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A q u ati c   e c ol o gi st s   ar e  i nt e gr ati n g    mi x otr o p hi c   pl a n kt o n    –    h er e   d e fi n e d   a s

mi cr o or g a ni s   m s    wit h   p h ot o s y nt h eti c  a n d   p h a g otr o p hi c   c a p a cit y     –    i nt o  t h eir

u n d er st a n di n g   of   m ari n e f o o d   w e b s  a n d  bi o g e o c h e   mi c al  c y cl e s.   U n d er st a n di n g

mi x otr o p h  t e   m p or al   a n d  s p ati al   di stri b uti o n s,   a s    w ell   a s  t h e   e n vir o n   m e nt al

c o n diti o n s    u n d er    w hi c h  t h e y   fl o uri s h,  i s  i   m p er ati v e  t o    u n d er st a n di n g  t h eir

i   m p a ct    o n  tr o p hi c  tr a n sf er   a n d    bi o g e o c h e   mi c al   c y cli n g.    Mi x otr o p h s   ar e

h y p ot h e si z e d  t o    o ut c o   m p et e  stri ct   p h ot o a ut otr o p h s  a n d   h et er otr o p h s    w h e n

eit h er li g ht   or  n utri e nt s ar e li   miti n g,  b ut t e sti n g t hi s  h y p ot h e si s  h a s  b e e n  hi n d er e d

b y t h e  c h all e n g e   of i d e ntif yi n g a n d  q u a ntif yi n g   mi x otr o p h s i n t h e  fi el d.   U si n g  fi el d

o b s er v ati o n s fr o   m a   m ulti - d e c a d al n ort h er n   N ort h   Atl a nti c d at a s et,   w e c al c ul at e d

t h e  pr o p orti o n   of   or g a ni s   m s  t h at  ar e  c o n si d er e d    mi x otr o p h s    wit hi n  i n di vi d u al

mi cr o pl a n kt o n  s a   m pl e s.   W e  al s o  c al c ul at e d  a    “tr o p hi c i n d e x” t h at r e pr e s e nt s t h e

r el ati v e    pr o p orti o n s    of    p h ot o a ut otr o p h s  ( p h yt o pl a n kt o n),    mi x otr o p h s,   a n d

h et e r  ot r  o p h s  (   mi c r  o z  o  o pl a n kt  o n)  i n    e a c h   s a   m pl e.     W e  f  o u n d  t h at  t h e

pr o p orti o n    of    mi x otr o p h s    w a s    p o siti v el y   c orr el at e d    wit h  t e   m p er at ur e,   a n d

n e g ati v el y   wit h  eit h er li g ht   or i n or g a ni c  n utri e nt  c o n c e ntr ati o n.  T hi s  pr o p orti o n

w a s  hi g h e st  d uri n g s u   m   m erti   m e t h er   m al str ati  fi c ati o n a n d  n utri e nt li   mit ati o n, a n d

l o  w e st  d uri n g t h e   N ort h   Atl a nti c  s pri n g  bl o o   m  p eri o d.   B et  w e e n  1 9 5 8  a n d  2 0 1 5,
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T hi s st u d y  pr o vi d e s  a n  e   m piri c al f o u n d ati o n f or f ut ur e  e x p eri   m e nt al, ti   m e s eri e s,

a n d    m o d eli n g  st u di e s   of  a q u ati c    mi x otr o p h s.
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1 I ntr o d u cti o n

Pl a n kt o ni c  f o o d    w e b s   a r e  s o  m eti  m e s  si  m pli fi e d    wit h   a

di c h ot o  m y   b et  w e e n  stri ct   p h ot o a ut otr o p hs  a n d   h et er otr o p hs.

H o  w e v er,  a  gr o  wi n g  b o d y  of  e vi d e n c e  h as  d e  m o nstr at e d  t h at  a

l ar g e fr a cti o n  of  pl a n kt o n,  k n o  w n as   mi x otr o p hs  or   mi x o pl a n kt o n,

ar e  a bl e t o  utili z e  b ot h tr o p hi c str at e gi es ( Fl y n n  et  al.,  2 0 1 3 ; Mitr a

et al., 2 0 1 4 ; St o e c k er et al., 2 0 1 7 ).   C urr e ntl y   m ost l ar g e-s c al e   m ari n e

e c os yst e  m   m o d els  d o  n ot e x pli citl y i n cl u d e   mi x otr o p hs ( R o hr et al.,

2 0 2 3 ),   b ut  t ar g et e d    m o d el  st u di es  s u g g est  t h at    mi x otr o p hs  c a n

i n cr e as e  t h e  fl o  w   of  e n er g y  i n    m ari n e  f o o d    w e bs,  a n d  alt er

bi o g e o c h e  mi c al  c y cli n g  ( H art  m a n n  et  al.,  2 0 1 3  ; Mitr a  et  al.,  2 0 1 4   ;

W ar d  a n d  F oll o  ws,  2 0 1 6   ; D ut ki e  wi c z  et  al.,  2 0 2 0  ).  I n  o n e  gl o b al

m o d el,  t h e  a d diti o n  of  di n o  fl a g ell at e    mi x otr o p h  cl ass es  i n cr e as e d

bi o  m ass tr o p hi c tr a nsf er a n d   m e a n or g a nis  m si z e, i n cr e asi n g c ar b o n

e x p ort fr o  m t h e  s urf a c e  o c e a n  b y  3 5  %  ( W ar d  a n d  F oll o  ws,  2 0 1 6   ).

H o  w e v er,    wit h o ut  a n   u n d erst a n di n g   of  t h e   pr o p orti o n   of  t h e

pl a n kt o n  c o  m  m u nit y  c o  m p os e d  of   mi x otr o p hs, it is  h ar d t o  ass ess

t h e r o b ust n ess  of t h es e   m o d el r es ults.

B as e d o n t h e  h y p ot h esis t h at   mi x otr o p hs  h a v e l o  w er   m a xi  m u  m

gr o  wt h  r at es  c o  m p ar e d  t o  stri ct   p h ot o a ut o-  a n d   h et er otr o p hs,

St o e c k er  ( 1 9 9 8)  pr o p os e d t h at  pr otists  utili zi n g  a  si n g ul ar tr o p hi c

str at e g y ( p h ot o a ut o-  or  h et er otr o p h y) c a n  o ut c o  m p et e   mi x otr o p hs

of   a  si  mil a r  si z e    w h e n  t h e   n e c e s s a r y  r e s o u r c e s   a r e  s c a r c e.

S p e ci fi c all y,   p h ot o a ut otr o p hs  c a n   o ut c o  m p et e    mi x otr o p hs    w h e n

li g ht  a n d   n utri e nts  ar e  s uffi ci e nt   b ut   pr e y  is  s c ar c e  ( Lit c h  m a n

et  al.,  2 0 0 7 );  a n d  h et er otr o p hs  c a n  o ut c o  m p et e    mi x otr o p hs   w h e n

li g ht  a n d  n utri e nts  ar e  gr o  wt h-li  miti n g,  b ut  pr e y is  s uffi ci e nt  ( e. g. ,

R ot h h a u pt, 1 9 9 6 ; J e o n g et al., 2 0 1 0). I n ot h er   w or ds,   mi x otr o p hs ar e

a bl e t o  d o  mi n at e   w h e n  o n e  gr o  wt h-li  miti n g f a ct or is i n a d e q u at e  –

li g ht  or   i n or g a ni c   n utri e nts  or   pr e y   –   b ut   n ot    m or e  t h a n   o n e

(St o e c k er,  1 9 9 8 ; B er gstr ö  m  et  al.,  2 0 0 3 ; Mitr a  et  al.,  2 0 1 4  ).

T h es e d y n a  mi cs  h a v e b e e n d e  m o nstr at e d   wit h   mi x otr o p hi c a n d

h et er otr o p hi c   fl a g ell at es,  a n d  p h ot o a ut otr o p hi c  p h yt o pl a n kt o n  i n

S  w e dis h  l a k es  ( B er gstr ö  m  et  al.,  2 0 0 3 ).    D uri n g  s u  m  m er,    w h e n

nitr o g e n    w as   gr o  wt h-li  miti n g   b ut  li g ht  l e v els    w er e  s uf fi ci e nt,

mi x otr o p hi c   fl a gell ates   w er e   m or e  a b u n d a nt t h a n  p h ot o a ut otr o p hi c

p h yt o pl a n kt o n a n d h et er otr o p hi c  fl a g ell ates.   H o  w e v er, o nc e li g ht als o

b ec a  me  li  miti n g,  h et er otr o p hi c   fl a gell ate  a b u n d a nc e  i ncr e ase d  a n d

mi x ot r o p hi c     fl a g ell at e   a b u n d a n c e   d e cli n e d,  s u g g e sti n g  t h at

h et er otr o p h y b e c a  m e  a    m or e  c o  m p etiti v e  tr o p hi c  str at e g y  t h a n

mi x otr o p h y.   N u  m eric al   m o d els  s u p p ort t hes e    fi n di n gs.    Mi x otr o p hs

c a n  o utc o  m pete  p h ot o a ut otr o p hs i n  hi g hl y str ati fi e d  or l o  w  n utri e nt

s yst e  ms,    w h er e  p h a g otr o p h y  c a n  b e  us e d  t o  o v er c o  m e  diff usi o n

li  mit e d  n utri e nt  a c q uisiti o n  (W ar d  et  al.,  2 0 1 1   ; B er g e  et  al.,  2 0 1 7 ;

E d  w ar ds,  2 0 1 9 ).

W hil e   e x p e ri  m e nt s   a n d    m o d el s   h a v e   d e  m o n st r at e d  t h e

c o  m p etiti v e  a d v a nt a g es   of    mi x otr o p h y   u n d er  s el e ct  c o n diti o ns

(B er gstr ö  m  et  al.,  2 0 0 3 ;  V å g e  et  al.,  2 0 1 3  ;  C h a kr a b ort y  et  al.,

2 0 1 7 ),  t h e r e   h a s   b e e n  li  mit e d   r e s e a r c h  t o   d et e r  mi n e  t h e

e n vir o n  m e nt al  c o n diti o ns  t h at  f a v or    mi x otr o p hs  o n  a  r e gi o n al  t o

gl o b al  s c al e,   b e c a us e  it  is   pr o hi biti v el y  c h all e n gi n g  t o   d et e ct

mi x otr o p h y  i n  t h e    fi el d.    U n d erst a n di n g  t h e   bi o g e o gr a p hi c al

di st ri b uti o n   of    mi x ot r o p h s   a n d  t h ei r   a s s o ci at e d   e c ol o gi c al

d et er  mi n a nts  h as  b e e n  s u g g est e d  as  a    m aj or  pri orit y  i n  t h e   fi el d

of    mi x otr o p hi c  r es e ar c h  ( Mill ett e  et  al.,  2 0 2 3   ).   Esti  m ati n g  t h e
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r el ati v e  a b u n d a n c e  of  or g a nis  ms  t h at  ar e  c a p a bl e  of    mi x otr o p h y

wit hi n  t h e   pl a n kt o n   c o  m  m u nit y  i s   a n   alt e r n ati v e  t o   di r e ct

m e as ur e  m e nts   of    mi x otr o p hi c   b e h a vi or  t h at  c o ul d   b e   us e d  t o

r a pi dl y  e x p a n d  o ur  u n d erst a n di n g  of   mi x otr o p hs ’ bi o g e o gr a p hi c al

distri b uti o n.   R e c e nt  st u di es  h a v e  c o  m pil e d  gl o b al  o bs er v ati o ns  of

mi x otr o p hi c  or g a nis  ms t o e x a  mi n e t h eir  bi o g e o gr a p h y (  L el es et al.,

2 0 1 7 ; F a ur e  et  al.,  2 0 1 9 ; S c h n ei d er  et  al.,  2 0 2 0 ; Mitr a  et  al.,  2 0 2 3   ).

H o  w e v er,  i n v esti g ati o ns  li n ki n  g  e n vir o n  m e nt al  c o n diti o ns  t o

mi x ot r o p h   a b u n d a n c e,    w hi c h    w o ul d  t e st  t h e    m e c h a ni sti c

u n d er pi n ni n gs  of  t h eir  distri b uti o n,  ar e  li  mit e d  o n  a  r e gi o n al  t o

gl o b al s c al e.

W e f o c us o ur   w or k o n t h e   w ell-st u di e d n ort h er n   N ort h   Atl a nti c

O c e a n  e c os yst e  m,   w hi c h is  d o  mi n at e d  b y str o n g s e as o n al  c y cl es i n

w at er c ol u  m n str u ct ur e,  n utri e nt a v ail a bilit y a n d  pri  m ar y  pr o d u c er

c o  m  m u nit y  c o  m p ositi o n.    O ur  g o al  is  t o  t est  t h e  St o e c k er  ( 1 9 9 8)

h y p ot h esis,  t h at    mi x otr o p hs    will  d o  mi n at e    w h e n  eit h er  li g ht   or

n utri e nts  ar e  li  miti n g,   usi n g   n e arl y  si x   d e c a d es  of  l ar g e   pr otist

c o  m  m u nit y c o  m p ositi o n d at a c oll e ct e d b y t h e   C o nti n u o us Pl a n kt o n

R e c or d er  pr o gr a  m.   W e c al c ul at e t  w o   m etri cs   wit h   w hi c h t o e x pl or e

s p ati al  a n d  t e  m p or al  p att er ns  i n    mi cr o pl a n kt o n  tr o p hi c  str at e g y

a cr oss  t h e  s u b p ol ar    N ort h    Atl a nti c:  1)  t h e  r el ati v e  a b u n d a n c e  of

pl a n kt o n t a x a k n o  w n t o b e   mi x otr o p hi c  –  i n t his c as e t h os e c a p a bl e

of  p h ot o a ut otr o p h y  a n d  p h a g otr o p h y,  a n d  2)  a tr o p hi c i n d e x t h at

s h o  ws  t h e    m e a n  tr o p hi c  p ositi o n  of  t h e l ar g e  pr otist  c o  m  m u nit y,

fr o  m stri ct  p h ot o a ut otr o p h t o   mi x otr o p h t o stri ct  h et er otr o p h.   T h e

p r o p o rti o n   of    mi x ot r o p h s  i s   u s e d  t o   g e n e r at e   e  m pi ri c al

r el ati o n s hi p s    wit h   a v e r a g e  t e  m p e r at u r e,  li g ht   a n d   n ut ri e nt

c o n diti o ns.    W hil e  e  m piri c al  i n   n at ur e,  t h es e  r el ati o ns hi ps   off er

n e  w   h y p ot h es es  t o  g ui d e  f ut ur e  st u di es   of  tr o p hi c  str at e g y  i n

pl a n kt o n,   a n d   e n a bl e     m o r e   a c c u r at e   r e p r e s e nt ati o n s   of

mi x otr o p hs   wit hi n    m ari n e  f o o d   w e b    m o d els.  Fi n all y,   w e  e x a  mi n e

t h e  t e  m p or al  tr e n ds  i n    mi x otr o p h  r el ati v e  a b u n d a n c e  a v er a g e d

a cr oss t h e s h elf  a n d  offs h or e  p orti o ns  of t h e st u d y r e gi o n.
2   M at eri al s  a n d    m et h o d s

2. 1   D at a

T his  a n al ysis   n e c essit at e d  a    d at as et    wit h   hi g h   c o u nt   a n d

t a x o n o  mi c  r es ol uti o n  c oll e ct e d   o v er  l ar g e  s p ati al  a n d  l o n gti  m e

s c al e s.     W e   u s e d  t h e    N o rt h    Atl a nti c    C o nti n u o u s    Pl a n kt o n

R e c or d er  (  C P R)   d at a  ar c hi v e  ( htt ps:// d oi.  m b a. a c. u k/ d at a/ 3 1 6 7/ 1 ;

d oi:  1 0. 1 7 0 3 1/ 6 5 9 d 7 5 b 6 c 8 0 0 9. 1),   w hi c h  h as  d o c u  m e nt e d  pl a n kt o n

i n   N ort h   Atl a nti c s urf a c e   w at ers ( u p p er  2 5   m) f or  o v er si x  d e c a d es.

T h e    C P R  d at as et  c a n  b e  br o k e n  i nt o  4 1  st a n d ar d    C P R  r e gi o ns,

w hi c h  ar e   b as e d   u p o n   b at h y  m etr y  a n d   o c e a n o gr a p hi c  f e at ur es

(Ri c h ar ds o n   et   al.,   2 0 0 6  );    w e   us e d   d at a  fr o  m   3 6  t h at    w er e

a d e q u at el y  s a  m pl e d  ( Fi g ur e  1 ).  S a  m pl es  ar e  c oll e ct e d  o n  t h e   C P R

i nstr u  m e nt t o  w e d  b e hi n d s hi ps  of  o p p ort u nit y,  o n a sil k   m es h t h at

is   pr o gr essi v el y  r oll e d  a n d   pr es er v e d.   E a c h  s a  m pl e  e q u at es  t o

a p pr o xi  m at el y  t hr e e  c u bi c    m et ers  of  s e a  w at er  s a  m pl e d;  t a x a  ar e

r e c o r d e d   a s   p r e s e nt   a n d   a b s e nt   a n d   c o u nt s   a r e   e sti  m at e d

c at e g ori c all y  (s e e   Ri c h ar ds o n  et  al.,   2 0 0 6    f or    m et h o d ol o gi c al

d et ails).  P h yt o pl a n kt o n t a x a  c a u g ht i n t h e   C P R  d e vi c e  r a n g e fr o  m

s  m all c o c c olit h o p h or es ( a p pr o x. 1 0   mi cr o n), t o l ar g e  di n o fl a g ell at es
fr o nti er si n. or g
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St a   mi e s z ki n  et  al. 1 0. 3 3 8 9/f   m ar s. 2 0 2 4. 1 3 2 0 0 4 6
( a p pr o x.  1    m  m),  d e  m o nstr ati n g  t h at  d es pit e  t h e  r el ati v el y  c o ars e

m es h-si z e ( 2 7 0   m m), t h e   m et h o d c a pt ur es a l ar g e  pr o p orti o n  of t h e

p h yt o pl a n kt o n  c o  m  m u nit y.

T o  ass ess  e  m piri c al  r el ati o ns hi ps   b et  w e e n    mi x otr o p hs  a n d

e n vir o n  m e nt al  c o n diti o ns,    w e  a n al y z e d  a  s u bs et  of  t h e  d at a b as e,

i n cl u di n g  2 4 4  p h yt o pl a n kt o n  a n d   mi cr o z o o pl a n kt o n t a x a,  b ot h  b y

C P R  r e gi o n  a n d  1°  s p ati al  gri d  c ells,  fr o  m  J a n u ar y  1 9 9 6  t hr o u g h

D e c e  m b er  2 0 1 5.   T his  p orti o n  of  t h e  d at as et  c o nsist e ntl y  i n cl u d es

a ut ot r o p h s,   h et e r ot r o p h s  (  mi c r o z o o pl a n kt o n   cili at e s),   a n d

mi x otr o p hs.  S p e ci  fi c all y,  9 9  di at o  m,  9 2  di n o fl a g ell at e,  2 3  cili at e,

1 2  pr asi n o p h yt e,  1 0  pr y  m n esi o p h yt e,  fi v e r a di ol ari a n t a x a, a n d  o n e

a c a nt h a ri a n  t a x o n    w e r e  i n cl u d e d.    T h e  l e v el   of  t a x o n o  mi c

i d e ntifi c ati o n  f or  t h es e   gr o u ps  r a n g es  fr o  m  s p e ci es  t o   or d er

(S u p pl e  m e nt ar y    D at a ).  F or  t h e  i nt er a n n u al  ti  m e  s eri es  a n al ysis,

w e  i n cl u d e d  s a  m pl es   d ati n g   b a c k  t o   1 9 5 8  t o   gi v e  a   d e c a d al

p ers p e cti v e,  t h o u g h  d u e  t o  a  c h a n g e  i n  pr ot o c ol  i n  1 9 9 6,  t h es e

d at a  d o  n ot i n cl u d e  h et er otr o p hs.   C P R  d at a  c oll e cti o n  t e c h ni q u es

h a v e r e  m ai n e d c o nsist e nt si n c e 1 9 5 8.   T his gi v es a r o b ust ti  m e-s eri es

t h at is s uit a bl e f or  b ot h t e  m p or all y  a n d s p ati all y  e xt e nsi v e  st u di es,

a n d  t h at  h as  b e e n  us e d  t o  a d dr ess  l ar g e-s c al e  s ci e nti fi c  q u esti o ns

(e. g. ,  E d  w ar ds    &    Ri c h ar ds o n,   2 0 0 4 ;  B art o n  et  al.,   2 0 1 3 ,  2 0 1 5 ;

E d  w ar ds  et  al.,  2 0 2 2 ).    W e  ar e  t h er ef or e  a bl e  t o  us e  t h e  r el ati v e

pr o p orti o n  of  or g a nis  ms  i n  t h e    C P R  s a  m pl es  t o  i n v esti g at e  t h e

s e a s o n al   c y cl e,  s p ati al   v ari a bilit y,   a n d  i nt e r a n n u al  t r e n d   of

p h yt o pl a n kt o n  a n d   mi cr o z o o pl a n kt o n i n t h e  d at as et.
2. 2  E sti   m ati n g    mi x otr o p h  a b u n d a n c e  a n d
c o   m   m u nit y tr o p hi c  str at e g y

W e  cl assi   fi e d  pr otist  s p e ci es  as  p h ot o a ut otr o p hi c,   mi x otr o p hi c

or  h et er otr o p hi c b as e d o n e xisti n g lit er at ur e ( S u p pl e  m e nt ar y   D at a ).

Fr o  m t his   w e c al c ul at e d t h e  pr o p orti o n  of  or g a nis  ms t h at  us e e a c h

of t h e t hr e e tr o p hi c str at e gi es i n  e v er y s a  m pl e ( S e e  S u p pl e  m e nt ar y

Fi g ur e  1  f or  hist o gr a  m  of  esti  m at e d  c ell  a b u n d a n c es  p er  s a  m pl e).

W e t h e n   m ulti pli e d t h e tr o p hi c v al u e (- 1 f or p h ot o a ut otr o p hs, 0 f or

mi x otr o p hs,   or    + 1  f or   h et er otr  o p hs)   of   e a c h  s p e ci es   b y  its

c o n c e ntr ati o n  i n  e a c h  s a  m pl e,  a n d  di vi d e d  b y  t h e  s a  m pl e ’s  t ot al

or g a nis  m c o n c e ntr ati o n ( E q u ati o n 1 ).   T h us   w e c al c ul at e d t h e i n d e x

o n   a   s c al e   of   - 1,     m e a ni n g   t h e   s a  m pl e   c o nt ai n e d   o nl y
Fr o nti er s i n  M ari n e  S ci e n c e 0 3
p h ot o a ut ot r o p hi c   pl a n kt o n,  t o   0,    m e a ni n g  t h e  s a  m pl e    w a s

c o  m p os e d  o nl y  of  s p e ci es  c a p a bl e  of    mi x otr o p h y,  t o  + 1,    m e a ni n g

t h e  s a  m pl e  i n cl u d e d  o nl y  h et er otr o p hs.   T h e  tr o p hi c  i n d e x  is  a n

i nt er esti n g   w a y  t o  e n c a ps ul at e    m e a n  tr o p hi c  a cti vit y  b y  t h e  l ar g e

pr otist  c o  m  m u nit y   wit h  o n e  v ari a bl e.   H o  w e v er, if  a  c o  m  m u nit y is

d o  mi n at e d   b y   p h ot o a ut ot r o p h s  (t r o p hi c  i n d e x   of  - 1)   a n d

h et er otr o p hs (tr o p hi c i n d e x  of  + 1), t h e tr o p hi c i n d e x  v al u e   w o ul d

b e   0,  t h e  s a  m e  as  if  t h e  c o  m  m u nit y    w er e  c o  m p os e d   o nl y   of

mi x otr o p hs.   T h er ef or e,   w e  pr es e nt  t h e  pr o p orti o n  of  e a c h  gr o u p

al o n g    wit h  t h e  t r o p hi c  i n d e x  t o   d e  m o n st r at e  t h e  r el ati v e

c o ntri b uti o n  of  e a c h,  a n d   fi n d  t h at  t h e  tr o p hi c  i n d e x  is  still  a

us ef ul  c o n c e pt,  d es pit e its  c o  m p ut ati o n al  q uir ks.

TI   =  
− o iA i + o jH j

o iA i + o jH j + o k M k

( 1)

w h er e   TI   is  t h e  tr o p hi c  i n d e x;   Ai is  t h e  a b u n d a n c e  of  t h e  it h

a ut otr o p h;   H j is t h e a b u n d a n c e of t h e jt h h et er otr o p h; a n d   M k is t h e

a b u n d a n c e  of t h e  k t h mi x otr o p h.

Mi x otr o p h y  is  a    fl e xi bl e  tr o p hi c  str at e g y  t h o u g ht  t o  b e  us e d

w h e n   c o n diti o n s   a r e   u nf a v o r a bl e  f o r   p h ot o a ut ot r o p h y   o r

h et er otr o p h y   al o n e.    T h e r ef o r e,  t h e   e sti  m at e d   p r o p o rti o n   of

mi x otr o p hs  a n d t h e tr o p hi c i n d e x r e pr es e nt  a   m a xi  m u  m  p ot e nti al

f or   mi x otr o p hi c c a p a biliti es i n t h e s a  m pl e, r at h er t h a n a n e x pli cit i n

sit u  m e as ur e  m e nt   of    mi x otr o p hi c    a cti vit y.     W e  t h us   hi g hli g ht

c o n diti o n s    w h e n   k n o  w n     mi x ot r o p h s   a r e    m o r e  li k el y  t o

a c c u  m ul at e   bi o  m a s s,   a n d    w h at  e n vir o n  m e nt al  f a ct ors  f a v o r

s p e ci es t h at  c a n  utili z e t his str at e g y.
2. 3  St ati sti c al  a n al y s e s

W e a n al yz e d p atter ns i n t he   mi x otr o p h pr o p orti o n al o n g s p ati al,

s e as o n al,   a n d  i nt er a n n u al  s c al es.     W e  c o  m p ut e d   a n  e  m piri c al

ort h o g o n al  f u n cti o n  (  Cli  m ate   D at a   T o ol b o x,  E  O F ,    M atl a b   R 2 0 1 4 b,

Gr e e n e et al., 2 0 1 9  ) o n   m o nt hl y cli  m at ol o gies of t he tr o p hi c i n de x i n

e a c h    C P R  r e gi o n.   B as e d  o n  t he  r es ults  of  t he   E  O F  a n al ysis,    w e

i d e ntifi e d t hes e r e gi o ns as eit h er  “s helf”  or  “offs h ore ”. Si nc e t he  E  O F

a n al ysis  i n di c at e d  t h at   pr o xi  mit y  fr o  m  s h or e    w as   a   pri  m ar y

d eter  mi n a nt  of  tr o p hi c  i n d e x  cli  m at ol o g y,   w e  use d  b at h y  m etr y  t o

assi g n  1° c ells  as  “s helf”  (  me a n  d e pt h ≤  3 0 0   m)  or  “offs h or e ”  (  me a n

d e pt h  >  3 0 0    m)  l oc ati o ns.   Tr o p hi c  i n d e x  v al ues   w er e  a ver a g e d  at

diff er e nt s p ati al r es ol uti o ns ( 1° gri ds a n d  b y   C P R r e gi o n) t o e x a  mi n e

t he s e nsiti vit y  of  o ur r es ults t o a v er a gi n g  o n  diff er e nt s p ati al s c ales.

T h e   m e a n   m o nt hl y tr o p hi c i n d e x  v al u e   w as  c al c ul at e d i n s h elf

a n d  offs h or e  r e gi o ns  s e p ar at el y t o  e x a  mi n e its  a n n u al  c y cl e,  usi n g

d at a fr o  m  1 9 9 6 t o  2 0 1 5.   Al o n gsi d e t h es e  v al u es,   w e  als o  c al c ul at e d

t h e   m o nt hl y  r el ati v e  pr o p orti o n  of  p h ot o a ut otr o p hs,  h et er otr o p hs

a n d    mi x otr o p hs f or  c o  m p aris o n t o  t h e  tr o p hi c i n d e x.  F or  a    m or e

d et ail e d  s p ati al  p ers p e cti v e  of  s e as o n al  diff er e n c es  i n  t h e  tr o p hi c

i n d e x,   w e  a v er a g e d  a n d  pl ott e d    m e a n  i n d e x  v al u es  i n  1°  c ells  f or

wi nt er  (J a n u ar y  t hr o u g h    M ar c h),  s pri n g  (  A pril  t hr o u g h  J u n e),

s u  m  m er (J ul y t hr o u g h  S e pt e  m b er),  a n d  a ut u  m n (  O ct o b er t hr o u g h

D e c e  m b er);  d at a fr o  m  1 9 9 6 t o  2 0 1 5   w er e i n cl u d e d.

T o t est t h e  h y p ot h esis t h at li g ht  a n d  n utri e nts  ar e t h e  pri  m ar y

dri v ers  of  o pti  m al tr o p hi c str at e g y,   w e  us e d   m o nt hl y  cli  m at ol o gi es
FI  G  U  R E  1

M a p   of t h e   N ort h   Atl a nti c   C o nti n u o u s  Pl a n kt o n   R e c or d er (  C P R)

st u d y r e gi o n  a n d  s a   m pl e l o c ati o n s ( bl a c k  d ot s),   wit h  st a n d ar d   C P R

r e gi o n s   o utli n e d.   R e gi o n s  d e si g n at e d  a s  “off s h or e ” ar e li g ht  bl u e,

r e gi o n s  d e si g n at e d  a s  “s h elf ” ar e  y ell o  w  a n d r e gi o n s   wit h i n s uf fi ci e nt

s a   m pli n g  c o v er a g e  ar e  n ot  c ol or e d.
fr o nti er si n. or g
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St a   mi e s z ki n  et  al. 1 0. 3 3 8 9/f   m ar s. 2 0 2 4. 1 3 2 0 0 4 6
( 1 9 9 6- 2 0 1 5)   wit hi n   C P R  r e gi o ns,  e x a  mi ni n g   w hi c h  e n vir o n  m e nt al

p ar a  m et ers   w er e  ass o ci at e d   wit h  t h e  pr o p orti o n  of    mi x otr o p hs i n

t h e   pl a n kt o n  c o  m  m u nit y.    W e  t est e d  t h e    mi x otr o p h   pr o p orti o n

cli  m at ol o gi e s  f o r   n or  m al   di st ri b uti o n s    wit h   a    K ol  m o g or o v-

S  mir n o v  g o o d n ess- of- fi t  h y p ot h esis t est,   wit h  n or  m alit y  b ei n g t h e

n ull  h y p ot h esis  ( p  >  0. 0 5;   kstest ,    M atl a b   R 2 0 2 3 b).  St e p  wis e li n e ar

r e gr essi o n (ste p  wisel  m,   M atl a b   R 2 0 2 3 b)   wit h i nt er a cti o n t er  ms, a n d

s u  m  of  s q u ar e  err or  as  t h e  s el e cti o n  t er  m    w as  us e d  t o  e x a  mi n e

w hi c h of t h e f oll o  wi n g e n vir o n  m e nt al p ar a  m et ers   w er e   m ost ti g htl y

li n k e d t o t h e r el ati v e pr o p orti o n of   mi x otr o p hs i n t h e st u d y ar e a: s e a

s urf a c e  t e  m p er at ur e  (°  C),  s e a  s urf a c e  p h ot os y nt h eti c all y  a v ail a bl e

r a di ati o n ( P  A R,  Ei nst ei ns   m - 2 d - 1), a n d diss ol v e d  nitr at e ( μ  m ol L - 1),

p h o s p h at e  ( μ  m ol   L - 1 )   a n d   sili c at e   ( μ  m ol   L - 1).   S e a  s u rf a c e

t e  m p er at ur e  a n d   diss ol v e d   nitr at e,   p h os p h at e,  a n d  sili c at e    w er e

r etri e v e d fr o  m t h e    W orl d   O c e a n   Atl as ( 2 0 1 3,  v 2)  as  1°,  o bj e cti v el y

a n al y z e d   m e a n   m o nt hl y cli  m at ol o gi es s p a n ni n g  1 9 5 5- 2 0 1 2 ( G ar ci a

et  al.,  2 0 1 3 ; L o c ar ni ni  et  al.,  2 0 1 3 ).  S at ellit e- d eri v e d   m e a n   m o nt hl y

cli  m at ol o gi es  (s p a n ni n g   2 0 0 2- 2 0 1 7)   of  s e a  s urf a c e   P  A R    w er e

r etri e v e d  fr o  m    N  A S  A’s    M  O  DI S    A q u a  s at ellit e  (N  A S  A    O B P  G,

2 0 1 7 )  as   9- k  m    m a p p e d   d at a,  t h e n  r e gri d d e d  i nt o   1°  st a n d ar d

gri ds.    Mi x e d  l a y er  P  A R  fl u x es   w o ul d  b e    m or e  r el e v a nt  t o   i n  sit u

mi x otr o p hs,  b ut s urf a c e  P  A R is  a v ail a bl e  at t h e s c al e  of t his st u d y.

A n n u al    mi x otr o p h  pr o p orti o ns  a n d  tr e n ds   w er e  a n al y z e d  f or

t h e  e ntir e  st u d y  r e gi o n,  usi n g t h e  1 9 5 8- 2 0 1 5 ti  m e  s eri es.   D u e t o  a

c h a n g e i n t h e   C P R a n al ysis   m et h o ds i n 1 9 9 6 p ert ai ni n g t o ti nti n ni d

cili at es  ( h et er otr o p hs),    w e  c al c ul at e d  t his   pr o p orti o n  r el ati v e  t o

p h ot o a ut otr o p hs   o nl y.    Gi v e n  t h e  r el ati v el y  s  m all   h et er otr o p h

c o ntri b uti o n t o t h e  d at as et,   w e  d e e  m e d t his  a n  a p pr o pri at e   w a y t o

pr es e nt t h e l o n g est,   m ost c o nsist e nt ti  m e s eri es.   T h e  d at a   w er e  fi rst

a v er a g e d  o v er t h e  offs h or e  a n d  s h elf  p orti o ns  of t h e  st u d y  r e gi o n,

a n d t h e n b y y e ar, gi vi n g a n a n n u al ti  m e s eri es f or s h elf a n d offs h or e

s e cti o ns.    T h e  sl o p e  of  tr e n ds  p u n ct u at e d  b y  c h a n g e p oi nts    w er e

e v al u at e d   wit h  a si  m pl e li n e ar r e gr essi o n ( re gress,   M atl a b   R 2 0 2 2 a).

T h e  s a  m e  pr o c ess    w as  us e d  t o  g e n er at e  ti  m e  s eri es  of  s e as o n al

mi x otr o p h  pr o p orti o n  (  i.e.,   wi nt er,  J a n u ar y-  M ar c h;  s pri n g,   A pril-

J u n e;  s u  m  m er,  J ul y- S e pt e  m b er;  a n d  a ut u  m n,   O ct o b er-  D e c e  m b er).

T h es e   d at as ets    w er e   a n al y z e d   usi n g   a    B a y esi a n  c h a n g e p oi nt

d et e cti o n  a n d  ti  m e  s eri es  d e c o  m p ositi o n,  c all e d   “ B E  A S T ”  (Z h a o

et al.,  2 0 1 9 ), t o  d et er  mi n e  k e y  p oi nts i n ti  m e   w h e n t h e tr e n d i n t h e

a n n u al  ti  m es  s eri es  c h a n g e d,  a n d    w h et h er  t h os e  c h a n g es    w er e

d ri v e n   b y  s hifts  i n  t h e    mi x otr o p h   p r o p orti o n  i n   p arti c ul ar

s e as o ns.  Fi n all y,    w e  c al c ul at e d  a    m o nt hl y    mi x otr o p h  pr o p orti o n

a n o  m al y f or t h e  1 9 5 8- 2 0 1 5  p eri o d, t o  vis u ali z e c h a n g es  a n d tr e n ds

i n t h e ti  m e s eri es.
3   R e s ult s

3. 1  S e a s o n al  a n d  s p ati al  v ari a bilit y

W e  e x a  mi n e d  t h e  tr o p hi c  i n d e x   o v er  s p ati al,  s e as o n al  a n d

i nt er a n n u al  s c al es.   T h e  str o n g est  s p ati al  p att er n  i n  t h e i n d e x   w as

a  c o ntr ast   b et  w e e n  s h elf  a n d  offs h or e  r e gi o ns  ( Fi g ur e  1 ).   E  O F

a n al ysis   of  a n n u al  tr o p hi c  i n d e x  c y cl es  i n  e a c h  st a n d ar d    C P R

r e gi o n  s h o  w e d  t h at, i n  g e n er al,  esti  m at e d l e v els  of    mi x otr o p hs  i n

s h elf  r e gi o ns  c o v ari e d  i n  s p a c e  a n d  ti  m e,    w hil e  offs h or e  r e gi o ns
Fr o nti er s i n  M ari n e  S ci e n c e 0 4
c o v ari e d  i n d e p e n d e ntl y  of  s h elf  ar e as  ( S u p pl e  m e nt ar y  Fi g ur e  2 ).

M a ps  of t h e tr o p hi c i n d e x  a v er a g e d s e as o n all y  a n d  a cr oss t h e ti  m e

s eri es r e v e al a s e as o n al  pr o gr essi o n  of l o  w  v al u es i n c o ast al r e gi o ns

i n    wi nt e r  (Fi g u r e   2  A ),  s p r e a di n g  t h r o u g h o ut  t h e   off s h o r e

n ort h  w est er n    N ort h    Atl a nti c  i n  s pri n g  ( Fi g ur e  2 B ),  f oll o  w e d  b y

hi g h er v al u es   m o vi n g fr o  m t h e s o ut h er n p orti o n of t h e st u d y r e gi o n

i n s u  m  m er (Fi g ur e  2  C ), t o t h e   m aj orit y  of s a  m pl e d  offs h or e   w at ers

i n  a ut u  m n  (Fi g ur e  2  D ),  a n d  t h e n  c o ntr a cti n g  t o  t h e  s o ut h er n

p orti o n  of t h e r e gi o n i n   wi nt er ( Fi g ur e  2  A ).

W e   e v al u at e d  t h e   cli  m at ol o gi c al    m e a n s   of  t h e  r el ati v e

c o  m p ositi o n   of   p h ot o a ut otr o p hs,   h et er otr o p hs,  a n d    mi x otr o p hs

f or  s h elf  a n d   offs h or e  r e gi o ns    wit h  st a n d ar d   d e vi ati o n  ( ±  S  D)

r e pr es e nti n g  t h e  s p ati al  v ari a bilit y  ar o u n d  t h e    m e a n.  I n  s h elf
A

B

D

C

FI  G  U  R E  2

Tr o p hi c i n d e x   o v er t h e  st u d y r e gi o n ( 1 9 9 6 - 2 0 1 5),  a v er a g e d  a n d

s   m o ot h e d   o v er  1°  c ell s, i n   wi nt er  ( A),  s pri n g ( B),  s u   m   m er (  C),  a n d

a ut u   m n  (  D).   R e d i n di c at e s    m or e  h et er otr o p h s,  gr a y    mi x otr o p h s,  a n d

bl u e  a ut otr o p h s.
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r e gi o ns,   p h ot o a ut otr o p hs  (s oli d   bl a c k  li n e,   Fi g ur e   3  A )   v ari e d

b et  w e e n  a    mi ni  m u  m   of   4 0. 4  %   ±   2 2. 9   of  t h e  c o  m  m u nit y  i n

A u g u st,   a n d   a    m a xi  m u  m   of   7 6. 7  %    ±   2 0. 0  i n   F e b r u a r y.  I n

c o  m p aris o n,    mi x otr o p h  pr o p orti o n  ( d ott e d  bl a c k li n e,  Fi g ur e  3  A )

w as l o  w est i n s h elf r e gi o ns i n F e br u ar y at 2 2. 0  %  ± 1 9. 5, a n d  hi g h est

i n S e pt e  m b er at 5 1. 7  % ± 2 2. 1.   H et er otr o p hs i n s h elf r e gi o ns ( d as h e d

bl a c k  li n e,   Fi g ur e   3  A )  c o nsist e ntl y  a c c o u nt e d  f or  t h e  l o  w est

pr o p orti o n   of  t h e  c o  m  m u nit y.    T h e y  r e a c h e d  a  cli  m at ol o gi c al

m a xi  m u  m  i n  J u n e    w h e n  t h e y    m a d e   u p   8. 2  %   ±   1 2. 0   of  t h e

c o  m  m u nit y,  a n d  a    mi ni  m u  m   of   0. 8  %   ±   3. 9  i n    M ar c h.    T h es e

v al u es  ar e   n ot  si g ni fi c a ntl y   diff er e nt  fr o  m   0,  i n di c ati n g  t h at

h et er otr o p hs  ar e  l ess  c o  m  m o n  i n  t h e  si z e  r a n g e  s a  m pl e d  b y  t h e

C P R, a n d t h at t his d at as et is  n ot i d e al f or c a pt uri n g t h eir v ari a bilit y.

O v er all,  p h ot o a ut otr o p hs  d o  mi n at e d  t h e  s h elf  c o  m  m u nit y  i n  all

s e as o ns,  e x c e pt l at e s u  m  m er  a n d  e arl y  a ut u  m n (J ul y- S e pt e  m b er).

T hr o u g h o ut  t h e  cli  m at ol o gi c al  a n n u al  c y cl e,  p h ot o a ut otr o p hs

i n  offs h or e ar e as (s oli d  bl a c k li n e, Fi g ur e  3 B ) r e pr es e nt e d  a s  m all er

m e a n pr o p orti o n of t h e c o  m  m u nit y c o  m p ar e d t o s h elf o bs er v ati o ns,

wit h a   m a xi  m u  m of 6 6. 2  %  ± 2 8. 2 i n   M a y, a n d a   mi ni  m u  m of 2 8. 2  %

± 2 6. 6 i n   A u g ust.   Mi x otr o p hs   m a d e u p t h e hi g h est pr o p orti o n of t h e

c o  m  m u nit y i n J a n u ar y at  6 3. 7  %  ± 3 4. 6 a n d l o  w est i n   M a y at  3 0. 6  %
Fr o nti er s i n  M ari n e  S ci e n c e 0 5
±  2 6. 5,  b ut  u nli k e  t h e  s h elf  r e gi o ns,  t h e    mi x otr o p h   pr o p orti o n

r e  m ai n e d  r el ati v el y  c o nsist e nt  a n d   d o  mi n at e d  t h e  c o  m  m u nit y

b et  w e e n  J ul y  a n d  F e br u ar y  ( d ott e d  bl a c k  li n e,   Fi g ur e  3 B ).   A g ai n,

h et er otr o p hs  c o  m pris e d  t h e  l o  w est  pr o p orti o n  of  t h e  c o  m  m u nit y

( d as h e d  bl a c k  li n e,  Fi g ur e  3 B ),    wit h  a  p e a k  of  1 5. 3  %  ±  2 0. 2  i n

A u g ust,  a n d  as littl e  as  2. 7  %  ±  6. 7 i n   A pril.

Wit h  t h e   e x c e pti o n   of  t h e   pl a n kt o n   c o  m  m u nit y   d uri n g

s u  m  m erti  m e  i n  offs h or e  r e gi o ns,  t h e  r el ati v el y  l o  w  pr o p orti o n  of

h et er otr o p hs  t hr o u g h o ut  t h e  y e ar  r es ult e d i n  a tr o p hi c i n d e x  t h at

m ai nl y  r e pr es e nt e d  t h e  i nt er pl a y   b et  w e e n   p h ot o a ut otr o p hs  a n d

mi x otr o p hs.  I n  t h e  s h elf  r e gi o ns,  t h e    m o nt hl y    mi ni  m u  m  of  - 0. 7 6

±  0. 2 1  o c c urr e d i n  F e br u ar y  (s oli d  r e d li n e  a n d  ri g ht  h a n d  y- a xis,

Fi g ur e  3  A ), a n d i n  offs h or e r e gi o ns t h e   m o nt hl y   mi ni  m u  m  of - 0. 6 4

± 0. 3 2  o c c urr e d t  w o   m o nt hs l at er, i n   M a y (s oli d r e d li n e a n d ri g ht-

h a n d  a xis,  Fi g ur e  3 B ).  I n  b ot h  t h e  s h elf  a n d  offs h or e  r e gi o ns,  t h e

i n d e x  i n cr e as e d  i n  l at e  s pri n g  a n d  s u  m  m er,  r e a c hi n g  a n n u al

m o nt hl y    m a xi  m a  of  - 0. 3 4  ±  0. 2 5  a n d  - 0. 1 3  ±  0. 3 9  i n  J ul y  a n d

A u g ust, r es p e cti v el y (s oli d r e d li n es a n d ri g ht- h a n d a x es,   Fi g ur e  3 ).
3. 2  E n vir o n   m e nt al  c o v ari at e s

W e ass ess e d t h e s e as o n al c y cl e of t h e  pr o p orti o n  of   mi x otr o p hs

f o u n d  i n  t h e  pr es e nt  st u d y  as  a    m et a b oli c  r es p o ns e  t o  c h a n gi n g

e n vi r o n  m e nt al   c o n diti o n s.   St e p  wi s e  li n e a r  r e g r e s si o n s    wit h

cli  m at ol o gi es  of  s e a  s urf a c e  t e  m p er at ur e  (°  C),  p h ot os y nt h eti c all y

a v ail a bl e r a di ati o n ( P  A R), t ot al nitr at e ( μ  m ol L - 1), p h os p h at e ( μ  m ol

L - 1)  a n d  sili c at e  ( μ  m ol  L- 1)  fr o  m  e a c h   C P R  r e gi o n  a n d    m o nt h  as

i n d e p e n d e nt v ari a bl es, a n d t h e pr o p orti o n of   mi x otr o p hs fr o  m e a c h

r e gi o n  a n d    m o nt h  as  d e p e n d e nt  v ari a bl es,  r e v e al e d  r el ati o ns hi ps

b et  w e e n  esti  m at es  of   mi x otr o p hs  a n d t h e  e n vir o n  m e nt.  B ot h  s h elf

a n d   offs h or e    mi x otr o p h   pr o p orti o ns    w er e   n or  m all y   distri b ut e d

(s h elf:   p   =  0. 2 0  a n d   offs h or e:   p   =  0. 8 0;  c a n n ot  r ej e ct  t h e   n ull

h y p ot h esis  of  n or  m alit y).   T h e  pr o p orti o n  of    mi x otr o p hs  i n  s h elf

w at ers,    w h e n  a v er a g e d   o v er  t h e  st a n d ar d    C P R  r e gi o ns,    w er e

p ositi v el y  c orr el at e d    wit h  t e  m p er at ur e,  a n d  n e g ati v el y  c orr el at e d

wit h  t h e  i nt er a cti o n   b et  w e e n   P  A R  a n d   nitr at e  c o n c e ntr ati o ns;

h o  w e v er  P  A R  a n d  nitr at e  al o n e   w er e  n ot  si g ni fi c a nt  pr e di ct ors  ( p

> 0. 0 5).   T h e   mi x otr o p h pr o p orti o n i n offs h or e   w at ers   w as p ositi v el y

c orr el at e d    wit h  t e  m p er at ur e,  a n d   n e g ati v el y  c orr el at e d    wit h  t h e

i nt er a cti o n  b et  w e e n  P  A R  a n d  p h os p h at e  c o n c e ntr ati o n;  P  A R  a n d

p h os p h at e  al o n e    w er e  n ot  si g ni fi c a nt  pr e di ct ors  ( p <  0. 0 5).  B ot h

m o d els    w er e  st atisti c all y  si g ni  fi c a nt  (s h elf:    R 2 =  0. 5 2,  p <  0. 0 0 1;

offs h or e:    R 2 =   0. 5 1,   p < 0. 0 0 1)  ( T a bl e   1 ;  f ull    m o d el  r es ults  i n

S u p pl e  m e nt ar y   T a bl e  1 ).  I n  a d diti o n  t o  st e p  wis e  r e gr essi o ns,    w e

als o  ass ess e d  t h e  r el ati o ns hi p  b et  w e e n    mi x otr o p h  pr o p orti o n  a n d

e a c h i n d e p e n d e nt  v ari a bl e s e p ar at el y ( S u p pl e  m e nt ar y  Fi g ur e  3 ).

Usi n g s c att er  pl ots  of   m o nt hl y   mi x otr o p h  pr o p orti o n  d at a fr o  m

e a c h   C P R r e gi o n t o vis u aliz e t he ste p  wise r e gressi o n r es ults d es cri b e d

a b o v e,   mi x otr o p h pr o p orti o n   w as hi g hest i n s helf   w at ers at a r a n g e of

P  A R  fl u xes   w he n  nitr ate  c o nc e ntr ati o n   w as l o  w; it   w as l o  w est   w h e n

b ot h v ari a bl es   w er e  hi g h ( Fi g ur e 4  A ). I n offs h or e r e gi o ns,   mi x otr o p h

pr o p orti o ns   w er e hi g h est at a r a n ge of  P  A R l e v els a n d l o w p h os p h at e

c o n c e ntr ati o n a n d at a r a n ge of p h os p h at e c o n c e ntr ati o ns   w h e n  P  A R

w as l o  w.  Si  mil ar t o s helf r e gi o ns,   mi x otr o p h  pr o p orti o n i n  offs h ore

r e gi o ns    w as  l o  w est    w h e n  b ot h  p h os p h at e  a n d  P  A R    w er e  hi g h est
A

B

FI  G  U  R E  3

M e a n  s e a s o n al  cli   m at ol o g y   of t h e  pr o p orti o n s   of  p h ot o a ut otr o p h s

( s oli d  bl a c k li n e),  h et er otr o p h s ( d a s h e d  bl a c k li n e),   mi x otr o p h s

( d ott e d  bl a c k li n e),  a n d tr o p hi c i n d e x (r e d  s oli d li n e) i n  s h elf ( A) a n d

off s h or e   ( B) p orti o n s   of t h e  st u d y r e gi o n,  a v er a g e d   o v er  1 9 9 6 - 2 0 1 5.
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Fr o nti er s i n  M ari n e  S ci e n c e 0 6
(Fi g ur e  4 B ).    Wit h  r es pe ct  t o  t e  m per at ur e  a n d  n utri e nt  c o n diti o ns,

mi x otr o p h pr o p orti o n   w as  hi g h est i n s helf a n d offs h ore   w aters   w h e n

t e  m per at ur e   w as hi g her, a n d n utri e nt c o nc e ntr ati o n   w as l o  w er. L o  w er

mi x otr o p h  pr o p orti o n  v al ues i n s helf  a n d  offs h or e r e gi o ns  o cc urre d

w h e n t e  m per at ur e   w as l o  w er, o ver a r a n ge of n utri e nt c o n c e ntr ati o ns

(Fi g ur es  4 C , D  ).   N ot e t h at  d ue t o l ac k  of a p pr o pri ate  d at a,   w e c o ul d

n ot  dir ectl y  e x pl or e  t he  r ol e  of  pre y  a v ail a bilit y  o n  t he  pr o p orti o n

of   mi x otr o p hs.
3. 3  Ti   m e  s eri e s tr e n d s

Tr e n ds  o v er t h e f ull ti  m e  s eri es  a n d   C P R  s p ati al  d o  m ai n   w er e

e x pl or e d  usi n g a  B a y esi a n c h a n g e p oi nt a n al ysis.   T h e a n o  m al y fr o  m

t h e   m e a n   mi x otr o p h pr o p orti o n (r el ati v e t o p h ot o a ut otr o p hs o nl y),

al o n gsi d e  t h e  c h a n g e p oi nt  a n al ysis,  r e v e al e d  a    m aj or  s hift  i n  t h e

tr aj e ct or y  of    mi x otr o p h  pr o p orti o n  i n  t h e  offs h or e   w at ers  of  t h e

st u d y r e gi o n (s oli d  y ell o  w li n es,  Fi g ur e  5  A ),  b ut  n ot i n s h elf   w at ers

(Fi g ur e  5 B ).   U nl ess  ot h er  wis e  n ot e d, t h e  pr o b a bilit y  of t h e  n u  m b er

of  c h a n g e p oi nts    wit hi n  a  ti  m e  s eri es   pr es e nt e d   h er e  is   ≥   5 0  %.

S u  m  m ar y   fi g ur es   of   all    B E  A S T  r es ults  c a n   b e  f o u n d  i n  t h e

S u p pl e  m e nt ar y    M at eri al   (S u p pl e  m e nt ar y   Fi g ur e  4 ).  I n   offs h or e

w at ers,  t h er e    w er e  t  w o    m aj or  s hifts  i n  t h e  tr aj e ct or y  of  a n n u al
T A B L E  1     M o d el  c o v ari at e s f or   mi x otr o p h   pr o p orti o n i n  s h elf  a n d

off s h or e   w at er s  at t  w o r e s ol uti o n s ( 1°  a n d   wit hi n t h e  3 5  st a n d ar d

C P  R r e gi o n s).

S  H E L F

Li n e ar  r e gr essi o n   m o d el:

y  ~  1  +  x 1  +  x 2* x 3

R 2 =  0. 5 2

p  <  0. 0 0 1

Esti  m at e d   C o ef fi ci e nts:

Esti  m at e S E p- v al u e

(I nt er c e pt)

x 1

x 2: x 3

0. 2 2 7

0. 0 1 6

- 0. 0 0 1

0. 0 5 4

0. 0 0 3

0. 0 0 0

4. 5 5 E- 0 5

1. 5 7 E- 0 6

1. 7 4 E- 0 6

O F F S  H  O R E

Li n e ar  r e gr essi o n   m o d el:

y  ~  1  +  x 1  +  x 2* x 4

R 2 =  0. 5 1

p  <  0. 0 0 1

E sti   m at e d   C o ef fi ci e nt s:

Esti  m at e S E p- v al u e

(I nt er c e pt)

x 1

x 2: x 4

0. 4 8 1

0. 0 1 8

- 0. 0 1 3

0. 0 7 4

0. 0 0 4

0. 0 0 3

4. 3 7 E- 1 0

1. 9 6 E- 0 6

2. 4 7 E- 0 5
F or  e a c h   m o d el, t h e   R 2 a n d  p- v al u es  ar e list e d.   C o v ari at es i n cl u d e:  x 1 t e  m p er at ur e (°  C),  x 2

p h ot os y nt h eti c all y a v ail a bl e r a di ati o n ( Ei nst ei ns   m - 2 d - 1), x 3 nitr at e c o n c e ntr ati o n ( μ  m ol L - 1),

x 4  p h os p h at e  c o n c e ntr ati o n ( μ  m ol  L - 1),  a n d  x 5 sili c at e  c o n c e ntr ati o n ( μ  m ol  L - 1).
A B

DC

FI  G  U  R E   4

Mi x otr o p h  pr o p orti o n i n  s h elf   C o nti n u o u s  Pl a n kt o n   R e c or d er (  C P R) r e gi o n s  a s  a f u n cti o n   of    ( A) s urf a c e  p h ot o s y nt h eti c all y  a v ail a bl e r a di ati o n ( P A R,

Ei n st ei n s    m - 2 d - 1 )  a n d  nitr at e  c o n c e ntr ati o n (m M ol  L - 1 ),  a n d (  C) s urf a c e t e   m p er at ur e (°  C)  a n d  nitr at e  c o n c e ntr ati o n ( m M ol  L - 1 );    mi x otr o p h  pr o p orti o n i n

off s h or e   C P R r e gi o n s  a s  a f u n cti o n   of   ( B) P A R ( Ei n st ei n s    m - 2 d - 1 )  a n d  p h o s p h at e  c o n c e ntr ati o n (m M ol  L - 1 ),  a n d (  D) s urf a c e t e   m p er at ur e (°  C)  a n d

p h o s p h at e  c o n c e ntr ati o n ( m M ol  L - 1 ).  E a c h  d at a  p oi nt r e pr e s e nt s    m e a n    mi x otr o p h  pr o p orti o n i n   o n e r e gi o n  a n d   o n e  cli   m at ol o gi c al    m o nt h,   wit h t h e

c ol or i n di c ati n g t h at  pr o p orti o n   o n  a  s c al e fr o   m   0 t o  1.
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mi x otr o p h  pr o p orti o n  r el ati v e  t o  p h ot o a ut otr o p hs  b et  w e e n  1 9 5 8

a n d 2 0 1 5,   wit h 7 5. 1  % a n d 9 5. 8  % pr o b a biliti es of si g ni fi c a nt s hifts i n

1 9 6 6  a n d  1 9 9 2  ( Fi g ur e  5  A ).    T h e  fi rst   p eri o d  ( 1 9 5 8- 1 9 6 6),  a n d

s e c o n d  p eri o d ( 1 9 6 7- 1 9 9 2)   w er e  c h ar a ct eri z e d  b y  n o tr e n d ( 5 7. 0  %

a n d  7 6. 0  %  pr o b a biliti es  of  n o  tr e n d,  r es p e cti v el y),   w hil e  t h e  t hir d

p eri o d  ( 1 9 9 3- 2 0 1 5)  s h o  w e d  a  si g ni fi c a nt   p ositi v e  tr e n d  ( 9 8. 6  %

pr o b a bilit y   of   b ei n g   p ositi v e)    wit h  t h e    mi x otr o p h   pr o p orti o n

i n cr e asi n g  b y  0. 0 0 9  p er  y e ar ( R2 =  0. 7 9,  p < < 0. 0 0 1).

T he  c h a n ge p oi nts  f o u n d  f or  t he  f ull  offs h ore  ti  me  series  v arie d

w he n  e x a  mi ne d  at  t he  se as o n al  sc ale.  S pri n g  s h o we d  n o  si g ni  fi c a nt

c h a n ge p oi nts  b ut  h a d  a  v er y  hi g h  p r o b a bilit y  ( 9 8. 9  %)  of  a  p ositi ve

tr e n d ( 0. 0 0 5 y- 1) t hr o u g h o ut t he ti  me series ( R 2 = 0. 7 2, p < < 0. 0 0 1).   N o

ti  me  peri o ds i n  a n y se as o n s h o  we d  a str o n g  pr o b a bilit y  of  a  ne g ati ve

tr e n d  (r a n g e  =  0  % i n  s pri n g,  1 9 5 8- 2 0 1 5 t o  1 0. 1  % i n  s u  m  mer,  1 9 5 8-

1 9 6 7).   Wi nter a n d s u  m  mer  b ot h s h a re d a c h a n g e p oi nt i n 1 9 9 3,   w hic h

c oi n ci des (  ±  1  y)   wit h t he  1 9 9 2 c h a n ge p oi nt i n t he  a n n u al ti  m e series.

T her e   w as als o a s u  m  mer c h a n ge p oi nt i n 1 9 6 7,   w hic h c oi n ci des ( ± 1 y)

wit h  t he  1 9 6 6  c h a n ge p oi nt  i n  t he  a n n u al  ti  me  s eries;   h o  we ver,  t he

m a xi  m u  m  pr o b a bilit y  of  t  w o  c h a n ge p oi nts  i n  t he  offs h ore  s u  m  mer
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ti  me  series    w as  o nl y  3 4. 3  %.  I n  a ut u  m n,  o ne  c h a n ge p oi nt  i n  1 9 7 7

p u nct u ate d t w o  peri o ds  of  p ositi ve tre n ds i n   mi x otr o p h  pr o p orti o ns,

wit h a s u d de n a n d s h ort-li ve d ( 1 9 7 5- 1 9 7 7) ne g ati ve sl o pe i n t he a n n u al

a ut u  m n    mi x otr o p h   pr o p orti o n.    Of  all  s e as o n al  c h a n g e p oi nts  i n

offs h ore   w aters,  t he    m ost  pr o b a bl e   w as t he  1 9 9 3   wi nter  s hift  ( 9 9. 7  %

pr o b a bilit y). I n s helf   w aters  of t he st u d y re gi o n, t he  pr o b a bilit y  of a n y

n u  m ber of c h a n ge p oi nts i n t he   mi x otr o p h pr o p orti o n   w as < 5 0  % f or t he

a n n u al  a n d  all se as o n al ti  me series.
4   Di s c u s si o n

W e   us e d  t h e    N ort h    Atl a nti c    O c e a n   ’s  s p ati al   a n d  s e as o n al

v ari a bilit y  t o  t est,  at  t h e  b asi n  s c al e,  t h e  t h e or eti c al  fr a  m e  w or k

pr es e nt e d  b y  St o e c k er ( 1 9 9 8) ,   w hi c h  p osits t h at   mi x otr o p hs s h o ul d

d o  mi n at e  t h e   pl a n kt o n   c o  m  m u nit y    w h e n  li g ht   o r   n ut ri e nt

c o n c e ntr ati o n  li  mits   p h ot o a ut o tr o p hi c   pr o d u cti o n.    T h us,  t h e

r el ati v e   a b u n d a n c e   of    mi x otr o p hs  i n  t h e   pr otist  c o  m  m u nit y

s h o ul d   e b b   a n d   fl o  w   c o  m pl e  m e nt a r y  t o   p h ot o a ut ot r o p hi c

p h yt o pl a n kt o n   bl o o  m  c y cl es .     W e    w er e   als o   a bl e  t o   e x a  mi n e

c h a n g es i n t h es e r el ati v e  pr o p orti o ns  o v er  5 7  y e ars.
4. 1  S p ati al  p att er n s

Wit hi n o ur st u d y r e gi o n, t he esti  m at e d pr o p orti o n of   mi x otr o p hs

s h o  w e d s p ati al  p atter ns t h at v arie d fr o  m t he s helf t o t he  o p e n  o ce a n,

a n d  l atit u di n al  gr a di e nts  t h at  s u p p ort e d  St o e c k er ’s   h y p ot h esi z e d

r el ati o ns hi ps    wit h  e n vir o n  m e nt al  c o n diti o ns  ( St o e c k er,   1 9 9 8 ).

S h all o  w er  a n d  ti d al  c o ast al  z o n es   h a v e  hi g h er  l e v els  of  pri  m ar y

pr o d ucti o n  t h a n  offs h ore    w aters  d ue  t o    m or e  c o nsiste nt  n utri e nt

s u p pl y  i n  t he    mi x e d    w ater  c ol u  m n  (L o n g h urst,  1 9 9 5 ),    w hi c h  c a n

m ai nt ai n p h ot o a ut otr o p hi c pr o d u cti o n   w h e n li g ht is a d e q u at e.   T h us,

mi x otr o p hs    m a y  b e l ess  c o  m petiti v e  o n  t he  c o nti n e nt al  s hel ves  f or

m ost  of t he y e ar, s uc h as o nl y b ei n g a  pre v al e nt  p art of t he  pl a n kt o n

c o  m  m u nit y  d uri n g s u  m  mer ( Fi g ur e  2 ). I n  offs h ore r e gi o ns,  n utri e nt

a v ail a bilit y  a n d    mi x e d  l a y er  d e pt h  ar e  str o n ger  dri vers  of  bl o o  m

ti  mi n g t h a n li g ht l e v els (S v er dr u p,  1 9 5 3 ; T o  w nes e n d  et  al.,  1 9 9 4 ) i n

c o ntr ast  t o  s helf  r e gi o ns  ( L o n g h urst,  1 9 9 5 ).    O ur   a n al ysis  f urt h er

d e  m o nstr at e d t h at t he  p he n ol o g y of   mi x otr o p hs i n s helf r e gi o ns   w as

st atisti c all y  disti nct fr o  m  offs h or e r e gi o ns s a  m pl e d  b y t he   C P R,  a n d

t h at  offs h ore  r e gi o ns    w er e  ass o ci ate d    wit h  hi g h er  pr o p orti o ns  of

mi x otr o p hs (  Fi g ure  2 ).

T h e l atit u di n al gr a di e nt  of t h e  pr o p orti o n  of   mi x otr o p hs a cr oss

t h e offs h or e   C P R ar e as (Fi g ur e 2 ) r efl e cts t h e g e n er al cir c ul ati o n a n d

s urf a c e    wi n d   p att er ns   of  t h e  s u btr o pi c al  a n d  s u b p ol ar    N ort h

Atl a nti c    G yr es.  Pr e d o  mi n a nt  s urf a c e    wi n d  p att er ns  dri v e  E k  m a n

u p  w elli n g  n ort h  of t h e   N ort h   Atl a nti c   C urr e nt (  N  A  C),   w h er e as t o

t h e s o ut h,   wi n d p att er ns dri v e E k  m a n d o  w n  w elli n g.   T his r es ults i n a

s h all o  w er   n utri cli n e  i n  t h e   n ort h  w est er n   p orti o n   of   o ur  st u d y

r e gi o n,  c o  m p ar e d  t o  t h e  s o ut h e ast er n   p orti o n  ( B art o n  et  al.,

2 0 1 5 ).   T his  p att er n  of  n utri e nt  a v ail a bilit y    m a y  e x pl ai n    w h y  t h e

pr o p orti o n of   mi x otr o p hs   w as g e n er all y hi g h er t o  w ar d t h e s o ut h er n

p orti o n   of  t h e  st u d y  ar e a,  a n d   fi ts  St o e c k er’s   h y p ot h esis  t h at

mi x otr o p hs  s h o ul d  o ut c o  m p et e   p h ot o a ut otr o p hs    w h e n  t h e y  ar e

li  mit e d b y n utri e nt c o n c e ntr ati o n, b ut n ot li g ht (St o e c k er, 1 9 9 8 ).   A n
A

B
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A n o   m al y   of    mi x otr o p h  pr o p orti o n fr o   m t h e  cli   m at ol o gi c al    m e a n,

r el ati v e t o  p h ot o a ut otr o p h s, f or  e a c h    m o nt h  a n d t hr o u g h t h e ti   m e

s eri e s ( 1 9 5 8 - 2 0 1 5), i n t h e   off s h or e  ( A) a n d  s h elf  ( B) w at er s   of t h e

C P R  st u d y r e gi o n.  Y ell o  w li n e s r e pr e s e nt  si g ni  fi c a nt  c h a n g e p oi nt s i n

t h e tr e n d   of   mi x otr o p h  pr o p orti o n,  b a s e d  u p o n  a   B a y e si a n

c h a n g e p oi nt  a n al y si s; t h e  n u   m b er   of  si g ni fi c a nt  c h a n g e p oi nt s i s

d et er   mi n e d  b a s e d  u p o n  a   ≥ 5 0  % li k eli h o o d.
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alt er n ati v e  e x pl a n ati o n  is   b as e d   o n   h o  w  li g ht  c h a n g es  al o n g  a

l atit u di n al   gr a di e nt.    As  li g ht   b e c o  m es  l ess  li  miti n g   at  l o  w er

l atit u d es,  t his  all o  ws    mi x otr o phs  t o   o ut c o  m p et e   h et er otr o p hs,

w h o  ar e  c ar b o n  ( pr e y) li  mit e d,  a n d  o ut c o  m p et e  p h ot o a ut otr o p hs,

w h o  ar e  n utri e nt li  mit e d (  E d  w ar ds,  2 0 1 9 ).
4. 2  S e a s o n al  p att er n s  a n d
e n vir o n   m e nt al  v ari a bl e s

T h e  s e as o n al   pr o p orti o n   of    mi x otr o p h  cli  m at ol o g y    fi ts    w ell

wit hi n  t h e  c a n o ni c al  p h ot o a ut otr o p hi c  bl o o  m- b as e d  vi e  w  of  t h e

n ort h er n    N ort h    Atl a nti c    O c e a n.    T h e  c y cl es   of  li g ht  a v ail a bilit y

(l o  w est i n   wi nt er,  hi g h est i n  s u  m  m er)  a n d  n utri e nt li  mit ati o n  vi a

w at er c ol u  m n str ati  fi c ati o n (l o  w est c o n c e ntr ati o ns i n l at e s u  m  m er/

e arl y f all,  hi g h est i n e arl y s pri n g)   w er e r e fl e ct e d i n t h e a n n u al c y cl e

of  t h e   pr o p orti o n   of    mi x otr o p hs,  es p e ci all y  i n   offs h or e    w at ers

(Fi g ur e  2 ).   T h e l o  w est  pr o p orti o n  of   mi x otr o p hs i n  b ot h s h elf  a n d

offs h or e r e gi o ns c oi n ci d e d   wit h t h e p h ot o a ut otr o p hi c s pri n g di at o  m

bl o o  m  ( Fi g ur e  2 B ),   w hi c h is  ass o ci at e d   wit h i n cr e as e d  s pri n gti  m e

li g ht  l e v els  a n d   hi g h    mi x e d  l a y er   n utri e nt  c o n c e ntr ati o ns  ( c.f.

S v er dr u p,   1 9 5 3 ;  Si e g el  et  al.,   2 0 0 2 ).    T h e  tr a nsiti o n  fr o  m  a n

p h ot o a ut otr o p h- d o  mi n at e d  s pri n g  c o  m  m u nit y  t o    mi x otr o p h-

d o  mi n at e d  s u  m  m er   a n d    wi nt er  c o  m  m u niti es   as  s e e n  i n  t h e

tr o p hi c  i n d e x  (Fi g ur es   2 B ,  C  ),    w as  als o   o bs er v e d   o n    G e or g es

B a n k,  i n  t h e    G ulf  of    M ai n e,    U S  A:  as  n utri e nts    w er e  d e pl et e d  i n

J u n e-J ul y,  i n g est e d  c ells    w er e   o bs er v e d  i nsi d e   p h ot os y nt h eti c

di n o fl a g ell at e   s p e ci e s,   p r o vi di n g   a   di r e ct   o b s e r v ati o n   of

mi x otr o p h y  f oll o  wi n g  t h e  s pri n g  di at o  m  bl o o  m  (  G etti n gs  et  al.,

2 0 1 4 ).   Tr a ns cri pt o  m es  e x pr ess e d  b y  b ottl e i n c u b at e d    mi x otr o p hi c

pr y  m n esi o p h yt es  c oll e ct e d  i n  t h e  l o  w   n utri e nt    N ort h   P a ci fi c

s u btr o pi c al   g yr e   d e  m o nstr at e d  a n  i n cr e as e  i n  tr a ns cri pti o n al

r es p o ns e  f or   g e n es   ass o ci at e d    wit h   p h ot os y nt h esis  f oll o  wi n g

a d diti o n   of    nit r o g e n   a n d   p h o s p h o r u s,   a n d   r e d u cti o n  i n

tr a ns cri pti o n  f or  g e n es  ass o ci at e d    wit h   p h a g otr o p h y  (L a  m b ert

et  al.,  2 0 2 2 ).  Si  mil ar  t o  o bs er v ati o ns  of    mi x otr o p hi c  r es p o ns e  t o

v ari a bl e g yr e c o n diti o ns,   mi x otr o p hs ’ a bilit y t o v ar y f e e di n g str at e g y

wit h  c h a n gi n g  c o n diti o ns    m a y  c o nf er  a l o n g-t er  m  a d v a nt a g e  o v er

t h e f ull s e as o n al c y cl e e x a  mi n e d  h er e,  pr e v e nti n g f ull  dis pl a c e  m e nt

b y  p h ot o a ut otr o p hs.

T h e   pr es e nt  st u d y  s h o  w e d  t h at  t e  m p er at ur e    w as  t h e    m ost

i  m p ort a nt  v ari a bl e i n  pr e di cti n g  t h e  pr o p orti o n  of    mi x otr o p hs i n

s h elf  a n d  offs h or e   m o d els  a n d   w as  p ositi v el y r el at e d t o   mi x otr o p h

pr o p orti o n ( T a bl e  1 ).   T e  m p er at ur e’s i  m p a ct   m a y  b e i n dir e ct vi a a n

e c os yst e  m-l e v el  r el ati o ns hi p   b et  w e e n  li g ht,  t e  m p er at ur e   a n d

st r ati fi c ati o n  i n  t h e   u p p e r   o c e a n,   o r  it    m a y   b e   di r e ct   vi a

p h ysi ol o gi c al  f u n cti o n.    T h e    N or t h    Atl a nti c  s e as o n al  c y cl e  is

dri v e n   b y  c h a n g es  i n  li g ht  a n d  s u bs e q u e nt   h e at   fl u x.  I n  t h e

pr es e nt  st u d y,  t e  m p er at ur e   w as  n e g ati v el y  c orr el at e d   wit h  nitr at e

a n d   p h os p h at e  c o n c e ntr ati o ns,   p ositi v el y  c orr el at e d    wit h   P  A R

( S u p pl e  m e nt a r y    T a bl e   2 ),   a n d   p o siti v el y   c o r r el at e d    wit h

mi x otr o p h  pr o p orti o n i n  b ot h  offs h or e  a n d s h elf r e gi o ns (  T a bl e  1 ;

Fi g ur es  4  C , D  ).   T his  p att er n  r efl e cts  a  ni c h e   wit hi n  t h e  s e as o n al

t e  m p er at ur e/li g ht/ n utri e nt  r e gi  m es  of  t h e    N ort h    Atl a nti c    O c e a n,

w h er e   mi x otr o p hs  c a n  b e   m ost s u c c essf ul.   A tr ait- b as e d   m o d elli n g
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st u d y t h at i  m pl e  m e nt e d tr o p hi c str at e g y t hr o u g h c ell ul ar all o c ati o n

of e n er g y t o k e y tr o p hi c f u n cti o ns f o u n d t h at t e  m p er at ur e ’s f or ci n g

o n   w at er  c ol u  m n  str u ct ur e   w as t h e   m ai n  dri v er  of l atit u di n al  a n d

s e as o n al   p att er ns  i n    mi x otr o p h  a b u n d a n c e,  r at h er  t h a n   dir e ct

i  m p a cts  of  t e  m p er at ur e  o n  p h ysi ol o g y  (C h a kr a b ort y  et  al.,  2 0 2 0  ).

I n  t h e  s o ut h er n    N ort h   S e a,  a n  a n al ysis   of  t h e   pr o p orti o n   of

mi x otr o p hs  s h o  w e d  t h at    mi x otr o p hs  ar e    m or e   d o  mi n a nt    w h e n

i n or g a ni c   n utri e nts  ar e   d e pl et e d  a n d  t h e  s yst e  m  is  s e as o n all y

str atifi e d (S c h n ei d er  et  al.,  2 0 2 0 ),  si  mil ar  t o  o ur  fi n di n g  i n  t h e

l ar g er  n ort h er n   N ort h   Atl a nti c.   A n ot h er  o bs er v ati o n al st u d y  usi n g

t h e    C P R   d at as et  r e p ort e d   a   p ositi v e  c orr el ati o n   of  s e as o n al

di n o fl a g ell at e  a b u n d a n c e ( hi g h li k eli h o o d  of   mi x otr o p h y)   wit h s e a

s urf a c e  t e  m p er at ur e  a n d  str ati fi c ati o n  a cr oss  t h e  r e gi o n,    w hil e

di at o  m  a b u n d a n c e  ( z er o  li k eli h o o d   of    mi x otr o p h y,  e x cl u di n g

os  m otr o p h y)   w as  p ositi v el y  c orr el at e d   wit h  t h es e  v ari a bl es   wit hi n

t h e s u b p ol ar  g yr e,  b ut  n e g ati v el y  c orr el at e d i n t h e s u btr o pi c al  g yr e

(B art o n  et  al.,  2 0 1 5 ).    O ur  r es ults   pr o vi d e  f urt h er   o bs er v ati o n al

e vi d e n c e   s u g g e sti n g  t h at   b r o a d - s c al e   s e a s o n al   p att e r n s   of

mi x otr o p hs  ar e  c orr el at e d   wit h  s p e ci  fi c  e n vir o n  m e nt al  c o n diti o ns

t h at  ali g n   wit h t h e  a n n u al  o c e a n o gr a p hi c  s u c c essi o n i n t h e   N ort h

Atl a nti c   O c e a n.

T h e s e c o n d e x pl a n ati o n f or t h e p ositi v e r el ati o ns hi p b et  w e e n t h e

pr o p orti o n  of   mi x otr o p hs a n d t e  m p er at ur e is  p h ysi ol o gi c al  b e c a us e

t e  m p er at ur e  is  a n  i  m p ort a nt   v aria bl e  r e g ul ati n g   p h ysi ol o gi c al

f u n cti o n, i n cl u di n g  n utri e nt  u pt a k e,  gr o  wt h,  a n d  gr a zi n g  r at es.   As

t e  m p er at ur e  i n cr e as es,  h et er otr o p hi c  a cti vit y  i n cr e as es  f ast er  t h a n

p h ot o a ut otr o p hi c  a cti vit y   d u e  t o   hi g h er   h et er otr o p hi c  a cti v ati o n

e n er g y,  or  t h e  a  m o u nt  of  e n er g y  r e q uir e d  t o  c at al y z e    m et a b oli c

pr o c ess es ( L o p e z-  Urr uti a et al., 2 0 0 6 ).  L a b or at or y e x p eri  m e nts  h a v e

d e  m o nstr at e d    m or e   h et er otr o p hi c  a cti vit y  i n    mi x otr o p hs    wit h

i n cr e asi n g  t e  m p er at ur e  o v er  s h ort er  ti  m efr a  m es  of  h o urs,  u p  t o

2 0  h ( Wil k e n et  al.,  2 0 1 3   ),  a n d l o n g er a d a pti v e ti  m efr a  m es  of  u p t o

t hr e e  y e ars (L e p ori- B ui et al.,  2 0 2 2 ).  F urt h er, i n a   mi x otr o p hi c f o o d

w e b    m o d el    w h er e   pr otists  c o ul d  s  wit c h  fr o  m   p h a g otr o p h y  t o

p h ot o a ut otr o p h y  a n d   m et a b oli c r at es   w er e t e  m p er at ur e- d e p e n d e nt,

e n vir o n  m e nt al    w ar  mi n g  l e d  t o  alt er n at e  st a bl e  st at es  t h at    w er e

c h a r a ct e ri z e d   a s   p h ot ot r o p h y - d o  mi n a nt   c a r b o n   si n k s   v s.

p h a g otr o p h y- d o  mi n a nt  c ar b o n  s o ur c es;   a n d    w ar  mi n g   al  w a ys

r es ult e d  i n  a   p h a g otr o p hi c  c ar b o n  s o ur c e  s yst e  m,  e v e n   u n d er

st a bl e  n utri e nt  c o n diti o ns  (Wi e c z y ns ki  et  al.,  2 0 2 3   ).   T h es e  r es ults,

al o n gsi d e  o ur  fi n di n gs,  p oi nt  t o  t h e  t h e or y  t h at   w h ol e  e c os yst e  ms

m a y b e c o  m e n et h et er otr o p hi c   wit h i n cr e asi n g t e  m p er at ur es (  L o p e z-

Urr uti a  et  al.,  2 0 0 6  ; Wi e c z y ns ki  et  al.,  2 0 2 3   ).   T his is  a n  a cti v e  a n d

i  m p ort a nt c urr e nt  ar e a  of r es e ar c h.
4. 3   D e c a d al tr e n d s  a n d  cli   m at e  c h a n g e

T h e   C P R d at as et off ers a u ni q u e   m ulti- d e c a d e l o o k at t he r el ati ve

pr e v al e n c e  of   mi x otr o p hs   wit hi n t he l ar ger-siz e d  pr otist c o  m  m u nit y.

W he n c o  m p are d t o  p h ot o a ut otr o p hs fr o  m  1 9 5 8 t o 2 0 1 5,   w e f o u n d a

r e  m ar k a bl e i ncr e ase i n t he pr o p orti o n of t he c o  m  m u nit y cl assi fi e d as

mi x otr o p hs,  i n  t h e  offs h or e   p art   of  t h e  r e gi o n,    wit h  si g ni  fi c a nt

c h a n g es  i n  t he  tre n d  o ver  ti  m e  ( Fi g ur e  5  A ).    W e  f o u n d  n o  cl e ar

tre n ds i n t he s helf   w at ers as a   w h ole (Fi g ur e 5 B ).   W hil e it is diffi c ult t o
fr o nti er si n. or g
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attri b ut e  c a us alit y  t o  t h e  c h a n g es  i n    mi x otr o p h   pr o p orti o n,  t h e

si g nifi c a nt  c h a n g e p oi nts  i d e nti fi e d  i n  offs h or e   w at ers  i n  t his  st u d y

( 1 9 6 6/ 6 7 a n d  1 9 9 2/ 9 3)  g e n er all y c orr es p o n d t o s hifts i n t he   Atl a nti c

M ulti- d e c a d al   Os cill ati o n (  A  M  O) p h ase: p ositi v e t o n e g ati v e i n 1 9 6 2-

6 3  a n d   n e g ati v e  t o   p ositi v e  i n   1 9 9 7- 9 8.   P ositi v e    A  M  O   p h as es

r e pr es e nt ti  m es  of  p ositi v e s e a s urf a ce t e  m per at ur e  a n o  m alies i n t he

n ort h er n   N ort h   Atl a nti c, ali g ni n g   wit h  o ur  fi n di n g t h at t e  m per at ur e

is  p ositi v el y  c orr el at e d   wit h    mi x otr o p h  pr o p orti o n  a n d t he  tr o p hi c

i n d e x i n t his st u d y.   Ot hers h a v e als o n ot e d t he   A  M  O p h as e tr a nsiti o n

i n  t he  1 9 9 0s  as  p u n ct u ati n g  c h a n g es  i n  bi ol o gic al  ti  m e  s eries  (e.g.,

B e a gr a n d  a n d   R ei d,  2 0 1 2 ; Al heit  et  al.,  2 0 1 4  ; E d  w ar ds  et  al.,  2 0 2 2 ).

T he   N ort h   Atl a nti c os cill ati o n, or   N  A  O, h as a s h ort er p h ase t h a n t he

A  M  O  (i nt er a n n u al  r at h er  t h a n    m ulti- d e c a d al)  a n d  it   h as   b e e n

s u g g est e d  t h at  t h e  t  w o   ar e  i n v ers el y  li n k e d  ( G asti n e a u   a n d

Fr a n ki g n o ul,  2 0 1 2 ;  Tr e n b ert h  a n d   Z h a n g,  2 0 2 3 ).  H e ns o n  et  al.

( 2 0 1 2)  s u g gest e d t h at t he  d e e p er   mi x e d l a y ers  of t he  p ositi v e  p h as e

of t he   N  A  O f a v ors di at o  ms ( p h ot o a ut otr o p hs),   w h er e as t he i ncr e as e d

str atifi c ati o n   of  t h e    N  A  O   n e g ati v e   p h as es  f a v ors   di n o fl a g ell at es

(  m aj orit y   mi x otr o p hs).

W hil e   w e f o u n d  n o  cl e ar tr e n ds i n  s h elf   w at ers  o v er ti  m e, t h e

mi x otr o p h  pr o p orti o n  d o es s h o  w t h at t h e   wi nt er-s pri n g  p eri o d  h as

s hift e d fr o  m   w e a k  n e g ati v e t o   w e a k  p ositi v e  a n o  m ali es,  b e gi n ni n g

ar o u n d  1 9 9 2  ( Fi g ur e  5 B ).    A  r e c e nt  st u d y  usi n g  t h e   C P R  d at as et

f o u n d  t h at   di at o  ms  i n  t h e    N ort h  S e a  r e gi o n   h a v e  si g nifi c a ntl y

i n cr e a s e d   o v e r   a  si  mil a r   p e ri o d,    wit h   a    m a r k e d   c h a n g e  i n

tr aj e ct or y  d uri n g  t h e    mi d- 1 9 9 0s  (E d  w ar ds  et  al.,  2 0 2 2 ).    C o ast al

r e gi o ns   h a v e  s p e cifi c   d y n a  mi cs  ti e d  t o  l o c al  f a ct ors  i n cl u di n g

b at h y  m etr y,  t err estri al i n fl u e n c es,  a n d  ti d es.   T h er ef or e, it is li k el y

t h at l o n g-t er  m  p att er ns i n t h e s h elf  p orti o n  of  o ur st u d y r e gi o n ar e

o bs c ur e d  b y l ar g e-s c al e s p ati al  a v er a gi n g.   T h e  pr e cis e   m e c h a nis  ms

dri vi n g t h e r el ati o ns hi p  of  cli  m at e  os cill ati o ns   wit h  p h yt o pl a n kt o n

c o  m  m u nit y  c o  m p ositi o n  a n d   m et a b olis  m  o u g ht t o  b e i n v esti g at e d

f urt h er,   wit h  a f o c us  o n i n di vi d u al  r e gi o ns  a n d  s e as o ns,  gi v e n t h e

i n c o n gr u o us  i nt er- a n n u al  p att er ns  t h at    w e  f o u n d  i n  s h elf  v ers us

offs h or e  ar e as,  a n d  at  diff er e nt ti  m es  of  y e ar.

Pr e vi o us  st u di es  usi n g t h e   C P R  d at as et  h a v e  s h o  w n t h at t h er e

ar e   alr e a d y   o bs er v e d   c h a n g es  i n  t h e  s e as o n al   p h e n ol o g y   of

i n di vi d u al   s p e ci e s  i n   t h e    N o rt h    Atl a nti c   (E d  w a r d s   a n d

Ri c h ar ds o n,   2 0 0 4 ),   a n d   pr oj e ct e d  a nt hr o p o g e ni c    w ar  mi n g  is

f urt h er  e x p e ct e d  t o  c a us e  n ort h-  a n d  e ast  w ar d  s hifts  of  i d e ali z e d

s p e ci es   ni c h es  (B art o n  et  al.,  2 0 1 6 ).    U n d er  t h e   hi g h  e  missi o ns

s c e n ari o  (e. g. ,   S h ar e d   S o ci o e c o n o  mi c   P at h  w a y   5- 8. 5),  cli  m at e

c h a n g e  is   pr oj e ct e d  t o  i n cr e as e  s e a  s urf a c e  t e  m p er at ur es  a n d

i n cr e as e  str atifi c ati o n,   w hi c h  l e a ds  t o  d e cr e as e d  s urf a c e  n utri e nts

t o f u el t h e  pl a n kt o n c o  m  m u nit y,   wit h s o  m e  of t h e l ar g est a n d   m ost

i  m  m e di at e c h a n g es i n t h e   N ort h   Atl a nti c (K  wi at k o  ws ki et al., 2 0 2 0  ).

A d diti o n all y,   w or k  b y   D ut ki e  wi c z  et  al. ( 2 0 1 9)   als o  s u g g est e d t h at

cli  m at e- ass o ci at e d  c h a n g es  i n    m ari n e  e c os yst e  ms    m a y  r es ult  i n

o c e a n  c ol or  c h a n g es  t h at  c o ul d  i n cr e as e  t h e  li g ht  p e n etr ati o n  t o

d e pt h.   T h us,  o n e  i  m pli c ati o n  of  o ur    w or k  is  t h at  cli  m at e- dri v e n

c h a n g es  t o    m ari n e  e c os yst e  ms   –   d e cr e as e d  s urf a c e   n utri e nts

al o n gsi d e  i n cr e as e d  li g ht  p e n etr ati o n  a n d  t h er ef or e  a v ail a bilit y   –

w o ul d  f a v or    mi x otr o p hs  as  d o  mi n a nt   p orti o ns  of  t h e   pl a n kt o n

c o  m  m u nit y  o v er  p h ot o a ut otr o p hs  a n d  p ossi bl y  h et er otr o p hs.
Fr o nti er s i n  M ari n e  S ci e n c e 0 9
5   C o n cl u si o n

T his st u d y  pr o vi d es a  n o v el b asi n-s c al e vi e  w of t h e a n n u al c y cl e

of  l a r g e    mi x ot r o p h  r el ati v e   a b u n d a n c e,   a n d  t h e   c oi n ci di n g

e n vir o n  m e nt al  c o n diti o ns  o v er s p a c e  a n d ti  m e.   O ur r es ults l ar g el y

s u p p o rt   t h e    h y p ot h e si s   t h at     mi x ot r o p h s   d o  mi n at e   o v e r

p h ot o a ut otr o p hs  a n d   h et er otr o p hs    w h e n   o n e   of  t h eir  gr o  wt h-

li  miti n g  f a ct o r s  i s  t o o  l o  w.    T h e   eff e cts   of    mi x ot r o p h   p r e y

a b u n d a n c e  a n d  t h e  f e e di n g  p h ysi ol o g y  of  diff er e nt    mi x otr o p hs  is

a n  ar e a  of st u d y t h at,   w hil e  criti c al t o f ull y  u n d erst a n di n g  pri  m ar y

pr o d u c er c o  m  m u nit y  d y n a  mi cs, c a n n ot  b e a d dr ess e d   wit h t h e   C P R

d at as et its elf; a n d e n vir o n  m e nt al d at a t h at i n cl u d e pr e y i nf or  m ati o n

d o es   n ot  e xist   o n  c o  m p ati bl e  s c al es.    A    m aj orit y   of  c urr e nt

mi x otr o p h  pr e d at or- pr e y  r es e ar c h  f o c us es  o n  t h e  gr a zi n g  i  m p a ct

of  p arti c ul ar  s p e ci es  or  gr o u ps  of  pl a n kt o n  ( Li  et  al.,  2 0 0 0 ; S e o n g

et al., 2 0 0 6 ; M c  Ki e-  Kris b er g et al., 2 0 1 5   ; Mill ett e et al., 2 0 1 7  ), l e a vi n g

t h e  q u esti o n  of  h o  w  t h e  pr es e n c e/ a bs e n c e  of    mi x otr o p hs  i  m p a cts

t h e br o a d er f o o d-  w e b u n a ns  w er e d.   T h e or eti c al   m o d eli n g  h as b e g u n

t o  a d dr ess  h o  w  c h a n g es  i n  t h e  pr es e n c e  of    mi x otr o p hs  alt ers  t h e

fl o  w of c ar b o n ( H art  m a n n et al., 2 0 1 3  ; Mitr a et al., 2 0 1 4  ; W ar d a n d

F oll o  ws, 2 0 1 6 ; Wi e c z y ns ki et al., 2 0 2 3   ), b ut i n sit u m e as ur e  m e nts of

mi x otr o p hi c a cti vit y ar e l a c ki n g.   O ur a n al ysis e  m p h asi z es t h at t h er e

is  s e as o n al   a n d  s p ati al   v ari a bilit y  i n  t h e   p r o p o rti o n   of  t h e

c o  m  m u nit y  c o  m p os e d  of  l ar g e  ( >  1 0  m m)    mi x otr o p hs,  a n d  t h at

t his  v ari a bilit y  is  c o n n e ct e d  t o  b asi c  e n vir o n  m e nt al  c o n diti o ns.

Gi v e n  t h at  t h e  pr o p orti o n  of    mi x otr o p hi c  pl a n kt o n  c a n  b e  o v er

5 0  %   of  t h e  c o  m  m u nit y  s a  m pl e d   b y  t h e    C P R,   a n d  t h at  t his

pr o p orti o n  is  i n cr e asi n g  i n  t h e  offs h or e    w at ers  of  t h e  n ort h er n

N ort h    Atl a nti c,  it  is  i  m p er ati v e  t o  b e gi n  c oll e cti n g  d at a  o n  t h e

a cti vit y  of    mi x otr o p hs  of  a  br o a d er  si z e  r a n g e  i n cl u di n g  s  m all er

or g a nis  ms, t h eir i  m p a cts  o n   m ari n e f o o d   w e bs a n d  bi o g e o c h e  mi c al

c y cl es,  a n d  ass o ci at e d  e n vir o n  m e nt al  dri v ers  i n cl u di n g  t h e  pr e y

c o  m  m u nit y.   T his st u d y is   m e a nt t o s er v e as a h y p ot h esis- g e n er ati n g

pl atf or  m f or t his f ut ur e r es e ar c h.
D at a  a v ail a bilit y  st at e   m e nt

T h e  ori gi n al  c o ntri b uti o ns  pr es e nt e d i n t h e st u d y  ar e i n cl u d e d

i n  t h e  arti cl e/S u p pl e  m e nt ar y    M at eri al .   F urt h er  i n q uiri es  c a n  b e

dir e ct e d t o t h e  c orr es p o n di n g  a ut h or.
Et hi c s  st at e   m e nt

T h e    m a n us cri pt   pr es e nts  r es e ar c h   o n  a ni  m als  t h at   d o   n ot

r e q uir e  et hi c al  a p pr o v al f or t h eir st u d y.
A ut h or  c o ntri b uti o n s

K S:    C o n c e pt u ali z ati o n,    D at a   c u r ati o n,   F o r  m al   a n al y si s,

I n v esti g ati o n,    M et h o d ol o g y,    Vis u ali z ati o n,     Writi n g   –   ori gi n al

dr aft,    Writi n g  –  r e vi e  w   &  e diti n g.   N  M:   C o n c e pt u ali z ati o n,  F or  m al
fr o nti er si n. or g
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A n al ysis,  I n v esti g ati o n,    M et h o d ol o g y,    Writi n g    –   ori gi n al   dr aft,

Writi n g    –  r e vi e  w   &  e diti n g.  J L:   C o n c e pt u ali z ati o n,   D at a  c ur ati o n,

I n v esti g ati o n,    Writi n g –  ori gi n al  dr aft,    Writi n g  –  r e vi e  w   & e diti n g.

E F:   C o n c e pt u ali z ati o n,   Writi n g  –  ori gi n al dr aft,   Writi n g  –  r e vi e  w   &

e diti n g.   N R:  I n v esti g ati o n,   R es o ur c es,    Writi n g  –  r e vi e  w   &  e diti n g.

DJ:   D at a  c ur ati o n,    Writi n g   –  r e vi e  w   &  e diti n g.
F u n di n g

T h e a ut h or(s) d e cl ar e t h at  fi n a n ci al s u p p ort   w as r e c ei v e d f or t h e

r es e ar c h,  a ut h ors hi p,  a n d/ or  p u bli c ati o n  of t his  arti cl e.   K S,   N  M, J L

a n d  E F  att e n d e d  t h e  2 0 1 6  E c ol o gi c al   Diss ert ati o ns i n t h e   A q u ati c

S ci e n c es  ( E c o-  D  A S)    w or ks h o p    wit h  f u n ds  fr o  m    N S F,    O  C E-

1 3 5 6 1 9 2;  p u bli c ati o n  of t his   m a n us cri pt   w as  p ai d f or t hr o u g h t h e

E c o-  D  A S   pr o gr a  m   b y    N S F,    O  C E- 1 9 2 5 7 9 6,   b ot h   gr a nts    w er e

a  w ar d e d t o  P a ul   K e  m p.   K S  a n d   N R  r e c ei v e d  s u p p ort fr o  m   N  A S  A

A  w ar d    N  N X 1 6  A  G 5 9  G  t o    N R.    N  M  r e c ei v e d  s u p p ort  fr o  m    N S F

O  C E- 2 2 3 0 1 0 2  t o   N  M,  a n d   K S  r e c ei v e d  s u p p ort  fr o  m    N S F    O  C E-

2 2 3 0 1 0 3  t o   Ni c ol e  P o ult o n.  E F  h as  r e c ei v e d  f u n di n g  t hr o u g h  t h e

R o y al   A c a d e  m y of  E n gi n e eri n g ’s   R es e ar c h  F ell o  ws hi ps  pr o gr a  m  m e.

F u n di n g  t h at  s u p p orts    DJ  a n d  t h e  r u n ni n g   of  t h e    C o nti n u o us

Pl a n kt o n   R e c or d er  s ur v e y  c urr e ntl y i n cl u d es t h e f oll o  wi n g  gr a nts:

t h e    U  K    N at ur al   E n vir o n  m e nt    R es e ar c h    C o u n cil,    Gr a nt/  A  w ar d

N u  m b er:    N E/ R 0 1 5 9 5 3/ 1    Cli  m at e  Li n k e d    Atl a nti c  S e ct or  S ci e n c e,

D E F R  A    U  K    E  C   M _ 6 4 7 7 0   a n d    m  N  C E  A,    N S F    U S  A  A 1 0 1 5 0 7,

A 1 0 1 5 6 5   a n d     W  H  O I   8 2 3 1 4 1 0 0,    N E  R  A  C  O  O S   S u b a  w a r d

N 2 1  A 0 1 3 0 3 2,  Ir el a n d    M ari n e  I nstit ut e  S E R  V- 2 2- F E  A S- 0 9 0,    D F  O

C  A   F 5 9 5 5-   1 5 0 0 2 6/ 0 0 1/  H  A L,    H ori z o n   2 0 2 0:   8 6 2 4 2 8    Atl a nti c

Missi o n  a n d   Atl a nt E  C  O  8 6 2 9 2 3  a n d I  M R   N or  w a y.
Fr o nti er s i n  M ari n e  S ci e n c e 1 0
A c k n o  wl e d g   m e nt s

K S,   N  M, J L  a n d  E F  a c k n o  wl e d g e t h e  E c o-  D  A S s y  m p osi u  m f or

o p p ort u niti es  a n d s u p p ort.
C o n  fl i ct   of i nt er e st

T h e  a ut h ors  d e cl ar e  t h at  t h e  r es e ar c h    w as  c o n d u ct e d  i n  t h e

a bs e n c e  of  a n y  c o  m  m er ci al  or  fi n a n ci al r el ati o ns hi ps t h at  c o ul d  b e

c o nstr u e d  as  a  p ot e nti al  c o n fl i ct  of i nt er est.
P u bli s h er ’s  n ot e

All cl ai  ms e x pr ess e d i n t his arti cl e ar e s ol el y t h os e of t h e a ut h ors

a n d   d o   n ot   n e c e s s a ril y  r e p r e s e nt  t h o s e   of  t h ei r   af fi li at e d

or g a ni z ati o ns,   or  t h os e   of  t h e   p u blis h er,  t h e  e dit ors  a n d  t h e

r e vi e  w ers.    A n y  pr o d u ct  t h at    m a y  b e  e v al u at e d  i n  t his  arti cl e,  or

cl ai  m t h at   m a y  b e   m a d e  b y its   m a n uf a ct ur er, is  n ot  g u ar a nt e e d  or

e n d ors e d  b y t h e  p u blis h er.
S u p pl e   m e nt ar y    m at eri al

T he  S u p pl e  m e nt ar y   M at eri al f or t his articl e c a n  b e f o u n d  o nli n e

at:   htt ps://  w  w  w.fr o nti ersi n. or g/ arti cles/ 1 0. 3 3 8 9/f  m ars. 2 0 2 4. 1 3 2 0 0 4 6/

f ull #s u p pl e  m e nt ar y-  m at eri al
R ef er e n c e s
Al h eit, J.,  Li c a n dr o,  P.,   C o o  m bs,  S.,   G ar ci a,   A.,   Gir a  l d e z,   A.,  S a nt a  m arı a,    M.   T.   G.,
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