo y Baumgartner 2002, Soto-
Mardones et al. 2004, Durazo 2009, Espinosa-Carreón et al.
2012). Los mecanismos que elevan la picnoclina aumentan la
disponibilidad de luz y nutrientes en la zona eufótica y favo-
recen altas tasas de PP. Sin embargo, también se debe consi-
derar la composición comunitaria dominante, debido a que el
picoplancton (e.g., Prochlorococcus) tiene altas tasas de PP
(Casey et al. 2007) y es dominante por encima de la picno-
clina (Jonhson et al. 2006). 

La relación empírica regional entre la TSM y  estable-
cida para la región sur del SCC (Cepeda-Morales et al. 2010)
ofrece la oportunidad de mejorar las estimaciones satelitales
de PP a nivel regional y proporciona información adicional
sobre la respuesta de la comunidad del fitoplancton en la
región. Las tasas máximas fotosintéticas y su relación con la
TSM son características de especies y/o grupos, y alcanzan
valores máximos bajo condiciones de temperatura específicas
(Eppley 1972). A nivel global, la relación entre  y TSM
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Figure 7. Temporal variation of the abundance and community
composition of nano-microphytoplankton (diatoms and
dinoflagellates) measured between 2001 and 2008. La Niña y El
Niño interannual events are indicated (black arrows)
Figura 7. Variación temporal de la abundancia y composición
comunitaria de nano-microfitoplancton (diatomeas y
dinoflagelados) medida entre 2001 y 2008. Se indican los periodos
de eventos interanuales de La Niña y El Niño (flechas negras)
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2008, Espinosa-Carreón 2012). However, the changes that
occurred between mid-2002 and late 2007 (El Niño)
(Fig. 6b), which yielded negative Chla anomalies (Fig. 6a),
caused high  values (Fig. 3a). Moreover, data on the nano-
microphytoplankton composition of the main groups (dia-
toms and dinoflagellates) (Fig. 7) indicate a decrease in cell
abundances (<10 × 103 cells·L–1), which coincides with the
increase in  (Fig. 3a). These results suggest that there is a
community change since low vertical flow of nutrients and
warm conditions favor the dominance of picoplankton, which
have high photosynthesis rates (Sosa-Avalos et al. 2010).

Some of the main groups in the phytoplankton
community composition of the southern region of the CCS
are picoplankton (Prochlorococcus, Synecococcus, and
picoeukaryotes; Almazán-Becerril et al. 2012) and nano-
microphytoplankton (several species of diatoms and dinofla-
gellates; Millán-Núñez et al. 2004, Millán-Núñez and Millán-
Núñez 2010, Linacre et al. 2012). The contribution of
picoplankton to biomass is of 46% during winter (Millán-
Núñez and Millán-Núñez 2010), though this group is also
present in the ecosystem throughout the year (Barocio-León
et al. 2006, Almazán Becerril et al. 2012). Martínez-Almeida
et al. (2014) reported that the contribution to picoplankton
biomass in 2008 was almost constant throughout the year and
that major changes occurred due to variations in diatom and
dinoflagellate abundances. In addition, despite the low bio-
mass, cells that make up picoplankton are able to contribute
about 50% of global PP due to their large abundance (Casey
et al. 2007, Johnson et al. 2006).

The worldwide trend towards increasing ocean tempera-
tures affects the stability of the water column and the vari-
ability of the mixed layer, modifying nutrient availability for
phytoplankton (Boyce et al. 2010) and carrying worrying
consequences for each ecosystem. Nevertheless, these conse-
quences are still not clear, for each region responds in differ-
ent ways (Belkin 2009). The pelagic ecosystem off the coast
of the Baja California Peninsula seasonally changes its
hydrographic conditions from cold to warm periods due to its
transitional nature. These oscillations have been intensified
by interannual (El Niño/La Niña) and decadal events. Under
these conditions, the response of primary producers has
proven to be different in terms of biomass and carbon
fixation rate or PP. In the northern region of the CCS, the data
for integrated PP have shown a marked seasonal pattern.
However, long-period trends that give evidence of climate
change effects have not yet been reported (Kahru et al. 2009).
Nevertheless, the clear patterns of seasonal and interannual
variabilities with the temporal variation in Chla are consis-
tent with changes in hydrographic conditions; Chla increases
during cold periods and decreases during warm periods, with
a long-period tendency to decrease in the oceanic zone
(Behrenfeld et al. 2009). The response of primary producers
in the southern region of the CCS has shown high  values
that are apparently associated with community adjustments,
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está asociada a los grandes biomas (Behrenfeld y Falkowski
1997). A nivel regional, nuestros resultados sugieren que es
posible asociar las variaciones del fitoplancton en términos
del  y de la TSM, como indicadores de las condiciones
hidrográficas.

Frente a Baja California, la zonación en 2 regiones, norte
y sur, cuyo límite se ha definido en punta Eugenia, ha sido
ampliamente documentada. De acuerdo con los resultados, la
distribución espacial promedio de la isoterma de 19 ºC está
asociada con la zonación biogeográfica de la región sur del
SCC (McClatchie et al. 2009), y sus variaciones espaciales
demuestran claramente el cambio de las condiciones hidro-
gráficas de frías a cálidas. 

Los cambios interanuales asociados con El Niño y La
Niña que modifican la profundidad de la picnoclina generan
anomalías negativas de Chla durante eventos cálidos (picno-
clina profunda) y anomalías positivas durante eventos fríos
(picnoclina somera) (Gaxiola-Castro et al. 2008, Espinosa-
Carreón 2012). Sin embargo, los cambios ocurridos entre
mediados de 2002 y finales de 2007 (El Niño, Fig. 6b), que
provocaron anomalías negativas de Chla (Fig. 6a), generaron
altos valores en  (Fig. 3a). Por otro lado, los datos de la
composición comunitaria del nano-microfitoplancton de los
principales grupos (diatomeas y dinoflagelados, Fig. 7) indi-
can que en ese periodo ocurrió una disminución en las
abundancias celulares (<10 × 103 células·L–1), coincidente
con el aumento de  (Fig. 3a). Estos resultados sugieren
que existe un cambio comunitario debido a que, bajo condi-
ciones cálidas y con bajo flujo vertical de nutrientes, se
favorece la dominancia del picoplancton, grupo de organis-
mos que se caracterizan por las altas tasas de fotosíntesis
(Sosa-Avalos et al. 2010). 

Entre los principales grupos que constituyen la composi-
ción comunitaria del fitoplancton de la región sur del SCC se
encuentran el picoplancton (Prochlorococcus, Synecococcus
y picoeucariontes; Almazán-Becerril et al. 2012) y el nano-
microfitoplancton (varias especies de los grupos de diato-
meas y dinoflagelados; Millán-Núñez et al. 2004, Millán-
Núñez y Millán-Núñez 2010, Linacre et al. 2012). La
contribución del picoplancton a la biomasa es del orden del
46% para invierno (Millán-Núñez y Millán-Núñez 2010),
aunque este grupo se encuentra en el ecosistema durante todo
el año (Barocio-León et al. 2006, Almazán Becerril et al.
2012). Martínez-Almeida et al. (2014) documentaron que la
contribución del picoplancton a la biomasa durante 2008 se
mantuvo casi constante a lo largo del año y que los cambios
importantes ocurrieron debido a las variaciones en las
abundancias de diatomeas y dinoflagelados. Además, se ha
reportado que, a pesar de su baja biomasa, las células que
componen el picoplancton son capaces de contribuir con
cerca del 50% de la PP a nivel global debido a su gran abun-
dancia (Casey et al. 2007, Johnson et al. 2006).

La tendencia global al incremento del calentamiento de
los océanos afecta la estabilidad de la columna de agua y
la variabilidad de la capa de mezcla, lo que modifica la
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which could be explained by the contribution of picoplankton
due to its high growth rates.
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