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Introduction Générale
1. Généralités

Les océans s’étendent sur 360 millions de km? (71 % de la surface de la Terre), représentent
300 fois la masse de I’atmosphére, 1 300 fois sa capacité de stockage de chaleur, et
concentrent 50 fois plus de carbone. Les océans constituent aussi la principale source
d’oxygéne de la planete, le plus grand réservoir de vie et de biodiversité, abritant des millions
d’especes. Chaque jour, les océans absorbent un quart du CO; produit par I’homme (Le Quéré
et al., 2013). Cette absorption de CO; ne se répartit pas de manieére homogeéne dans 1’océan
mondial (Figure 1) (Riebesell ez al., 2007).

1°x1° ocean fluxes
2001-2010 mean

s .

L EEEa— flux (gC m2 yr')
30 -20 -10 0 10 20 30

NOAA Earth System Research Laboratory w
CarbonTracker CT2011 release v

Figure 1 : Flux de CO; a I’interface océan atmosphére enregistré de 2001 a 2010. En bleu, on
note le flux de I’atmospheére a 1I’océan, en rouge, le dégazage de 1’océan vers I’atmospheére.

Certaines régions se comportent comme des sources de CO», il s’agit des zones en rouge sur
la Figure 1, principalement situées dans les basses latitudes. D’autres régions constituent des
puits de carbone, en pompant le CO,, il s’agit par exemple de 1’Océan Austral (Takahashi et
al., 2002 ; Khatiwala et al., 2009 ; Metzl et al., 2009). Cette absorption du carbone est le
résultat de processus physico-chimiques (pompe physique du carbone) et biologiques (pompe
biologique du carbone, Emerson et al., 1997). La biologie marine joue un réle important dans
le cycle du carbone naturel en le séquestrant en grande quantité dans les eaux de 1’océan
profond et dans les sédiments. Chaque année, environ 10 milliards de tonnes de carbone sont
ainsi exportées vers 1’océan profond.

Le phytoplancton vivant en surface et subsurface capte I’énergie du soleil pour effectuer la
photosynthese. 11 utilise les nutriments disponibles dans 1’eau de mer ainsi que le carbone
inorganique dissous pour produire sa matiére organique. C’est dans les 100 premiers métres
de profondeur que la majorité du carbone est fixé. Il s’agit de la base de la chaine trophique
océanique qui permettra a d’autres organismes, non photosynthétiques, de se nourrir. Parmi
ces organismes hétérotrophes, et appartenant au zooplancton, nous trouvons les foraminiféres
planctoniques.
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Ces organismes unicellulaires du super-groupe des Rhizaria (Adl er al., 2005) sont
omniprésents dans la tranche d’eau supérieure de 1’Océan mondial ou ils produisent de la
matiere organique (Figure 2) en consommant du zoo- et du phytoplancton. La teneur en
carbone organique des foraminiféres planctoniques est fonction de la nourriture de
I’organisme. Elle dépend du contenu de matiére organique des micro-organismes qu’ils
consomment et reflete le régime alimentaire des foraminifeéres (Anderson et al., 1979 ; Larkin,
20006).
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Figure 2: Schéma simplifié du role des foraminiféres planctoniques dans la pompe

biologique du carbone.

Les 52 espéces de foraminiferes définies récemment par le groupe SCOR (SCOR/IGBP
Working Group 138 « Modern Planktic Foraminifera and Ocean Changes ») appartiennent
au zooplancton dit « calcifiant ». Ces organismes unicellulaires secrétent une coquille (ou
test) essentiellement composée de CaCOs, généralement de taille <500 pm.

Les équations mises en jeu dans ces procédés sont celles du systeme du carbone et des
carbonates :

Equation simplifiée de la photosynthése (production de matiére organique par consommation
de carbone) :

CO3 aq + 2H,0 + énergie (lumiére) = CH,O (matiére organique) + O, + H>O

Dissolution du CO; et libération de 1’ion carbonate
CO; ag T H,O - H,CO; = HCO; +H' > C032- ot

Ces équations sont réversibles, les fléches montrent le sens spontané des réactions in situ.
Equation de la calcification, équation réversible (dissolution) :

Ca?" + 2HCO5 = CaCOs + H,O + CO,
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Le processus de calcification relargue du CO> dans 1’atmosphére (Erez, 2003), car pour
chaque atome utilisé dans la formation d’une molécule de calcite, un atome de carbone est
relargué sous forme de CO, (Figure 2) il s’agit du « complexe des carbonates ». Sur une
échelle de temps courte, ce processus a un effet neutre sur la pompe biologique du carbone
(Zeebe et al., 2012). En revanche, sur des échelles de temps plus longues, le carbone piégé
dans la coquille des foraminiféres planctoniques est exporté dans 1’océan profond par la
sédimentation des individus morts. Les tests de foraminiféres peuvent atteindre les sédiments
marins et y fossiliser, stockant ainsi le carbone de leur coquille sur une échelle de temps
géologique. Cela leur confére la particularité d’étre un véritable proxy/outils
paléocéanographique. Le carbone qui sera reminéralisé au cours de la sédimentation (en
dessous de 100 m) sera séquestré pour des dizaines, des milliers d’années, sous controle de la
circulation thermohaline.

Sous ces différents aspects, les foraminiféres planctoniques sont des contributeurs importants
du cycle du carbone océanique (Schiebel 2002). Ils représentent 30 a 80 % du stockage de
carbone dans les couches océaniques profondes (Schiebel et Hemleben, 2005). La
contribution des foraminiféres au volet organique de la pompe biologique du carbone a été
¢tudiée dans le cadre d’un projet a grande échelle ayant pour but d’étudier la biomasse
globale de différents types de plancton (Schiebel et Movellan 2012). Ce projet,
intitulé MAREDAT (MARine Ecosystem DATa project) a permis de comparer la biomasse
des organismes hétérotrophes et autotrophes, et de relier la taille de l’organisme a sa
répartition géographique. La comparaison de toutes ces données (Buitenhuis er al., 2013) a
¢galement mis en évidence I’'importance des foraminifeéres planctoniques en comparaison
avec les autres groupes sur le fait que ces organismes soient ubiquistes et capables de
fossiliser, ce qui leur confére la particularité d’étre un proxy paléocéanographique efficace.
Cette étude se base cependant uniquement sur des analyses effectuées a partir de
foraminifeéres planctoniques prélevés dans 1I’hémisphére Nord, aux basses et moyennes
latitudes.

Dans le cadre de cette thése, nous avons justement tenté de contraindre au mieux leur
contribution a la pompe biologique du carbone, dans I’hémisphere Sud, pour une région

deécrite comme ['un des puits de carbone les plus intenses au monde : I’Océan Austral Indien.

Dans cette région particuliére, aux abords de Crozet, la contribution des foraminiféres
planctoniques au volet inorganique de la pompe biologique du carbone a été observée a partir
de pieges a sédiments (Salter et al., 2014). Les résultats suggérent que les organismes
calcifiants hétérotrophes, tels que les foraminiféres planctoniques, comptent pour 34 a 49 %
des flux annuels de CaCOs; a Crozet. Cette étude qui témoigne aussi d’une réponse
« spécifique » aux apports en Fe (fertilisation) dans les eaux de Crozet, suggére que la
contribution des foraminiféres planctoniques a la pompe biologique du carbone dépendrait de
I’espéce.

Ce travail de these vise alors a observer et contraindre le rdle des foraminiferes
planctoniques dans la pompe biologique du carbone a échelle de la population, mais aussi a

échelle spécifique et en se basant sur des observations a [’échelle de [’individu.

Le contexte actuel de réchauffement climatique et d’augmentation de la concentration
atmosphérique des gaz a effet de serre, tel que le CO; risque, a terme, d’impacter la pompe
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biologique du carbone. En effet la production primaire, basée sur 1’énergie emmagasinée par
I’activité photosynthétique, premier maillon de fixation de CO» dans les océans, est fortement
affectée par les changements de température de 1’eau, de lumiére et de disponibilité en
nutriments (Portner et al., 2014). Les modeles prédisent ainsi une réduction globale de la
production primaire de I’océan, avec cependant de plus fortes productions dans les hautes
latitudes suite a la fonte des glaces. L’ensemble de ces modifications affecte d’ailleurs
probablement directement 1’abondance des foraminiféres planctoniques puisque cette dernicre
dépend des facteurs biologiques et physico-chimiques (quantité et qualité de nourriture,
salinité, température) (B¢, 1977 ; Hemleben et al., 1989 ; Bijma et al., 1990a). De plus, la
dissolution des excédents de CO, atmosphérique dans 1’océan diminue le pH des eaux
océaniques, ce qui conduit a l’acidification des océans. Plusieurs types d’organismes
calcifiants, dont les foraminiféres planctoniques, pourrait réduire leur calcification (Orr et al.,
2005 ; de Moel et al., 2009 ; Moy et al., 2009) et ainsi tendre a réduire 1’export de carbone
dans I’océan profond et dans les sédiments, ou il est stocké sur du long terme. Ce phénomeéne
pourrait avoir une rétroaction négative sur le CO, atmosphérique (Riebesell et al., 2000).

Dans ce contexte global, il est nécessaire d’améliorer nos connaissances concernant le lien
existant entre les parameétres environnementaux (physico-chimie, production primaire,
dynamique océanique) et la production de Corg et de Cinore des foraminiféres planctoniques,
qui refléte leur impact dans la pompe biologique du carbone. Nous avons exploré cette
problématique au Sud de 1’Océan Indien, de 30 a 60°S au cours de trois campagnes
océanographiques a bord du Marion Dufresne, organisées pendant 3 étés consécutifs, de 2012
a2014. L analyse d’une carotte sédimentaire située sur le plateau de Kerguelen nous a permis
de suivre 1’évolution des flux de foraminifeéres et de CaCO; sur une échelle de temps
géologique. Pour confronter I’ensemble de nos données actuelles avec celles de foraminiféres
provenant d’autres provinces océaniques de Hautes Latitudes, nous avons aussi eu I’occasion
d’échantillonner en Mer de Barents en 2014 (Collaboration SHOM!-convention de recherche
« Campagne océanographique MOCOSED2014 »), et d’étudier des échantillons du Sud de la
Tasmanie (AAD?).

2. Organisation du manuscrit de these

Cinq axes principaux composent cette étude, il s’agit des 5 chapitres de ce manuscrit de thése.
Les résultats principaux de ces 5 axes ont été rationalisés tout au long de ce manuscrit a I’aide
de schémas récapitulatifs disponibles en fin de chapitre. Afin de faciliter la lecture de cette
these, la liste des acronymes les plus fréquents est disponible sur un volet plastifié (marque-
page). Lorsque cela est préférable, le « matériel et méthode » est développé au fur et & mesure
du chapitre pour aider a la compréhension, et non dans un paragraphe groupé en début de
chapitre.

Ce travail de recherche s’intégre dans une démarche d’amélioration des connaissances
relatives aux foraminiféres planctoniques de 1’Austral Indien et a leur role dans la pompe
biologique du carbone. Cette investigation implique la mise en relation des paramétres
propres aux foraminifeéres planctoniques (abondances, assemblages, taille et poids des

1SHOM : Service Hydrographique et Océanographique de la Marine
2 AAD : Australian Antarctic Division — Hobart, Tasmanie
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individus, répartition spatiale) avec les parametres bio-physico-chimiques de I’environnement
dans lequel ils évoluent (température, salinité, production primaire, chimie des carbonates).

C’est la raison pour laquelle la premiére partie de ce travail se focalise sur un « état de lieux »
hydrologique de la zone d’étude. Le Chapitre 1 est entiérement consacré a une description
hydrologique du Sud Ouest de I’Océan Indien basé sur la littérature. Les données physico-
chimiques acquises en continu, semi-continu, et en station, mises a notre disposition par
I’équipe de 'UMR 7159-LOCEAN?- (programme OISO?), nous ont permis de discuter du
fractionnement latitudinal et en profondeur des eaux dans lesquelles nous avons prélevé le
matériel de cette thése. DU a 1’activité de fronts océaniques intenses, il existe de trés fortes
différences dans la composition des eaux entre le Nord (30°S) et le Sud (60°S) ainsi que sur la
colonne d’eau. Cette étude discute aussi de la variabilité interannuelle de la production
primaire. Ces informations sur la bio-physico-chimie des milieux de vie sont indispensables a
la compréhension de la dynamique de population des foraminiféres.

Afin d’observer le lien entre la composition physico-chimique, la production primaire et la
répartition des foraminiféres planctoniques, le Chapitre 2 détaille les résultats des
assemblages de foraminiféres (abondances totales et spécifiques relatives, et d’analyses
morphométriques des individus) récoltés en 2012 et 2013. Les échantillons étudiés ici
proviennent de collectes de filets a plancton réalisées sur le NO Marion Dufresne, dans le
contexte du programme OISO, et grice a la collaboration avec I'IPEV?. Ce travail permet de
caractériser la productivité des foraminiféres planctoniques (au niveau du groupe et au niveau
spécifique) en fonction de la latitude et du contexte hydrologique frontal, et de la profondeur
d’eau. Connaitre I’assemblage permet de concentrer les analyses morphométriques et la
calibration du Cog et du Cinre des foraminiféres (Chapitre 4) sur les espéces les plus
abondantes. Les résultats de ce chapitre permettent aussi de mettre a jour I’écologie des
especes du Sud de I’Océan Indien, décrite par Bé et Hutson, en 1977 et 1979.

Le Chapitre 3 se consacre a 1’utilisation de 1’outil CPR (Continuous Plankton Recorder) pour
I’étude biogéographique de foraminiféres planctoniques. Une grande partie de ce travail s’est
faite en collaboration avec Philippe Koubbi (Pr. au MNHN®) et S. Fabri-Ruiz (M2-Université
Pierre et Marie Curie), dans le cadre du programme MDCPR (MNHN/IPEV). Cette étude
témoigne de la pertinence a utiliser le CPR, appareil de collecte de plancton, pour suivre la
dynamique des populations de foraminiféeres planctoniques a grande échelle. Ainsi, nous
avons pu suivre la variabilité des abondances et des assemblages de foraminiféres depuis le
Nord de Crozet, jusqu’au Sud de Kerguelen. Dans ce Chapitre 3, les résultats du CPR sont
confrontés aux données issues des collectes par multinet.

Grace au financement de mobilité ARIANES de I’Université d’ Angers (1 mois en Tasmanie -
Juin 2014), des échantillons de CPR prélevés entre 1’Australie et 1’Antarctique (Sud-Est
Océan Indien) ont €été mis & ma disposition par Graham Hosie et Andrew Davidson (Pr. a
I’ AAD?), pour comparaison avec mes données du Sud-Ouest Indien.

3 UMR 7159 — LOCEAN : Laboratoire d’Océanographie et du Climat : Expérimentations et
Approches Numériques

# OISO : Océan Indien Service d’observation, programme conjoint INSU/IPEV/IPSL
SIPEV : Institut Polaire Paul Emile Victor

¢ MNHN - UMR 7208 (Muséum Nationale d’Histoire naturelle — Paris)
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Dans le Chapitre 4, nous avons concentré les analyses individuelles de contenu protéique des
foraminiféres (proxy Cor) et de poids de coquilles (CaCOs, proxy de Cinorg) pour les especes
majeures décrites dans les chapitres précédents. Ces analyses, confrontés a la taille des
foraminiféres permettent de construire des équations de calibrations « protéines vs taille » et
« poids vs taille » afin de pouvoir estimer la production de Corg et de Cinorg des foraminiféres a
partir de la taille des assemblages uniquement. Ces résultats, confrontés a la production
primaire (pour la biomasse) et a la chimie des carbonates (pour le poids des coquilles),
apportent de nouvelles informations quant au réle des foraminiféres planctoniques dans la
pompe biologique du carbone, en fonction des divers paramétres environnementaux. Afin de
pouvoir extrapoler ces calibrations a des assemblages de composition différente, nous avons
aussi réalis€ des équations de droites « globales», a partir d’un ensemble d’especes
subtropicales a polaires.

Dans le Chapitre 5, nous avons fait 1I’étude de 4 sections choisies dans une carotte
sédimentaire localisée sur le plateau de Kerguelen, afin d’observer la variation des
paléobudgets de Cory et de Cinorg induits par les foraminiféres planctoniques pendant des
périodes de changements climatiques abrupts ou de forte intensité. Nous avons ainsi analysé
les taux d’accumulations (PFAR) et les assemblages de foraminiféres de 4 transitions
glaciaire/interglaciaire (MIS 2-1, MIS 6-5, MIS 12-11, MIS 36-35), grace au travail d’un
stagiaire de Master 2 et de 3 stagiaires de Master 1 de ['université d’Angers. L’étude
morphométrique de foraminiféeres du LGM au subactuel, couplée aux droites calibrations
déterminées en Chapitre 4 permet la reconstruction des paléoflux de CaCOs. Ce dernier
chapitre a été congu comme un test d’application dans le passé, de nos calculs de flux de
carbone inorganique. Il doit étre considéré comme une premiere étape dans le développement
du proxy [CaCOs des foraminiféres planctoniques] pour la reconstruction des paléobudgets de
carbone océanique.

Sous forme de Synthése, nous avons calculé une premicre estimation des standings stock de
Corg et de CaCO; pour les 100 premiers metres de la colonne d’eau de 1’Austral Indien, en
appliquant les équations de calibration (Chapitre 4) aux données d’assemblages issues des
prélévements multinet et CPR (Chapitre 2 et 3). A partir d’une collaboration avec Mathieu
Rembeauville (LOMIC’), nous avons pu appliquer nos calibrations CaCOs vs taille aux flux
de foraminiféres capturés dans les pieges a sédiments de Sud Kerguelen. Enfin, 1’étude des
PFAR de foraminiféres pendant les 4 transitions climatiques choisies a conduit a I’estimation
de flux de CaCOs sous forgage climatique. Ainsi, cette thése apporte de nouveaux éléments a
la contrainte du réle individuel, spécifique, et de la population des foraminiféres
planctoniques dans la pompe biologique du carbone du Sud Ouest de I’Océan Indien.

7UMR 7621 - LOMIC : Laboratoire d’'Océanographie Microbienne (Observatoire Océanologique
de Banyuls sur Mer)
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Chapitre 1

Chapitre 1 : Zone d’étude et d’échantillonnage

La totalité¢ de cette étude a été conduite dans le secteur Sud et Austral de 1’Océan Indien.
L’Océan Indien est délimité par L’Océanie, I’Asie, I’Afrique et au Sud par le front
Subtropical positionné vers 40°S. 1l représente a lui seul 75 millions de km?. Sa partie australe
s’étend quant a elle du STF au couvert de glace Antarctique qui le délimite au Sud. Dans cet
Océan, notre étude a principalement pris place dans le secteur Sud-Ouest et Austral de
I’Océan Indien ; de [30° S-60°S] a [50° E-80°E] durant 1’été¢ Austral (janvier a Mars). Cette
large zone est fortement influencée par la présence de 3 fronts hydrologiques majeurs entre 40
et 50°S et comprenant, du Nord au Sud, le Front Subtropical, le Front Subantarctique et le
Front Polaire. Ils délimitent 4 zones hydrologiques principales ; la zone subtropicale (STZ),
au Nord du STF, la zone subantarctique (SAZ), délimitée au Nord par le STF et au Sud par le
SAF ; la zone polaire frontale (PFZ), située entre le SAF et le PF ; puis la zone antarctique
(AAZ) qui s’étend du sud du PF au couvert de glace de mer antarctique. L’ensemble de cette
région est aussi controlé par le courant circumpolaire antarctique (ACC) qui conditionne
I’intensité et la position des fronts et des masses d’eau de ’Océan Austral.

C’est dans cette large région trés contrastée et aux multiples particularités hydrologiques que
la totalité¢ des échantillons analysés au cours de cette thése fut prélevée ; a bord du N/O
Marion Dufresne, durant les campagnes océanographiques « Indien-Sud 2 » (MD189, 2012),
« LOGIPEV » (MD193, 2013) et « MYCTO » (MD197, 2014). Nous avons récolté nos
¢chantillons en station, le long du trajet du Marion Dufresne sur ses missions de
ravitaillement « valorisation de transit ».

Ce premier chapitre a pour but de décrire les propriétés hydrologiques et biogéochimiques des
caux (surface et profondeur) de I’Océan Austral. L’océan Austral joue un réle majeur dans
I’absorption (puits) du carbone anthropique en générant de multiples oasis de productivité
primaire et secondaire. Comprendre son fonctionnement hydrologique va nous permettre
d’aborder la suite de ce manuscrit avec un ceil averti.

1.1 Contexte hydrologique — physico et biogéochimique a partir de la bibliographie

La description du contexte hydrologique se fera du Nord de la zone d’étude, fixée a 30°S,
jusqu’au Sud, 60°S en se basant sur la littérature (Belkin et Gordon, 1996) et en décrivant
avec précision les fronts actifs dans la zone. Ces fronts hydrologiques délimitent des régions
dont les caractéristiques biogéochimiques sont relativement homogénes sur 1’horizontale
(Pollard et al., 2002). Du fait de la topographie des licux et de divers forgages (vents, T°C, S),
la position des fronts et 1’étendue des zones hydrologiques peuvent varier a des échelles
courtes de temps et d’espace.

Les zones hydrologiques et leurs fronts :

Le premier front rencontré dans la zone d’étude est le STF, composé de deux branches
principales, une au Nord (NSTF) et I’autre au Sud (SSTF) (Figure 1-1). Il sépare les eaux
subtropicales (STZ), décrites comme oligotrophes et chaudes (T>20°C en été, >15°C en
hiver), des eaux subantarctiques (SAZ). La SAZ est caractérisée par des eaux plus froides
(6°C<T<12°C) et continuellement enrichies en éléments nutritifs grace aux apports éoliens
(Sarmiento et al., 2004). Cela les rend trés productives, elles sont d’ailleurs décrites comme
I’un des puits de CO: les plus efficaces (Metzl et al., 1999).
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Figure 1-1 : Fronts majeurs de I’Océan Indien Sud et Austral ; Belkin et Gordon (1996). En
rouge sont représentées les 4 régions délimitées par les fronts : la zone subtropicale (STZ), la
zone subantarctique (SAZ), la zone polaire frontale (PFZ) et la zone antarctique (AAZ).

Le STF, localis¢é a 40°S environ rencontre sur son trajet 1’Archipel de Crozet dont la
topographie engendre la création du « Front de Crozet ».

Ce dernier résulte de I’addition du SSTF, du SAF et d’un front issu du courant retour des
aiguilles : le front des Aiguilles (AF) (Park ez al., 1993 ; 2014 ; Belkin and Gordon, 1996).

Le front de Crozet, issu du resserrement des fronts au nord de I’7le a cause de la topographie
du plateau, se caractérise par une forte diminution de la température (20 a 9°C) et de la
salinité (35,5 a 33,7). Il sépare la région subtropicale, située au-dessus du STF de la PFZ,
localisée au Sud du SAF. La PFZ présente de faibles salinités (<33,85), et, comme la SAZ,
une forte activité biologique.

Le front de Crozet persiste jusqu’a environ 62°E, ou la topographie n’impose plus de
contrainte hydrologique particuliére (hauts fonds).

En se décalant plus a I’Est, le STF va a nouveau se rapprocher du SAF puis du PF, cette fois-
ci sous I’influence de la topographie de 1’archipel de Kerguelen ; marquant ainsi la limite
Nord de ’AAZ (Park et al., 1993 ; Belkin and Gordon, 1996) avec une isotherme a 7°C et
une isohaline a 34,3. Plus récemment, une branche du front polaire a été décrite au Sud de
I’archipel de Kerguelen grace, notamment, & des mesures et des observations altimétriques
(Park et al., 2014)

L’AAZ est la région la plus froide de notre zone d’¢tude (T<5°C), elle est enrichie en
nutriments par la remontée des eaux profondes circumpolaires (CDW), mais présente de
fortes limitations en fer qui empéchent le développement d’une forte activité biologique
(Martin et al., 1990 ; de Baar et al., 1995). 1l s’agit de ce que 1’on appelle plus communément
une zone « High Nutrients Low Chlorophyll » (HNLC) (Minas and Minas, 1992).

Les travaux d’Orsi et al., (1995) et de Moore et al., (1999) suggerent quant a eux le passage
du PF plus au Sud, sous I’archipel de Kerguelen et défini par une isotherme de 2°C a 200 m
de profondeur.
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La production primaire :

En terme de production primaire, comme évoqué précédemment, notre étude se situe dans
une région trés contrastée ; avec des eaux trés pauvres en Chl-a dans le Nord et des eaux
productives a fortement productives dans la SAZ et la PFZ. Cela s’explique dans la littérature
par I’impact des upwellings de la région liés aux fronts, mais aussi et surtout par 1’influence
des archipels de Crozet et Kerguelen, générant des blooms réguliers (Chever et al., 2010 ;
Planquette et al., 2007, Blain et al., 2008). La présence des deux archipels influence les eaux
par leur topographie, mais aussi par les apports marin et éolien en Fe qu’ils constituent sous
les effets de 1’érosion (Blain et al., 2007, 2008 ; Park et al., 2010); ces apports en Fe
permettent le développement et le maintien des blooms phytoplanctoniques, principalement
de novembre a décembre (Venables et al., 2007 ; Mongin et al., 2008). Nos campagnes
d’échantillonnage, de janvier & mars, sont alors contrélées aux abords de Kerguelen, par la fin
du bloom annuel et par les communautés phytoplanctoniques qu’il abrite (Queguiner et al.,
2013).

Les masses d’eaux de la région décrites par la bibliographie.

La large bande frontale décrite précédemment constitue un lieu de formation d’eaux
intermédiaires et modales (Mc Cartney, 1977 ; Hanawa et Talley, 2000). Sous 1’action du
refroidissement hivernal, les eaux de la thermocline situées dans la zone frontale plongent
entre 500 et 1500 m de profondeur, formant ainsi les eaux antarctiques intermédiaires
(AAIW) et les eaux de mode subantarctique (SAMW) dirigées des hautes vers les moyennes
et basses latitudes.

Les eaux de I’AAIW sont localisées a plus de 1000 m de profondeur. Elles n’influencent alors
que tres peu les foraminiféres planctoniques et pour cette raison nous ne les décrirons pas. La
SAMW plonge au Nord du SAF (40-45°S), elle se forme principalement a I’Est de la zone
d’étude, au Nord du plateau de Kerguelen, sous I’influence des mélanges convectifs couplés
du SAF et du STF (Hanawa et Talley, 2001 ; Koch-Larrouy ef al., 2010). Ses eaux ont la
particularité d’étres denses et salés. Leur densité est plus forte a L’Ouest de notre zone
d’étude qu’a I’Est, on les retrouve a partir de 300 m seulement & I’Est tandis qu’elles
n’apparaissent qu’a partir de 400 m pour la zone la plus a I’Ouest (Koch-Larrouy et al., 2010).
Localisées au Nord du STF, les eaux de mode subtropicales (STMW, non représentés
figure 1-2) se caractérisent par de fortes températures (~18°C) ; leur densité et leur salinité
sont plus faibles que celles de la SAMW. Elles se situent, dans 1’Ouest du bassin, entre 200 et
400 m de profondeur (Toole et Warren, 1993 ; Belkin et Gordon, 1996 ; Alvarez et al., 2011).
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Figure 1-2 : Schéma de la circulation méridienne dans 1’océan Austral avec la présence des
différentes masses d’eau et des fronts. Figure extraite du
site https://www.whoi.edu/page.do?pid=11719 et adaptée d’aprés Olbers et al., 2004. Les
acronymes sont décrits dans le texte.

1.2 Hydrologie — physico et biogéochimie de surface a partir de mesures in situ

La position des fronts et ’homogénéité des parametres physico-chimiques de la colonne
d’eau sont deux paramétres qui évoluent conjointement aux différents forgages climatiques et
hydrologiques. Afin de caractériser au mieux les eaux dans lesquelles nous avons prélevé nos
¢chantillons, ceux qui constituent 1’intégralité de ce travail de thése, nous avons pu utiliser les
données des campagnes océanographiques OISO durant lesquelles nous avons effectué nos
prélevements. Le service d’observation « Océan Indien Service d’Observation » (OISO) est
un réseau couplé de mesures océaniques et atmosphériques. Dans ce contexte, le programme
¢échantillonne les eaux de surface et de la colonne d’eau de la région. Les observations
présentées dans cette étude ont été collectées a bord du N/O Marion Dufresne au cours de 3
campagnes océanographiques d’été (OISO 21, 22 et 23) menées en 2012, 2013 et 2014. Au
total, ce sont trois années qui permettront de décrire la variabilité interannuelle des parameétres
physico-chimiques et de mieux appréhender le comportement des foraminiféres planctoniques
au regard de leur milieu.

1.2.1 Matériel et méthodes

Durant chaque campagne (2012, 2013 et 2014), les échantillons d’eau de mer sont collectés
en continu sous le bateau (5 m de profondeur) a I’aide d’une pompe. La température (T°C), la
salinit¢ (S) et la concentration en oxygéne dissous sont mesurées grice a un
thermosalinométre (SBE 21) et a une optode. L’alcalinité¢ totale (AT) et le Carbone
Inorganique Dissous (DIC) sont quand a eux déterminés en semi-continue par dosage
potentiométrique par un dispositif identique a celui de la plateforme SNAPO-CO (plateforme
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d’analyse du LOCEAN - Jussieu). D’autres mesures de surface sont effectuées en semi-
continu, toutes les 4 a 8h. Elles permettent I’analyse de nutriments (NOs", Si(OH)4, PO4>), des
isotopes (8'%0, & 13C), et de la concentration en Chl-a. Suite a certains problémes techniques,
certaines informations de surfaces n’ont pu étre enregistrées en continu par le programme
OISO, la Chlorophylle a par exemple. Pour cette raison, nous avons pour chaque année
récupéré les données relatives aux cartes de Chl-a disponibles en ligne sur MODIS
(Giovanni-NASA) ainsi que leurs métadonnées.

L’ensemble de ces données nous permet d’observer les particularités et anomalies éventuelles
relatives a chaque année échantillonnée (Figure 1-3).

1.2.2 Résultats
Salinité :

Les mesures de salinité en fonction de la latitude (Figure 1-3) pour les 3 années consécutives
met en exergue une zone de transition entre 40°S et environ 46°S avec une forte diminution
de la salinité (~35,5 = ~33,8). Cela correspond a la séparation des eaux de la STZ de celles
de la PFZ par le front de Crozet (cf. paragraphe 1.1). On passe alors des eaux de surface
subtropicales (STSW) aux eaux de surface subantarctiques (SASW). Au-dela de cette zone, la
salinité atteint ses valeurs les plus faibles (<33,85), avec la dominance en surface des eaux les
moins salées du courant circumpolaire antarctique. On remarque pour la salinité¢ de trés
faibles valeurs pour les années 2012 et 2013 aux environs de 50°S. Cela correspond a la
dessalure enregistrée sous le bateau aux abords de I’ile de Kerguelen et issue du réseau
fluviatile de I’archipel et des apports en eau douce provenant de la fonte des glaces. En effet,
en 2012 et en 2013, des manceuvres scientifiques furent conduites en baie de la table, les
enregistrements de salinité enregistrés a 1’entrée du fjord doivent étre influencés par un apport
en eau des fontes du glacier Cook. Les années 2012 et 2013 semblent présenter des
enregistrements de salinité similaires.

Un plus fort signal de salinité (de 0,2 en moyenne) pour I’ensemble des données enregistrées
en 2014 est observé Figure 1-3 ; tant dans les eaux de I’AAZ que dans la PFZ ou la SAZ.

La zone de transition observée pour la salinité est aussi mise en évidence par les données de
température.

Température :

On observe une large bande de transition entre 40 et 46°S, avec une diminution de la
température allant de 20 a ~10°C. Il s’agit 1a encore du front de Crozet, a 1’Ouest. Dans cette
large bande de transition, on peut noter deux phases de baisse de la température un peu plus
abruptes. La premiére, enregistré a 40°S marque une perte d’au moins 5°C pour chaque année.
11 s’agit ici du passage du STF, séparant les eaux de la STSW aux températures comprises
entre 14 et 20°C de celles de la SASW aux eaux plus froides, comprises entre 6 et 12°C, et
localisées dans la SAZ. La deuxiéme baisse abrupte de température s’observe a 45°S et
caractérise le passage du SAF. Plus généralement, dans la PFZ et ’AAZ, on note une
diminution de la température de 2012 a 2014.
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Figure 1-3 : Distribution annuelle de la salinité et de la température en fonction de la latitude
(le long du trajet effectué par le N/O Marion Dufresne) en 2012, 2013 et 2014.

Chl-a :

A partir des métadonnées extraites en ligne, on peut observer une différence de Chl-a entre
années (Figure 1-4) a noter des valeurs plus fortes en 2012 sur I’ensemble de la région.
Globalement, et ce pour chaque anné¢e, les concentrations de Chl-a ne dépassent les
1,5 mg.m? qu’aux abords de Kerguelen ou les concentrations peuvent atteindre et dépasser
5 mg.m’. Cette forte production primaire s’explique par Dinfluence de I’archipel (cf.
paragraphe 1.1).
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Figure 1-4 : Distribution de la Chl-a (mg.m?) en fonction de la latitude sur ’ensemble de la
zone d’étude. Graphique issu des métadonnées MODIS.

Les images satellites disponibles sur le site de la NASA (aqua-MODIS) et construites a partir
des métadonnées utilisées ci-dessus confirment les observations faites grace a la Figure 1-5 et
apportent plus de précisions.

Dans la STZ, I’ile de Madagascar est a ’origine en 2012 et en 2014 d’une structure
chlorophyllienne qui s’étend au Sud de I’ile et d’Ouest en Est, appelée le « panache de
Madagascar ». On observe plus au Sud une large bande de production primaire aux environs
de 40°S, générée par le STF et qui s’étend dans la SAZ. Tout au long de cette large bande, la
Chl-a dessine des tourbillons, témoins de la forte dynamique des eaux de surface et des fronts.
Dans la PFZ, des zones de forte concentration en Chl-a se créent autour de Crozet et plus
intensément au Nord Nord-Est de Kerguelen. On observe aussi un patch assez fort de Chl-a a
I’Est d’Heard Island (Carte — Tableau 1-1). De fortes productivités sont a noter dans I’AAZ.
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Figure 1-5 : Distribution géographique de la concentration en Chl-a (mg.m?) au Sud de
I’Océan Indien. Images satellites Aqua-Modis compilées sur 30 jours en février 2012, 2013 et
2014.

L’ensemble de ces données de surface nous apporte d’importantes informations quant a la
dynamique liée aux fronts (production primaire par exemple) et a la variabilité interannuelle
des paramétres physico-chimiques de base qui seront utilisés tout au long de ce manuscrit.

Nos observations confirment les informations trouvées dans la littérature pour la description
des fronts, des zones hydrologiques et pour la répartition et ['intensité de la production
primaire. On remarque une salinité globalement plus élevée sur ’ensemble de la campagne
de 2014, de fortes dessalures aux abords de Kerguelen en 2012 et 2013. La température
semble diminuer de 2012 a 2014, tout comme la concentration en Chl-a qui s’avere plus
faible en 2014. La campagne de 2012 se démarque des autres par ses concentrations
chlorophylliennes globalement plus élevées, mais aussi étendues (Figure 1-5).
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Les autres paramétres de surface analysés et utilisés dans le cadre de ce travail de thése (DIC
par exemple) seront décrits dans les prochains chapitres.

1.3 Hydrologie — physico et biogéochimie de la colonne d’eau a partir de mesures in
situ

1.3.1 Matériel et méthodes

Tous les paramétres (T°C, S, concentration en Chl-a, AT, DIC, nutriments, isotopes,
concentration en oxygene dissous) analys€s en continu et en semi-continu pour la surface sont
aussi analysés en profondeur pour 20 stations hydrologiques réparties dans notre zone d’étude
(Tableau 1-1). Ces prélévements sont réalisés avec une rosette équipée d’une sonde a
« Conductivity Temperature Depth » (CTD — type Seabird 911) et entourée de 24 bouteilles
Niskin. Seule une station (sur les 20) fit échantillonnée avec le filet a plancton sans avoir été
analysée par I’équipe OISO, il s’agit de la station « CROKER ». Cette station située a mi-
chemin entre Crozet et Kerguelen comme son nom I’indique ne présentera alors que des
données de salinité et de température, acquise par les capteurs du filet a plancton. Les
prélevements en profondeurs du programme OISO sont effectués entre la surface et 1200 m
de profondeur a I’exception de trois stations, KERFIX, aussi appelée Station 10 dans ce
manuscrit, ou 1’échantillonnage se fait jusqu’a environ 1600 m de profondeur et les
Stations 11 (station la plus Sud, 56,5°S) et 17 (Nord de 30°S) pour lesquelles les
prélevements s’étalonnent jusqu’a 4500 m et 5000 m de profondeur (Tableau 1-1).

Tableau 1-1 : Liste et position des stations hydrologiques échantillonnées dans le secteur Sud-
Ouest de Austral de I’océan Indien de 2012 a 2014, pour les mois de janvier & mars. La carte
illustre la position des stations ainsi que la position moyenne des fronts (Orsi et al., 1995) qui
délimite la STZ, la SAZ, la PFZ et ’AAZ.

Station Latd°S) Long{°E)
Sub-TropicalZone 20° . * Mauritius Island
1 28 54.33 Reunion Island
2 30 54.1
3 35 53.5
4 40 52.98
30° 2 me SA 17
5 42.5 52.48
14 42.5 74,89
16 35 73.3 Ime eA16
17 30 66
Sub-AntarcticZone 40° s 4ame A5
6 45 52.06 _\/EF\EH—/ o
CRO-KER 46.35 60.3 o s T
15 39.99 76.38 - °
PolarFrontalZone rozetisiands % me me
50°, PF 3 9 " \ergui lands
7 47.67 58.00 10 :0
8 48 60 < ’.m _
ea Islian:
9 48.3 65
10 50.4 68.25 mae
A3 50.64 72.05 60°
E1l 48.48 72.22
12 47 72
13 45 73.36 "
11 56.5 63 = 50° 60° 700 e
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Comme cela a été décrit en 1.1 et 1.2, les différentes zones hydrologiques traversées (STZ,
SAZ, PFZ et AAZ) présentent des eaux aux propriétés de surfaces différentes. Il en est de
méme pour les enregistrements de la colonne d’eau qui nous permettent de voir la présence de
différentes masses d’eaux, dans lesquelles les foraminiféres planctoniques évoluent (Figure 1-
2).

1.3.2 Résultats

Nous allons ici décrire les parameétres généraux (T°C, S, Chl-a). Les paramétres physico-
chimiques plus spécifiques tels que le DIC ou encore I’AT et le pH seront traités dans les
chapitres concernés faisant suite. Afin de représenter les particularités des zones
hydrologiques échantillonnées, nous avons choisi de tracer les profils de S, T°C et Chl-a
d’une station par zone (zones différentes et contrastées) pour les trois années consécutives. Il
s’agit de la station 10, située aux abords de Kerguelen et fortement influencée par I’archipel ;
de la station 11, station la plus Sud de la campagne, située dans I’AAZ ; de la station 13,
localisée a la jonction du SAF et du PF puis de la station 17, caractéristique de la STZ.

Station 10 :

La station 10 se caractérise par un minimum en salinit¢ de surface (33,7). Ce minimum
pourrait étre interprété comme provenant des apports fluviatiles de Kerguelen et de la fonte de
ses glaciers, mais la littérature déja existante pour la station 10 (KERFIX) nous précise qu’il
s’agit des eaux Antarctiques de surface (Jeandel er al., 1998). Cette salinité, treés faible en
surface, raugmente progressivement en profondeur, jusqu’a atteindre 34,7. Ses températures,
froides, sont comprises entre 2 et 4,5°C.

Station 11 :
La station 11 présente elle aussi de trés faibles températures (1 a 3°C) marquées par un
minimum aux environs de 200 m de profondeur et correspondant a la signature d’un fort
« input » d’eaux antarctiques issues de la fonte des glaces. Cette forte influence antarctique
s’exprime aussi dans les mesures de salinité puisqu’ici encore on note un minimum de salinité
en surface.

Station 13 :

La station 13 est trés différente, caractérisée par des valeurs « globales » de salinités plus
fortes (34,4<S<35,2) avec un maximum de salinité¢ en profondeur (environ 200 m). Il peut
s’agir d’un « input » des eaux de mode subantarctiques (SAMW) avec une salinité d’environ
35,2 et une température comprise entre 10 et 15°C ; la SAMW étant décrite a partir de 300 m
dans la littérature dans le secteur Est de notre étude (Koch-Larrouy et al., 2010). La
température observée en station 13 est comprise entre 12 et 14°C et décroit progressivement
en profondeur jusqu’a 4°C.

Station 17 :
Les plus fortes températures (>20°C) et salinités (>35,6) sont enregistrées pour les eaux de
surface de la station 17. Ces deux paramétres décroissent avec 1’augmentation de la
profondeur.

On observe ainsi des stations aux propriétés hydrologiques fortement différentes, et avec des
stratifications plus ou moins marquées. Ces 4 stations présentent chacune un profil particulier
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(Figure 1-6) qu’elles conservent peu importe 1’année d’échantillonnage. Si I’on regarde avec

un peu plus d’attention chacun de ces graphiques, on peut cependant noter quelques

particularités d’une année sur I’autre.
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Figure 1-6 : Profils hydrologiques des stations 10, 11, 13 et 17 pour les années 2012, 2013 et

2014. Rouge= Salinité ; Vert= Chl-a (mg.m3) ; Bleu= Température (°C).
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Signaux interannuels en profondeur :
Salinité :

Pour chacune des stations présentées Figure 1-6, la salinité ne montre pas d’anomalie positive
ou négative particuliere. Le profil de salinité reste le méme pour chaque année, par station.

Température :

Chacune des stations conserve un profil de température similaire, peu importe I’année. On
note tout de méme en 2012 et pour la station 10 un minimum de température (<2°C) en
profondeur (200 m). Cette petite baisse ne peut cependant pas s’apparenter & une anomalie
notable. Pour la station 11, la température présente systématiquement un minimum de
température a 200 m de profondeur. En 2014, si I’on observe attentivement le profil, on
remarque que ce minimum s’étend sur une couche d’environ 200 m (de~50 a 250 m) alors
que pour les deux années précédentes, il ne s’observe que sur une couche de~100 m. Ces
deux stations (10 et 11) présentent leur maximum de température en 2013 avec des valeurs
supérieures de 1°C.

La station 17 quant a elle montre une légére augmentation de son maximum de température
de surface entre 2012 et 2014 (+3°C).

Chl-a :

Apreés un regard attentif sur les échelles de concentration en Chl-a (Figure 1-6), on remarque
que I’année 2014 se démarque fortement avec la présence de fortes concentrations. Pour
I’ensemble de notre zone d’étude, le maximum de Chl-a se situe entre 40 et 80 m de
profondeur. Ce maximum n’est pas enregistré par les images satellites qui intégrent
uniquement les informations de surface. Dans le paragraphe 1.2 il n’est alors pas décrit. La
présence, en profondeur, d’un pic de Chl-a, est bien renseignée en fin d’été Austral dans notre
zone d’étude. On parle de « Deep Chlorophyll Maximum » ou « DCM », que ce soit en
HNLC (Parslow et al., 2001 ; Holm-Hansen et al., 2005 ; Gomi et al., 2010) ou en zone a fort
apport en Fe. Ce DCM repose, comme le montrent nos graphiques, sur un changement de
densité des eaux li¢ a une baisse/augmentation abrupte de la salinité et/ou de la température
(stratification).

Sur les 4 stations présentées ci-dessus, la plus productive est la station 10 (KERFIX), en 2014.
Située aux abords de Kerguelen, elle se situe en pleine zone HNLC. Ses valeurs maximales de
Chl-a sont enregistrées entre décembre et janvier, en pleine période de bloom, mais elles ont
la particularité¢ de rester relativement faibles. On note en effet dans notre étude de faibles
valeurs de Chl-a en 2012 (max = 0,25 mg.m?) et en 2013 (max = 0,30 mg.m?). En 2014, un
maximum d’environ 4mg.m> de Chl-a est observé, il peut s’agir ici d’un signal ponctuel
geénéré par la dynamique (forts vents).

La station 13, échantillonnée a la jonction du SAF et du PF présente elle aussi d’assez fortes
valeurs de Chl-a en 2014, pouvant atteindre 2,5 mg.m®. En 2012 et 2013, son signal en Chl-a
est similaire a celui observé pour KERFIX avec des valeurs maximales d’environ 0,25 mg.m®.
Le pic de Chl-a en station 13 se situe cependant moins en profondeur (Figure 1-6, station 13,
2012).
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La station 11, située dans I’AAZ présente des concentrations similaires a celles observées en
2012 et 2013 pour les stations 10 et 13. En revanche, son pic de Chl-a s’étend sur une couche
d’eau plus épaisse. Son maximum survient 1a encore en 2014 avec un pic de valeur max =
1,5 mg.m’.

La station 17 présente de faibles concentrations chlorophylliennes, y compris en 2014, avec
une concentration maximale de 0,92 mg.m®.

Concernant la Chl-a, il est important de souligner que comme illustré la Figure 1-4, la
production primaire n’est pas homogeéne ; ni pour la latitude ni pour la longitude. Les
observations faites pour la chlorophylle correspondent a des analyses ponctuelles et sont alors
a traiter avec attention.

L’observation des paramétres physico-chimiques de la colonne d’eau sur plusieurs stations
localisées dans différentes zones hydrologiques a permis de mettre en évidence le fort
contraste qu’il existe d’un bout a ['autre de la région étudiée. On observe ainsi la présence
en profondeur d’eaux modales, avec la SAMW notamment. La Chl-a montre un signal
particulierement fort en subsurface, entre 40 et 80 m de profondeur. On observe clairement
des concentrations en Chl-a plus élevées en 2014, mais aucune anomalie n’est a noter pour la
température et la salinité.
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Chapitre 2 : Abondances et taille des foraminiferes
planctoniques actuels de 1’ Austral Indien.
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Chapitre 2 : Abondances et taille des foraminiféres planctoniques actuels
de I’ Austral Indien.

Les foraminiféres planctoniques actuels de 1’Océan Indien ont été décrits pour la premiére
fois lors des expéditions menées par Bé et Tolderlund (1971) puis par Bé et Hutson (1977).
Grace a ces ¢tudes, basées respectivement sur 102 et 154 prélévements par filet a plancton, ils
purent décrire 1’écologie de 32 espéces différentes dans 1’Océan Indien, et ainsi délimiter 5
zones de distribution globale de foraminiféres planctoniques : Antarctique, Subantarctique,
Transitionnelle, Subtropicale et Tropicale. Ces études ont aussi permis d’observer une forte
diversité spécifique dans les eaux tropicales a subtropicales, avec la présence d’une vingtaine
d’especes et une faible diversité dans les eaux subpolaires a polaires avec environ 5 especes
différentes, et faisant de ’espéce Neogloboquadrina pachyderma, 1’espéce dominante des
eaux polaires. Depuis, aucune ¢étude récente ne s’est consacrée a la description des
assemblages actuels de foraminiféres planctoniques dans la région ; il s’agit 1a de I'un des
objectifs de ce chapitre.

2.1 Matériels et Méthodes

Lors de 2 campagnes océanographiques a bord du N/O Marion Dufresne, menées pendant
1’été austral de deux années consécutives (2012 et 2013), nous avons échantillonné la colonne
d’eau supérieure de 18 stations, pour certaines jusqu’a 700 m de profondeur, a 1’aide d’un
filet a plancton multistratifié. Ces 18 stations se répartissent sur I’ensemble de la partie Sud-
Ouest de 1’Océan Indien, de 30°S a 56,5°S et de 50°E a 80°E (Tableau 2-1 ; Fig. 2-1).

Tableau 2-1 : Caractéristiques géographiques des stations et profondeurs d’échantillonnage
pour I’étude des assemblages de foraminiféres planctoniques.

Station Latd°S) Long®{°E) Year Day/Month Sampling®@Vaterfepthdm) Total@Vater@epth@m)
Sub-TropicalZone
2 30 54.1 2012 27@an 0-100 4460
3 35 53.5 2012 28M@an 0-100,@-7008 4060
4 40 52.98 2012 29@an 0-100,@-700& 3900
5 42.5 52.48 2012 30@an 0-100;@-7003 3680
16 35 73.3 2013 6@Mar 0-100 4400
17 30 66 2013 8@Mar 0-100;@-7003 4400
Sub-AntarcticZone
6 45 52.06 2012 31@an 0-100;@D-7008 3260
CRO-KER 46.35 60.3 2013 15Feb 0-100 4400
15 39.99 76.38 2013 1MMar 0-100 2000
Polar#rontalZone
7 47.67 58.00 2012 2Feb 0-100 4260
8 48 60 2012 2@Feb 0-100;m@-7008 4460
9 48.3 65 2012 6Feb 0-100;@-7003 2090
10 50.4 68.25 2012 9Feb 0-100 1650
A3 50.64 72.05 2013 21Feb 0-100 525
E1 48.48 72.22 2013 20Feb 0-100 2000
12 47 72 2012 21@Feb 0-100;@-1500 1850
13 45 73.36 2013 27&Feb 0-100 3980
AntarcticZone
11 56.5 63 2012 7&Feb 0-100;@-7003 4820
11 56.5 63 2013 23Feb 0-100;m@-7008 4820
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Figure 2-1 : Position des stations prospectées en 2012 et 2013. L’échelle des couleurs
représente la concentration en chlorophylle a au cours du mois de prélévement correspondant
au prélévement (mg.m™) (données Giovanni — images composites Aqua-MODIS, résolution 9
km, 8 jours composites). Les lignes noires représentent la position moyenne des fronts
hydrologiques (d’aprés Orsi et al., 1995) qui séparent les zones océaniques (STZ, SAZ, PFZ,
AAZ).

La zone d’¢étude recouvre les trois fronts hydrologiques principaux (STF, SAF et PF) séparant
quatre zones hydrologiques particuliéres (STZ, SAZ, PFZ, AAZ) décrites dans le Chapitre 1
(Figure 2-1). Cet échantillonnage a permis d’observer 1’abondance globale des foraminiféres
planctoniques, mais aussi de déterminer et de caractériser leurs assemblages en surface et
dans la colonne d’eau en fonction des régions océanographiques traversées : subtropicale,
transitionnelle, subpolaire et polaire.

Le prélevement des foraminiféres planctoniques s’est fait en station (Tableau 2-1, Figure 2-1)
a ’aide d’un multinet (Hydro-bios, type Midi) équipé de 5 filets de maille 100 um, d’une
ouverture égale a 0,25m?, et d’un fluxmétre pour évaluer le volume d’eau filtrée par filet. Un
trait de filet vertical 0-100 m, subdivisé tous les 20 m, a permis d’échantillonner finement la
tranche d’eau supérieure (0-20, 20-40, 40-60, 60-80, 80-100 m) de chaque station. Lorsque la
logistique du bateau le permettait, un deuxiéme trait vertical 0-700 m a été effectué pour
explorer les habitats plus profonds, avec des pas de 100 m jusqu’a 300 m puis tous les 200 m
de 300 a 700 m (0-100, 100-200, 200-300, 300-500, 500-700 m). En 2012, un filet 0-1500 m
a été effectué pour les stations 10 et 12 ayant respectivement une profondeur maximale de
1650 m et 1850 m, avec pour objectif, I’observation des faunes de foraminiféres sur
I’intégralité de la colonne d’eau.
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Apres récolte, le conditionnement des échantillons s’est fait dans des flacons de 250 mL,
tamponnés avec de 1’alcool a 90 %, de I’Hexaméthyléne-tétramine puis stockés en attente de
traitement en laboratoire. Le traitement des échantillons commence par le lavage de
I’ensemble de 1’échantillon a I’eau douce, sur un tamis de 100um de maniére a éliminer
toutes les particules fines. Le résidu de tamis est transféré dans un cristallisoir a partir duquel
la totalité des foraminiféres est prélevée a 1’aide d’une pipette. Ce prélévement est déposé
dans une boite de pétri labellisée et séchée a I’é¢tuve, a 50°C. En cas de tres forte abondance
d’individus, I’échantillon sec est divisé par moitié¢ (splits successifs) afin d’obtenir le
comptage d’un total de foraminiféres planctoniques supérieur ou égal a 300 individus. Les
foraminiferes sont ensuite piqués individuellement puis classés en cellule et déterminés selon
la classification de Hemleben et al., 1989, de Bé ef al., 1977, et en tenant compte des diverses
mises a jour taxonomiques (Darling et al., 2003 ; Darling et al., 2006 ; André 2013 ; André et
al., 2012 ; André et al., 2014 ). L’observation de la coloration du test indiquant la présence
d’un cytoplasme a permis d’effectuer la distinction entre individus morts (tests transparents)
et vivants (intérieur du test coloré du brun au vert). L’énumération des individus par espéce
est corrigée par le nombre de subdivisions éventuelles (split), et exprimée dans les Tableaux
de comptage (Annexe 1) en nombre individus par m? filtré (ind.m*) dans chaque intervalle de
tranche d’eau échantillonnée par un seul filet.

Dans le cadre de 1’observatoire CARAUS/OISO, géré par le laboratoire LOCEAN de Paris,
les parametres physico-chimiques des eaux furent enregistrés sur des profils verticaux (0-
1200 m) par une bathysonde CTD (SeaBird 900), équipée d’un fluorimétre. Ces profils ont
été effectués a chaque station de prélévement de filet a plancton. L’équipe OISO, par le biais
de Claire Lo Monaco, a mis a notre disposition les données de température (T°C), de Salinité

(S) et la concentration en Chl-a (données de fluorescence calibrées par des prélévements
Niskin).

2.2 Abondances totales des foraminiféres planctoniques.
2.2.1 Abondances enregistrées en 2012

En 2012, 11 stations furent échantillonnées pendant la premiére partie de la mission MD189.
Sur I’ensemble de ces 11 stations, les abondances totales par filets varient de 0 ind.m> a
944 ind.m™ pour la station 9 4 50 m de profondeur (Figure 2-2).
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Figure 2-2 : Profil vertical de 1’abondance totale des foraminiferes planctoniques vivants par
stations et par zone (STZ, SAZ, PFZ, AAZ); campagne 2012. Abondances en nombre
d’individus vivants par métre cube (LPF/m?®), en fonction de la profondeur d’échantillonnage
du filet (m) et de la concentration en Chl-a (mg/m?). Les stations 10 et 12 sont représentées en
fonction de la profondeur d’échantillonnage : 1500 m.

Dans neuf des douze stations étudiées, le maximum de Chl-a se trouve a environ 70 m de
profondeur, avec des valeurs de 0,25 a 0,4 mg/m>. Aux stations 5 et 12, le pic de Chl-a se
positionne plus en surface (20-40 et 40-60 m) avec des valeurs plus fortes (0,6 et 1,8mg/m?,
respectivement), et a la station 2 le pic est faible (0,25mg/m’) et étalé en profondeur (90
premiers metres). Les stations les plus productives sont situées sous le Front Subtropical
(STF), dans la SAZ et I’AAZ. 1l s’agit des stations 7, 8, 9, 10 et 11 avec des abondances
maximales respectives de 224 ; 110; 944 ; 485 et 237 ind.m’. Les stations les moins
productives sont positionnées au nord du Front Subtropical, dans la STZ. Il s’agit des
stations 2, 3, 4 et 5, avec des abondances maximales respectives de 0,65; 1,45; 2,85 et
5,6 ind.m>. Pour ’ensemble des stations, 1’essentiel de la population vivante se trouve dans

33



Chapitre 2 - Abondances

les 100 premiers métres de la colonne d’eau. Les maxima d’abondance sont le plus souvent
retrouvés dans les eaux avec une teneur en Chl-a maximale, notamment en stations 3, 4, 5, 7,
8, 10, 11 12. Ils peuvent étre 1égerement plus en surface, comme en stations 2, 3 et 12. La
production de foraminiféres est clairement plus active au Sud du Front Subtropical (Figure 2-
1), bénéficiant d’une production primaire favorisée par la dynamique de la zone frontale (STF,
SAF, PF).

La distribution des foraminiféres planctoniques morts suit en général le méme schéma que
celle des individus vivants. Les maxima de nombre d’individus morts se retrouvent dans les
mémes tranches d’eau que les maxima de vivants, par exemple a la station 9, a 50 m de
profondeur ot on observe un maximum de 122 morts (ind.m?), ce qui représente 1/8 de la
population vivante au méme niveau. Dans les eaux de surface (0-20 m) des stations 10 et 12,
le nombre d’individus morts est important, avec respectivement 112 et 74 morts (ind.m?), soit
23 a presque 94 % de la population vivante. Pour I’ensemble de la zone d’étude, le nombre de
foraminiféres planctoniques morts réaugmente légérement a partir de 90 m de profondeur, 1a
ou la production primaire devient extrémement faible (Chl-a = 0 mg.m?).

2.2.2 Abondances enregistrées en 2013

Les abondances mesurées par filets aux 8 stations échantillonnées en 2013 vont de 8 ind.m™
pour la station 16 (0-20 m), a 1130 ind.m™ pour la station CRO-KER (60-80 m) (Figure 2-3).
Le maximum de Chl-a se trouve a environ = 70 m de profondeur pour six des huit stations
étudiées, avec des valeurs de 0,2 4 0,9 mg/m?>. Pour les stations A3, E1 et 11, ce maximum de
chlorophylle s’étend sur les 70 premiers metres de profondeur alors qu’il est ponctuel pour les
stations 17, 16 et 15. Pour la station 17 le pic est trés faible (< 0,2 mg/m?). Les stations les
plus productives sont situées sous le Front Subtropical (STF), dans la SAZ et I’AAZ. 11 s’agit
des stations 15, CRO-KER, A3, E1, 13 et 11 avec des abondances maximales respectives de
144 ; 1130; 143; 123, 174 et 1028 ind.m>. Les stations les moins productives sont
positionnées au nord du Front Subtropical, dans la STZ. Il s’agit des stations 16 et 17, avec
des abondances maximales respectives de 8 et 10 ind.m?.

Pour I’ensemble des stations, 1’essentiel de la population vivante se trouve dans les 100
premiers metres de la colonne d’eau. Les maxima d’abondance sont le plus souvent retrouvés
dans les eaux avec une teneur en Chl-a maximale, notamment en stations 15, A3, E1 et 11. Ils
peuvent étre situés au-dessus des maxima de Chl-a, c¢’est par exemple le cas des stations 16 et
17. La station 13 présente un profil particulier puisque 1’on observe un minimum de Chl-a a
50 m de profondeur, 13 ou est recensée ’abondance maximum (144 ind.m?).

La production de foraminiféres est clairement plus active au Sud du Front Subtropical
(Figure 2-1), bénéficiant d’une production primaire favorisée par la dynamique de la zone
frontale (STF, SAF, PF).

La distribution des faunes mortes de foraminiféres planctoniques est relativement homogéne
sur la colonne d’eau, avec de faibles abondances (inférieures a 20 ind.m>). Les maxima de
nombre d’individus morts se retrouvent dans des profondeurs supérieures a celles des maxima
de vivants, par exemple a la station 11, entre 90 et 250 m de profondeur, ou ils atteignent
jusqu’a 302 (ind.m>).
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Figure 2-3 : Abondance totale des foraminifeéres planctoniques vivants de la campagne de
prélévements effectuée en 2013. Abondances en nombre d’individus par meétre cube, en
fonction de la profondeur (m), de la concentration en Chl-a (mg/m?), par station, et en
fonction de la zone géographique (STZ, SAZ, PFZ, AAZ). Pas de mesure de Chl-a sur la
station CRO-KER.
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2.2.3 Conditions environnementales et abondances totales des foraminiféres planctoniques
vivants au Sud de I'Océan Indien.

Les abondances totales de foraminiféres planctoniques vivants sont sensiblement les mémes
entre 2012 et 2013. Les plus fortes abondances sont observées, au cours des deux campagnes
consécutives, dans la Zone Frontale Polaire (PFZ) et dans la Zone Antarctique (AAZ). Elles
sont cependant trés variables puisque dans I’AAZ (station 11), elles égalent 1000 ind.m™ en
2013 alors que seulement 250 ind.m® en 2012. Mortyn et Charles (2003) témoignent
d’abondances similaires au Sud de 1’Océan Atlantique, avec des abondances de foraminiféres
atteignant 235 ind.m™ dans la PFZ et jusqu’a 2484 ind.m> dans ’AAZ, en profondeur ( = 80
m de profondeur). Ces fortes productions sont liées a des concentrations en Chl-a
respectivement de 0,7 et 1,4 mg.m>, ce qui correspond a I’ordre de grandeur des [Chl-a]
mesurées en 2012 et 2013 dans I’ Austral Indien.

On observe les plus fortes productions de foraminiferes dans la PFZ et I’AAZ de I’Austral
Indien.

Les fortes abondances recensées pour les stations 11 (2012 et 2013), 9 (2012) et CRO-KER
(2013) témoignent de milieux trés favorables a la prolifération des foraminiféres
planctoniques. La relation étroite entre la distribution de I’abondance des foraminiféres et la
distribution de la Chl-a, suggere que les concentrations chlorophylliennes contrdlent la
présence des foraminiféres. La plupart des foraminiféres planctoniques vivent au-dessus ou a
proximité du DCM (Fairbanks et Wiebe, 1980 ; Hemleben ef al., 1989 ; Ortiz et al., 1995 ;
Schiebel et Hemleben, 2005). Leur production est fortement liée a la disponibilité en
nourriture, i.e le phytoplancton (principalement les diatomées) et le petit zooplancton
(Anderson et al., 1979 ; Hemleben et al., 1989 ; Schiebel et al. 2001, Retailleau et al. 2009).

La distribution verticale des foraminiferes planctoniques et la distribution horizontale entre
stations sont liées a la distribution de la [Chl-a].

Pour autant, la concentration en Chl-a ne contréle pas toujours I’abondance des foraminiféres
puisque de fortes concentrations n’engendrent pas nécessairement une augmentation du
nombre d’individus. Mortyn et Charles (2003) firent la méme observation, a savoir que
I’association des maxima de Chl-a aux maxima de foraminiféres n’est pas systématique.

Maximum de [Chl-a] et maximum de foraminiferes planctoniques ne sont pas toujours

corrélés.

Les faunes mortes de foraminiféres planctoniques de la région en 2012 comme en 2013 sont
relativement faibles par rapport aux individus vivants. Elles ne présentent de fortes
abondances que pour la station 11, en 2012 et en 2013 et la station 9 en 2012. Le peu
d’échantillonnages en profondeur (trait de filet 0-700 m) en 2013 (uniquement en station 11 et
17) ne nous permet pas d’observer les faunes mortes, principalement présentes au dega de 80
m de profondeur (B¢ et al., 1977, Hemleben et al., 1989).

Les faunes mortes de foraminiferes sont relativement pauvres avec des abondances plus
élevées sur les stations les plus productives.
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2.3. Assemblages des foraminiferes planctoniques et relations avec les parameétres
environnementaux.

2.3.1 Espéces de foraminiferes recensés dans nos échantillons.

Ce travail de recherche a permis d’observer la présence de 21 espéces de foraminiféres dans
notre zone d’étude, réparties dans 5 catégories écologiques (Bé et al., 1977 ; Hemleben et al.,
1989 ; Darling et Wade 2008, Andre 2013, André et al., 2014) (Figure 2-4). L’évolution de la
classification grace aux analyses génétiques permet de réunir les espéces Trilobatus sacculifer
et Globigerinoides trilobus sous le nom de G. sacculifer uniquement puisqu’il s’agit d’un seul
génotype (André 2013).

Neoglobogquadrina pachyderma

Orcadia riedeli

Neogloboguadrina incompita - -
Turborotalifa guingueloba --------------—
Globigerinita uvula -

Globigerina bulloides o e - ——————

Globigerinita glutinata e e Y, — e e

Globorotalia scitula (e e
Globorotalia inflata 1 ------
Globorotalia tmumcatulineides | |I——— v e e o

Orbuling universa

Globigerinella siphonifera

Globigeringides ruber | | [emee=——- TIT T

Globigerina falconensis

Globigerinoides saceulifer | | [e=——— mEEmEmn

Neogloboguadrina duterirei
Globigerinoides conglobafus
Globigerina calida
Hustigerina pelagica
Globigerinella adamsi

Candeina nitida

Provinces Antarctigue

Figure 2-4 : Distribution latitudinale des espéces de foraminiféres planctoniques, d’apres
B¢ 1977, Darling et al., 2003, André et al., 2014).

Nous avons aussi tenu compte des observations de Cifelli (1961), faisant de
Neogloboquadrina pachyderma et Neogloboquadrina incompta deux espéces distinctes. Le
morphotype dextre doit alors étre nommé N. incompta (Cifelli 1961, Darling et al., 2006). Le
nom de N. pachyderma ne s’appliquera donc qu’au morphotype a enroulement sénestre dans
la suite de mon travail.
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2.3.2 Assemblages des foraminiferes planctoniques en 2012

15 especes sont prédominantes (>5 % dans au moins un échantillon) dans les assemblages de
foraminiféres planctoniques échantillonnés en 2012. Leur distribution en fonction de la
profondeur est représentée pour chaque station sur la Figure 2-5.
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Figure 2-5 : Abondances des foraminiféres planctoniques (ind.m™) par espéces (>5 %), en
fonction de la profondeur sur chaque station échantillonnée en 2012 et de la zone
géographique (STZ, SAZ, PFZ, AAZ).

En général, les assemblages de foraminiféres planctoniques montrent une diversification
¢vidente du Sud (station 11) vers le Nord (station 2). Les assemblages sont similaires entre les
stations 12, 11, 10 et 9, avec pour especes principales, par ordre décroissant :
Neogloboquadrina  pachyderma, Globigerinita uvula, Neogloboquadrina incompta,
Globigerina bulloides et Turborotalita quinqueloba. En profondeur, sur I’ensemble de ces 4
stations, les espeéces semblent avoir le méme comportement. Aucune espéce ne semble
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s’exprimer plus en profondeur qu’en surface. Pour ces stations, le nombre d’espéces dans
I’assemblage est relativement faible (n =5).

Les stations situées au Sud du SAF se caractérisent principalement par un assemblage
d’especes polaires, avec une dominance des espéces N. pachyderma et G.uvula.

Les stations 8, 7 et 6 posseédent elles aussi un assemblage similaire, avec pour especes
principales, et par ordre décroissant: N. pachyderma, N. incompta, G. bulloides,
Globigerinita glutinata, Trilobatus sacculifer, G. uvula et T. quinqueloba. Par rapport a la
zone précédente, on note la forte diminution de ’espece G. uvula et ’apparition des espéces
G. glutinata, espece de type transitionnelle, et G. sacculifer, significativement présente que
dans les eaux tempérées, subtropicales et tropicales (Figure 2-4).

Entre le SAF et le STF, les stations sont dominées par un assemblage d’espéces subpolaires.
La présence de G. glutinata et de G. sacculifer marque ce changement, lié a des températures
d’eaux plus chaudes.

La station5 montre de faibles abondances avec des assemblages pratiquement
monospécifiques constitués de I’espéce Globorotalia scitula en profondeur, a partir de 70 m.
Les stations 4, 3 et 2 témoignent d’une forte diversification des assemblages avec un nombre
d’especes principales plus élevées (n=15) et 1’apparition d’especes tempérées, subtropicales,
tropicales, telles que Globigerinoides ruber. On observe aussi la présence de 1’espece
Globorotalia truncatulinoides, en dessous de 90 m de profondeur.

Au Nord du STF, les assemblages deviennent caractéristiques d’eaux tempérées a

subtropicales.

2.3.3 Assemblages des foraminiféres planctoniques en 2013

Les especes majeures (>5 % dans au moins un échantillon) dans les assemblages de 2013 sont
au nombre de 15. Ces espéces s’organisent en fonction de leurs préférences écologiques, tant
vis-a-vis de la position géographique des stations que de la profondeur (Figure 2-6).

La station CRO-KER, échantillonnée, comme son nom I’indique, entre Crozet et Kerguelen
se démarque des autres avec une forte concentration de 1’espéce Globigerina bulloides qui
domine I’assemblage, suivit de Neogloboquadrina pachyderma, Neogloboquadrina incompta
et Globigerinita uvula. La distribution de ces espéces en profondeur est homogene, sauf pour
G. uvula qui s’exprime plus fortement au-dessous de 50 m. Les stations 11, E1 et A3
possédent sensiblement le méme assemblage, avec une trés forte dominance de N.
pachyderma puis des espéces N. incompta, et G. uvula. On observe sur la station 11 la
présence de 1’espéce Turborotalita quinqueloba, absente pour les stations A3 et E1. En
revanche, pour les stations A3 et E1, on note la présence de I’espece Globigerinita glutinata,
plus particuliérement sur la station E1. La station 13 se définit par la forte présence de
I’espéce N. pachyderma et de I’espéce N. incompta. On note la présence de plusieurs autres
especes en faible concentration, Orcadia riedeli ou encore d’especes plus représentatives
d’environnements tempérés : Trilobatus sacculifer, Globoconella inflata.
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L’espece O. riedeli retrouvée juste au Nord de Kerguelen, n’avait jusqu’a ce jour jamais été
décrite au Sud de [’Océan Indien. Les stations CRO-KER a 13 se définissent par un

\

assemblage polaire a subpolaire (Figure 2-4).
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Figure 2-6 : Abondances des foraminiféres planctoniques (ind.m>) par espéces (>5 %), en
fonction de la profondeur sur chaque station échantillonnée en 2013 et de la zone
géographique (STZ, SAZ, PFZ, AAZ).

La station 15 se caractérise par la présence de 1’espece Orbulina universa en assez fortes
concentrations (23 ind.m?) et de I’espéce G. bulloides avec des abondances allant jusqu’a
28 ind.m>. Les stations 16 et 17 présentent une forte diversification spécifique avec un
mélange balancé d’especes tempérées, subtropicales et tropicales telles que Globigerinoides
ruber ou Globigerinella siphonifera. Globorotalia scitula en profondeur.

Au Nord du SAF, l’assemblage se diversifie jusqu’a devenir caractéristique d’une zone

tempérée a subtropicale.
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2.3.4 Définition des assemblages spécifiques de foraminiferes planctoniques en fonction des
zones biogéochimiques de I’Austral indien.

L’analyse des assemblages de foraminiféres planctoniques échantillonnés en 2012 et 2013 est
trés cohérente avec les anciennes observations de Bé et al. (1977) effectuées dans 1’Océan
Indien, et permet de replacer les assemblages spécifiques dans les zones biogéochimiques
définies précisément par Racapé et al. (2010) et Hosie et al. (2014).

Un assemblage polaire fortement dominé par Neogloboquadrina pachyderma, et
Globigerinita uvula caractérise la Zone Antarctique (AAZ; SST <4°C et SSS >33,8).
L’assemblage polaire a subpolaire constitué des especes N. pachyderma, G. uvula,
Neogloboquadrina incompta, Globigerina bulloides et Globigerinita glutinata domine la
Zone Polaire Frontale (PFZ ; 4°C < SST <9°C et SSS <33,85). En remontant vers le Nord,
I’apparition d’especes tempérées a tropicales telles que Globorotalia scitula, Globigerinoides
ruber, Hastigerina pelagica ou Globigerinella siphonifera engendre des assemblages de plus
en plus diversifiés jusqu’a la zone subtropicale ou apparait Orbulina universa, pour le transect
Est.

La forte diminution vers le Nord du nombre d’individus de I’espéce G. uvula dans la SAZ
suggere que cette espece a un caractere exclusivement polaire dans I’Océan Austral Indien.

2.4 Analyse morphométrique des especes de foraminiféeres dominantes de I’Austral
Indien.

Il est reconnu que la taille de tests de foraminiféres planctoniques varie avec les
caractéristiques du milieu de croissance telles que la température et la production primaire
(Bé et al., 1973 ; Hecht, 1976 ; Fairbanks et Wiebe, 1980 ; Ortiz et al., 1995 ; Naidu et
Malmgren, 1996 ; Schmidt et al., 2004 ; Retailleau, 2009). Cette variabilité¢ de la taille des
individus, couplée a la variabilité spatiale des abondances spécifiques, suggére une
production régionale, organique (cellule vivante) et inorganique (coquille en CaCOs3), due a la
population de foraminiféres, spatialement inhomogéne et contrdlée par les parameétres
environnementaux (masses d’eau, production primaire). Au vu de I’analyse des assemblages
effectuée ci-dessus, il est certain que le role des foraminiféres planctoniques dans la pompe
biologique du carbone de 1’Océan Austral Indien présente une efficacité bien plus forte au
Sud du STF que dans la Zone Subtropicale.

Afin de pouvoir estimer les budgets de carbone organique (cellule vivante) et inorganique
(coquille en CaCOs) des foraminiféres dans notre zone d’étude, un des paramétres nécessaires
est la taille individuelle des tests. En effet ces mesures morphométriques permettront,
couplées aux données des chapitres suivants (3 et 4), de connaitre les relations de la masse
d’un test et de la biomasse d’un individu en fonction de sa taille, et d’en calculer les courbes
de régression et les équations correspondantes, par espéce.

Les assemblages des foraminiféres planctoniques dans 1’Austral Indien, montrent une forte
dominance de quatre espéces Neogloboquadrina pachyderma, Neogloboquadrina incompta,
Globigerina bulloides et Globigerinita uvula, dont les abondances cumulées représentent plus
de 80 % de la totalité des assemblages de la région étudiée, et plus de 90 % des assemblages
situés au Sud du STF. Connaissant la composition spécifique des assemblages, et la taille des
individus (paramétres relativement faciles a mesurer) le composant, il sera ainsi
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possible de déterminer les budgets de carbone organique et inorganique des foraminiferes, a
I’actuel (et dans le passé).

2.4.1 Méthodologie des analyses morphométriques.

Les échantillons collectés par filet a plancton (0-100 m) de la mission MD189 (a I’exception
de la station 12) conduite en 2012, ont été choisis pour réaliser les analyses morphométriques
des quatre espéces dominant les assemblages (Neogloboquadrina pachyderma,
Neogloboquadrina incompta, Globigerina bulloides et Globigerinita uvula). Chaque individu
appartenant a I’une de ces 4 espéces a été photographié et mesuré grice a un microscope
semi-automatique a lumiere incidente (logiciel analySIS, Bollman et al. 2004 ; Clayton et al.
2009). Cela nous permet de quantifier la géométrie des tests de chaque foraminifére a toutes
les profondeurs de chacune des stations. Le paramétre géométrique de diamétre minimum est
celui qui sera utilisé dans la suite de ce travail (données de taille pour chaque individu mesuré
en Annexe 2).

2.4.2 Distribution de taille des espéces dominantes de |’Austral Indien

Sur I’ensemble de la zone d’étude, la taille des individus capturés par filet a plancton varie
d’un minimum de 90,87 um (G. uvula a 10 m de profondeur, station 11) & un maximum de
265,65 pm (N. pachyderma a 50 m de profondeur, station 4). La station qui présente la
moyenne de taille (toutes espéces et profondeurs confondues) de foraminiféres la plus faible
est la station 7 (moyenne x = 112,26 pm, écart-type = 7,05 pm), située entre les iles dans la
PFZ. S’en suit la station 11, localisée dans I’AAZ, avec une moyenne de taille x = 115,94 um
et un écart-type = 6,05 um. Ces valeurs témoignent de I’homogénéité (faible écart-type), mais
aussi de la trés petite taille des individus composant 1’assemblage des eaux de la PFZ et plus
particuliérement de I’AAZ (Figure 2-7). A I’inverse, la station présentant la moyenne de taille
la plus élevée pour son assemblage de foraminiféres planctoniques est la station 2, avec x =
130,23 pum et écart-type = 3,05 um. Cela témoigne de la présence d’individus de plus grande
taille dans les assemblages de la Zone Subtropicale.

La gamme de taille des espéces analysées est donc étroite dans |’Austral Indien (limitée bien
sir aux valeurs inférieures par la maille des filets de capture (100um)), avec un maximum
largement inférieur a 300 um, alors que les populations en latitude tempérée peuvent
atteindre jusqu’a 400 um, exemple du mois de juin 2006 dans le Golfe de Gascogne
(Retailleau, 2009).
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Figure 2-7 : Distribution verticale de la taille moyenne des 4 espeéces cumulées de
foraminiféres planctoniques dominant I’ Austral Indien, par station (numéro en bas a droite
des graphiques) et par zone géographique (STZ, SAZ, PFZ, AAZ).

La taille moyenne des individus des 4 espéces confondues varie beaucoup en fonction de la
profondeur (Figure 2-7) en station 9, elle va de 108,46 um a 10 m de profondeur a 139,45 um
a 90 m. Cette variabilité de plusieurs dizaines de microns, différe en fonction des stations
puisque I’on peut noter une augmentation de la taille moyenne avec la profondeur (station 9)
de 126,12 pm a 110,94 pm (station 11) ou encore une diminution de 222 pm a 101 pm
(station 2).
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Tableau 2-2 : Taille moyenne des foraminifeéres planctoniques par espéce et par station (noir),
écart-type de la taille (bleu).

Station Neogloboquadrina Neogloboquadrina Globigerina Globigerinita

pachyderma incompta bulloides uwula
) N.A N.A 125,37 N.A
N.A N.A 54,82 N.A

3 119,64 118,62 128,23 113,99

0 45,73 15,04 0

4 125,79 120,95 126,32 121,89
64,28 45,48 16,69 1,21
5 124,86 131,64 128,39 N.A
1,32 4,88 12,01 N.A

6 126,60 119,17 118,63 113,98
7,46 15,28 6,36 1,66

7 124,05 117,17 121,78 109,07
10 8,14 10,76 2,77

g 124,26 119,18 130,91 114,82
14,15 11,42 9,41 2,42
9 126,65 127,94 119,27 113
5,95 10,99 28,65 5,58

10 131,96 128,53 169,56 107,39
16,39 19,28 13,51 0,69

1 120 112,17 230,38 104,62
3,12 8,06 0 7,26

Les tailles des individus des 4 espéces principales des assemblages présentent des répartitions
verticales différentes (Figure 2-8).

La taille moyenne de 1’assemblage totale dans la zone d’étude = 119,66 um, avec un écart-
type de 24,10 um.

Pour I’ensemble de la zone d’étude, I’espéce qui a la taille moyenne la plus élevée (126,64
um) est Globigerina bulloides, c’est aussi 1’espece dont la taille présente la plus forte
variabilité puisque son écart-type est de 29,03 um. L’espéce Neogloboquadrina pachyderma
dont la taille moyenne est de 124,10 pm présente un écart-type = 25,74 pm. Ces deux especes
sont les plus grandes de la région, et sont celles dont la taille est la plus variable. La
variabilité de la taille de I’espéce Neogloboquadrina incompta (taille moyenne = 119,18 pum,
écart-type de 23,13 um) est du méme ordre de grandeur que celles de G. bulloides et N.
pachyderma. L’espéce Globigerinita uvula est la plus petite de la zone d’étude avec une taille
moyenne de 112,95 pum. Il s’agit aussi de I’espéce pour laquelle la taille varie le moins
puisque son écart-type = 6,46 pm est de loin le plus faible.
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Figure 2-8 : Distribution verticale de la taille moyenne des individus des 4 espéces
dominantes en Austral Indien par station (numéro en bas a droite des graphiques). Seules les
moyennes de tailles réalisées avec plus de 10 individus sont représentées ici dans un souci de
robustesse des données. Les lignes de couleurs représentent les différentes espéces, en noir =

Neogloboquadrina pachyderma, en rouge = Neogloboquadrina incompta, en vert =
Globigerina bulloides, en bleu = Globigerinita uvula.

Les 4 espéces étudiées présentent des répartitions verticales similaires ou différentes suivant
les stations. En station 8 et 4 par exemple, les moyennes de taille de Neoglobogquadrina
pachyderma et Neogloboquadrina incompta présentent le méme profil dans la colonne d’eau
avec une diminution de la taille de 20 uym & 50 m de profondeur (station 8) et une
augmentation d’environ 100 um a 50 m de profondeur (station 4). L’espéce Globigerinita
uvula présente une taille relativement stable en fonction des stations, mais aussi de la
profondeur. Cela peut s’expliquer par la technique d’échantillonnage de nos prélévements. G.
uvula est un foraminifére de petite taille et le diamétre de la maille de nos filets égale a 100
um ne permet peut-&tre 1’échantillonnage que des grands spécimens. La taille de I’espéce
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Globigerina bulloides varie fortement en fonction de la profondeur allant de 222,56 um pour
10 m a 100,98 um pour 90 m de profondeur en station 2, et de 97,8 um pour 10 m a 159,07
um pour 90 m de profondeur en station 9.

2.4.3 Discussion de la variabilité de la taille moyenne des foraminiferes planctoniques de
I’Austral Indien.

Dans cette étude, les plus grands spécimens de foraminiféres sont logiquement recensés dans
les eaux les plus chaudes, dans les stations situées au Nord du STF, puisque la température est
considérée comme I'un des facteurs majeurs influengant la taille et la croissance des
foraminiféres planctoniques (Hecht, 1976 ; Bijma et al., 1990 ; Schmidt ez al., 2004 et 2006).

Les espéces Globigerina bulloides et Neogloboquadrina pachyderma sont connues pour étre
des especes opportunistes a stratégie R (Thiede 1979, Pados et Spielhagen, 2014). Cela
signifie que ces especes sont de petite taille et présentes en grande quantité (forte abondance)
la ou la concentration en nourriture (Chl-a par exemple) est forte, car elles favorisent la
reproduction & leur croissance. C’est la raison pour laquelle nous avons de plus fortes
abondances de foraminiféres dans cette région sans pour autant avoir une augmentation
significative de la taille des individus. Cette observation est particuliérement juste pour
I’espeéce Globigerinita uvula qui présente ses plus fortes abondances dans la PFZ et dans
I’AAZ, 1a ou sa taille moyenne est la plus faible. Cela suggére que 1’espéce G. uvula répond
elle aussi a une stratégie de type R.

2.4.4 Couplage de I'abondance relative et de la morphométrie pour les especes les plus
abondantes de I’Austral Indien, par station — Préparation aux calculs de budgets de Cor; et de

Cinorg-

Les abondances totales de foraminiféres recensées en fin d’été austral 2012 et 2013 (2.2.1,
Figure 2-2, Tableau 2-3) sont élevées (> 900 ind.m>), avec des valeurs 10 a 100 fois
supérieures au Sud du STF que dans la Zone Subtropicale (STZ).

Dans la région d’étude, 1’été austral correspond a une période tres productive aux abords des
archipels de Kerguelen et Crozet, ou des blooms phytoplanctoniques récurrents sont observés
(Kerguelen : Blain et al., 2001 ; Blain et al., 2008 ; Pollard et al., 2009 ; Crozet : Planquette et
al., 2007), et attribués a la fertilisation en fer d’origine continentale de ces masses d’eaux a
caractere HNLC (High Nutrient Low Chlorophyll).

Pour enregistrer la variation annuelle des flux de carbone, trois pieges a sédiments ont été
déployés pendant I’année 2005 aux abords de Crozet (Salter ef al., 2014) : deux pi¢ges dans
des régions enrichies en Fe, au Nord et au Nord-Est de I’ile, et un troisiéme au Sud de Crozet,
en zone HNLC. Les flux capturés dans ces trois piéges témoignent d’un export maximal 1ié a
la production des foraminiféres planctoniques de Cinore = 6 mmol.m™.int"! de janvier a mi-
mars. En dehors de cette période, les flux sont extrémement faibles, et considérés comme
négligeables (Salter et al., 2014). Pour étudier la productivité annuelle a Kerguelen, un autre
picge a sédiments a plus récemment été déployé (en 2011-2012) sur le Plateau de Kerguelen,
au niveau de notre station d’échantillonnage A3 (programme KEOPS, thése de Mathieu
Rembeauville en cours -Observatoire Océanologique de Banyuls-sur-Mer). L’analyse de ces
données en cours de publication (Rembeauville, Meilland et al., en préparation), met en
¢évidence une trés forte production des foraminiféres en période de bloom phytoplanctonique.
Le maximum de flux de foraminiféres est observé en octobre (printemps austral), avec des
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2.5 Conclusion

La distribution des foraminiféres planctoniques dans I’ Austral Indien en 2012 et 2013 révéle
de fortes abondances au Sud du Front Subtropical, de 10 & 100 fois supérieures a celles
observées en Zone Subtropicale. Cette trés forte production refléte la fin des périodes de
blooms phytoplanctoniques de Crozet et de Kerguelen ainsi que la présence d’un milieu
extrémement favorable au développement des foraminiféres planctoniques dans les eaux
antarctiques. A chacune des stations, le maximum d’abondance des foraminiféres
planctoniques se trouve aux abords du DCM, en subsurface.

La composition des assemblages de foraminiféres planctoniques de notre zone d’étude est
conforme a celle décrite par Bé et Hutson en 1977. Cette étude a fait I’observation d’espéces
polaires dans la Zone Antarctique, subpolaires dans la Zone Frontale Polaire et dans la Zone
Sub-Antactique et d’espéces tempérées a tropicales dans la Zone Subtropicale. Cependant,
80 % des assemblages de 1’Océan Austral Indien sont représentés par 4 especes :
Neogloboquadrina pachyderma, Neogloboquadrina incompta, Globigerina bulloides et
Globigerinita uvula.

L’analyse morphométrique de ces 4 especes principales révéle la présence d’une variabilité de
la taille moyenne des individus en profondeur et par station.

Grace aux données d’abondances spécifiques correspondant a une période de forte production
et aux mesures morphométriques, nous disposons de la premiére partie de la base de données
nécessaire a ’estimation des budgets actuels de Corg €t de Cinorg induits par les foraminiféres
planctoniques dans 1’Océan Austral Indien.

L’échantillonnage réalisé pour notre étude est donc représentatif d’une période de forte
production estivale, mais ne nous permet pas d’accéder aux valeurs de production maximale

qui devrait avoir lieu au printemps.

La trés forte variabilité temporelle dans la production des foraminiféres planctoniques
observée dans les pieges a sédiments est a prendre en considération pour le calcul des budgets
de carbone que nous établirons dans la synthése générale. Afin d’estimer des budgets de Corg
et de Cinorg corrects, il faudra veiller a n’utiliser les fortes abondances de nos échantillons que
pour la période productive liée aux blooms phytoplanctoniques, d’octobre a février, et nous
considérerons comme négligeables les flux d’automne et d’hiver comme préconisé par Salter
etal. (2014).
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Figure 2-9 : Schéma récapitulatif des principaux résultats obtenus dans le Chapitre 2. Les
sections représentent 1’abondance totale des foraminiféres planctonique en fonction de la
latitude (28 a 57,5°S) et de la profondeur, jusqu’a 100 m. Les lignes noires définissent les
isohalines. La position des fronts est indiquée par année, par des triangles.
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Chapitre 3 : Essais et critiques d’utilisation d’un « Continuous Plankton
Recorder » pour une analyse biogéographique des assemblages de
foraminiféres planctoniques.

Il existe de nombreuses techniques d’échantillonnage consacrées au prélévement de
zooplancton marin. Concernant les foraminiféres planctoniques actuels, ils sont prélevés a
I’aide de filets a plancton simple « ouvrant/fermant » (type Nansen Closing Net @ WP2 KC
Denmark), de filets « multiples » stratifiés (type MultiNet @ HYDRO-BIOS). Ces méthodes
ont ¢té congues pour échantillonner la colonne d’eau en un point fixe. Il est ainsi possible
d’analyser les assemblages vivant dans différentes tranches d’eau, en association avec les
conditions physico-chimiques du milieu de vie. Les comparaisons d’abondance relative et
totale entre deux stations, ou a une méme station a des moments (saisons) différents
permettent d’aborder les variations spatio-temporelles de la dynamique de population. Le
déploiement de pieges a sédiments apporte une résolution beaucoup plus fine (souvent de
I’ordre de la semaine) sur la production saisonni¢re de foraminiféres, 1’objectif étant de
quantifier les flux d’organismes dans la colonne d’eau, toujours en un point fixe. En revanche,
cela ne permet pas d’observer la distribution spatiale des individus avec une résolution
suffisamment fine pour caractériser une région extrémement dynamique telle que les zones
frontales de I’Océan Austral.

Le Continuous Plankton Recorder (CPR) a été congu pour enregistrer rapidement la
répartition spatiale du zooplancton dans les couches océaniques de surface (0-15m). Immergé
a Darriére de bateau en vitesse de transit, il permet d’effectuer des prélévements de plancton
sur de grandes zones géographiques (plusieurs degrés de latitude) et a haute résolution (tous
les 5 miles nautiques par ex.). Il est un outil de biogéographie du zooplancton marin
permettant de mettre en évidence les changements des communautés planctoniques a
mésoéchelle (Reid et al., 2003 ; Beaugrand et al., 2009). La Sir Alister Hardy Foundation for
Ocean Science (SAHFOS, Plymouth, Angleterre), par exemple, fonde 1’intégralité de ses
recherches sur des échantillons prélevés par CPR dans 1’ Atlantique Nord-Est. Ayant équipé
des bateaux commerciaux, ils disposent de plus de 246 667 échantillons depuis 1931
(SAHFOS annual report). Ils utilisent le plancton comme indicateur de la santé des Océans
grice a 5 axes de recherches: impacts du changement climatique et macroécologie ;
biodiversité et changements de fonctionnalité des écosystémes; emploi durable des
bioressources marines ; environnement, pollution et santé des écosystémes ainsi que de la
politique maritime.

Dans I’hémispheére Sud, le programme international Southern Ocean Plankton Recorder (SO-
CPR, Figure 3-1), coordonné par le Scientific Committee on Antarctic Research (SCAR) se
focalise sur la distribution du zooplancton des hautes latitudes a diverses échelles de temps et
d’espace (Hosie et al., 2003).
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Map 1
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Figure 3-1 : Trajets du Continuous Plankton Recorder réalisés dans 1’Océan Austral de 1991 a
2008 (McLeod et al., 2010).

En collaboration avec 1’ Australie, la Nouvelle-Zélande, le Japon et de nombreux autres pays,
le SO-CPR a permis d’échantillonner plus de 210 000 milles nautiques a travers I’océan
Austral. Dans cet effort d’échantillonnage international la France a lancé en 2013, et pour une
durée minimale de trois ans, le programme Marion Dufresne Continuous Plankton Recorder
(MDCPR). Ce programme, lié au programme RECEPT (Réponses Ecologiques aux
changements climatiques et Conservation de I’Ecosystéme Pélagique des TAAF) du
Ministere de 1’Outre Mer et des TAAF, permettra d’échantillonner, pour la premicre fois, la
partie Indienne de 1’océan Austral au niveau des archipels des Terres Australes et
Antarctiques Frangaises. Aussi bien dans les travaux de SAFHOS que dans le programme
SO-CPR, les foraminiféres planctoniques sont dénombrés au niveau du groupe, mais pas au
niveau de I’espéce.

L’objectif de ce chapitre est de discuter de la pertinence de 1’outil CPR pour la collecte des
foraminiferes planctoniques, leur dénombrement au niveau de 1’espéce, et pour réaliser leur
¢tude biogéographique a tres large échelle spatiale. Afin d’y répondre, nous avons travaillé en
collaboration avec deux laboratoires spécialistes du CPR.

Une collaboration avec le porteur du projet francais « MDCPR », au Muséum National
d’Histoire Naturelle de Paris (MNHN, Pr. P.Koubbi) s’est concrétisée par :

Deux missions communes d’échantillonnage CPR et filet & plancton stratifié, sur le NO
Marion Dufresne en Océan Indien Sud et un stage de recherche de Master 2 (Ruiz Salomé,
2014. Biogéographie des Foraminiféres dans la zone de Crozet, Kerguelen et Saint Paul
Amsterdam), financé par les TAAFs, et co-encadré par le MNHN (Pr. P.Koubbi) et le LPG-
BIAF (Pr. H.Howa). J’ai participé activement a 1’encadrement de ce travail, notamment pour
la formation en taxonomie de la stagiaire, et pour I’écriture de I’article scientifique présenté
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au chapitre 3.2. Une seconde collaboration a été établie avec I’Australian Antarctique
Division (AAD), grace au soutien financier de la bourse de mobilité « ARIANES » qui m’a
été attribuée par I’Université d’Angers pour un mois de séjour en Tasmanie. L’AAD a mis a
ma disposition des échantillons de CPR prélevés en 2010 et 2011 entre Hobart (Tasmanie -
Australie) et I’ Antarctique, a bord du NO Aurora Australis. Ma mission a été, d’une part de
dénombrer les foraminiferes planctoniques au niveau de I’espéce, ce qui n’avait jamais été
fait dans cette zone, et d’autre part de réaliser un guide taxonomique des espéces de la zone
qui est ainsi disponible a I’AAD pour leurs études ultérieures. Les résultats de ce travail sont
exposés dans le chapitre 3.3.

3.1 Le Continous Plankton Recorder

Créé en 1925 par Sir Alister Hardy, le CPR est un outil de collecte de zooplancton
entiérement mécanique et métallique ce qui favorise son utilisation en région polaire ou les
conditions climatiques, pouvant étre extrémes, fragilisent les dispositifs électroniques (cables
¢lectroporteurs par exemple). Il s’agit d’un appareil robuste, tracté a I’arrieére des bateaux afin
de collecter le zooplancton de la tranche d’eau supériecure (0-15m), jusqu’a une vitesse de 20
nceuds (Figure 3-2).

SHIP ON REGULAR COMMERCIAL LINE

A
-~
- T e ——

~
TOWING RECORDER AT

MPELLER DEPTH OF =10 METRES

WHEN LENGTH OF RECORDER: 1 METRE

Figure 3-2 : Mécanisme du CPR — rapport GACS 2014.

Son mécanisme interne est composé d’une série de rouleaux, sur lesquels sont enroulées 2
soies d’une maille de 270 pm. La soie n° 1, filtrante, va piéger les organismes planctoniques
lors de I’échantillonnage. La soie n° 2, dite « supérieure », va venir recouvrir la soie filtrante
lors de I’échantillonnage en emprisonnant le plancton. Les deux soies sont par la suite
enroulées ensemble autour d’une bobine située dans une cuve de stockage (Figure 3-2) qui
contient une solution diluée de formaldéhyde (~ 5 %) tamponnée avec du tétraborate de
sodium.
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3.2 Utilisation du CPR pour I'étude biogéographique des foraminiferes planctoniques
actuels du Sud/Austral de I’Océan Indien.

Le manuscrit « Planktonic foraminiferal biogeography in the Indian sector of the Southern
Ocean; contribution of CPR data » (Meilland, Ruiz, Koubbi, Lo Monaco, Cotte, Hosie,
Terrien, Howa) a été soumis le 13 mai 2015 au journal « Deep Sea Research » Part I.

Résumé en Francais :

Sous I’égide du SCAR (Scientific Committee of Antarctic Research) et dans le cadre du
programme SO-CPR, les régions océaniques de Crozet et Kerguelen furent prospectées de
février a mars 2013. Des foraminiféres planctoniques (FP) y ont été collectés sur 4 200 miles
nautiques (cinq transects), traversant les fronts majeurs de 1’Océan Austral Indien. En
comparant nos résultats a ceux du programme SO-CPR, nous observons que le nombre
moyen de FP durant I’été¢ Austral présente une forte variabilité interannuelle, allant de 10 a
250 ind.m?, représentant ainsi de 10 a 40 % de I’abondance totale du zooplancton. Dans
I’Océan Austral, d’autres auteurs (e.g. Takahashi et al., 2010) rapportent des changements
interannuels majeurs dans la structure de la communauté zooplanctonique. Aujourd’hui, nous
ne disposons pas d’explications pour définir pourquoi/a quelle fréquence ces changements en
abondances relatives par especes arrivent dans 1’Océan Austral, alors qu’ils pourraient avoir
de forts impacts sur la chaine alimentaire et sur les prédateurs supérieurs. A la fin de 1’été
austral 2013, I’abondance totale des FP enregistrée entre 40°S et 60°S allait de 10 a
600 ind.m>. Les fortes abondances de FP sont généralement décrites comme reflétant les
efflorescences algales (e.g. Schiebel er al., 2001) induites par les circulations océaniques
particuliéres au niveau des fronts hydrologiques ou aux abords des Archipels de Crozet et de
Kerguelen (e.g. Pollard et al., 2009). Cependant notre set de données, récolté a la fin de 1’été
austral 2013, révele des écarts entre les concentrations de chlorophylle-a (déterminées par
image satellite) et les abondances de FP. Les FP se nourrissent a partir de diverses sources
allant de 1’algue aux métazoaires (Hemleben, 1989), ce qui pourrait expliquer la différence
observée entre production primaire (concentration en Chl-a) et forte abondance de FP. Une
¢tude de la succession des especes de diatomées durant le développement des blooms autour
de Kerguelen (Queguiner, 2013), révele que les blooms de fin d’été sont constitués de
diatomées tres silicifiées. La cooccurrence de faibles abondances de FP que nous observons
en fin d’été 2013 dans des zones de fortes concentrations en Chl-a nous permet de faire
I’hypothése que les diatomées lourdes en silice ne sont pas une source de nourriture
accessible aux FP. Les concentrations en Chl-a observées en surface doivent donc d’abord
étre converties en communautés phytoplanctoniques avant d’étre regardées comme des
facteurs de contréle de la distribution régionale des foraminiféres planctoniques. De plus, nos
résultats soulignent le fait que les fortes abondances de FP sous I’influence de la fertilisation
des iles subantarctiques sont dues a une forte présence de G. uvula. La dominance de cette
espece pourrait aussi bien étre le témoin d’une fin de production estivale que d’un signal
cotier.
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Abstract

Within the framework of the Scientific Committee on Antarctic Research (SCAR) Southern
Ocean-Continuous Plankton Recorder (SO-CPR) Survey, the oceanic regions around Crozet
and Kerguelen Islands were investigated in February-March 2013. Living planktonic
Foraminifera (LPF) were collected with a CPR along a 2160 nautical mile sea transect that
crossed main hydrological fronts in the Indian sector of the Southern Ocean. In the SO-CPR
database, mean total abundances of Foraminifera occurring during late austral summer are
highly variable at an inter-annual scale, from 10 to 250 ind.m?, representing 10 to 40% of the
total zooplankton abundance, respectively. In the Southern Ocean, other authors already
reported major inter-annual changes in zooplankton community structure. In this study we
attempted to define why such major changes in relative foraminifera species abundances
occur in the Southern Ocean.

During late austral summer 2013, LPF total abundances recorded between 40°S and 60°S
ranged from 0 to a maximum of 258 ind.m>. Generally, LPF abundances are supposed to
mirror primary production induced by hydrological fronts or induced by topography near
Crozet and Kerguelen Islands. However, during late austral summer 2013, the confrontation
of primary production (high Chl-a concentration) and high foraminiferal abundances revealed
discrepancies. Low LPF standing stocks coincided with the presence of high densities of
heavily silicified diatoms in late austral summer. This suggests that the late bloom production
is not a suitable resource for planktonic Foraminifera. In consequence, Chl-a concentrations
cannot be considered directly as a controlling factor of planktonic foraminiferal regional
distribution, but they have to be converted first into phytoplankton community composition.
Our results also emphasise that the polar/subpolar foraminiferal assemblages are composed of
high abundances of Globigerinita uvula in iron-enriched regions leeward of the Sub-Antarctic
Islands. This species might encounter either coastal or late summer production in high
latitudes.

1. Introduction
An ecoregion is “a recognizable space which can be distinguished by its abiotic

characteristics and associated biological assemblage, operating at particular spatial and
temporal scales” (ICES, 2005). The first approach to pelagic regionalization is based on
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abiotic (i.e. water masses, fronts, upwellings), geomorphic features (i.e. island shelves,
seamounts) and surface chlorophyll a (Chl-a) distribution derived from satellite imagery. This
procedure frequently called ‘bioregionalization’ allows determining biogeochemical regions.
However, Chl-a cannot be the only proxy of plankton productivity and biodiversity. When
shifting from bioregions or biogeochemical provinces to ecoregions, it is essential to add a
biogeographical approach by considering species assemblages (Koubbi et al., 2011).
Biogeography is the study of the present (and past) distribution of species and ecosystems in
geographical space, with a focus on ecological factors that shape the distribution of organisms
(Lomolino et al., 2005). The biogeographical approach usually considers levels of endemism
whereas ecoregions are “areas of relatively homogeneous species composition, clearly
distinct from adjacent systems” (Spadling et al., 2007). It is a component of the
ecoregionalization process. Ecoregions are not only based on levels of endemicity but on
slight differences in species assemblages. In the Indian sector of the Southern Ocean,
ecoregions based on myctophid fish assemblages were described by Koubbi et al. (2011) from
historical datasets. However, to define smaller pelagic ecoregions like in the Crozet basin and
around the Kerguelen Islands, it is essential firstly to use a standard procedure for sampling
and secondly to target pelagic groups that we suspect show high relationships with
biogeochemical characteristics.

The Continuous Plankton Recorder (CPR) is considered as the most appropriate tool for
sampling large areas during a vessel’s journey with a standard procedure allowing to map the
distribution of the surface zooplankton community over large spatial scales (Reid et al., 2003).
An international scientific network of CPR users was established in 2011, under the name of
“Global Alliance of CPR Surveys (GACS)”. The goal of GACS is to coordinate the
worldwide effort «to characterise, analyse and interpret changes in marine plankton
biodiversity at ocean basin scales through a global network of CPR surveys »
(http://www.globalcpr.org/). The SO-CPR (Southern Ocean Continuous Plankton Recorder)
Survey is a founding member of GACS. SO-CPR was established by the Australian Antarctic
Division in 1991, and involves Antarctic programmes and ships from Japan, New Zealand,
United Kingdom, Germany, Russia, USA, Chile, Brazil, South Africa and France. It is also
supported by the SCAR (Scientific Committee on Antarctic Research) Expert Group on
Plankton Research and the data are a SCAR Business Product. The SO-CPR is dedicated to
« mapping the spatial-temporal patterns of zooplankton biodiversity, and then to use the
sensitivity of plankton to environmental change as early warning indicators of the health of
the Southern Ocean » (Hosie et al., 2003). The SO-CPR Survey covers much of the region
around Antarctica, but prior to 2013 the oceanic regions of the Crozet basin and the

Kerguelen Islands had not been investigated. In 2013, France started a new survey in this area
using the R/V Marion Dufresne. The first survey was realised in February and March 2013.
In the context of the logistic support of the French Sub-Antarctic Islands, the CPR survey
offers recurrent opportunities to collect plankton samples in the Crozet basin and around
Kerguelen Islands, during the austral summer.

As part of the MARine Ecosystem DATa (MAREDAT) initiative, the geographical
distribution of marine plankton organisms has been examined in order to set up a world atlas
(Buitenhuis et al., 2013). Biomass data for 11 Plankton Functional Types, including
planktonic Foraminifera, were compiled in global gridded data products (Smith and Pesant,
2013 ; http://www.earth-syst-scidata.net/special_issue7. html). From this compilation, it
appears that more data on marine plankton are needed to characterise ocean ecosystem
functioning and associated biogeochemistry in the Southern Hemisphere (Buitenhuis et al.,
2013) and particularly in the Southern Ocean (de Broyer et al., 2014). The present study
focuses on modern living planktonic Foraminifera (LPF) that belong to the marine
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mesozooplankton. These heterotrophic organisms feed on a diversified source of nourishment
ranging from algae to small metazoans (Hemleben et al., 1989). In mid and high latitudes,
LPF abundances fluctuate annually following the seasonal availability of food (e.g. Schiebel
et al,, 2001). LPF are considered as major producers of calcareous shells (Schiebel and
Hemleben, 2005) that are eventually preserved in the underlying marine sediments (when
lying above the Carbonate Compensation Depth). The links between LPF standing stock,
distribution pattern, and hydrographic conditions have been applied to paleoclimatic
reconstructions since the 1960s (e.g., Kucera, 2007, and references therein). LPF shell
production and deposition are key components of the marine calcite budget (Schiebel, 2002).
At a global scale, LPF species distribution shows a latitudinal gradient pattern, mainly driven
by sea water temperature and associated salinity (e.g. Bé and Tolderlund, 1971 ; Zari¢ et al.,
2005 ; Katz et al., 2010). Few studies on recent planktonic Foraminifera were conducted in
(sub-) polar regions, and these were concentrated in the Arctic region, and mainly in Fram
Strait (Pados and Spielhagen, 2014). In the Indian Ocean, modern biogeographical patterns
and ecology of LPF were studied by means of 154 vertical plankton tows collecting plankton
samples in the upper 300-m water (B¢ and Hutson, 1977). Following these authors, three
assemblages of LPF, defined on the basis of species abundances, can be distinguished in the
South Indian Ocean, the Transition (between 35° and 45°S), Subpolar (south of ~40°S) and
Polar assemblages (south of ~45°S), corresponding in general with major hydrological
features (i.e. water masses). As far as we know, no other dataset on LPF, identified at species
level, is available for the Indian sector of the Southern Ocean.

The present work was completed to test the capacity of the CPR methodology to describe the
LPF biogeography. The CPR investigations, presented in this study, were performed across
the Indian sector of the Southern Ocean in order to enrich the SO-CPR database with LPF
abundances given at a species level. They also allowed tracking the highly spatial variability
of the foraminiferal fauna response to phytoplankton efflorescence near the French Sub-
Antarctic Islands and across frontal zones of the Indian sector of the Southern Ocean.

2. Hydrological and biogeochemical context of the Indian sector of the
Southern Ocean

One of the major physical drivers in the Southern Ocean is the Antarctic Circumpolar Current
(ACC) that separates the cold nutrient-rich polar waters in the south from the warm and salty
oligotrophic subtropical waters in the north. Strong salinity and temperature gradients define
three main hydrological fronts, the Subtropical Front, the Sub-Antarctic Front which is the
northern boundary of the ACC, the Polar Front (e.g. Sokolov and Rintoul, 2009a, b; Park et
al., 2002 ; Park et al., 2014). Although hydrological fronts are usually defined using
subsurface criteria, they can also be identified from surface properties, notably salinity
(Chaigneau and Morrow, 2002; Table 1). The three major fronts separate four circumpolar
biogeochemical zones, from north to south, the Subtropical Zone, the Sub-Antarctic Zone
(SAZ), the Polar Frontal Zone (PFZ) and the Antarctic Zone (AAZ), that have specific
hydrological and biogeochemical characteristics in the Indian sector of the Southern Ocean
(Table 1). Hosie et al. (2014) defined biogeographical zones based on zooplankton
assemblages that were identified using the SO-CPR data, and these more or less matched the
geochemical zones mentioned above (Table 1). Our study area covers two of these
zoogeographical divisions: 1) the Open Ocean Zone, in between the maximum seasonal sea
ice extent and the Sub-Antarctic Front, which includes the PFZ and the northern part of the
AAZ; and 2) the Sub-Antarctic Zone (SAZ), the region north of the Sub-Antarctic Front,
which in some places includes the Subtropical Front. Correspondences between the
biogeochemical (Racapé et al., 2010), and biogeographical (Hosie et al., 2014) zones with the
ecoprovinces described by Longhurst et al. (2007) are shown on Table 1.
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Table 1

Surface and subsurface characteristics of the main oceanic fronts in the Southern Ocean
(underlined in grey ; Chaigneau and Morrow, 2002; Sokolov and Rintoul, 2009a, b), and
correspondences between geochemical zones (Racapé et al., 2010), biogeographical zones
(Hosie et al., 2014) and ecoprovinces described by Longhurst et al. (2007). Zonal biochemical

characteristics (Racapé et al., 2010) are given in capital letters.

Chaigneau and Morrow, 2002
(Sokolov and Rintoul, 2009a, b)

Around 46°S - SSS decrease from 35 to 34.6
(core at 45.2°S - O150m : decrease from >12°C to < 10°C)

Subtropical
Front

MODERATE NUTRIENTS, HIGH CHLOROPHYLL

Sub-Antarctic
Front

Around 50° - SSS decrease from 34,4 to 33.8
(two cores at 50.5° and 52°S - ©200m : from >8°C to <4°C)

MODERATE NUTRIENTS, MODERATE CHLOROPHYLL

SSS<33.85
9°C>8ST>4°C

Between 52° and 54°S - SSS increase from 33.8 to 34

Polar Front
olar Hron (Northernmost extent of the subsurface T° minimum < 2°C)

HIGH NUTRIENTS, LOW CHLOROPHYLL

Antarctic Zone (AAZ)
S$SS>33.8
SST<4°C

Open Ocean Zone
(00Z2)

Racapé et al., Hosie et al., Longhurst et al.,
2010 2014 2007
Sub-Antarctic Frontal
Zone (SAFZ) Sub-Antarctic Zone
35.00>SSS>33,85 (SAZ)
15>summer SST>8°C
Sub-Antarctic
Province
(Westerlies Biome)
Polar Frontal zone
(PFZ)

Antarctic Province
(Polar Biome)

Constituting hydrological barriers, frontal zones are highlighted by enhanced primary
production due to upwelling of nutrients, and a shift in their position could strongly affect
species biogeography. In the studied area, positions of the fronts and widths of their
meandering envelopes are strongly influenced by bathymetry (Park et al., 2010; Park et al.,
2014). In the Southern Ocean, front latitudinal displacements are observed on inter-annual
time scales (Sokolov and Rintoul, 2009a, b), and are predicted to vary in the future due to
climate changes, that might have important consequences on species distribution in high
southern latitudes (Constable et al., 2014; Reygondeau et al., 2014; Huettmann et al., 2014).
Across the AAZ, despite high macro-nutrient content in surface waters, chlorophyll a
concentrations remain generally low (< 0.5 mg.m™, according to Moore and Abbott, 2002).
These high-nutrient, low-chlorophyll (HNLC) conditions result from both light and iron
limitations (Martin et al., 1990). Where iron-stress on the marine plankton ecosystem is
weakened by an external continental iron source (dust deposition, riverine input, sediment
reworking or ice-melt), phytoplankton efflorescence may occur in the presence of sufficient
light levels (e.g., de Baar, 1995; Borrione and Schlitzer, 2013). The AAZ, south of the Indian
Ocean, displays both HNLC and iron-depleted conditions (Blain et al, 2007). Iron fertilization
is observed above and downstream the Kerguelen Plateau (Blain et al., 2001; Blain et al.,
2008; Pollard et al., 2009), and Crozet Islands (Planquette et al., 2007) where recurrent
extended phytoplankton blooms develop during austral spring and summer.
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3. Material and methods

The MD193-LOGIPEV cruise took place on board the R/V Marion Dufresne during late
austral summer of 2013. Plankton samples were collected from the 12" to the 28" of
February 2013 in an area between [49.75° E-75.41°E] and [42.86° S-56.42°S] in the Indian
sector of the Southern Ocean, including localities around Crozet and Kerguelen islands.
Zooplankton were collected with a type 2 mark IV Continuous Plankton Recorder (CPR). The
CPR works by filtering plankton from sea water on a moving filter silk band of 270-um mesh
size (for CPR technical descriptions see Batten et al. 2003 ; Reid et al. 2003 ; and
http://www.sahfos.ac.uk/). Following the protocol of the SO-CPR Survey (Hosie et al., 2003 ;
Reid et al., 2003), the CPR was towed 125 m directly behind the vessel at an average ship
speed of 12.7 knots. The CPR sampled subsurface waters with an estimated average sampling
depth of about 10.5 m. During the MD193-LOGIPEV cruise, six tows were completed along
six transects for a total of ~ 2160 nautical miles logged (Table 2 and Fig. 1).

Transect T.1 was NNW-SSE oriented, and cut across the Sub-Antarctic Front, north of Crozet
Islands. Transects T.2 and T.3 connected Crozet and Kerguelen Islands through the PFZ. T.4
was a SW-NE transect crossing the Kerguelen Plateau in the AAZ, and ended at the Polar
Front. T.5 was a SW-NE transect south of Kerguelen Island, starting at the southernmost
point of the study area in the AAZ (56.42°S), and ended in the southern coastal area of
Kerguelen Island. T.6 was NE oriented, starting at Kerguelen island and ended north of the
Subtropical Front, in the Subtropical Zone. Gaps in sampling along the prospection route are

due to navigation requirements or heavy seas. In order to facilitate the lecture of maps shown
on figures 2 and 3, the longitudinal transects T.1, T.4, T.5 and T.6 will be described following
latitude, and the latitudinal transects T.2 and T.3 will be described following longitude.

Table 2

Sampling date (time in GMT), geographical location (in decimal degrees), tow length (in
nautical miles), total number of 5-nm segments per CPR tow completed in the Indian sector
of the Southern Ocean in austral summer 2013, and number of segments (nb of samples)
analysed for this study.

Tows Nb Begin Date End Date Starting Starting Ending Ending Tow Length Nb of 5-nm Nb of samples
Latitude Longitude Latitude Longitude (nm) Segments
1 12/2/13 10:17 13/2/13 5:19 -42,863417 49,777743 -46,426323 51,874275 240 48 48
2 13/2/13 11:55 14/2/13 6:09 -46,384818 52,001417 -46,465378 57,903910 250 50 50
3 16/2/13 22:22 17/2/13 22:59 -46,644143 60,665555 -49,757642 68,767962 380 76 26
4 20/2/13 18:58 22/2/13 15:49 -48,883832 75,406280 -54,212903 65,825122 487 98 96
5 23/2/1313:32 25/2/13 1:09 -56,416363 63,083495 -49,823310 69,196055 438 88 37
6 25/2/13 5:41 28/2/13 1:32 -49,591272 69,247043 -42,896687 74,608350 365 74 56
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Fig. 1. Surface distribution of Chl-a concentration (mg.m>) in the Indian sector of the
Southern Ocean in late summer 2013, derived from a 40-day composite Aqua-MODIS
satellite image. Oceanic fronts derived from satellite altimetry are indicated : STF,
Subtropical Front ; SAF, Sub-Antarctic Front ; PF, Polar Front.

The bands of filter silk corresponding to the six different tows along the six surveyed
transects were preserved in a 5% formalin-seawater solution. This solution was buffered with
borax to prevent unfavourable increases in acidity. Back in the laboratory, the silk bands were
segmented into samples representing 5 nautical miles (5-nm segments) of towing following
the procedure described by Hunt and Hosie (2003). Each silk segment, properly labelled, was
laid out under a binocular magnifier, and all LPF seen were removed from the silk, picked out,
counted and determined at a species level following the taxonomy of Hemleben et al. (1989).
All 5-nm segments of transects T.1, T.2, T.4, the north-Polar Front part of T.5 and the south-
Subtropical Front part of T.6 were processed for this study whereas one out of three 5-nm
segments were analysed elsewhere (whole T.3, the south-PF part of T.5 and the north-STF
part of T.6). For these three last mentioned areas, we decided not to analyse all samples for
reasons of time and because of the apparent stability of LPF faunal density and composition.
LPF abundances mentioned in the text correspond to the exact number of foraminiferal tests
present on the silk bands and are given in number of individuals per segment long of 5
nautical miles (ind.5 nm™). Census data are available as supplementary material.

Assuming 100 % filtration efficiency, the sea water volume filtered by CPR was evaluated at
1.5 m*.5 nm! (Batten et al., 2003). LPF abundances, counted in number of individuals per
segment (ind.5 nm™'), can be converted in individuals per cubic meter (ind.m?), as an
approximate abundance for a 5-nm segment. This approximation in ind.m™ will be used in the
discussion for comparison with the literature data.

Sea surface temperature (SST) and salinity (SSS) were continuously recorded by a SeaBird
thermosalinograph. Water samples were collected regularly to check SSS data against
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measurements performed using a Guildline salinometer. Together with these in sifu
measurements, remotely-sensed data were used to map Chl-a concentration, which is
considered as an indicator of phytoplankton biomass (e.g. Takahashi et al., 2011). Aqua
MODIS (Moderate Resolution Satellite Spectroradiometer) daily images at 9-km resolution,
supplied by the NASA/GSFC/DAAC (http://oceancolor.gsfc.nasa.gov//), provided Chl-a
concentration at a regional scale, concurrent with the CPR sampling period. A 40-day
composite (25/01/2013 — 14/03/2013) was computed to optimize the time window
corresponding to the sampling period (i.e. February 2013) and to minimize the lack of data
due to cloud cover. Chl-a concentrations were extracted from the 40-day composite to get a
set of precise data located exactly along the six surveyed transects (Chl-a census data are
available as supplementary material). The hydrological fronts were outlined from satellite-
derived altimetry. We used the absolute dynamic topography at '4° resolution on a Mercator
projection (Ssalto-Duacs) distributed by Archiving Validation and Interpretation of Satellite
and Oceanographic data (AVISO, http://www.aviso.oceanobs.com). The absolute dynamic
topography was obtained by satellite-derived anomalies to which the mean dynamic
topography of Rio et al. (2011) was added.

4. Results

4.1. Chlorophyll a distribution in the Indian sector of the Southern Ocean during late
summer 2013

In the Indian sector of the Southern Ocean, the phytoplankton bloom period is known to occur
from October to December (Venables et al., 2007 ; Mongin et al., 2008). The February 2013
survey was most likely carried out during a bloom decline expected to end in mid-March
(Blain et al., 2007). The satellite image of Chl-a distribution in the Indian sector of the
Southern Ocean is a 40-day composite, encompassing the whole survey period (Fig. 1).
During the survey period, the Polar Front showed successive tight meanderings between 47°S
and 53°S (west of 70°E) and a pronounced hairpin meander east of Kerguelen Plateau
(around 71°E). A large area of relatively high Chl-a concentrations (0.3 to > 0.5 mg.m™) was
observed north of the Subtropical Front. A maximum of 1.27 mg.m™ was observed along the
north-STF part of T.6, extending into the Sub-Antarctic Zone (SAZ). South of the Sub-
Antarctic Front, in the Polar Frontal Zone (PFZ), patches of high Chl-a concentrations
(>0.5 mg.m>) were distributed according the two plumes located west and north of Crozet
Islands (with a maximum of 1.12 mg.m™ along T.1), and north-northeast of the Kerguelen
Plateau. In the Antarctic Zone (AAZ), a large patch of high Chl-a (with a maximum
of 0.66 mg.m™ along T.4, north of 50.3°S) was located south of the Polar Front hairpin
meander, above the Kerguelen-Heard Plateau (53°S, 73.50°E). Moderate Chl-a
concentrations (0.25-0.3 mg.m™) were observed in the PFZ between 55°E and 60°E (with a
maximum of 0.32 mg.m>along T.2, around 55.40’E), and in other isolated patches scattered
over the AAZ.

The CPR survey conducted in February 2013 seems to have recorded a typical
biogeochemical context in the region with main phytoplankton efflorescence located north of
Crozet Islands, around and northeast of Kerguelen Islands, and in the Polar Front hairpin
meander above the Kerguelen Plateau (Fig. 1 and Fig. 4). Previous studies based on the
CROZEX experiment (CROZet natural iron bloom and Export) support the hypothesis of
enhanced primary production due to natural iron enrichment in the region north of the Crozet
Plateau, while south of the plateau low productivity results primarily from iron limitation
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(Seeyave et al., 2007; Planquette et al., 2007). Two contrasted environments were also
emphasised in the waters surrounding the Kerguelen Islands: (i) the naturally iron-enriched
waters above and downstream of the Kerguelen Plateau, where a large phytoplankton bloom
occurs annually (Blain et al., 2007, 2008 ; Chever et al., 2010; Mongin et al., 2008; Grenier et
al., 2014), and (ii) the nearby high-nutrient low-chlorophyll (HNLC) waters upstream (Uitz et
al., 2009). It was shown that the plateau benefits from an upward transfer of dissolved iron
from deep enriched waters via vertical mixing mainly induced by internal wave activities
(Blain et al., 2007, 2008) and strong wind events (Park et al., 2010; Gilles et al., 2014). In
addition, Park et al. (2014) hypothesized that, in contrast to HNLC waters which are on the
route of strong flows, weak mean currents possibly enable the retention of nutrients and
materials above the plateau. The fast transport of iron in the jets associated with the Polar
Front provides a reliable supply of shelf-derived iron to large areas, extending offshore
downstream of the Kerguelen Plateau (Blain et al., 2008 ; d’Ovidio et al., 2015), similarly as
for other major Islands lying in the Antarctic Circumpolar Current, e.g. South Georgia
(Borrione and Schlitzer, 2013).

4.2. Planktonic F oraminifera total abundance

Along the six surveyed transects, the combined (total) abundances of LPF ranged from 0
to 387 ind.5 nm!, with a mean of24.8ind.5 nm' (standard deviation SD 47.9), and
demonstrate a highly contrasted geographical distribution (Fig. 2).
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Fig. 2. Geographical distribution of planktonic Foraminifera total abundances (coloured
circles in ind.5nm™ ; scale on the right) in the Indian sector of the Southern Ocean in February
2013. Depth contours are drawn at 50 m intervals (from WOCE-ODV).
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North of Crozet Islands, along the NNW-SSE transect T.1, LPF total abundances were very
low, averaging at 5.4 ind.5 nm™! (SD 4.8), and very locally peaking up to 20 ind.5 nm™ at
about 44.80°S. Between Crozet and Kerguelen Islands (T.2 and T.3), LPF total abundances
oscillated around 8 ind.5nm™!, except between 57°E and 57.90°E where LPF abundances
increased up to 71 ind.5 nm! with a mean of 50 ind.5 nm™ (SD 13.5). Unfortunately a gap
due to navigation constraints of about 115 nm between the two transects T.2 and T.3
prevented us to observe the eastern extension of this relatively more productive area, that
could have reached ~ 61°E where an abundance peak of 27 ind.5 nm™ was observed at the
eastern beginning of transect T.3. Along transect T.3, a secondary abundance peak of 38 ind.5
nm! was observed northwest of Kerguelen Island, around 63.5°E. South of Kerguelen Island,
the segment of transect T.4 comprised between 51.76°S and 53.45°S showed very high LPF
abundances, reaching a maximum of 252 ind.5 nm!. In this area, abundances varied around a
mean of 111.5 ind.5 nm™ (SD 51.6). At the beginning of transect T.4, south of 53.45°S, LPF
abundances were low with a mean of 16.7 ind.5 nm! (SD 27.1). North of 51.76°S where
transect T.4 crossed the Kerguelen Plateau, LPF abundances became low again averaging
11.9 ind.5 nm™ (SD 11.2). All along the southern part of transect T.5, south of 50.33°S, LPF
abundances were moderate (maximum 45 ind.5 nm’!, mean 25 ind.5 nm!, SD 12). North of
50.33°S, in the vicinity of Kerguelen Island, LPF abundances increased abruptly to a
maximum of 387 ind.5 nm™ (mean 176.5 ind.5 nm™', SD 133). Northeast of Kerguelen Island,
the southern part of transect T.6, until 47,07°S, presented minimal abundances, ranging from
0 to 7 ind.5 nm (mean 2 ind.5 nm’!, SD 1.9). After a gap of 140 nm, along the northern part
of transect T.6 located north of the Subtropical Front, LPF abundance slightly increased up to
a maximum of 22 ind.5 nm™!, but still with a low mean of 9.4 ind.5 nm™ (SD 6.6).

In brief, LPF total abundances were generally low throughout the studied region (~5 to 25
ind.5 nm), except in the area SSW of Kerguelen Plateau, and immediately south of
Kerguelen Island where the highest values (~110 to 180 ind.5 nm™) were recorded. The
lowest LPF abundances (~ 2 ind.5 nm') were observed close by the eastern coast of
Kerguelen Island and northeast of Kerguelen Plateau.

4.3. Geographical distribution of planktonic F oraminifera species

In the Open Ocean Zone (comprising the PFZ and the northern part of the AAZ), four major
species were found (Globigerinita wuvula, Neogloboquadrina pachyderma sinistral,
Neogloboquadrina incompta dextral, Globigerina bulloides). North of the Subtropical Front,
northeast of Kerguelen Island, a single major species (Orbulina universa) was present, which
was totally absent from the Open Ocean Zone. Together the five major species accounted for
89.8% of the 7763 individuals collected in the whole study area. Two minor species,
Globigerina glutinata and Turborotalia quingueloba, were represented together by less than
330 individuals (i.e. 4.2% of the total). Other rare species (i.e. < 1.7% of the total), like
Orcadia riedeli, Globoconella inflata, Neogloboquadrina dutertrei, Globigerinoides ruber,
Trilobatus sacculifer and Globorotalia scitula, were present in very low numbers, from 43 to
12 individuals per species. Undetermined specimens, too small or broken, accounted for 4.3%
of the total number of individuals.

Biogeographical maps (Fig. 3) combine the abundances of the four major species found south
of the Subtropical Front during the sampling period, with the Chl-a data extracted from
the 40-day composite satellite image (Fig. 1). To prevent over-interpretation, the species
abundances and relative percentage are discussed in the following only wherever the
Foraminifera total abundances were higher than 10 ind.5 nm'. North of Crozet Islands
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(transect T.1), the few patches of relatively high Foraminifera total abundances were clearly
dominated by G. bulloides, representing 54 % of the total assemblage, with mean of 7.3 ind.5
nm’, and a maximum of 20 ind.5 nm™. This species was accompanied by N. pachyderma
sinistral (~20%, mean 2.5 ind.5 nm™). East of 55°E, between Crozet and Kerguelen Islands,
G. bulloides increased regularly to reach 90 % of the total assemblage (mean 45.7 ind.5 nm™,
max 64 ind.5 nm™!, SD 13) at the eastern end of transect T.2 [56.94°E — 57.90°E] where Chl-a
slightly increased. On transect T.3, G. bulloides and N. pachyderma sinistral, were equally
distributed (both around 24 %, mean 3.5 ind.5 nm™) in the two patches (61°E and 63.5°E) of
relatively high Foraminifera total abundances. Along these first three transects, N. incompta
dextral and G. uvula presented low relative and total abundances, 8% and 0.8 ind.5 nm!, and
4% and 0.4 ind.5 nm™', respectively.

Globigerinita uvula Neogloboquadrina pachyderma sinistral
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Fig. 3. Geographical distribution of abundances of the four major species (black circles
in ind.5nm™' ; scale on the left down corner of each panel) in February 2013. Coloured circles
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(scale on the right) indicate Chl-a concentrations extracted from the 40-day composite at each
sample location.

On transect T.4, the area of high abundances (51.76°S - 53.45°S) southeast of Kerguelen
Plateau, was dominated by G. uvula that presented a relative abundance of 35 %, a mean
0f 39 ind.5 nm’!, and a maximum of 122 ind.5 nm™ (SD 24.2). The second dominant species
was N. pachyderma sinistral accounting for 24.4% of the total abundance, with a mean
of 27.6 ind.5 nm™! (max 60 ind.5 nm?, SD 13.2). N. incompta dextral was slightly less
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abundant, with a relative abundance of 21 % and a mean of 22.8 ind.5 nm™ (max 46 ind.5 nm
!, SD 10.2). The species G. bulloides was also present with lower abundances, 10.8 %
and 11.4 ind.5 nm! (max 24 ind.5 nm’!, SD 4.8). South of 53.45°S, the dominance order
among the four major species was similar with lower average absolute abundances of 7.7, 5.1,
4.7, and 2.9 ind.5 nm!, respectively. North of 51.76°S, N. pachyderma sinistral became
slightly dominant in a context of low Foraminifera total abundances, closely followed by G.
uvula, with average absolute abundances of 6.5 and 5.7 ind.5 nm’!, respectively. From the
southernmost sampled point (56.42°S ; T.5) to 20 nm south of Kerguelen Island (50.39°S), N.
pachyderma sinistral was dominant with a relative abundance of 47 % and a mean
of 11.6 ind.5 nm' (max 29 ind.5 nm?, SD 6.6). The second dominant species was N.
incompta dextral (21 %, mean 5.3 ind.5 nm, max 17 ind.5 nm’, SD 3.6). Close to the
southern coast of Kerguelen Island, in the area of very high total abundances, G. uvula
became the dominant species (37 %, mean 70.3 ind.5 nm™, max 174 ind.5 nm™!, SD 64.6).
The LPF assemblage was also composed of 29 % N. pachyderma sinistral (mean 47.1 ind.5
nm’!, max 94 ind.5 nm, SD 30), and 19% N. incompta dextral (mean 36.1 ind.5 nm’,
max 82 ind.5 nm™!, SD 29.4). After very low abundances recorded on the eastern side of
Kerguelen Island, transect T.6 crossed the Subtropical Front. From this frontal line north-
eastwards, O. universa appeared and dominated the assemblages. On the three 5-nm segments
carrying more than 10 ind.5 nm’, this species peaked up to 68 % of the Foraminifera total
abundance, with a maximum of 15 ind.5 nm™ and was accompanied by G. bulloides (22 %,
max 5 ind.5 nm™).

Temperature (T)-salinity (S) diagrams were constructed for the area located south of the
Subtropical Front (SST < 10°C). Chl-a data (Fig. 4) and absolute abundances of the major
species (Fig. 5) were reported on the corresponding T-S points. The criteria reported in
Table 1 were used to delineate the biogeochemical zones (SAZ, PFZ, AAZ) on the T-S
diagram shown on figure 4. In the PFZ, spots of high Chl-a concentrations (>0.5 mg.m~)
recorded in waters with SST around 7°C and SSS around 33.91 corresponded to enhanced
primary production north of Crozet Islands. In waters with SST around 6.7°C and SSS
around 33.75, spots of high Chl-a corresponded to enhanced primary production observed
northeast of Kerguelen Island (Fig. 4 and Fig. 1). At the northern border of the AAZ, the
patch of high Chl-a associated with SSS of 33.94 and SST between 3.88°C and 4.43°C,
underlined enhanced primary production within the Polar Front hairpin meander above the
Kerguelen Plateau.
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Fig. 4. T-S diagram based on sea surface temperature and salinity measured at each sample
location south of the Subtropical Front in February 2013. Isopycnal lines are drawn in grey.
Rectangles delimitate geochemical zones (Table 1). Chl-a concentrations extracted from
the 40-day composite correspond to the coloured dots (scale on the right).

The species O. universa was not shown on figure 5 because it was only present north of the
Subtropical Front, in waters warmer than 12.9 °C and saltier than 34 where it was dominant
within LFP assemblages of very low total abundances. In relatively warm waters (6-9°C) of
the PFZ, G. bulloides distinctly dominated the assemblages (Fig. 5 and Fig. 3). This species
peaked at about 8°C - 33.84 (end of T.2) that could reveal a southward meander of the Sub-
Antarctic Front entering into the PFZ between Crozet and Kerguelen Islands (Fig. 4 and Fig.
1). The second peak of G. bulloides was centered around 7°C - 33.92, corresponding to the
production above the Crozet plateau (Fig. 5 and Fig. 3). Among the other major species
present in the warmer part of the PFZ, G. uvula was notably rare to absent. The temperature-
salinity gradient, extending from 6°C - 33.75 (Kerguelen coastal area) to 3°C - 33.97
(southernmost sampled point [56.42°S] located in the middle of the AAZ) revealed the spatial
evolution of sea surface water characteristics (Fig. 5). Along this strong T-S gradient, two
patches of Foraminifera production were characterised by high abundances of all four major
species, G. uvula being the more abundant species, followed by N. pachyderma sinistral, and
G. bulloides being the less abundant species. The patch of stronger production centred around
5.3°C - 33.81 was located in the middle of the PFZ, and close to the south of Kerguelen coast.
The midpoint of the second patch at 4.1°C - 33.91, corresponded to the production southwest
of Kerguelen Plateau where transect T.4 allowed to collect Foraminifera at the border of the
AAZ, alongside of the Polar Front (Fig. 1).
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Fig. 5. T-S diagram based on sea surface temperature and salinity measured at each sample
location south of the Subtropical Front in February 2013. Isopycnal lines are drawn in grey.
Abundances of the four major species (black circles in ind.5nm™; scale on the left down
corner of each panel) recorded in February 2013.

Discussion
5.1. Foraminifera as a main component of Southern Ocean zooplankton communities

In the Biogeographical Atlas of the Southern Ocean, data on near-surface zooplankton
communities were compiled by Hosie et al. (2014), and yearly and monthly means of major
abundant species were calculated from more than 20 years of CPR data collection. A
copepod-dominant community is typical of the circumpolar distribution pattern in the
permanent OOZ (Table 1). In this area, planktonic Foraminifera were constantly detected as
one of the main contributing groups to the zooplankton community composition, with a
yearly average of almost 9% of the total zooplankton abundance (Hosie et al., 2014). In the
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SAZ (Table 1), Foraminifera were observed by Hosie et al. (2014) with high abundances
(yearly average about 18%), and were even dominant in February with a mean of 20 ind.m?
in a total zooplankton community of 56.8 ind.m>. South of Tasmania, a CPR survey was
conducted during the austral summer 2007-2008 (Takahashi et al., 2011). The zooplankton
community was dominated by small copepods (Oithona similis and Calanus simillimus)
accounting for >70% of the total abundance. Foraminifera occurred in low abundances
ranging in mean values from 1.27 ind.m? to 13.3 ind.m?, i.e. about 5.5 % of the total
zooplankton abundance (Takahashi et al., 2011). During the austral summer 2001-2002,
changes in total zooplankton densities were reported in detail South of Tasmania (Hunt and
Hosie, 2006b). Throughout austral spring and summer, zooplankton densities showed very
low values in October (mean <15 ind.m™) that increased very slowly until January (mean 115
ind.m?). Zooplankton densities then peaked abruptly in February (mean 634 ind.m3;
max 1593 ind.m?), and remained relatively high in March (mean 193 ind.m™). Foraminifera
demonstrated a similar temporal density distribution, as did small copepods (e.g. Oithona
similis) that systematically dominated the zooplankton assemblages. Foraminifera contributed
substantially to the peak abundance of February, with over than 250 ind.m?, i.e. about 40% of
the total zooplankton abundance (Hunt and Hosie, 2006b).

In four transects from south of Cape Town to south of Tasmania, Takahashi et al. (2010)
reported major interannual changes in zooplankton abundances on the basis of a comparison
of zooplankton distribution patterns observed in four summer seasons. In this zooplankton
community largely dominated by copepods, Foraminifera presented very high abundances
and were numerically dominant, up to 80%, along some transects located in the AAZ,
southeast of Kerguelen Island in 2005. The elevated average Chl-a biomass observed in 2005
(0.64 mg.m>) might have provided favourable conditions for Foraminifera, which were
dominant and widespread (Takahashi et al., 2010). Our samples collected in the Indian sector
of the Southern Ocean during late austral summer 2013, showed Foraminifera mean total
abundances of 24.8 ind.5 nm’', i.e. 16.53 ind.m™, and a peak of abundance at 387 ind.5 nm™,
i.e. 258 ind.m™. These values are in the same order of magnitude than the mean abundances
of Foraminifera recorded in February in the SO-CPR data base (Hunt and Hosie, 2006b ;
Hosie et al., 2014 ; Takahashi et al., 2011).

In the Indian Ocean sector of the Southern Ocean, the close vicinity of several oceanic fronts,
and the occurrence of numerous meanders and eddies generated by the Antarctic Circumpolar
Circulation (Philips and Rintoul, 2000; Sokolov and Rintoul 2009a), may produce contrasting
surface environments over short distances that favour different zooplankton communities
(Takahashi et al., 2010). However, it appears also that not only the surface environment at the
time of towing, but also environmental conditions well below the sampling depth of the CPR,
may influence the zooplankton abundance and community structure at the surface (Takahashi
et al., 2010).

5.2. Submesoscale processes : LPF total abundances versus Aqua MODIS Chl-a data

It is generally assumed that the abundance of planktonic Foraminifera is controlled by the
fertility of the ocean surface waters (Murray, 1991). At some geographically limited areas,
high LPF abundance collected on CPR silk bands coincided with high Chl-a concentration
zones seen on the 40-day composite satellite image (Fig. 1). There, LPF abundance measured
in the late austral summer 2013 mirrored primary production as usually expected (e.g.
Schiebel et al., 2001). Also in the southern coastal area of Kerguelen Island (end of transect
T.5), high LPF abundances were observed at sites characterised by enhanced Chl-a
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concentration. In this area, higher LPF abundances also coincided with slightly lower
salinities (Fig. 4 and Fig. 5). The highest LPF abundance recorded during the sampling period
occurred in the coastal area around Kerguelen Island, where fresh water discharge may supply
nutrients that favoured primary production. It has been observed repeatedly that regular
phytoplankton blooms develop downstream of islands in the austral summer, as observed
around the Kerguelen plateau (Blain et al., 2001 and 2008; Pollard et al., 2009). The observed
slightly lower salinity waters were most probably due to admixture with draining continental
waters from Kerguelen Island, originating from precipitation and glacier melt, which are
nutrient and iron enriched. We suggest that island plumes may enhance primary production of
a coastal phytoplankton community which forms a suitable food source for Foraminifera.
Midway between Crozet and Kerguelen Islands (end of transect T.2), high LPF abundances
were observed in a zone with relatively high Chl-a concentrations and slightly lower salinity
(Fig. 4 and Fig. 5). This physicochemical context, favourable to bio-production, may be
generated by a southward meander of the Sub-Antarctic Front that penetrates into the PFZ
(Fig. 1).

However, the comparison between high LPF abundance and Chl-a data does not show such a
straightforward pattern in the Indian sector of the Southern Ocean in February 2013. Our
dataset reveals regions of locally high LFP production coinciding with very low Chl-a
concentration as seen in the south-western area of Kerguelen Plateau, between 51.76°S and
53.45°S (Fig. 1 and Fig. 2). This area coincided with slightly lower salinity (Fig. 4) that could
be attributed to oceanic front dynamics in the vicinity of the Polar Front meander around
Kerguelen plateau driven by strong topographic effects (Park et al., 2014).

Conversely, very low LPF abundances were observed in high Chl-a concentration zones over
the Kerguelen Plateau (second half of transect T.4) (Fig. 2). In mid-latitudes, LPF production
is known to rely heavily on diatom blooms which occur off shore at the beginning of the
spring period (e.g. Retailleau et al., 2009). In the Southern Ocean, spring phytoplankton
blooms are dominated by slightly silicified fast growing diatoms (Queguiner, 2013). This
community declines rapidly due to iron and silicic acid limitation, and is gradually replaced
by a second diatom community composed of heavily silicified diatoms, more resistant to
grazing. The efflorescence of this second diatom community occurs after the bloom climax,
during the late austral summer period. According to the conceptual model of Queguiner
(2013), we could hypothesise that heavily silicified diatoms are not a suitable food source for
LPF, and consequently LPF are low frequent in areas where late summer diatom bloom
occurs, as appeared to have occurred over the Kerguelen Plateau. This conceptual model
(Queguiner, 2013) also suggests that phytoplankton composition changes throughout the
productive season could lead to the gradual increase in the number of large carnivorous
zooplankton in the community during the late austral summer. This post bloom zooplankton
community may support higher numbers of large predators and/or competitors for LPF, which
could further accentuate their low abundances.

Another possible explanation for discrepancies between LPF abundances and Chl-a
concentrations could be the large integrative period used to compute the Chl-a satellite image
(Fig. 1). Unfortunately, in high southern latitudes, the cloud cover is constantly dense so that
it is not possible to obtain a better adequate daily/weekly dataset. Even so, the 40-day
composite image (Fig. 1) depicts a typical situation where extended phytoplankton blooms
develop around Kerguelen plateau (Blain et al., 2001 and 2008), and Crozet Islands
(Planquette et al., 2007 ; Pollard et al., 2009) in a context of very low productive waters.
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5.3. Species geographical repartition

At a global scale, Rutherford et al. (1999) revealed that the maximum diversity of
Foraminifera occurred in middle latitudes, a minimum in high latitudes and was intermediate
at the equator. Among the 40 morphospecies of planktonic Foraminifera described worldwide,
13 were collected during the 2013 survey in the Indian sector of the Southern Ocean.
However we considered that the very low abundances of the two minor and six rare species
cannot be discussed with confidence, and that only the abundances of the five major species
are properly representative of the foraminiferal assemblages. Even based on one sampling
period in summer, our results show that the distribution of LPF species in the surface ocean
waters is linked to the geographical extension of frontal zones and describes distinct pelagic
regions.

Orbulina universa occurred north of the Subtropical Front, which had a southward meander
northeast of Kerguelen. This species is found nowhere else further South. The optimum
habitat of O. universa, is in relatively warm and salty waters of the Southern Indian Ocean, as
described by Bé and Tunderlund (1977).

In relatively warm waters (6-9°C) of the PFZ, Globigerina bulloides is the dominant species,
reacting positively to coastal (around Crozet Islands) and frontal influence (on the Sub-
Antarctic Front, north of Crozet). The data collected during the current study partly support
the idea that G. bulloides occurs mainly in frontal regions, as proposed by Bé et al. (1977). G.
bulloides was also described as dominant in the SAZ south of Australia (Moy et al., 2009),
and south of Tasmania where it dominated the foraminiferal communities in spring, while N.
pachyderma (sinistral and dextral) was the most abundant species during the summer months
(King and Howard, 2003). Unfortunately the scarcity of our dataset in this frontal region,
does not allow us to provide new insight on the foraminiferal community structure in the SAZ.
In the AAZ and north of 57°S, three species co-occurred during the late austral summer 2013,
Neogloboquadrina pachyderma sinistral, Neogloboquadrina incompta dextral and
Globigerinita uvula (Fig. 3). Whereas Scott and Marchant (2005) assumed the existence of a
single dominant species south of the SAF, i.e. N. pachyderma sinistral, a codominance of N.
pachyderma sinistral and Turborotalia quinqueloba was described at 54°S by King and
Howard (2003). During their two year sediment trap deployment period at 54°S, N.
pachyderma sinistral accounted on average for 45% of the Foraminifera flux, reaching peaks
of over 85% in austral summer, whereas fluxes of T. quinqueloba were highest in spring with
peaks of up to 70% (King and Howard, 2003). In our study, N. pachyderma sinistral was
present everywhere in the AAZ in relatively high abundances, but T. quinqueloba was a
minor species present with very low abundances. G. uvula was dominant in areas with
maximum LPF abundances. This species was mainly observed in polar and subpolar coastal
areas by Bé et al. 1977, and was one of the major components of the foraminiferal community
in the coastal area of south Kerguelen Island, as well as in the area under oceanic front
influence southwest of the Kerguelen Plateau, far from any coastal system. It appears that the
late austral summer polar/subpolar period is characterised by high abundances of G. uvula,
with N. pachyderma sinistral as a background component.
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5. Conclusion

With a contribution of about 10 % to 40 % to the total zooplankton abundance collected by
CPR (Hosie et al., 2014), Foraminifera are considered as a main component of the
zooplankton community in the Southern Ocean. In comparison with the SO-CPR database,
our data suggest that the biogeochemical regions in the Indian sector of the Southern Ocean
have enhanced foraminiferal production during the late austral summer period. The high
abundances observed along the two oceanic fronts, the Polar Front and the Sub-Antarctic
Front, and around Crozet and Kerguelen Islands (Fig. 4 and Fig. 5) demonstrate the strong
influence of complex hydrography and circulation on the foraminiferal community.
Mismatches between primary production (high Chl-a concentration) and high LPF
abundances suggest that the composition of the phytoplankton assemblages could be an
important secondary forcing mechanism on foraminiferal production after phytoplankton
biomass. If true, Chl-a concentrations should not be used at face value, but information
concerning the phytoplankton community composition is needed when discussing how
primary production controls the Foraminifera regional distribution. Comparison of our dataset
collected during the late austral summer 2013 to the Queguiner conceptual model (2013)
allows us to hypothesise that heavily silicified diatoms blooming in late summer are not a
suitable food source for LPF. It would be necessary to obtain in situ data earlier in the bloom
period to confirm how the LPF respond to the spring diatom bloom. Moreover, other biotic
factors could explain the near absence of LPF in high primary production areas, such as
predation and competition.

The foraminiferal species distribution in the Indian sector of the Southern Ocean follows the
biogeographic zones described by Hosie et al., (2014). North of the Subtropical Front,
Orbulina universa is the most abundant species in very poor foraminiferal assemblages. In the
northern part of the PFZ, Globigerina bulloides is the dominant species that clearly responds
to nutrient input from the island and in frontal upwelling areas. The species Globigerinita
uvula relies on to the same environmental forcings, however its proliferation is obvious south
of the PFZ and in the AAZ. G. Uvula was always dominant where high production of
Foraminifera occurred, and its high abundances might occur with late austral summer
production and coastal production in relatively cold water of the Open Ocean Zone. The
overall constancy of Neogloboquadrina pachyderma sinistral as second dominant species in
the austral polar/subpolar region characterises the foraminiferal production in the late austral
summer.

Planktonic Foraminifera are very abundant in CPR samples, and are of large interest because
they accurately describe properly pelagic regions. Moreover, as producer of calcium
carbonate shells susceptible to dissolution in acidic conditions, planktonic Foraminifera may
be strongly affected by a changing climate and ocean acidification. Evidence from top core
records from the Southern Ocean indicates that planktonic Foraminifera shell weights are
already being affected by acidification (Moy et al., 2009). In addition, data from the CPR
survey of the North Atlantic suggest that certain calcareous taxa including Foraminifera are
increasing in abundance, a trend associated with climate shifts in Northern Hemisphere
temperatures (Edwards et al., 2009). By means of extended CPR surveys in high latitudes,
planktonic Foraminifera could be useful indicators of ocean acidification and climate change
impacts.
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3.3 Abondances globales et assemblages des foraminiféres planctoniques du Sud de
la Tasmanie a I’Antarctique (Sud Est de I'Océan Indien) a I'aide du CPR.

Grace au support financier de 1’aide a la mobilit¢é « ARIANES » délivré par 1’Université
d’Angers pour mon projet « Dynamique des populations de zooplancton calcaire de 1’Océan
Austral. », j’ai eu I'opportunité d’aller travailler plus d’un mois avec les spécialistes du
zooplancton de I’Australian Antarctic Division. L’AAD est ’'un des acteurs principaux du
projet SO-CPR et a en charge le suivi du plancton sur divers transects allant du Sud de la
Tasmanie a 1’Antarctique (Figure 3-1: contexte international ; Figure 3-3 : trajets du N/O
Aurora Australis, contexte de mon étude).

Figure 3-3 : Trajets de CPR effectués par I’ Australian Antarctic Division de 2010 a 2011, a
bord du N/O Aurora Australis. Chaque couleur représente 1 voyage (V). Les transects V2
(décembre 2010) =vert et V3 (février 2011) =bleu font 1’objet de cette étude. La taille des
cercles correspond au nombre de foraminiféres planctoniques par échantillons ; petit
cercle=1-10, cercle moyen=11-50, large cercle=51-500 ind.5nm. Les fines lignes vertes
représentent les différents fronts hydrologiques.

Ce groupe est encore trés peu étudié dans 1’actuel par les biologistes marins ainsi que par
I’ensemble de la communauté « CPR», car il ne représente que 1,3 a 9,9% de la
communauté zooplanctonique (King and Demond, 1953). Cependant I’intérét de la
communauté scientifique pour les FP est grandissant, car les FP font partie du zooplancton
calcaire (avec les ptéropodes et coccolithophoridae) et 1’état de calcification de leur coquille
pourrait étre un indicateur de I’acidification des océans. Cependant leur sensibilité a de faibles
pH n’a été quantifiée et prouvée que dans trés peu d’études (Moy et al., 2009). Si une telle
sensibilité s’avere réelle, leur bonne conservation dans les sédiments pourrait leur conférer un
statut de proxies de paléo pH et permettre des reconstitutions de 1’acidité des eaux océaniques
au cours de I’ Anthropocene.
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Figure 3-4 : Abondance totale des foraminiferes planctoniques de 1’Océan Austral, collectés
dans le cadre du « SO-CPR survey » de 1991 a 2008. La transformation logl0 (xfl 1) des
données est calculée dans une grille aux cases de 1° de latitude sur 2° de longitude. Les
abondances sont relatives a la taille et a la couleur des cercles de couleur (McLeod et al.,
2010).

L’objectif de la collaboration avec I’AAD était, d’une part de leur apporter une expertise
taxonomique en FP afin d’obtenir la caractérisation des assemblages des FP présents dans
leur zone d’étude et, d’autre part, d’élargir géographiquement notre base de données pour
améliorer les connaissances sur I’écologie des FP des hautes latitudes.

La combinaison des données Sud-Est (collaboration MNHN) et Sud-Ouest (collaboration
AAD) de I’Océan Indien nous donne I’opportunité de calculer les flux de carbone que les FP
induisent a grande échelle dans 1’Océan Austral Sud Indien et ainsi de quantifier avec plus de
précision la pompe biologique de Carbone activée par la dynamique des populations de FP et
plus généralement du zooplancton carbonaté, en hautes latitudes sud. Ces calculs seront
développés dans la conclusion générale de la thése.

3.3.1 Matériel

Les échantillons analysés dans le cadre de cette collaboration avec 1’AAD ont été prélevés
avec un CPR type 2 Mark IV, au cours des voyages V2 (décembre 2010) et V3 (février 2011)
du N/O Aurora Australis (Figure 3-3). Ces trajets, au départ de la Tasmanie et a destination
des bases Australiennes de 1’Antarctique (Mawson et Davis), couvrent ainsi une zone
géographique allant de [-44°S ; -62,5°S] a [110°E ; 141°E]. Le voyage V2 est centré sur la
période estivale australe, alors que V3 cible la fin d’été.
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Tableau 3-1 : Date et lieu d’échantillonnage des segments de soies provenant des voyages V2
et V3, et nombre total de foraminiféres planctoniques (FP) par segments de 5 miles nautiques.

Année Mois Soie Segment Latituded°S) Longitude°E) Nb.@&FP

2010 12 2 26 49,37 138,27 29
2010 12 2 28 49,46 138,06 27
2010 12 2 30 49,56 137,86 42
2010 12 2 32 49,66 137,65 12
2010 12 2 34 49,77 137,45 24
2010 12 3 48 55,35 126,97 23
2010 12 3 58 55,90 125,86 37
2010 12 3 80 57,13 123,40 18
2010 12 4 21 58,66 120,16 138
2010 12 4 28 59,05 119,31 131
2010 12 4 35 59,45 118,48 74
2010 12 4 44 59,96 117,39 41
2010 12 4 58 60,72 115,62 46
2010 12 4 71 61,45 113,96 46
2010 12 4 85 62,32 112,47 9

2011 2 1 30 44,33 140,84 9

2011 2 3 21 48,12 122,71 28
2011 2 3 51 49,61 119,72 12
2011 2 3 82 51,70 117,40 32
2011 2 4 10 52,38 116,63 36
2011 2 4 17 52,68 115,81 27
2011 2 4 25 53,06 114,90 14
2011 2 4 58 55,21 112,00 9

2011 2 5.1 12 57,26 112,07 42
2011 2 5.2 21 59,88 110,93 9

Le traitement des échantillons s’est effectué comme décrit au chapitre 3.2 (Meilland et al.,
sous presse). Les foraminiféres planctoniques ont été prélevés un par un et collés en cellule de
comptage afin de pouvoir les ramener en France dans de bonnes conditions pour effectuer des
analyses de tailles (microscope automatisé — AnalySIS).

L’AAD ayant mis a notre disposition son service d’imagerie MEB (Microscope Electronique
a Balayage), nous avons aussi réalisé un plot afin d’illustrer un guide taxonomique dédié aux
foraminiféres présents dans les soies de I’AAD.

Grace aux images satellites disponibles sur le site Giovanni - Aqua-MODIS (Moderate
Resolution Satellite Spectroradiometer) de la NASA (http://oceancolor.gsfc.nasa.gov//), une
carte de la distribution des teneurs en Chl-a a été générée aux lieux et périodes

d’échantillonnage V2 et V3, avec une résolution de 9km (Figure 3-5). Il s’agit de compilation
mensuelle (30 jours) des données extraites pour décembre 2010 (Figure 3-5 a.) et février 2011
(Figure 3-5b.).
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Figure 3-5 : Carte des concentrations en Chl-a (mg.m?) entre la Tasmanie et I’ Antarctique.
Données extraites sur le site Giovanni — Aqua-MODIS. a) décembre 2010, b) février 2011. La
position des échantillons analysés est indiquée par des disques noirs. Les fronts sont
représentés par des lignes noires et positionnées a partir des données d’Orsi et al. (1995).

La zone géographique prospectée recoupe plusieurs fronts hydrologiques. Ainsi, le trajet du
CPR pour les deux voyages croise le STF (Sub-Tropical Front) a environ 45°S, le SAF (Sub-
Antractic Front) a environ 50°S, le PF (Polar Front) a environ 55°S et le SACCF (Southern
Antarctic Circumpolar Current Front) a environ 58°S.

3.3.2 Résultats

3.3.2.1 Abondance totale des foraminiferes planctoniques au Sud Est de I'Océan
Indien

L’abondance totale des foraminiféres planctoniques varie de 6 2 92 ind.m™ pour le voyage V2
effectué en décembre 2010 et de 6 a 28 ind.m™ pendant le voyage V3 réalisé en février 2011
(Figure 3-6). Les fortes abondances de début d’été austral (décembre) sont trois fois plus
importantes que celles observées en fin d’été (février). Les données de Chl-a (Figure 3-5)
montrent aussi les plus fortes concentrations (jusqu’a 1,80 mg.m>) en décembre, indiquant
une production primaire 1égérement plus intense, mais surtout plus étendue qu’en février, et la
présence d’une zone productive est a noter entre 50 et 60°S (Figure 3-5 a.)). Les
concentrations moyennes en décembre 2010 et en février 2011 sont respectivement de
0,22 mg.m> et 0,175 mg.m>. De plus, on observe une hausse de la densité¢ des FP aux
passages des fronts (Figures 3-5 et 3-6). La trés forte densité enregistrée en décembre 2010
peut s’expliquer par la présence du SACCEF situé a environ 58°S.

La comparaison entre la répartition des abondances totales de foraminiféres (Figure 3-5) et les
cartes de teneur en Chl-a (Figure 3-6) montre que les zones de productivité de FP les plus
fortes ne sont pas toujours directement corrélées aux plus fortes concentrations en Chl-a. En
décembre 2010, D’échantillon situé¢ a 58,662°S présente la plus forte abondance de
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foraminiféres planctoniques (92 ind.m™) dans une zone de faible concentration en Chl.a de
0,18 mg.m. En revanche, I’abondance minimale (6 ind.m™), mesurée a 62,32°S, correspond
a une relativement forte concentration en Chl-a de 0,45 mg.m. Cela fait résonnance a ’un
des résultats majeurs présentés au chapitre 3.2 (Meilland et al., sous presse),concernant la
zone de I’archipel des Kerguelen ou I’on observe un « déphasage » entre la Chl-a et la densité
des individus, hypothétiquement 1i¢ a la qualité du phytoplancton (espéces de diatomées par
exemple).

[ ‘| [

“.sl | I I
i ¥

Figure 3-6 : Position des échantillons de CPR analysés a.) Décembre 2010 b.) Février 2011.
La taille des cercles symbolise I’abondance totale des foraminiféres planctoniques. En bas a
gauche figure le cercle de légende.

Les densités de foraminiferes planctoniques les plus fortes ont été observées en décembre,
allant jusqu’a 92 ind.m> & 58,62°S (aux abords du SACCF). En février, elles atteignent 28
ind.m™ a 57,26°S. En période de production primaire active (décembre), les abondances de
foraminiferes semblent plus fortes. Nos résultats ne nous permettent cependant pas
d’observer une corrélation simple entre concentration en Chl-a et abondance totale des
foraminiferes planctoniques.

3.3.2.2 Abondances spécifiques des foraminiferes planctoniques au Sud Est de
I’Océan Indien

Dans sa base de données du zooplancton de 1’Océan Austral, le SO-CPR témoigne de fortes
abondances de foraminiféres planctoniques (Figure 3-4 ; McLeod et al., 2010). Au Sud du
front Subantarctique (SAF), une seule espécede foraminiféres planctoniques est
généralement décrite dans le SO-CPR : Neogloboquadrina pachyderma (Scott and Marchant,
2005). Au Nord du SAF, une plus large diversité spécifique est attendue (Darling et Wade,
2008), avec une forte dominance de 1’espéce Globigerina bulloides décrite au Sud de
1’ Australie (Moy et al., 2009).
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Lors de notre étude des échantillons CPR de Déc. 2010 et Févr. 2011, 7 especes majeures de
foraminiféres planctoniques ont été rencontrées : Neogloboquadrina pachyderma,
Neogloboquadrina incompta, Turborotalia quinqueloba, Globigerina bulloides, Orcadia
riedeli, Globoconella inflata et Globigerinita uvula (Annexe 3).

En décembre, dans les échantillons du voyage V2, I’espéce G. bulloides domine 1’assemblage
a plus de 70 % de 49,3°S a 49,8°S, soit dans la zone subantarctique (entre le STF et le SAF)
(Figure 3-7).

De 55°S 4 58°S (entre le PF et le SACCF), la composition de I’assemblage est équilibré entre
4 especes : N. pachyderma, N. incompta, T. quinqueloba, G. bulloides.

De 58,6°S a 61,45°S, I’espéce dominante est T. quinqueloba, a plus de 60 %, avec un pic de
dominance de plus 80 % a 59,45°S, avec une abondance de 50 ind.m?. Cette espéce domine
aussi 1’échantillon présentant la plus forte abondance de foraminiféres planctoniques
(92 ind.m), avec une représentativité de plus de 79 % (Figure 3-7).

O Autres
O Globigerina bulioides
B Turborotalia quingueloba

B Neoglobogquadrina incompta

O Neogloboquadrina pachyderma

Figure 3-7 : Abondances relatives des especes de foraminiféres planctoniques a.) Décembre
2010 ; b.) Février 2011.

En février, pour les échantillons prélevés lors du voyage V3, la composition de 1’assemblage
est équilibrée entre 4 espéces : N. pachyderma, N. incompta, T. quinqueloba et G. bulloides
de 44,3°S a 51,7°S.

De 52,7°S a 55,2°8, il existe une co-dominance des espéces T. quinqueloba et G. bulloides
avec environ 40 % de représentativité pour chacune d’entre elles.

Plus au Sud, jusqu’a 59,87°S, I’espéce dominante est 7. quinqueloba.

En décembre, Globigerina bulloides domine a plus de 70 % [’assemblage de la Zone Sub-

Antarctique (SAZ). En revanche, en février, cette région est co-dominée par les espéces

Neogloboquadrina pachyderma, Neogloboquadrina incompta, Turborotalia quingueloba et
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Globigerina bulloides. Pour les deux voyages, [’espece la plus abondante le plus au Sud est
Turborotalia quinqueloba. On observe, pour une méme latitude, un changement
d’assemblage entre décembre et février, ce qui laisse penser a une variabilité saisonniére des

especes de foraminiferes planctoniques.

3.3.3 Discussion

D’aprés la base de données du SO-CPR (survey de 1998 a I’actuel), les foraminiféres
planctoniques dominent les assemblages de zooplancton au mois de février dans la zone
subantarctique (entre le STF et le SAF), avec une abondance moyenne de 20 ind.m™ (Hosie et
al., 2014). Au Sud de la Tasmanie, un suivi conduit en été 2007 et 2008, témoigne
d’abondances de foraminiféres allant de 1,27 a 13,3 ind.m? (Takahashi et al., 2011). Une
autre étude conduite trés au Sud de la Tasmanie (62°S a 65°S) pendant I’été austral 2001-
2002 témoigne de tres fortes abondances de foraminiféres planctoniques, atteignant jusqu’a
250 ind.m? (Hunt and Hosie, 2006b). Ces abondances qui semblent trés exceptionnelles
pourraient s’expliquer, d’aprés les auteurs, par les trés fortes concentrations en Chl-a
(atteignant 40 mg.m~) enregistrées au méme instant dans un bloom situé aux abords du
couvert de glace Antarctique.

Une étude conduite au Sud de la Tasmanie avec des pieges a sédiments (King and Howard,
2003) a permis un suivi de 1’évolution saisonniére des flux de foraminiféres planctoniques de
1997 a 1999. King et Howard (2003) ont alors pu décrire de fortes variations annuelles dans
les flux de foraminiféres, avec un pic de productivité enregistré en janvier. Ce fort flux
enregistré en profondeur peut étre I’image du signal (fortes abondances) de surface que nous
avons observé en début d’été austral (décrit au chapitre 3.3.2).

Les abondances totales de foraminiferes planctoniques que nous avons quantifiées a deux
moments de [’été austral 2010-2011 sont cohérentes en termes de quantité (en moyenne
31 ind.m” en décembre et 15 ind.m” en février) avec les informations issues de la base de
données SO-CPR. En termes de période de plus forte production, les résultats des différentes
études, y compris la notre, indiquent une variabilité du pic de productivité de FP allant de

décembre a février.

Les piéges a sédiments étudiés par King et Howard (2003) ont permis de révéler la présence
de 15 espéces de foraminiféres planctoniques, parmi lesquelles toutes les especes que nous
avons observées en été 2010-2011 ont été reconnues, a I’exception de Globigerinita uvula et
d’Orcadia riedeli ; ce qui s’explique par la position géographique et dans la colonne d’eau
(profondeur) de leurs picges a sédiments. En effet, leurs 7 piéges sont positionnés entre
46,76°S et 53,75°S, soit au Nord de notre zone d’étude, ce qui ne permet alors pas d’observer
G. uvula qui semble apparaitre plus au Sud. Avec une profondeur de déploiement allant de
830 a 3 850 m, il est fortement envisageable qu’O. riedeli, au test extrémement fragile n’ait
pu résister au transport, ou encore a I’accumulation des particules dans les pieges.

Leurs observations, basées sur un suivit mensuel de septembre 1997 a février 1999 montrent
une succession saisonniére des espéces de foraminiféres planctoniques qui pourrait étre liée
directement a des variations dans la hauteur de la couche de mélange. Conformément a ce qui
est décrit dans nos résultats, ils notent une forte diminution de 1’espéce G. bulloides entre
décembre et février a 51°S, et une augmentation de densité de T. quinqueloba vers les hautes
latitudes (grace a leurs pieges positionnés le long d’un transect Nord-Sud).
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3.3.4 Les divers apports de la collaboration avec I’Australian Antarctique Division.

Pour la premiére fois, une étude taxonomique a été conduite sur les foraminiféres
planctoniques des échantillons de CPR prélevés a bord du N/O Aurora Australis, entre la
Tasmanie et I’ Antarctique. Elle a mis en évidence la présence de 7 taxons et 1’observation de
densités maximales de foraminiféres planctoniques pouvant aller jusqu’a 92 ind.m? aux
abords du SACCF. Conformément a ce qui est observé dans le secteur Ouest de 1’Océan
Austral Indien (Meilland et al., sous presse), on note un lien éventuel entre densité de
population et front ainsi qu’un léger déphasage entre densité et concentration
chlorophyllienne.

Grace a I’analyse d’échantillons provenant de voyages différents (décembre, février), nous
avons pu mettre en évidence une éventuelle saisonnalité (plus d’individus en décembre qu’en
février). En observant avec attention les assemblages qui composent la population de
foraminiferes planctoniques en février et en décembre, on observe qu’en février, Globigerina
bulloides ne domine jamais complétement 1’assemblage, ce qui correspond aux observations
faites dans les piéges a sédiment en 1997/1999 par King et Howard (2003). Cela laisse a
penser que sa tres forte domination au mois de décembre serait liée a la production primaire
ce qui confirme les connaissances écologiques sur cette espéce dite « opportuniste »,
abondamment décrite en zone de production primaire particulierement active comme les
zones d’upwelling (B¢ et Hutson, 1977 ; Hemleben et al., 1989).

La présence des espéces Orcadia riedeli et Globigerinita uvula met en évidence la capacité
du CPR a prélever de petits individus aux tests extrémement délicats.

Lors de mon séjour en Tasmanie, nous avons analysé les pH des solutions dans lesquelles
sont conservés de nombreux échantillons de CPR stockés a I’AAD depuis de nombreuses
années. Nous avons enregistré des valeurs de pH inféricures a 8 pour certaines séries
anciennes. Cela peut s’expliquer par la présence en forte concentration de phytoplancton qui,
en se dégradant avec le temps, acidifie le milieu. Ainsi, nous avons établi un protocole plus
¢laboré pour la conservation des organismes a tests carbonatés en choisissant d’adapter le
tamponnage des échantillons a la concentration d’individus qu’ils contiennent.

Afin d’améliorer les déterminations taxonomiques des échantillons des futures campagnes
CPR de I’AAD, nous rédigeons, avec John Kitchener (Biologiste du zooplancton a ’AAD),
un catalogue des espéces trouvées dans les soies, avec leur description morphologique et
écologique, et illustré d’images MEB.

3.4 Le CPR, un outil de collecte pertinent pour les foraminiferes planctoniques

3.4.1 Etat de I'art

La communauté du SO-CPR publie en moyenne 2 a 4 articles par an de trés haut rang
scientifique (Nature, Science) sur les communautés zooplanctoniques ce qui témoigne de la
qualité de son échantillonnage pour le zooplancton. Les foraminiféres planctoniques (et les
organismes du zooplancton calcaire) ¢tant trés minoritaires dans les communautés de
zooplancton marin (MAREDAT, 2014), ils n’avaient pas attiré 1’attention des biologistes
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utilisateurs de CPR, et les échantillons CPR ont été tamponnés a un trop faible pH pour la
bonne conservation des coquilles calcaires (fortes dissolutions). Donc la communauté
scientifique du zooplancton calcaire n’avait pas retenu le CPR comme un outil adéquat
d’observation des foraminiféres. Cependant, dans le contexte actuel d’augmentation de la
pCO; océanique, 1’étude des organismes calcaires est devenue une priorité. Aujourd’hui, les
échantillons de CPR sont extrémement bien conservés dans des solutions tamponnées a
pH=8.2, pour éviter toute dissolution des coquilles calcaires. Une récente collaboration entre
le SAHFOS et le Laboratoire d’Océanologie et de Géologie (LOG) de Lille a permis la
publication d’un article scientifique de haut rang sur la réponse du plancton calcaire au
changement climatique dans 1’Atlantique Nord (Beaugrand et al., 2002), grice a des
échantillons de CPR. Ils montrent que des changements biologiques majeurs ont pris place
entre le milieu et la fin des années 1990 avec une diminution de I’abondance des ptéropodes
et des larves de bivalves corrélée a une hausse de la fréquence d’occurrence des
coccolithophores et des foraminiferes.

Cette étude, conduite dans les hautes latitudes Nord, témoigne de la qualité des prélévements
de foraminiféres planctoniques au CPR (coquilles intactes) et de leur conservation. Elle
assure aussi de la pertinence d’étude biogéographique du plancton calcaire, tel que les
foraminiféres, en région polaire.

Plusieurs articles de Dippner, Owens et co-auteurs, publiés en 2013 dans le « Journal of
Marine Systems », témoignent de 1’efficacité du CPR pour le prélévement du plancton. Ces
¢tudes de zooplancton, incluant la communauté des foraminiféres planctoniques, révelent que
cette communauté est I’'une des plus abondantes dans les échantillons de CPR (Hunt and
Hosie, 2006b).

3.4.2 Comparaison des assemblages : CPR vs Multinet

D’aprés Batten er al. (2003), et comme expliqué dans Meilland er al. (sous presse chapitre
3.2), en assumant une filtration du CPR efficace a 100 %, un segment de 5 nm filtre en
moyenne 1,5 m?. Cependant, une autre étude (Hunt et Hosie, 2006) suggére un volume filtré
par le CPR moins important a cause des variations de vitesse du bateau et du colmatage des
soies. Ces auteurs ont mesuré une filtration effective moyenne de 0.6 m? par 5 nm.

Les abondances observées avec le CPR dans le secteur Ouest de I’ Austral Indien (Meilland et
al., sous presse; chapitre 3.2) varient ainsi de 0 a 250 ind.m™ en utilisant un chiffre
d’efficacité de filtration a 100 %. En utilisant la proposition de Hunt et Hosie (2006) d’une
filtration effective de 0.6 m® par nm, les abondances observées seraient alors comprises entre
0 et 625 ind.m>.

Dans la méme zone (sud du front subtropical), les abondances observées en stations par
prélevements de filet a plancton (chapitre 2) sont du méme ordre de grandeur, soit une
centaine d’individus par m*. En 2012, elles varient de 80 (Station 12) a 260 ind.m™ (Station 9)
et en 2013, de 63 ind.m™ (Station E1, Nord Est de Kerguelen) a 970 ind.m™ (Station 11,
56°308S, non échantillonnées par le CPR).
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Les zones les plus productives détectées par filets a plancton sont aussi celles que 1’on
observe grace a I’échantillonnage CPR.

Le nombre de foraminiféres planctoniques par m* augmente puis diminue entre Crozet et
Kerguelen, dans les échantillons du CPR, de maniére a atteindre un maximum entre les deux
iles. Nous observons le méme phénomeéne dans les filets, prélevés en 2012 ou I’abondance est
de 260 ind.m™ pour la station 9, et en 2013 ou elle atteint 437 ind.m™ pour la station « CRO-
KER ».

En 2013, les stations E1 et A3, localisées a I’Est de Kerguelen, ne présentent pas, en surface
(0-20 m) de trés fortes abondances avec respectivement 63 et 81 ind.m>. Cette « faible »
densité s’observe aussi dans les échantillons du CPR qui présentent pour la méme région = 15
ind.m™ (en utilisant le facteur de conversion nm/m® le plus faible, celui de Batten et al., 2003).

Les abondances de foraminiféres planctoniques observées grdce au CPR sont du méme ordre

de grandeur que celles obtenues avec le multinet, pour une profondeur similaire.

L’assemblage est lui aussi correctement représenté dans les échantillons du CPR, puisque la
dominance spécifique est la méme entre les deux moyens de prélévements. A savoir une forte
dominance de ’espéce Globigerina bulloides entre les archipels de Crozet et Kerguelen qui
s’estompe un peu dans le Sud et réaugmente au Nord Est de Kerguelen ; et une cooccurrence
de Neogloboquadrina pachyderma sinistral, de Globigerinita uvula et de Neogloboquadrina
incompta dextral aux abords de Kerguelen. Dans les échantillons des filets a plancton comme
dans ceux du CPR, dont la maille est grande (=270 um), on observe une tres forte occurrence
de Globigerinita uvula, foraminifére pourtant de trés petite taille dans les hautes latitudes Sud.

Le CPR permet d’échantillonner correctement toutes les especes de foraminiferes
planctoniques de la région indienne de ['Océan Austral, incluant les petites especes
(Globigerinita uvula) et les plus fragiles (Orcadia riedeli), avec des chiffres d’abondances

relatives similaires a ceux observés par les méthodes de prélevements classiques.

3.5 Conclusions

Cette étude a permis 1’analyse a trés large échelle spatiale des abondances et des assemblages
de foraminiféres planctoniques de la partie Australe de I’Océan Indien, de 50°E a 145°E et de
42°S a 63°S.

Nous avons mis en évidence la forte diversité spécifique des foraminiféres planctoniques dans
cette région en décrivant la présence de 13 espéces différentes dans le cadre du projet MD-
CPR (3.2) et de 7 espéces dans les échantillons prélevés par le N/O Aurora Australis durant
1°été austral 2010-2011.

Dans la Zone Subantarctique (entre le STF et le SAF) et au Nord de la Zone Frontale Polaire
(entre le SAF et le PF), I’espéce dominante, a 1’Ouest comme a 1’Est est ’espece Globigerina
bulloides, avec des abondances allant jusqu’a plus de 80 ind.m? entre Crozet et Kerguelen.

Dans la Zone Antarctique (Sud du FP) Ouest, de trés fortes densités des especes G. uvula et N.
pachyderma furent enregistrées, allant jusqu’a 175 ind.m™ pour G.uvula. A I’Est (Tasmanie
-> Antarctique), I’espéce dominante, en décembre tout comme en février est T. quinqueloba,
pouvant atteindre une abondance de 73 ind.m>.
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Ces données témoignent de la diversité spatiale des assemblages de foraminiferes
planctoniques dans la partie australe de [’'Océan Indien (Figure 3-8).

La région des archipels de Crozet et Kerguelen (3.2), échantillonnée de janvier a février 2013
présente de fortes abondances (jusqu’a 258 ind.m™) aux abords de Kerguelen et dans la zone
Antarctique. En revanche, les observations faites au Sud de la Tasmanie (chapitre 3.3)
témoignent de plus faibles abondances, particuliérement en février, ou elles n’atteignent que
28 ind.m?.

Ces données témoignent de la variabilité spatiale des abondances de foraminiferes
planctoniques (Figure 3-8).

De la Tasmanie a 1’Antarctique, 1’analyse de deux transects prélevés a 2 mois d’intervalle
pendant I’été austral, met en évidence une évolution des assemblages de foraminiféres avec la
réduction des densités de G. bulloides au Nord de la zone d’¢étude, et ’augmentation de 7.
quinqueloba avec une hausse de la latitude. Cela permet aussi de constater une baisse des
densités de population entre décembre et février.

Ces données témoignent d’une variabilité saisonniere des assemblages et des abondances de
foraminiferes planctoniques (Figure 3-8).

Dans les deux secteurs Est (collaboration AAD) et Ouest (projet MD-CPR) de I’Austral
Indien, on observe un léger antagonisme entre la production de Chl-a et les concentrations de
foraminiféres planctoniques. Cela nous laisse penser, comme suggéré dans la discussion et
dans la conclusion de I’article Meilland et al. (sous presse) inséré dans le chapitre 3.2, qu’il
ne faudrait pas considérer la quantité de production chlorophyllienne comme un facteur de
contrdle direct de la distribution des populations de FP, mais plutdt utiliser les données de
Chl-a comme un témoin de qualité de production (diversité spécifique) phytoplanctonique.

La confrontation des données issues de prélevements effectués au CPR avec les données
issues de récoltes par filet a plancton (Chapitre 2) témoigne des capacités de [’outil CPR
pour les analyses biogéographiques des foraminiferes planctoniques. Le CPR s’est révélé étre
un outil judicieux pour les études que nous avons eu la chance de conduire ; ’ensemble de ce
travail offre des perspectives de recherche extrémement intéressantes pour les suivis de
population dans le contexte actuel du changement climatique.
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Figure 3-8 : Schéma récapitulatif des principaux résultats obtenus a 1’aide du CPR. La carte
principale illustre les abondances de foraminiféres enregistrées sur I’ensemble de la zone
d’étude ; les fronts y sont représentés par des lignes rouges. Les trois cartes secondaires
permettent un agrandissement des zones d’échantillonnage. Les points représentent les
¢chantillons prélevés au CPR et I’échelle de couleur, la chlorophylle a, obtenue par données
satellites. Les espéces présentes ici sont les espeéces dominantes.
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Chapitre 4 : Production de carbone organique et
inorganique par les foraminiféres planctoniques des
hautes latitudes de I’Océan Indien
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Chapitre 4 : Production de carbone organique et inorganique par les
foraminiféres planctoniques des hautes latitudes de 1’Océan Indien

Les foraminiféres planctoniques jouent un role majeur dans le cycle des carbonates marins
(Milliman 1974, Milliman et al., 1999). IIs représentent entre 25 et 50 % des flux totaux de
carbonates marins (Schiebel, 2002) et influencent les transports de carbone organique dans
I’océan profond. Leur contribution a la pompe biologique du carbone se fait au travers de leur
production de matiére organique (Cor : biomasse) et inorganique (Cinorg : test carbonaté)
(Schiebel et Movellan, 2012 ; Buitenhuis et al., 2012¢). Cependant, jusqu’a présent, la
quantification de Corg €t Cinorg produits par les foraminiféres s’est appuyée seulement sur des
échantillons prélevés dans les eaux subtropicales et transitionnelles de I’hémisphére Nord (ref
MAREDAT, cf. Introduction générale).

Dans ce chapitre, nous avons tenté de comprendre (et de contraindre) les facteurs de contrdle
de la production de Cor et de Cinorg des foraminiféres planctoniques afin d’en estimer les
budgets totaux qu’ils représentent dans des latitudes transitionnelles, subpolaires et polaires
de 1’Océan Indien. Ces hautes latitudes sud, qui présentent des conditions environnementales
particuliéres (cf. chapitre 1), supportent une faune de foraminiféres planctoniques différente
de celle des basses latitudes, dont la production de carbone a été étudiée jusqu’alors. 11 est
donc important d’élargir les connaissances systématiques de production de carbone a ces
hautes latitudes, pour préciser le role des FP dans la pompe biologique de carbone a 1’échelle
globale. Enfin, ces résultats sont cruciaux pour améliorer 1’utilisation des foraminiféres
planctoniques en tant que proxies de la paléopompe de carbone et des conditions paléo-
océanographiques des hautes latitudes.

4.1. Biomasse des foraminiferes planctoniques et production de Corg

4.1.1 Introduction a I’étude de la biomasse

En écologie, le terme « biomasse » se référe a la « masse totale des organismes vivants
présents a un moment donné dans un biotope » ou a la « masse totale des organismes vivants
mesurée dans une population ». Dans le cadre de notre étude, nous avons focalisé sur la
biomasse individuelle des foraminiféres planctoniques, et voici la définition que nous
retiendrons :

La biomasse d’un organisme est la masse de ['unique cellule vivante dont il est constitué

(ce qui exclut le poids de sa coquille calcaire)

Les foraminiféres planctoniques produisent de la matiére organique (biomasse) via leur
consommation de zoo- et/ou de phytoplancton. Ainsi, la biomasse d’un individu refléte la
qualité de sa nourriture et dépend donc de son régime alimentaire (Anderson et al., 1979 ;
Hemleben et al., 1989). La mesure directe de la masse d’une cellule unique de foraminifére
¢tant trop délicate, c’est le contenu en protéines qui peut étre correctement quantifié suivant la
méthode d’Altenbach et al. (1985), adaptée aux foraminiféres planctoniques par Movellan et
al. (2012).
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Plusieurs études ont été menées sur le contenu protéique des foraminiféres considéré comme
équivalent de la biomasse : sur les foraminiféres benthiques (Altenbach er al., 1985 ; Korsun
et al., 1998 ; Murray et Alve, 2000) ; sur les foraminiféres planctoniques (Michaels et al.,
1995 ; Movellan, 2013, Acores, Golfe de Gascogne et Pacifique Nord-Ouest).

En premieére approximation, le contenu protéique d 'une cellule de foraminifere planctonique

a été considéré, dans ce travail, comme équivalent a la biomasse produite.

Le contenu protéique d’un individu peut étre aussi utilisé comme un proxy du carbone
organique contenu dans la cellule vivante.

Les travaux de Movellan ef al. (2012) ont permis pour la premiére fois de quantifier les
protéines des foraminiféres a échelle individuelle grace a la méthode BCA (Bicinchoninic
Acid). Dans la theése de Movellan (2013), les mesures de protéines ont été confrontées a des
mesures directes de Cor, pour ’espeéce de foraminifére benthique Ammonia tepida. Les
résultats suggerent que les valeurs de protéines obtenues peuvent étre extrapolées a des
valeurs de carbone organique avec un rapport 1:1. Notons tout de méme une sous-estimation
probable des budgets de C. avec cette technique qui ne permet pas la mesure du Cors contenu
dans d’autres composants de la cellule tels que les lipides par exemple.

Il est alors important de retenir les équivalences suivantes sur lesquelles est basé le
raisonnement de la suite de cette étude :

Biomasse = Contenu protéique => proxy Corg

Dans le cadre du projet MAREDAT sur la production de biomasse du plancton marin a
I’échelle globale (cf. Introduction générale), le contenu protéique de 754 individus fut analysé
conjointement a leurs tailles (Movellan, 2013). Ce travail ne témoigne d’aucunes différences
significatives de biomasse entre especes, ni entre les provinces océaniques des moyennes et
basses latitudes prospectées dans 1’hémisphére Nord. Une droite de calibration a ainsi pu étre
proposée reliant la biomasse a la taille d’un individu de foraminifére planctonique. Cette
relation unique permet d’estimer rapidement les budgets de production de Cor dus aux FP, en
ne connaissant que leur taille (paramétre facile a mesurer).

Afin de compléter la base de données MAREDAT, nous avons analysé des échantillons
provenant des hautes latitudes, plus particuliérement au Sud de 1’Océan Indien, contr6lé par
ses nombreux fronts océaniques (cf. Chapitre 1).

Nous avons conduit notre étude sur un nombre important de foraminiféres (1441) collectés
lors de trois campagnes océanographiques successives au Sud de 1’Océan Indien a bord du
navire Marion Dufresne. Les échantillonnages ont été effectués dans trois régions océaniques
des moyennes et hautes latitudes sud (Zone Subtropicale, Zone Sub-Antarctique, Zone
Polaire), trés contrastées en termes de physico-chimie des eaux et d’intensité de la production
primaire. Ce travail a permis d’approfondir et de détailler les variations spatio-temporelles de
la production de biomasse des foraminifeéres planctoniques en rapport a leurs conditions
trophiques.
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4.1.2. Biomasse protéique individuelle des foraminiféres planctoniques affectée par les
conditions trophiques dans la partie Australe de I’Océan Indien [30° S-60°S]

Ce manuscrit a été soumis le 6 juin 2015 dans le journal « Marine Micropaleontology »

Résumé en frangais de I’article « Individual planktic foraminifer protein-biomass affected by
trophic conditions in the Southwest Indian Ocean, 30°S-60°S », J. Meilland, H. Howa, C. Lo
Monaco, R. Schiebel :

Les foraminiféres planctoniques sont ubiquistes et appartiennent au méso zooplancton. Ils
contribuent a la pompe biologique du carbone en générant des flux de carbone organique et
inorganique. Nous avons quantifi¢, dans la partie Australe de 1’Océan Indien (30° S-60°S,
50° E-80°E), la biomasse protéique et la masse calcique de 1 441 foraminiféres planctoniques
vivants (LPF) sur 19 stations, échantillonnées durant trois années consécutives (2012 —2014).
Les transects ont été échantillonnés a travers trois fronts hydrologiques, les fronts Subtropical
(STF), Sub-Antarctique (SAF) et Polaire (PF), comprenant des masses d’eau de différents
types de production primaire saisonniere. Les changements de production primaire sont
induits par la topographie aux abords de Crozet et du plateau de Kerguelen. Les biomasses
protéiques normalisées par la taille des LPF varient selon années, espéces et masses d’eau.
Cela suggere que les paramétres environnementaux affectent a divers niveaux la production
de carbone organique (cytoplasme) et inorganique (coquille) des foraminiféres. Les
foraminifeéres planctoniques affectent ainsi la pompe biologique du carbone a différents
niveaux, en fonction des conditions écologiques et biologiques dans lesquelles ils évoluent.
L’utilisation de la coquille des foraminiféres planctoniques comme proxy de paléopompe
biologique du carbone, entre moyenne et haute latitude, dépendrait fortement des effets
produits par les changements de conditions écologiques et par la présence de différentes
especes selon la région et la saison.

Individual planktic foraminifer protein-biomass affected by trophic conditions in
the Southwest Indian Ocean, 30°S-60°S

J.Meilland', H.Howa', C. Lo Monaco?, R.Schiebel

'UMR 6112, LPG-BIAF, Recent and Fossil Bio-Indicators, Angers University, 2 Boulevard Lavoisier,
49045 Angers Cedex, France (julie.meilland@univ-angers.fr)

2 Sorbonne Universités (UPMC, Université Paris 06)-CNRS-IRD-MNHN, LOCEAN Laboratory, 4
place Jussieu, 75005 Paris, France

Abstract

Planktic foraminifers are ubiquitous marine mesozooplankton, and contribute to the
biological carbon pump by generating organic and inorganic carbon flux. We have quantified
the protein-biomass and test calcite mass of 1441 living planktic foraminifers from 19 stations
sampled during three consecutive years (2012 — 2014) in the Southwest Indian Ocean (30°S-
60°S, 50°E-80°E). Transects were sampled across three main hydrographic fronts, the
Subtropical Front (STF), Sub-Antarctic Front (SAF), and Polar Front (PF), including water
bodies of different primary productivity and interannual variability. Differences in size-
normalized planktic foraminifer protein-biomass between the years, species, and water bodies
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indicate that environmental parameters affect the production of planktic foraminifer organic
(cytoplasm) and inorganic (shell) carbon to varying degrees. Among environmental
parameters, trophic conditions (i.e. chlorophyll concentration) are best related to, and
assumed most important for, the ontogenetic development of species and their individual
biomass. We conclude that the contribution of planktic foraminifers to the biological carbon
pump depends on ecological conditions and biological prerequisites at the species level,
whereas the qualitative effect of prey (e.g., diatoms species) remains to be determined. The
applicability of planktic foraminifer tests as proxy of the past biological carbon pump in mid
to high latitudes would hence critically depend on the effect exerted by changing ecological
conditions, and the presence of different species both prey and planktic foraminifers at the
regional scale.

1. Introduction

Planktic foraminifers are ubiquitous in the pelagic ocean. Being carriers of various proxies,
they are abundantly used in paleoceanography and paleoclimate research (e.g., Fischer and
Wefer, 1999; Katz et al., 2010; Manoj and Thamban, 2015). In addition, planktic foraminifers
are part of the global marine carbon turnover (e.g., Schiebel, 2002 ; Salter et al., 2014), and
may hence serve as proxy of the past biological carbon pump. The biological carbon pump
transfers organic carbon from the surface to the deep-ocean, reducing the surface ocean
partial pressure of carbon dioxide (pCO:), which is compensated by oceanic uptake of
atmospheric CO,. Since surface pCO; has been increasing over the past decades (e.g., Metzl,
2009 ; Le Quéré et al. 2015), the planktic foraminifer carbon turnover (Schiebel, 2002) is
assumed affected as well. Planktic foraminifers contribute to the biological pump, consuming
and fixing organic carbon during their life (Schiebel and Movellan, 2012). Part of the organic
carbon is exported to the deep ocean, creating an organic carbon flux and sequestration on
long time scales. In turn, the carbonate counter pump is driven by biological precipitation of
carbonate, and source of carbon dioxide to the surface ocean and atmosphere over time scales
of decades to millennia (e.g., Zeebe, 2012). Quantification of the organic (cytoplasm) and
inorganic (shell CaCOs) carbon production of planktic foraminifers in relation to
environmental parameters (e.g., temperature (T), salinity (S), partial pressure of carbon
dioxide (pCO.), and primary productivity) would hence improve the understanding of the
present and past surface marine and atmospheric CO, turnover.

For quantification of the planktic foraminifer carbon pump, cytoplasm-bound and shell-bound
carbon has been determined individually. First individual foraminifer biomass data were
produced on benthic species by Altenbach (1985). Planktic foraminifer biomass was first
determined for a limited number of three species and 112 specimens by Michaels et al. (1995).
Individual planktic foraminifer biomass was successfully analyzed by Movellan et al. (2012)
and Movellan (2013) for 16 species and a total of 754 specimens from both fresh samples
onboard research vessels, and deep-frozen samples (cf. Movellan et al., 2012). A global
perspective of planktic foraminifer biomass was compiled as part of the MAREDAT project
(Schiebel and Movellan, 2012 ; Buitenhuis et al., 2013). The MAREDAT data compilation
includes eleven Plankton Functional Types (PFTs), and indicates that more data on marine
plankton are needed to characterize the marine ecosystem particularly in the Southern
Hemisphere (cf. Hosie et al., 2014). In the following, we present the first data on planktic
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foraminifer biomass from the Southwest Indian Ocean and Antarctic Sector to gain a more
complete global view, and a better understanding of the planktic foraminifer carbon turnover.
The Southern Ocean is characterized by strong hydrographic fronts and steep gradients of
environmental parameters (Moore and Abbott, 2000; Sokolov and Rintoul, 2009). Three
major hydrographic fronts delimit water bodies in the Southwest Indian Ocean between 30°S
and 60°S at an overall latitudinal pattern (e.g., Park et al., 2014) (Fig. 1). The Subtropical
Front (STF), also called subtropical convergence, separates the warm Subtropical Surface
Water from the Sub-Antarctic Surface Water to the south (Sokolov and Rintoul, 2009). The
Sub-Antarctic Front (SAF) meandering around 45°S, and the Polar Front (PF) or Antarctic
convergence at around 50°S, form the northern and southern limits of the Polar Frontal Zone
(PFZ), respectively. The SAF and PF form large meanders around the Crozet (46°S, 51°E)
and Kerguelen (49.20°S, 69.2°E) archipelagos (Sokolov and Rintoul, 2009; Park et al., 2014).
The SAF defines the northern limit of the Antarctic Circumpolar Current (ACC) (Gordon et
al., 1977). The ACC is driven by westerly winds, and affected by bathymetric features, such
as continents and islands, and is assumed to largely control biogeochemical conditions of the
Southern Ocean (Pollard et al., 2002).
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Fig. 1. Map of the studied area showing the average location of the oceanic fronts following
Park et al. (2014), and Sokolov and Rintoul (2009) (STF = Subtropical Front, SAF = Sub-
Antarctic Front, PF = Polar Front), and locations of the sampling sites (see Table 1). Squares
indicate stations sampled in 2012 (MD189), triangles show 2013 stations (MD193), and
diamonds show 2014 stations (MD197). The southernmost Station 11 was sampled in all
three consecutive years.
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Considered as the largest High-Nutrient Low-Chlorophyll (HNLC) area in the modern ocean,
the Southern Ocean south of the PF is characterized by low phytoplankton productivity
despite nutrient rich waters (Martin et al., 1991; Sarmiento et al., 2004). Although chlorophyll
concentrations are generally low, patches of enhanced primary productivity occur along
frontal zones, and in coastal and shelf regions associated with topographic obstacles (Obata et
al. 1996, Moore and Abbott, 2000; Tyrrell et al., 2005), and are attributed to micronutrients
such as iron (Pollard et al., 2007 ; Pollard et al., 2009 ; Blain et al., 2007).

Modern planktic foraminifer assemblages from surface sediments of the Southern Indian
Ocean were first studied by Bé and Tolderlund (1971) and Bé and Hutson (1977). Downcore
data of stable isotopes analyzed from planktic foraminifer tests of the Southern Indian Ocean
have been successfully applied to paleoceanographic reconstruction (e.g., Duplessy et al.,
1981). Individual biomass and cytoplasm-to-shell carbon ratio of planktic foraminifers have
not yet been studied in the Southwest Indian Ocean, and are discussed here for the first time.
The goal of this study is to quantify protein biomass-to-size ratio of planktic foraminifers
from water bodies of different hydrographic properties and primary productivity to better
understand the environmental controls on planktic foraminifer biomass production.

2. Materials and Methods

Samples were obtained on three cruises in the Southwest Indian Ocean (20-60°S ; 50° E-
80°E) onboard the R.V. Marion-Dufresne (MD) (Institut Polaire Frangais Paul-Emile Victor,
IPEV) during three consecutive austral summers (Table 1) : Cruise MD189 (January 26 to
February 21, 2012), Cruise MD193 (February 15 to March 8, 2013), and Cruise MD197
(January 8 to February 14, 2014). During each cruise, up to 19 stations were sampled between
30°S and 56.5°S (Fig. 1, Table 1). The sampling strategy was designed to harmonize timing
and location, and to allow interannual comparison of samples. All three sampling campaigns
were carried out as part of the French OISO (Océan Indien Service d’Observation) program.
Stations A3 and E were also included in the KEOPS (Kerguelen Ocean and Plateau compared
Study) project (cf. Blain et al., 2008 ; Blain et al. 2014).
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Station  Lat (°S) Long (°E) Year Day/Month Number of analyses Water Depth (m)
Western transect

2 30 54.1 2012 27 Jan 76 0-100
2014 8 lan 44 0-100
3 35 53.5 2012 28 Jan 92 0-100, 0-700
2014 9 Jan 44 0-100
4 40 52.98 2012 29 Jan 13 0-100, 0-700
2014 10 Jan 15 0-100
5 42.5 52.48 2012 30 Jan 7 0-100; 0-700
2014 11 Jan 22 0-100
6 45 52.06 2012 31 Jan 78 0-100; 0-700
2014 12 Jan 91 0-700
Inter-Island transect
7 47.67 58.00 2014 14 Jan 95 0-100
8 48 60 2012 2 Feb 84 0-100; 0-700
2014 16 Jan 17 0-100
CRO-KER  46.35 60.3 2013 15 Feb 92 0-100
9 483 65 2012 6 Feb 77 0-100; 0-700
2014 17 Jan 23 0-100
10 50.4 68.25 2012 9 Feb 113 0-100
2014 19 Jan 25 0-1500
Southern point
11 56.5 63 2012 7 Feb 10 0-100; 0-700
2013 23 Feb 94 0-100; 0-700
2014 21 Jan 85 0-700
Eastern transect
A3 50.64 72.05 2013 21Feb 31 0-100
2014 23 Jan 42 0-100
E 48.48 72.22 2013 20 Feb 55 0-100
12 47 72 2014 6 Feb 45 0-100
13 45 73.36 2013 27 Feb 67 0-100
2014 6 Feb 24 0-100
14 42.5 74.87 2014 8 Feb 41 0-100
15 39.99 76.38 2013 1 Mar 116 0-100
16 35 73.3 2013 6 Mar 30 0-100
2014 13 Feb 20 0-100
17 30 66 2013 8 Mar 62 0-100; 0-700
2014 14 Feb 24 0-100

Table 1. Dates and locations of stations sampled for biomass and morphometric analyses of
living planktic foraminifers (LPF) during three austral summers (see also Fig. 1). Total
number of LPF analyzed = 1441.

2.1. Hydrography and Chlorophyll Data

Hydrographic casts were performed over the upper 1300 m of the water column with a
conductivity—temperature—depth device (CTD Seabird 911 plus). A 24-bottle rosette water
sampler was used for water sampling at standard depths. Underway surface water temperature
and salinity were monitored with a calibrated SeaBird thermosalinograph on seawater from
about 7 m water depth. Salinity data were checked against measurements performed using an
AUTOSAL salinometer at typically +0.005 precision. Chlorophyll-a (Chl-a) data (Fig. 5)
were obtained every 4 hours by filtering between 1 L and 2 L of seawater on 0.2 um GF/F
Whatman filters (pressure <200 mbar). Filters were kept frozen at -80°C until measurements
were performed at LOCEAN (Paris, France) using a Hitachi F-4500 spectrofluorometer,
following the method described by Neveux and Lantoine (1993). Precision of Chl-a data
typically ranges at 5 %.
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2.2. Sampling and analyses of living planktic foraminifers

Planktic foraminifers were obtained from plankton tows (HYDRO-BIOS MultiNet type MiDi,
0.25 m? opening) equipped with five 100-pum nets each. Vertical sampling intervals from the
sea surface to 100 m depth include five 20-m intervals. The 700-m hauls include sampling
intervals from 100 to 200-m (100-200-300-500-700 m), and the 1500-m hauls include
sampling intervals from 0-150-350-700-1100-1500 m. In the present paper, we discuss
planktic foraminifer data of the upper 100 m, in relation to temperature (T) and salinity (S)
(Figs. 3 and 4).

Living planktic foraminifer (LPF) specimens were carefully selected immediately after
sampling for the visible presence of cytoplasm filling the entire test at microscopic inspection
(80x magnification). Living individuals were picked from the two most frequent species
Neogloboquadrina pachyderma and Globigerina bulloides of different size classes (>100 pm).
For less frequent species, size-to-biomass data are less continuous than for N. pachyderma
and G. bulloides (Appendix). Species were classified according to Hemleben et al. (1989).
Quantifications of individual foraminifer cytoplasm protein were performed on board, using
the bicinchoninic acid (BCA) method (Smith et al., 1985; Movellan et al., 2012).

Each foraminifer was gently cleaned with a brush to remove all particles stuck to the test
including organic matter, individually stored in an Eppendorf cup (E cup), and frozen at
—80°C in 2012, or immediately analyzed for protein content in 2013 and 2014. Cell proteins
were exposed to the working reagent (Copper (II) sulfate solution) through an osmotic shock
by adding 20 pL tap water to the E cup. The colorimetric reaction and specific coloration
intensity was measured with a nanospectrophotometer (NanoDrop 2000®, Thermo Scientific).
Spectrometric data were converted into protein content using a calibration curve. Each sample
and standard solutions were measured in triplicate. Protein content determined by the BCA
method is used as proxy of LPF protein-biomass, possibly with a ratio close to 1/1 between
measured protein and organic carbon (Movellan, 2013), and referred to as protein-biomass in
the following.

Morphometric analyses of a total of 1441 foraminifer tests were carried out at the University
of Angers. The empty tests were picked out of the Eppendorf cups and individually stored in
micro-slides after biomass determination. Each test was photographed from the umbilical side
with an automated incident light microscope (Bollmann et al., 2004; Clayton et al., 2009) at a
resolution of 1.4 um? (pixel size). Images were analyzed for their two dimensional
(silhouette) morphometry (Beer et al., 2010). Protein-to-size relations were determined for the
minimum diameter of each foraminifer test (Figs. 6 to 9). Protein content (or protein-biomass,
pg) and size (minimum diameter, pm) were both obtained for LPFs from all 19 sites sampled
in the Southwest Indian Ocean (Table 1).

The relation of Chl-a concentration and protein-biomass is assessed from test-size normalized
protein content, in order to avoid any ontogenetic bias, and to facilitate comparability of data
between different years and regions. Biomass data were linearly normalized to 1-pm
minimum test diameter, being aware of any unavoidable errors related to non-linear
increments of biomass at volumetric test growth (cf. Beer et al., 2010). After having tested
various models of non-linear normalization, simple linear normalization turned out most
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robust for the two species N. pachyderma and G. bulloides discussed in the following. The
effect of five variables (cruise ID, i.e., year, station location, sampling depth, species and Chl-
a concentration) on LPF size-normalized protein content (protein-biomass) was statistically
tested using ANOVA, T-test, and F-test with the software and packages R.

3. Results

3.1. Hydrographic conditions and chlorophyll concentration

Average monthly ocean surface chlorophyll concentration from Aqua Modis
(http://oceancolor.gsfc.nasa.gov/cgi/l3) satellite images (Fig. 2) provide a regional overview
of primary production and trophic conditions at the sites sampled for planktic foraminifers.
Interannual and regional variability in Chl-a concentration is visible from satellite imagery as
well as from discrete data (Fig. 5). The positions of three hydrographic fronts are clearly
revealed from water temperature and salinity obtained during the sampling campaigns (Figs.
3 and 4). These hydrographic fronts delimit water bodies of varying biogeochemistry and
productivity, as reflected by surface chlorophyll concentration (Fig. 2). In addition, the
hydrographic fronts induce upwelling and downwelling affecting primary production and
chlorophyll concentration in their direct vicinity. Whereas northern subtropical water bodies
are characterized by well-developed thermoclines, southern subpolar surface waters and
waters in the vicinity of the hydrographic front are less stratified (Figs. 3 and 4). Haloclines
typically delimit fresh surface waters from more saline subsurface waters south of the SAF,
and more saline surface waters from fresh subsurface waters in the north (Figs. 3 and 4). High
primary production and chlorophyll concentrations were associated to Sub-Antarctic (SAF)
and Polar (PF) Fronts, as exemplified for the sampling campaign in 2014 (Figs. 2¢, 3, and 4).
High Chl-a concentrations were also associated to eddies moving along the fronts (Fig. 2).
During all three sampling campaigns, Chl-a concentrations were lowest in subtropical waters
to the north of the STF, and in subpolar waters to the south of the PF. From the north and
south, Chl-a concentrations increased towards the hydrographic fronts between 37°S and
48°S (Figs. 1 and 5) during the three consecutive austral summers in 2012, 2013, and 2014
(Fig. 2). However, primary productivity in surface waters to the south of the PF was higher in
2012 than in 2013 and 2014 (Fig. 2). Enhanced Chl-a concentration to the north of the STF
derives from upwelled waters off the southern tip of Madagascar, and forming filaments
moving to the east (cf. Huhn et al., 2012). These filaments of enhanced surface Chl-a
concentration extended east and reached Station 2 in 2012 (Fig. 2a), and Station 17 in 2014
(Fig. 2c¢).
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Fig. 2. Monthly average sea surface Chl-a concentration in February (a) 2012, (b) 2013, and
(c) 2014, from satellite images (Aqua MODIS). White dots show sampled stations (see
Table 1).
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Fig. 3. Temperature (color) and density (black isolines) in the upper 100 m of the water
column, along eastern transect (Fig. 1), in austral summer 2014. Sampling stations are
indicated by black triangles on top of panel, and data points are shown by black dots.
Positions of hydrographic fronts are given by black arrows. Data interpolation carried out
using Ocean Data View (Schlitzer, 2015).
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Fig. 4. Temperature (color) and density (black isolines) in the upper 100 m of the water
column, along western transect (Fig. 1), in austral summer 2014. Sampling stations are
indicated by black triangles on top of panel, and data points are shown by black dots.
Positions of hydrographic fronts are given by black arrows. Data interpolation carried out
using Ocean Data View (Schlitzer, 2015).

Enhanced chlorophyll concentration also occurred downstream Kerguelen Islands (Fig. 2).
Particularly high Chl-a concentration with up to 1.5 mg m occurred in 2012 to the NE of
Kerguelen Islands. Maximum Chl-a concentration occurred at Station A3 in 2014, and Station
E in 2013 close to the Kerguelen Islands (Fig. 5). At Station A3 to the southeast of Kerguelen
Islands (Fig. 1, Table 1), strong interannual variability in surface Chl-a concentration (Fig. 5),
and high Chl-a concentration of up to 1.2 mg m™ at the Deep Chlorophyll Maximum (DCM,
at 75 m depth) were observed. Least productive Stations 2, 3, 16, and 17 are located in
subtropical waters (Figs. 1 and 5). Chl-a concentration at Station 6 close to Crozet Island
(Figs. 1 and 2) was high (up to 1 mg m?). Intermediate-high Chl-a concentration occurred at
Stations 7, 8, 9, 10, and Station CRO-KER located between the Crozet and Kerguelen
archipelagos, and situated between the SAF and the PF zone (Figs. 1 and 5).

100



Chapitre 4 - Calibration de la biomasse protéique vs taille

0.9
0.8
0.7
0.6
E 05
(=]
S
& 04
=
o
0.3
N
N
0.2 \ N
N N
N R N
N N N
0.1 \ N N
N N N
] xE \ N N
0 X ] X XN X xBx xxN X xxN x@x x X
2 3 4 5 6 7 8 9 10 1 A3 E 12 13 14 15 16 17
Station
30°S € > 56.5°S € > 30°S

Fig. 5. Interannual variability of average surface ocean (7 m water depth) Chl-a concentration
along transect from the north to the south (Station 2 to 11) and back north (Station 11 to 17)
(see Fig. 1), analyzed from water samples collected at each of the sites sampled for planktic
foraminifers. Black bars show data from the year 2012, gray bars from 2013, and hatched bars
from 2014. x = missing value.

3.2 Planktic foraminifer protein-biomass

The overall individual planktic foraminifer protein-biomass is positively related (r* = 0.433)
to test size (Fig. 6). In general, protein-biomass does not increase with consecutive size
increments for individuals <200 pm (Figs. 6 to 7). Very small individuals may even contain
more biomass than individuals of the next larger size-class, as being the case in
Neogloboquadrina pachyderma (Fig. 8). Strong overall protein-biomass increases in the
largest size increments (Figs. 6 and 7) are mostly caused by large-sized species like Orbulina
universa (see Appendix).

Interannual differences in both the overall LPF size normalized protein-biomass and Chl-a
concentration in the upper 100-m water column are statistically significant for ten out of 15
stations (Table 2). Exceptions are Stations 4, 5, and 8, where differences in both protein-
biomass and Chl-a concentration between the years 2012 and 2014 are not significant. At
Stations 10 (between the years 2012 and 2014) and A3 (between the years 2013 and 2014),
interannual differences in Chl-a are significant whereas differences in protein-biomass are not
significant. At the most southern Station 11, at 56.5°S, interannual differences in overall LPF
protein-biomass and Chl-a concentration are statistically significant at a high presumption
level throughout (Table 2).
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Fig. 6. Variation of individual planktic foraminifer protein content with
minimum test diameter, including all specimens and stations sampled during the three austral
summers 2012, 2013, and 2014 (n = 1441, logarithmic regression, r>= 0.4326, p-value < 2.2¢-

16).
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Table 2. Statistical significance of temporal differences for Chl-a concentration and overall
LPF normalized protein-biomass. Stations 2 to 10 compared for 2012 and 2014. Station 11
compared for 2012, 2013 and 2014. Stations A3, 13, 16, and 17 compared for 2013 and 2014.
Data are significantly different between years when ANOVA p-values <0.05. Presumption
levels are 0 « *** », 0.001 « ** », 0.01 « * », and 0.05 «° ».

N. pachyderma G. bulloides s.n.

Station Chl-a LPF Size Normalized . )
Biomass s.n. biomass biomass
2 <2.2e-16 *** 3.894e-12 *** n.a. n.a.
3 1.132e-05 *** 0.0001685 *** n.a. n.a.
4 0.1516 0.1173 n.a. n.a.
5 0.5026 0.2114 n.a. n.a.
6 <2.2e-16 *** 7.57e-12 *** 4.77e-07 ***  0.003150 **
8 0.4467 0.06214 ° n.a. 0.000942 ***
9 2.532e-11 *** 6.489e-14 *** 2.50e-09 ***  (0.00181 **
10 0.00363 ** 0.3526 0.890 0.028150 *
1 %E;:;Z) vs 1.25e-06 *** <2.2e-16 *** 1.61e-06 *** n.a.
1 %0131?; vs 1.917e-06 *** 4.766e-16 *** 5.38e-07 *** n.a.
1 %01:}11; vs <2.2e-16 *** 3.695e-07 *** 1.89e-05 *** n.a.
A3 0.002686 ** 0.604 0.772 n.a.
13 0.0001571 *** 5.02e-11 *** n.a. 0.000284 ***
16 0.01905 * 0.01365 * n.a. n.a.
17 7.041e-07 *** 0.000751 *** n.a. n.a.
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At the species level, N. pachyderma and G. bulloides represent the largest number of protein-
biomass analyses in our study, i.e. 27 % and 17 % of the database, respectively (see
Appendix), and are hence discussed in detail. Differences in individual size-normalized
biomass are significant in both species N. pachyderma and G. bulloides. Increases in biomass
occur between the largest size increments in N. pachyderma (Fig. 8) and G. bulloides (Fig. 9),
and vary between the years (Table 2).

In austral summer 2012, the majority of N. pachyderma individuals contained more than 0.50
pg protein-biomass including small (<150 pm) tests (Fig. 8). In contrast, in austral
summer 2013, most small tests (<150 um) contained less than 0.50 pg protein-biomass, and
in 2014, 80 % of tests of all size-classes contained less than 0.50 pg protein-biomass (Fig. 8).
Interannual variability of protein-biomass was significant in N. pachyderma, except at
Stations 10 and A3, although Chl-a concentration at these differed significantly. In G.
bulloides, interannual variability of protein-biomass was significant (p-values <0.05) between
the years 2012 and 2014, and 2013 and 2014 (Table 2). Again, protein-biomass was lowest in
2014 (Fig. 9), similar to N. pachyderma. In general, differences in protein-biomass of
individuals larger than 200 pm in test size (minimum diameter) were more variable than in
smaller individuals, and varied largely between species (see Appendix).
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Fig. 7. Average planktic foraminifer protein-biomass content as function of size. Size
increments are given for seven test-size intervals. All species and stations analyzed for the
three austral summers a) 2012, b) 2013, c¢) 2014 are considered.
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Fig. 8. Distribution of average protein-biomass content as function of test size in N.
pachyderma in a) 2012 (n = 186), b) 2013 (n= 134), ¢) 2014 (n = 69).
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Fig. 9. Distribution of average protein-biomass content as function of test size in G. bulloides
in a) 2012 (n = 66), b) 2013 (n=101), ¢) 2014 (n = 89).

Comparing the size normalized protein-biomass of N. pachyderma and G. bulloides,
differences are mostly statistically significant between the first two years 2012 and 2013
(Table 3, p-values = 0.000124 for 2012, and 1.27e-12 for 2013), and more similar between
the first two years 2012 and 2013, and third year 2014 (Table 3). However, in 2014 size
distributions of N. pachyderma and G. bulloides were different from 2012 and 2013 including
mostly small-sized to medium-sized, and large-sized individuals, respectively (Figs. 8 and 9),
which limits the value of direct comparisons of protein-biomass data. In general, interannual
comparison of total LPF protein-biomass (Fig. 7) includes species-related and size-related
affects, which are discussed in the following.

Table 3. Evaluation of differences between years and species calculated with ANOVA test.
Gb = Globigerina bulloides, Np = Neogloboquadrina pachyderma, As = All species. S
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indicates significant differences (p-value <0.05), NS indicates differences, which are not
significant. 12, 13, and 14 represent the years 2012, 2013, and 2014, respectively.

Gb13 Gb14 Npl2 Npl3 Npld Asl2? As13 Asl4
Gb12 NS S S ) S S NS NS

Gb13 - S S S S NS S NS
Gbld - , S NS NS S S S
Npl2 - : = & 5 % 5 5
Np13 - - - - s s s s
Npld - - - = = 8 B §
As12 - : . . s & 8
As13 - - - - S

4. Chlorophyll concentration in relation to planktic foraminifer biomass

Covariance between Chl-a concentration and mesozooplankton abundance is in general
assumed to indicate a direct effect of the primary on the secondary production (Steinberg et
al., 2012). Being part of the mesozooplankton, planktic foraminifers are directly affected by
primary production, which forms an important part of their prey (Hemleben et al. 1989).
Consequently, regional and interannual variations in primary production are assumed to foster
interannual variability in overall abundance of planktic foraminifers, and their total
assemblage biomass. In turn, individual size-normalized protein-biomass has been assumed
largely identical between different species, even at varying hydrographic and trophic
conditions (Schiebel and Movellan, 2012; Movellan, 2013). Those assumptions are based on
first LPF protein-biomass data (754 data in total) from oligotrophic to mesotrophic waters
from the northern hemisphere, sampled during three cruises in the temperate Atlantic and
Pacific Oceans in 2007 and 2011 (Schiebel and Movellan, 2012; Movellan, 2013). In the
present paper, we have about triplicated (1441 data) the so far existing data set, and provide
new data from a wide range of hydrographic (Figs. 3 and 4) and trophic (Fig. 5) conditions
from the Southern Indian Ocean. In contrast to the earlier data from 2007 and 2011, our data
from the Southern Ocean show differential LPF protein-biomass production (Table 2) both at
the species level (Figs. 8 and 9) and at the regional scale (Fig. 10).

The Southern Indian Ocean is characterized by strong latitudinal variability in primary
production. Highest primary production between 30°S and 50°S occurs along hydrographic
fronts (Moore and Abbott, 2000) (Figs. 2 and 5). While primary production is highest in
austral summer, production close to the STF is enhanced in comparison to waters, which are
less affected by frontal dynamics and eddies (Figs. 2 to 5). Similarly, production of diatoms
as major food source of herbivorous planktic foraminifer species such as N. pachyderma and
possibly G. bulloides (Anderson et al. 1979 ; Hemleben et al. 1989) considerably changes
over the course of seasons and is highest in austral summer (Alvain et al., 2005). Strong
interannual variability in Chl-a concentration is consequently assumed to range among the
major factors that affect size normalized LPF protein-biomass at most of the sampled stations
(Table 2).

At subtropical Stations (e.g., Stations 2 and 17 in Fig. 10), and at Stations 6 and 9 in the PF
zone, variations in LPF protein-biomass were positively related to variations in Chl-a.
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Stations 2 and 17 are positioned in reach of chlorophyll-rich filament (Fig. 2) derived from
the ‘Madagascar Bloom' (e.g., Huhn et al., 2012, Srokosz and Quartly, 2013). These filaments
cause strong interannual and regional variability in surface chlorophyll concentration at
Stations 2 and 17 (Figs. 2 and 5). In contrast, significant negative relations between Chl-a
concentration and protein-biomass occurred at Station 13 located at 45°S within the SAF
(Fig. 3). A similar negative relation between Chl-a and LPF protein-biomass at Station A3
south of Kerguelen Plateau was statistically not significant (Table 2). For the time being, we
can unfortunately not define any systematic regional pattern between Chl-a concentration and
LPF protein-biomass. More data including qualitative information on the composition of
algae as food-source of planktic foraminifers would be needed to better constrain the relations
between primary producers and LPF protein-biomass.
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Fig. 10. Average Chl-a concentration at 7 m water depth (upper panel) and average size-
normalized total planktic foraminifer protein-biomass in the 0-20 m depth-interval (lower
panel) exemplified for the three Stations 2, 17, and 13 (Table 1). Chl-a and b protein-iomass
are either positively related (decrease at Station 2, and increase at Station 17), or negatively
related (Station 13). Bold line = median value, box = first and third quartiles, whiskers =
standard deviation, points = outliers.

4.1 Primary production and LPF protein-biomass downstream of Kerguelen Islands

Primary production is rather high and patchy in the lee of Kerguelen Islands (Fig. 2).
Enhanced primary production is caused by natural fertilization in the lee of Southern Ocean
islands like Crozet and Kerguelen (e.g., Pollard et al., 2007 ; Armand et al., 2008 ; Pollard et
al., 2009 ; Salter et al., 2012 ; Salter et al., 2014). Enhanced phytoplankton productivity in the
vicinity of Kerguelen occurs mainly between November and February, and varies at the
interannual scale (Fig. 5). Such interannual variability has been shown to affect net
community production of phytoplankton by +14 % (Jouandet et al., 2011), and may
consequently affect mesozooplankton production, including planktic foraminifers.

In addition to regional and interannual changes in production and concentration of surface
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Chl-a (Fig. 2), vertical distribution of chlorophyll is assumed to affect production and
distribution of planktic foraminifers (Schiebel et al., 2001). At Stations A3 (Fig. 1) leeward of
the Kerguelen Islands, a strong Deep Chlorophyll Maximum (DCM) with 1.20 mg Chl-a per
m? occurred at 75 m water depth, and size-normalized LPF protein-biomass was as low as
0.002 pg pm?'. While Chl-a concentrations at DCMs appear to be related to LPF protein-
biomass (Fig. 11), this was not the case at Stations A3. The DCM in the lee of Kerguelen
Islands (Fig. 1 and 11c) mainly forms in summer, and is subject to interannual variability in
Chl-a concentration (Parslow et al., 2001 ; Holm-Hansen et al., 2005 ; Gomi et al., 2010).
Similar observations are reported from the same site over the course of three weeks in austral
summer (January and February) 2005 (Armand et al., 2008). At stratified conditions during
summer, the diatom community in DCMs in the Southern Ocean has been described
dominated by large size species like Proboscia sp., Rhizosolenia sp., and Thalassiothrix
antarctica (Kemp and Villareal, 2013). These large diatoms are possibly not part of the diet
of planktic foraminifers (cf. Anderson et al., 1979 ; Hemleben et al., 1989), which may
explain the negative relation between planktic foraminifer protein-biomass and Chl-a
concentration at Stations A3. The same seems to be true for Station 13 (Fig. 10). Although
not permanently affected by nutrient concentrations in the lee of Kerguelen Islands, filaments
of high chl-a concentration may reach from the Kerguelen Plateau as far north as Station 13
(Fig. 2¢), and may have an effect on the composition of the phytoplankton community. The
same might be true for Station 12 in the lee of Kerguelen Plateau, and for the open marine
Stations 4 and 7 (Fig. 11). Highest planktic foraminifer protein-biomass occurred below the
DCM at Station 12, and just above the DCM at Stations 4 and 7, which might indicate
differences in the quality and depth-distribution of algal prey, as well as varying food
preferences of different planktic foraminifer species. High standard deviation in protein-
biomass at water depth of enhanced protein-biomass (Figs. 11b and ¢) was caused by few
biomass-rich individuals of 7. quinqueloba (Fig. 11 b, Station 7, 30 m depth), and N.
incompta at 10 m water depth, and G. bulloides at 50 m and 90 m depth (Fig. 11c, Station 12),
among individuals of average protein-biomass. Very low standard deviation in protein-
biomass at 30 m water depth at Station 4 (Fig. 11a) was caused by very few individuals of G.
scitula with very high protein-biomass. In general, the quantity of size-normalized protein-
biomass substantially varied between individuals of the same species, and between species of
the same sample. Any systematic distribution patterns may only be deduced from a much
larger database than the one presented here. Verification of relations between primary
production (i.e. prey) and planktic foraminifer protein-biomass would require information on
the diatom community structure in the ambient sea water, as well as cytological observations
of the type of prey in the food vacuoles of planktic foraminifers (cf. Schiebel and Hemleben,
2005).
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Fig. 11. Depth distribution of average individual LPF protein-biomass (big red dots) in
relation to Chl-a concentration (big green triangles) at (a) Stations 4, (b) St. 7, and (c) St. 12,
in austral summer 2014. Water temperature (small blue squares) and salinity (small black
diamonds) are CTD data. Arithmetic mean and standard deviation in (b) 30 m = 0.0093
and 0.0134, and in (c) 90 m = 0.0117 and 0.0205, respectively. Please note different scales of
x-axes on Chl-a, temperature, and salinity between panels.

4.2 Differences in intra-specific and inter-specific protein-biomass

Differences in the size-normalized protein-biomass of the same species and between species
at the regional and temporal (i.e. interannual) scale (Tables 2 and 3) are possibly induced by
different causes. Differences in size-normalized protein-biomass between species may be
explained by differences in bio-volume, i.e. the internal test volume (Caromel, 2014). For
example, high-conical tests of Globigerinita uvula, and low-conical tests of G. bulloides have
different bio-volumes at similar overall test sizes, i.e. similar minimum test diameter (Beer et
al., 2010). In addition, the shape of chambers affects the bio-volume, and spherical chambers
of G. bulloides provide a bio-volume different from sub-spherical chambers of N.
pachyderma (Caromel, 2014). Different planktic foraminifer species of the same size (i.e.
minimum diameter) but different shapes of tests and chambers may hence produce different
bio-volumes. Moreover, LPF protein-biomass is not continuously increasing with size over
their ontogenetic development, and small pre-adult individuals may produce more b protein-
iomass than individuals of the next larger ontogenetic stage, i.e. having added another
chamber (see Figs. 7 and 8 ; Schiebel and Movellan, 2012 ; Movellan, 2013). A similar
development has been described for other micro-plankton and meso-plankton such as
dinoflagellates and diatoms, and causes systematic errors in protein-biomass estimates
(Strathmann, 1967; Moal et al., 1987; Menden-Deuer and Lessard, 2000). Menden-Deuer and
Lessard (2000) also show that carbon-to-volume ratio of small individuals is systematically
underestimated, and that the C:N ratio changes with cell size. In addition, planktic
foraminifers may reduce their cell volume during periods of starvation, but which does not
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necessarily affect protein-biomass (cf. Anderson et al. 1979).

4.3 Regional and interannual differences in planktic foraminifer protein-biomass
production and flux

Both assemblage-biomass and size-normalized protein-biomass may vary at the regional scale
(Fig. 10), between water depth (Fig. 11), and at the interannual scale (Figs. 7, 8, and 9). These
differences are possibly caused by biological and ecological prerequisites. Biological
prerequisites include test size and shape, and differences in the ontogenetic development of
different species. In turn, the ontogenetic development is affected by species-specific
ecological prerequisites, varying ecological conditions, most importantly the availability of
prey, and the preferred diet of planktic foraminifer species (e.g., Anderson et al., 1979;
Schiebel et al., 1995; Schiebel et al., 2001). Non-spinose planktic foraminifer species like N.
pachyderma mostly feed on primary producers such as diatoms and eukaryotic algae (e.g.,
Anderson et al., 1979; Hemleben et al., 1989). The diet of G. bulloides in austral waters (this
study) does possibly also consist of algae, as indicated by the bright green color of cytoplasm
in living specimens immediately after sampling (shipboard observations). The development
of opportunistic species like N. pachyderma and G. bulloides is favored by rapid increase of
diatom production in the short productive period at high latitudes (e.g., Obata et al., 1996;
Alvain et al., 2005; Schiebel and Hemleben, 2005). In addition, reproduction cycle and
ontogenetic variations in depth habitats of species drive variations in depth distribution of
biomass in relation to the hydrographic (e.g., stratification) and trophic (e.g., DCM) structure
of the surface water column (Fig. 11) (cf. Schiebel et al., 1997). Finally, assemblage biomass
of planktic foraminifers is affected by population dynamics, and differential water-depth
related size distributions of different species (Figs. 8 and 9). These differences in the
production of planktic foraminifers, of both inorganic (tests, calcite) and organic carbon
(cytoplasm) affect the export and flux of planktic foraminifer carbon (Schiebel and Movellan,
2012). Other than proposed by Schiebel and Movellan (2012), the biological carbon pump of
planktic foraminifers would hence depend on the presence and absence of certain species, as
well as their population dynamics. Following changes in the species- and size-distribution of
assemblages, the biological carbon pump of planktic foraminifers is hence assumed to differ
between glacial and interglacial conditions. Spatial and temporal changes in planktic
foraminifer population dynamics at the short term and the long term would therefore also
affect the contribution of planktic foraminifer to the past carbon pump. In addition, changes in
population dynamics and flux of planktic foraminifers affect the carbonate counter pump, and
carbon budgets on different time-scales (Moy et al., 2009, Zeebe, 2012). Consequently,
changes in planktic foraminifer population dynamics, i.e. distribution and size of species
would need to be taken into account when reconstructing past carbon budgets from planktic
foraminifer test assemblages.

5. Conclusions

The size-normalized protein-biomass of planktic foraminifers varies at the interannual scale,
and across hydrographic fronts and trophic conditions in the Southern Indian Ocean.
Interannual and regional differences in protein-biomass of the same planktic foraminifer
species may be explained by differential ontogenetic developments caused by ecological
conditions, i.e. differential production rates, availability, and quality (composition) of prey
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(e.g., diatoms). Differences in size-normalized protein-biomass between species are affected
by differences in the shape of tests and chambers, and consequent differences in bio-volume.
In addition, discontinuous development of the individual protein-biomass over early
ontogenetic stages, and non-linear increase of protein-biomass in later stages possibly affects
assemblage biomass. In turn, planktic foraminifer population dynamics and assemblage
biomass are affected by ecological conditions, most importantly trophic conditions. Although
chlorophyll concentration and quantity of the planktic foraminifer protein-biomass are
significantly correlated, either positively or negatively, the immediate effects of hydrography
on primary production on the planktic foraminifer protein-biomass remain to be determined.
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Dans I’article Meilland et al. (sous presse) présenté ici, nous avions émis I’hypothése que les
différences de biomasse entre especes puissent étres liées a deux facteurs : 1) ’influence du
développement ontogénique des individus ; 2) ’effet de 1’architecture du test sur la biomasse
individuelle des foraminiféres. Afin d’aller plus loin dans cette hypothése, nous avons pu
approfondir notre raisonnement grace aux récents travaux de Caromel et al. (sous presse),
disponibles sur PANGEA (http://doi.pangaea.de/10.1594/PANGAEA.841251). Pour 8
especes différentes, le volume intra-test disponible pour le développement de la cellule
(biovolume) de I’individu fut déterminé a différents stades de développement ontogénique :
proloculus, juvéniles, néanics et adultes (Caromel et al., sous presse). L’analyse couplée du
volume intra-test et de la taille des individus des 6 especes rencontrées dans 1’ Austral Indien
(parmi les 8 mesurées par Caromel et al., sous presse fait apparaitre d’importantes différences
de biovolume entre les espéces (Figure 4-1). Cet écart peut atteindre un facteur 4 pour les
individus adultes (Figure 4-1 b.), et diminue pour devenir quasiment inexistant chez les
juvéniles de petites tailles (< 120 pm ; Figure 4-1 a.).

La forte variabilité de la biomasse des foraminiféeres d’une taille inferieure a 200 um qui
présente un facteur d’environ 10 dans [’'Océan Indien sud (Meilland et al., sous presse) ne

peut donc pas s’expliquer par une variabilité de biovolume. Il pourrait s agir alors d’un effet

métabolique lié au stade de développement ontogénique.
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Figure 4-1 : Volume total de 6 especes de foraminiféres (volume des loges cumulé) en
fonction du diameétre maximum des individus : a.) Jusqu’a 200 um ; b.) Jusqu’a 400 pum.
Données de Caromel ef al. 2015

Les foraminiféres planctoniques adultes a test sphérique, tel que Globigerina bulloides ont un
volume interne plus grand que les espéces a test conique, telle que Globorotalia
individu de 179,35 um, G.
truncatulinoides a un volume de 3,35.10° um®; en revanche, un foraminifére appartenant a
Pespéce G. bulloides, d’une taille de 190,54 um présente un volume de 8,40.10° pm? ; soit
plus de deux fois supérieur. Cette différence trés marquée existe aussi avec les especes a tests

truncatulinoides (Figure 4-1). Par exemple, pour un

plus complexes et « aplatis », telle que Globorotalia menardii.

La différence d’un facteur 2 entre les biovolumes de G. bulloides et G. truncatulinoides
(données de Caromel er al., sous presse) n’existe pas pour la biomasse, mesurée dans nos
¢chantillons de 1’ Austral Indien. La droite de régression biomasse/taille, calculée a partir de
nos données 2012-2014, est plus pentue et élevée chez G. truncatulinoides que chez G.
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bulloides (Figure 4-2), ce qui indique de plus fortes valeurs de biomasse (+25 %) pour les
individus adultes de G. truncatulinoides alors que leur biovolume est deux fois plus petit.

2.0

1.5

Protein Biomass (ug)
1.0

—— Globigerina bulloides

w0 Globorotalia truncatulinoides
o

T T T T T T
150 200 250 300 350 400
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Figure 4-2 : Droites de régression de la biomasse protéique des foraminiféres planctoniques
de I’ Austral Indien en fonction de leur taille : pour G. bulloides, n=146, R?>= 0.08057 ; pour G.
truncatulinoides, n=15, R’>= 0.4292.

Une fois encore, cela remet en question I'une des hypotheses formulées dans Darticle
Meilland et al., a (sous presse), a savoir que les différences interspécifiques de biomasse
pourraient s’expliquer par I’effet de 1’architecture du test, c’est-a-dire le biovolume et la
forme des tests des espéces considérées.

Cependant, il est important de noter que les mesures de biovolume (données de Caromel et al.,
sous presse) n’ont été réalisées que sur un seul spécimen par espéce. Donc, afin d’invalider ou
de confirmer notre hypothése du réle des biovolumes dans les différences interspécifiques de
biomasse, il faudrait consolider les connaissances sur les biovolumes spécifiques des
foraminiféres en mesurant le biovolume d’un plus grand nombre d’individus par espéces, et
en s’intéressant aux especes particuliéres de différentes provinces océaniques (par exemple
Neogloboquadrina pachyderma, espéce trés présente dans 1’Austral Indien, n’a pas été
mesurée)..

Au vu des données disponibles, les différences interspécifiques de biomasse entre les
individus adultes ne peuvent pas s expliquer par I’architecture de leur test. Elles pourraient
étre liées a des différences de métabolismes propres a chaque espéce de foraminiferes et/ou a
leur régime alimentaire.

Afin de valider cette nouvelle hypothése, il faudrait réaliser des coupes cytologiques des
foraminiféres présents dans nos échantillons. En effet, les coupes cytologiques permettent
d’observer les contenues des vacuoles alimentaires d’une cellule de foraminifére (Hemleben
et al., 1989). Cela nous permettrait de voir si le régime alimentaire d’une espéce donnée
évolue en fonction des propriétés physico-chimiques et trophiques des masses d’eau ou elle
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vit et ainsi de pouvoir mieux apprécier les relations existantes entre communautés
phytoplanctoniques et biomasse des foraminiféres planctoniques (pour les herbivores).

4.1.3. Comparaison avec la biomasse des FP des hautes latitudes Nord

D’aofit a septembre 2014, j’ai eu I’occasion d’embarquer a bord du N/O Pourquoi Pas ? afin
de participer a la mission océanographique MOCOSED, organisée par le SHOM (Service
Hydrologiques et Océanographique de la Marine Nationale) pour prospecter la connexion de
la Mer de Barents avec 1’Atlantique Nord Est. Cette campagne a la mer m’a permis de
collecter des échantillons de foraminiféres vivants sur 7 stations d’un transect Sud-Nord, de
Tromso (Norvége) au Sud du Svalbard (Figure 4-3). A partir de ces échantillons, j’ai analysé
la biomasse de 600 foraminiféres planctoniques appartenant principalement aux especes
Neogloboquadrina pachyderma, Neogloboquadrina incompta, Turborotalia quinqueloba et
Globigerinita uvula.

L’assemblage total de la région s’est révélé &tre majoritairement composé d’individus de
taille <350 um. L’espéce dominante tout au long du transect est G.uvula, qui est remplacée
par T. quinqueloba dans les eaux cotieres du Sud du Svalbard (Hulot, 2015).

Ces nouvelles données de biomasse nous permettent aussi de compléter la base de données
des foraminiféres de MAREDAT (cf. Introduction générale) avec des échantillons prélevés
dans les hautes latitudes Nord, a I’entrée de la Mer de Barents.
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Figure 4-3 : Carte de prélévements de la campagne MOCOSED 2014 (Hulot, 2005). Les
points bleus correspondent aux prélévements de bathysondes (CTD, O,, couleur de I’eau,
turbidité), les prélevements de plancton (foraminiféres) sont représentés par des points verts.
L’ensemble de I’hydrologie de surface provient de la syntheése bibliographique de Solignac et
al., 2004 : front polaire (ligne noire continue) ; courants chauds (fléches rouges) et froids

(fleches noires).
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En globalité, les valeurs de biomasse mesurées sur les foraminiféres planctoniques des hautes
latitudes boréales sont dans la méme gamme que celles des foraminiféres planctoniques
prélevés dans les hautes latitudes Sud (Figure 4-4).
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Figure 4-4 : Biomasse protéique des foraminiféres planctoniques de I’Austral Indien (points
noirs, n = 1441) et de la Mer de Barents (points rouges, n = 446). Les deux lignes de couleurs
représentent les droites de régression pour chacun des sets de données.

Notons une fois encore la forte dispersion des points pour les foraminiféres d’une taille
inférieure a 200 pm qui, pour les échantillons de la Mer de Barents, représentent plus de 55 %
des individus analysés. Cette forte dispersion pouvant étre la résultante des différences de
métabolisme chez les foraminiféres juvéniles comme débattues au chapitre précédent. Les
droites de régression (Figure 4-4) sont quant a elles 1égérement différentes, mais semblent peu
significatives.

Pour savoir si les biomasses protéiques déterminées dans 1’hémisphére Nord sont
significativement différentes de celles observées dans le Sud, nous avons effectué un test
ANOVA. Nous nous sommes affranchis de I’effet « taille » en normalisant la biomasse
protéique par la taille des individus (Meilland et al. a, soumis ; Movellan, 2013). Il apparait
alors que la biomasse protéique globale (toutes especes confondues) des foraminiféres
planctoniques de la Mer de Barents est significativement différente (p-value = 0.0411) de
celle de I’ Austral Indien.

La biomasse globale des foraminiferes planctoniques provenant des hautes latitudes Nord et

Sud sont significativement différentes.

Pour préciser cette comparaison Nord-Sud de la biomasse des foraminiferes, j’ai utilisé les
données biomasse vs taille concernant les trois espéces les plus abondantes et communes dans
les deux bases de données « Nord » et « Sud » : G. bulloides, N. pachyderma et G. uvula
(Figure 4-5).
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Figure 4-5 : Droites de régression de la biomasse par espece en fonction de la taille des
individus dans les deux zones d’étude. Les lignes grises représentent les données acquises en
Mer de Barents et les lignes noires celles acquises dans 1’ Austral Indien.

Contrairement a la droite de régression de 1’analyse globale des données biomasse vs taille
(Figure 4-4), les droites de régression par espéce présentent des pentes tres différences entre
le Nord et le Sud. Un test ANOVA a été réalisé sur les biomasses normalisées par la taille
afin de savoir si les différences observées par especes entre le Nord et le Sud sont
significatives ou non. Ces tests révelent des différences de biomasse significatives entre le
Nord et le Sud pour les especes G. bulloides (p-value = 0.0797) et G. uvula (p-value = 9.85e-
06). En revanche, pour I’espéce N. pachyderma, la forte p-value (= 0.655) ne nous permet pas
de parler de différence significative.

La biomasse de G. bulloides et de G. uvula est significativement différente entre les hautes
latitudes Nord et Sud. Cela ne s’observe pas pour l’espéce N. pachyderma. Ces différences
suggérent une adaptation du métabolisme de G. bulloides et de G. uvula en fonction de la

zone d’étude, ou, I’existence éventuelle de génotypes différents dans les deux hémispheéres.

D’aprés André et al. (2014), ’espeéce G. uvula n’est représentée que par un seul génotype
dans les latitudes polaires a subpolaires Sud, aucun individu n’a été génotypé dans le Nord.
Par contre, les espeéces G. bulloides et N. pachyderma sont représentées par plusieurs
génotypes différents dans les deux hémisphéres (Darling et al., 2006 ; Darling et Wade,
2008 ; André, 2013 ; André et al., 2014). Les génotypes peuvent s’insérer dans différentes
niches écologiques, et ainsi étre confrontés a diverses qualités de ressources nutritives, ce qui
pourrait expliquer des variations intra-spécifiques de biomasse. Cette hypothése pourrait se
vérifier grace a des analyses cytologiques couplées a des analyses génétiques des individus de
différente biomasse. Mais la méthode permettant ces 3 analyses sur un méme individu
n’existe pas encore et est a développer.
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4.1.4. Conclusions principales de I'’étude de la biomasse : procédure de calcul de budget de
Corg

Grace a D’acquisition de données dans les hautes latitudes Sud et Nord, nous avons pu
compléter la carte de la biomasse des foraminiféres planctoniques publiée par Schiebel et
Movellan (2012 ; Figure 4-6) et ainsi mieux contraindre la biomasse des foraminiféres
planctoniques a échelle océanique globale.

. =160 - 80 0 80 160
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Figure 4-6 : Carte de la biomasse des foraminiferes planctoniques issue de Schiebel et
Movellan (2012). Les points de couleur illustrent les stations pour lesquelles la biomasse des
foraminiféres planctoniques a été calculée (droite de calibration biomasse vs taille) ou
mesurée (Movellan, 2013). Les rectangles noirs représentent les zones d’études pour
lesquelles nous avons mesuré directement la biomasse des foraminiféres planctoniques dans
I’Océan Indien Sud, et dans la Mer de Barents.

Nous avons explicité des différences significatives de biomasse entre especes, entre années,
mais aussi entre zones géographiques. Ces différences peuvent &tre attribuées a un effet vital
(stade ontogénique, métabolisme de 1’adulte, génotypes, architecture du test...), mais aussi a
un effet de la production primaire locale (Meilland ez al. a, soumis).

Grace a la grande taille de notre base de données, des droites de régression « biomasse vs
taille » ont pu étre calculées globalement, par espéce de foraminiféres planctoniques, et par
zone géographique. Ces droites peuvent étre utilisées comme des droites de calibration
permettant de calculer la biomasse d’un individu connaissant sa taille (parametre facilement
accessible, et le seul accessible sur les individus morts). En utilisant le contenu protéique des
foraminifeéres comme proxy du Cor, il sera donc possible d’estimer les flux de Corg induits par
les foraminiféres planctoniques dans 1’ Austral Indien. Ces budgets calculés seront alors des
sous-estimations dont nous ne pouvons pas encore estimer 1’ampleur.

Les équations de droites de calibration biomasse vs taille ont été calculées pour les espéces
les plus abondantes dans nos échantillons de I’Austral Indien: Neogloboquadrina
pachyderma, Globigerina bulloides et Globigerinita uvula (Figure 4-7). Aprés avoir observé
une distribution extrémement éparse pour les foraminiféres d’une taille inférieure a 200 pm
(Meilland et al. a, soumis), nous avons décidé de n’établir les droites de calibration qu’au-
dela de cette limite pour les especes N. pachyderma et G. bulloides. Pour G. uvula, espéce de
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petite taille (4 individus seulement > 200um), nous avons retenu tous les individus pour
déterminer la droite de calibration.
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Figure 4-7 : Distribution de la biomasse des foraminiféres en fonction de leur taille, par
espéce ; droite de régression et équation de droite par espece.

Afin de calculer des estimations globales des budgets de Co pour 1’Austral Indien, nous
avons ¢établi une équation de droite pluri-especes. Celle-ci a été calculée en tenant compte des
données biomasse vs taille des individus de toutes les especes analysées, mais d’une taille
supérieure a 200 pm.

yi= 51 O-OSXi 1,7675

yi : biomasse protéique d’un individu de foraminifére planctonique en pg.
xi : diamétre minimum d’un individu de foraminifére planctonique en pm.

Connaissant la densité de population (par comptage optique) et la répartition de taille au sein
de cette population (par granulométriec ou microscopie
automatisée), la biomasse totale de la population pourra étre calculée (X y;). Cette biomasse
protéique totale étant considérée comme un proxy de la production de Cor, cette équation

analyse morphométrique :

peut étre retenue afin de réaliser une premicre approximation des budgets de Cor, pour
I’ensemble de I’assemblage.
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Grace a I’ensemble de ces équations (globale et par espece), il sera possible de reconstituer la
biomasse des foraminiféres planctoniques a partir de la taille des tests uniquement, et
d’estimer des paléo budgets de Cog au Sud de 1’Océan Indien.

Afin d’affiner les budgets de C,r; et de mieux contraindre le « proxy » biomasse protéique, il
sera impératif d’effectuer des mesures directes de Core sur plusieurs especes de foraminiféres
planctoniques. Effectuer des coupes cytologiques serait aussi une valeur ajoutée a ce travail ;
nous pourrions améliorer les calculs de budgets de C., en quantifiant par exemple les
gouttelettes lipidiques, et en regardant si la concentration des lipides varie d’une espéce a
I’autre ou dans des conditions trophiques différentes. Il faudrait aussi quantifier la biomasse
contenue dans le revétement organique des tests qui ne peut étre quantifié via la méthode du
BCA puisqu’il est contenu dans la paroi calcique, non détruite lors des analyses.
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4.2. Masse calcique individuelle des foraminiféres planctoniques affectée par les
conditions trophiques dans la partie Australe de I’'Océan Indien [30° S-60°S]

4.2.1. Introduction a I’étude du carbone inorganique produit par les foraminiferes

Le processus de calcification engendre le relargage de CO, dans I’atmosphére (Zeebe et
Wolf-Gladrow 2001). Chez les foraminiferes planctoniques, chaque atome de carbone utilisé
pour la formation de la calcite entraine la libération d’un atome de C sous la forme de CO».
Sur une échelle de temps courte, ce processus a un effet nul sur la pompe biologique du
carbone. En revanche sur une échelle de temps géologique longue, grace a la sédimentation
des individus, le carbone (Cinorg) stocké dans les coquilles est exporté et piégé dans I’océan
profond et/ou les sédiments. Cela constitue alors un export réel de carbone et contribue
fortement a la pompe du C océanique.

De nombreux paramétres sont susceptibles d’affecter le processus de calcification des
foraminiféres, a commencer par les fluctuations dans la chimie des carbonates induites par la
variation de la [CO; Jam (Erez, 2003, Feely et al., 2004 ;). L’Océan Austral présente de forts
gradients dans la chimie des carbonates, dans la production primaire, la température, les
nutriments au réle important pour le pH, et il contient plus de 40 % du CO, océanique
d’origine anthropique (Feely et al., 2004 ; Chapitre 1), d’ou notre intérét trés fort pour cette
région.

Sur ’ensemble des échantillons prélevés sur 19 stations durant trois années consécutives
(2012 — 2014), nous avons mesuré la masse des coquilles sur les mémes individus que ceux
analysés pour les mesures de biomasse protéique (Chapitre 4.1.2). On obtient donc ainsi la
masse calcique d’individus prélevés vivants. Cette notion sera importante pour la
compréhension de la suite. En effet, quand le foraminifére est vivant, il maintient aux abords
de sa paroi calcique un pH élevé censé le protéger et 1’aider a calcifier (De Nooijer et al.,
2009). Ces observations, faites pour des foraminifeéres benthiques sont probablement
applicables aux espéces planctoniques.

Malgré une probable « protection » de la paroi calcique par de la matiére organique, plusieurs
especes de foraminiféres planctoniques ont montré une réduction de la calcification corrélée a
de faibles pH et [CO;*] océanique (Spero et al., 1997 ; Bijma et al., 1999, 2002 ; Wolf-
Gladrow et al., 1999 ; Russell et al., 2004 ; Lombard et al., 2010 ; Manno et al., 2012).

Un grand nombre d’études fut mené sur le lien entre le poids des coquilles et les
concentrations en carbonates, mais une seule étude fut conduite sur des échantillons de filets a
plancton, donc sur des individus vivants (Beer et al. 2010).

L’objectif de ce chapitre est d’observer I’impact éventuel des conditions trophiques sur la

calcification et le test calcique des foraminiféres planctoniques vivants de 1’Austral Indien,
issus de prélévements in situ au filet a plancton.
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4.2.2. Méthode de mesure de la masse calcique individuelle des foraminiferes planctoniques

La collecte des foraminiféres planctoniques par filet & plancton permet de récolter des
individus vivants de toutes les espéces présentes dans la zone d’étude (4.1.2 ; Meilland et al. a,
soumis). A partir de ces échantillons, les foraminiféres planctoniques, dont la biomasse a été
mesurée, ont été pesés individuellement sur une microbalance de précision (0,1pg ; Mettler
Toledo XP2U) dans une salle de pesage sous controle des parametres de température et
d’humidité.

Chaque coquille est donc traitée une fois vidée de sa cellule (suite a I’extraction de protéines
par la méthode BCA), séchée, et disposée dans une capsule en aluminium. Afin d’éviter un
biais lors de la pesée, chaque individu a été soumis a une acclimatation de 24 h dans la salle
de pesage. Cette « acclimatation » a permis aux coquilles de s’équilibrer avec I’humidité
ambiante, les coquilles étant poreuses. Trois pesées ont été effectuées pour chaque test de
foraminifére, afin d’éviter des biais de pesage, des poussiéres pouvant tomber dans les
capsules. Le calcul de la moyenne de ces 3 pesées permet ainsi d’obtenir une valeur de poids
plus exacte pour chaque individu

L’analyse morphométrique s’est faite grace a des photographies prises au microscope semi-
automatique et analysées avec le logiciel analySIS-OLYMPUS (Bollmann et al., 2004 ;
Clayton et al., 2009). L’ensemble de ces mesures a pu étre réalisé sur un ensemble de 1 147
individus au total dont 454 individus échantillonnés en 2012, 293 en 2013 puis 400 en 2014.
La liste des stations échantillonnées est présentée dans la Table 1. de I’article Meilland et al.,
soumis (chapitre 4.1.2).

Afin de vérifier le bon état de la structure calcique des tests de foraminiféres planctoniques,
nous avons effectué une série de photos au microscope électronique a balayage (MEB) sur un
¢chantillon représentatif de nos assemblages. On observe une majorité de foraminiféres aux
coquilles extrémement bien conservées, d’autres a 1’aspect « encroiité », mais aussi, la
présence de quelques disques de dissolution sur certains individus (Plate 1 et 2, Annexe 4).

4.2.3. Observations globales — interannualit¢ de la masse des foraminiféres
planctoniques.

La masse de calcite des foraminiféres planctoniques est positivement corrélée a la taille des
individus avec un R?= 0,533 et une p-value : < 2.2e-16 (Figure 4-8). Les individus d’une
taille inférieure a 200 um ont des poids plus variables que les individus de grande taille, mais
cela est bien moins marqué que dans la relation biomasse vs taille. La corrélation masse/taille
est meilleure que celle entre biomasse protéique et taille, pour toutes les classes de taille.
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Figure 4-8 : Variation du poids de calcite individuel des foraminiféres planctoniques en
fonction de la taille des individus. Sont représentés ici les individus de toutes especes, toutes

stations et toutes années confondues (n =1147, R?= 0,533, p-value : < 2.2e-16).

Chacune des trois années échantillonnées (2012, 2013 et 2014) montre une corrélation
significative entre masse des tests et diamétre (Tableau 4-1).

Tableau 4-1 : Corrélation annuelle entre taille et poids du test, toutes espéces confondues.

2012 2013 2014

Nombre de mesures 454 296 400
R2 0.4069 0,6531 0,5733
p-value <2e-16 <2e-16 <2e-16

La plus forte corrélation entre taille et poids du test est observée en 2013, lors de
Iéchantillonnage du transect Ouest.

Afin d’observer s’il existe des différences significatives de masses de tests d’une année a
I’autre, des analyses statistiques ont été réalisées en utilisant le poids des individus normalisé
par leur diamétre minimum (selon Beer et al., 2010a). La normalisation du poids du test par
sa taille permet de s’affranchir d’un éventuel effet d’échantillonnage (un plus grand nombre
de grands individus une année que I’autre par exemple). L hypothése testée est la suivante : la
masse normalisée des tests de foraminiféres planctoniques est-elle identique en fonction des
années ?
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Un simple test ANOVA révele une différence significative de la masse des foraminiféres
(toutes especes confondues) entre les années 2013 et 2014 (p-value = 0.00065) ainsi qu’entre
2012 et 2013 (p-value = 0.0001542). Il n’existe en revanche pas de différences significatives
de poids normalisé par la taille entre 2012 et 2014 (p-value = 0.947).

La masse calcique des tests des foraminiféeres planctoniques est fortement corrélée au
diametre minimum des tests. Cette relation présente une variabilité interannuelle significative.

4.2.4 Variabilité inter- et intra-spécifique de la masse calcique des tests

Les différentes espéces de foraminiféres planctoniques se caractérisent par leurs propriétés
morphologiques : nombre de loges, agencement, perforation (micro/macro-perforées), mais
aussi par la finesse apparente de la coquille (Hemleben er al., 2012). L’ensemble de ces
parameétres pourrait justifier des différences de poids normalisés par la taille, entre les espéces.

Nous avons testé cette hypothése a 1’aide d’'une ANOVA sur les espéces les plus abondantes
de nos échantillons : Globigerina bulloides, Neogloboquadrina pachyderma et Globigerinita
uvula.

Lorsque I’on compare la masse calcique normalisée par la taille de N. pachyderma et celle de
G. bulloides, on observe une différence significative (p-value = 5.945e-09). Cette différence
est aussi significative entre N. pachyderma et G. uvula (p-value =0.002196) et entre G.
bulloides et G. uvula (p-value = 5.504e-09).

Le poids normalisé par la taille des tests varie significativement en fonction de [’espece de
foraminifere planctonique. La masse de coquille normalisée par la taille pour les espéces G.
bulloides, G. uvula et N. pachyderma est respectivement de : 1,17.107 uglum, 5,38.107
uglum et 8,89.107 ug/um.

Au sein d’une méme espece, le poids normalisé par la taille peut présenter des différences
significatives entre années (Tableau 4-1).

Tableau 4-2 : Evaluation des différences de poids normalisé par la taille entre années au sein

d’une méme espece, calculées par un test Anova. Les cases grisées soulignent les situations
=) o

pour lesquelles les différences sont significatives (p-value < 0,05).

p-value | N.pachyderma G. bulloides G. uvula
2012 vs 2013 0.3657 1.943e-13 0.000463
2012 vs 2014 0.1161 2.382e-05 0.9476
2013 vs 2014 0.7858 0.01298 0.1679

Les poids normalisés des tests de N. pachyderma sont statistiquement stables (8,89.107
pug/um) pour les trois années d’échantillonnages. La masse de G. bulloides varie fortement
entre les trois années analysées, en témoigne les p-values extrémement faibles de la
Tableau 4-1. G. uvula présente des poids normalisés significativement différents entre 2012 et
2013 ; ils semblent stables entre 2013 et 2014.
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Le poids normalisé par la taille des tests peut varier significativement au sein d’une méme
espéece de foraminifére planctonique en fonction de l’année d’échantillonnage, mais cette
variation interannuelle ne concerne pas toutes les espéces. Les différences significatives du
poids normalisé par la taille en fonction de [’année et par espéce suggerent un impact des

parametres environnementaux sur le processus de calcification des coquilles.

4.2.5 Masse calcique normalisée par la taille en fonction des paramétres
environnementaux.

La calcification des foraminiféres planctoniques est affectée par la variabilité de la chimie des
carbonates dans [’océan. Pour contraindre la variabilit¢t du poids normalisé de
Neogloboquadrina pachyderma, Globigerina bulloides et Globigerinita uvula, nous 1’avons
comparée avec les paramétres physico-chimiques tels que 1’alcalinité totale, le carbone
inorganique dissous (DIC) et le pH.

Pour observer rapidement les variables intéressantes a tester, nous avons fait une analyse
statistique en composantes principales (ACP) avec rotation (VARIMAX, Annexe 5), ce qui
permet de confronter la base de données a I’ensemble des variables. La rotation VARIMAX
fait tourner les axes en préservant leur orthogonalité. Elle cherche a maximiser la variance des
corrélations dans chaque colonne de notre base de données.

Il est ainsi possible de faire ressortir trés clairement les variables pertinentes a approfondir
pour contraindre au mieux ce qui affecte le poids normalisé des foraminiféres planctoniques.
Les résultats de 1’analyse ACP (Annexe 5) nous confirment le fort impact des variables
environnementales, température et carbone inorganique dissous (DIC), qui varient entre les
années et le lieu d’échantillonnage, notamment avec la latitude. Par contre, la salinité
n’affecte pas le poids des tests de foraminiferes d’apres I’analyse ACP.

4.2.5.1 Masse calcique normalisée par la taille en fonction du DIC.

En 2012, pour I’espéce N. pachyderma, il n’existe aucun lien significatif entre le poids
normalisé et le DIC (p-value = 0.7175). Idem en 2014 ou I’on n’observe aucune relation (p-
value = 0.1231). En revanche, en 2013, le DIC explique plus de 22 % de la distribution du
poids normalisé de N. pachyderma avec un lien fort entre les concentrations en DIC et le
poids normalisé (R* = 0.2212, p-value = 7.4e-04, n = 48). Il existe une diminution
significative du poids des foraminiféres, corré¢lée a une augmentation du DIC en 2013
(Figure 4-9).
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Figure 4-9 : Variabilité de la masse des tests normalisée par la taille, en fonction de la
concentration en DIC chez Neogloboquadrina pachyderma pour I’année 2013 (R*> = 0.2212,
p-value = 7.4e-04, n = 48).

Pour I’espece G. bulloides, il n’existe pas de lien significatif entre poids normalisé et DIC
pour I’année 2012 (p-value = 0.0945), idem pour 2013 (p-value = 0.1008). En 2014, on
observe, en revanche, un fort lien entre les concentrations en DIC et le poids normalisé des
individus puisque la concentration en DIC explique plus de 32 % de la distribution du poids
(n = 51). La p-value extrémement faible, avec une valeur de 1.237e-05, témoigne de la force
de la relation. Contrairement a ce que 1’on observe pour N. pachyderma, le poids normalisé de
G. bulloides augmente significativement avec 1’augmentation du DIC, en 2014,
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Figure 4-10 : Variabilité de la masse des tests normalisée par la taille, en fonction de la
concentration en DIC chez Globigerina bulloides en 2014 (R? = 0.3255, p-value = 1.237e-05,
n=>51).

Pour I’espece G. uvula, il n’existe pas de relation particuliére entre la concentration en DIC et

le poids normalisé des individus en 2012, idem en 2013. Le nombre d’individus analysé étant
trop faible en 2014 (n = 2), nous n’avons pas effectué¢ d’analyse statistique.
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L’effet de la concentration en DIC sur la masse normalisée des foraminiféres planctoniques
est notable, mais n’est pas systéematique. L’impact observé n’est cependant pas le méme en
fonction des especes analysées puisque le poids normalisé a tendance a augmenter (G.
bulloides) ou a diminuer (N. pachyderma) avec une hausse de la [DIC].

4.2.5.2 Masse calcique normalisée par la taille en fonction de la zone géographique.

Lorsque I’on observe la distribution du poids normalisé par la taille en fonction de la zone
géographique de I’échantillonnage et par année, on observe pour G. bulloides, des valeurs
significativement plus fortes dans la Zone Frontale Polaire (PFZ) et la Zone Antarctique
(AAZ) que dans la Zone Subtropicale (STZ) ou la Zone Sub-Antarctique (SAZ). Cela
concerne les années 2013 et 2014 (Figure 4-11).
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Figure 4-11 : Variabilité du poids normalis¢ par la taille chez 1’espéce Globigerina bulloides,
en fonction de la latitude et de 1’année, analysée par des box plots (ligne noire = médiane,
limite de boite = 50 % ; droite pointillée = 100 % (valeurs maximales)).

Pour I’espece Neogloboquadrina pachyderma la masse normalisée des individus en 2012
semble étre plus forte entre 45 et 30° Sud (Figure 4-12). En 2013, le poids normalisé de N.
pachyderma décroit légérement avec ’augmentation de la latitude, mais cela n’est pas
significatif. Aucune tendance n’est a noter pour ’année 2014.
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Figure 4-12 : Variabilité du poids normalisé par la taille chez ’espéce Neogloboquadrina
pachyderma en fonction de la latitude et de I’année, analysée par des box plots.

Les résultats présentés ci-dessus suggerent que ['impact des paramétres environnementaux
sur la calcification des foraminiféeres planctoniques dépend de [’espece.
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4.2.6 Discussion sur les résultats de 1’étude de la masse calcique des foraminiféres.

La premiere étape de cette étude fut une observation optique des coquilles au MEB. La bonne
qualité globale de la structure calcique des foraminiféres de notre étude suggere un bon état
de vitalité des individus. La présence ponctuelle de disques de dissolution des tests, comme
observée lors de nos analyses, a été¢ précédemment décrite et étudiée par Constandache et al.,
2013 pour I’espéce G. bulloides. 1ls décrivent un processus de dissolution de la coquille par
une « attaque » des pores, de D’extérieur de la coquille vers Dl’intérieur. Il s’agit d’un
phénomeéne courant et bien décrit dans la littérature. Cela peut s’expliquer par la valeur de pH
de I’eau, mais aussi par la profondeur d’échantillonnage et I’état (vivant ou mort) du
foraminifere.

LLa variabilité interannuelle de la masse calcique normalisée des individus peut s’expliquer par
la chimie des carbonates qui influence le processus de calcification des foraminiféres
planctoniques (Zeebe and Wolf-Gladrow 2001 ; Erez, 2003). Cette chimie évolue dans
I’océan d’une année a l’autre, d’une zone océanique a I’autre. Les foraminiféres se
développent et calcifient donc dans des conditions différentes en fonction du lieu et du
moment de croissance, enregistrant le signal de leur milieu de vie.

La variabilité¢ interspécifique des masses normalisées de calcite des tests s’explique par des
différences de la structure du test entre les especes. Une architecture interne « complexe »
telle que celle que I’on observe pour le test conique de Globigerinita uvula par exemple,
rendra le foraminifére plus lourd pour une taille donnée. Inversement, le test non conique de
G. bulloides présente une masse normalisée par la taille plus faible.

Cette variabilité interspécifique pourrait aussi étre induite par le processus de calcification des
individus qui se révele différent entre especes (Marr ef al., 2011 ; Beer et al., 2009, De
Vargas et al., 1999). Une étude récente (Steinhardt er al., 2015) témoigne par exemple de
différences significatives dans le processus de construction du cortex et de la croiite entre 3
especes de foraminifeéres planctoniques (Globorotalia scitula, Neogloboguadrina dutertrei,
Pulleniatina obliguiloculata).

La variabilité du poids normalisé par la taille en fonction des paramétres physico-chimiques
(DIC) peut aussi étre expliquée par des différences dans le processus de calcification entre les
especes, mais également par des effets biologiques ou écologiques. Dans nos échantillons, la
corrélation entre masse du test et DIC sont différentes entre especes, positive pour I’espece G.
bulloides en 2014 et négative pour N. pachyderma en 2013. Ce type d’observation a déja été
fait sur deux espéces de foraminiféres planctoniques, G. bulloides et Globigerina ruber,
prélevés dans des filets a plancton dans la Mer d’Arabie, qui témoignent d’une variabilité
inter et intra-spécifique (Beer et al. 2010). Ces auteurs observent une corrélation positive
entre poids normalisé et concentration en carbonates pour 1’espece G. bulloides (non
symbiotique) et une corrélation négative avec G. ruber (symbiotique). Mais ils précisent que
les paramétres physico-chimiques (carbonates) ne seraient pas le facteur prédominant dans le
controle de la masse des individus.

La masse calcique des foraminiféres normalisée par la taille a aussi déja été étudiée

préalablement en fonction du DIC dans une étude de Aldridge et al. (2012) pour I’espéce G.
bulloides. En utilisant le DIC, 1’alcalinité totale, la température, la pression et certains
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nutriments (silicates, phosphates), ces auteurs ont pu calculer la [CO5>]. Dans le cadre de leur
¢tude, les carbonates semblent avoir un impact sur le poids normalis¢ de 1’espéce. Ils
observent aussi une corrélation entre la masse des individus et la concentration en phosphates,
qui agirait comme inhibiteur de calcification chez G. bulloides. Notre étude, au Sud de
I’Océan Indien, se fait dans une zone « HNLC » (Chapitre 1). Cela signifie que les
concentrations en nutriments sont élevées, notamment pour les phosphates. Or, on observe
des poids normalisés par la taille plus forts pour G. bulloides dans la zone HNLC justement,
pour les plus fortes latitudes (Figure 4-11). Les conclusions d’Aldridge et al. (2012) ne sont
donc pas vérifiées dans notre zone d’étude.

Concernant la variabilité du poids des coquilles en fonction de la zone d’étude, Schiebel ef al.,
(2007) témoignent d’une différence de poids de coquille de G. bulloides et G. glutinata en
fonction de la [COs*] qui varie entre les régions (Atlantique du Nord et Mer d’Arabie) et
entre différentes saisons. Cela corrobore nos résultats. Malheureusement, il nous manque des
données de [COs*] pour comparer nos résultats avec les résultats de Schiebel et al. (2007).

1l résulte de cette discussion que, dans notre zone d’étude :

Le facteur de contrdle principal de la masse calcique des foraminiferes planctoniques vivants,
réside principalement dans le métabolisme des especes et dans leurs processus de
calcification. Il existe cependant un impact certain de la chimie des carbonates dans ce
processus puisqu il existe des corrélations significatives entre la masse des foraminiferes et le
DIC.

Afin de compléter ce travail de recherche, il serait pertinent d’effectuer des mesures
isotopiques sur les coquilles, et de les comparer aux parametres physico-chimiques. Cela nous
permettrait de suivre 1’évolution des rapports, Mg/Ca par exemple, dans les coquilles en
fonction de la chimie des carbonates (teneur en DIC par exemple). Il faudrait aussi bien
entendu calculer les concentrations en carbonates, comparer les masses normalisées calciques
avec les teneurs en différents nutriments. Il semble indispensable d’obtenir les données de
COs* et de HCOs5 des milieux de croissance des foraminiféres pour observer leurs effets
éventuels sur la calcification et faire ainsi des comparaisons avec les données de la littérature
(Schiebel et al., 2007 ; Beer et al., 2010)

De nombreuses expériences en culture sont déja en cours dans les laboratoires spécialistes
(Wrigley institute, USA, par exemple). Poursuivre ces recherches semble indispensable pour
percer les secrets de la calcification.

4.2.7. Conclusions principales de notre étude sur la masse des tests de foraminiféres
planctoniques.

L’analyse de la masse des tests des foraminiféres planctoniques dans notre zone d’étude
permet de mettre en évidence 1’existence d’une variabilité inter/intra-spécifique, régionale et
interannuelle du poids des coquilles.

Le recoupement de nos résultats avec les informations disponibles dans la littérature suggére
que la masse des individus et leurs processus de calcification dépendent principalement du
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métabolisme des espéces de foraminiferes étudiées et de leurs rapports a la variabilité de la
chimie des carbonates.

Cette étude ne nous permet pas de définir une régle précise quant a la variabilité de la masse
du test des individus en fonction des parameétres environnementaux ou physico-chimiques
puisque 1’on observe des corrélations positives ou négatives en fonction des especes étudiées.
La masse ou la taille des foraminiféres ne peuvent donc pas €tre utilisées comme un « proxy »
de I’évolution de la chimie des carbonates océaniques moderne, ou dans le passé.

Pour les calculs de budgets de Cinorg, €n revanche, I’absence de variabilité interannuelle de la
masse du test normalisé par la taille chez I’espéce Neogloboquadrina pachyderma nous
permet de proposer une équation de droite de calibration masse/taille trés fiable pour notre
zone d’étude :

— - 1.92
Yi N.pachyderma = 8.458953.10 Osxi N.pachyderma 9207

yi : masse d’un individu de N. pachyderma en pg.
x; : diamétre minimum d’un individu de N. pachyderma en pm.

Les équations de droite pour G. bulloides et G. uvula seront moins précises puisque 1’on
observe une plus forte variabilit¢é du poids des coquilles (variabilité interannuelle). Elles
permettront cependant une estimation du budget de Cinore Spécifique plus précis que si on
utilisait 1’équation tenant compte de toutes les espéces confondues.

_ 06 2.4750
Yi Gbulloides = 5.3.107°°Xi G bulloides

Yi Guvula = 7.92229. 10—08xi G.uvula 3307

Afin de calculer des estimations globales des budgets de Cinorg pour 1’Austral Indien, nous
avons ¢établi une équation de droite pluri-espéces. Celle-ci tient compte de la masse calcique
des individus de toutes les espéces analysées.

yi = 2.043339.1005x220372

Connaissant la densité de population (par comptage optique) et la répartition de taille au sein
de cette population (par analyse morphométrique : granulométric ou microscopie
automatisée), la masse calcique totale de la population pourra étre calculée (Z y;). Cette masse
calcique étant considérée comme un proxy de la production de Cinorg, cette équation peut étre
retenue afin de réaliser une premiere approximation des budgets de Cinorg pour I’ensemble de
I’assemblage, au Sud de 1’Océan Indien.

Grace a ’ensemble de ces équations, il sera possible de reconstituer, globalement ou avec

précision (N. pachyderma), les budgets de Cinor des foraminiféres planctoniques a partir de la
taille des tests uniquement, et d’estimer des paléo budgets de Cinore au Sud de 1’Océan Indien.
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4.3 Conclusion générale au chapitre — Schéma conceptuel.

Aucun facteur de contrdle direct, autant pour la production de biomasse (Corg) que pour la
masse calcique (Cinorg) des foraminiféres planctoniques, n’a pu étre dégagé de I’ensemble de
nos données. De fortes corrélations entre la taille des individus et leurs biomasses, ainsi que
leurs masses calciques, existent.

Le role des foraminiféres planctoniques dans la pompe biologique du carbone semble
dépendre principalement du métabolisme des individus, de la zone d’étude, de 1’assemblage
d’espéces que I’on y trouve et des paramétres physico-chimiques de I’eau.

La détermination d’équations de droites pour le rapport biomasse/taille et poids/taille nous
permet de calculer approximativement les budgets de Corg et de Cinorg du Sud de I’Océan
Indien. Ces droites pourront étres appliquées a des assemblages complets de foraminiféres
actuels (filets) ou paléontologiques (carottes sédimentaires), sous 1’unique condition d’avoir
leurs parametres de taille et qu’ils proviennent de notre zone d’étude.

Carbone organique - Biomasse Carbone organique - Tests
Chlorophylle-a DIC
Stade de développement ontogénique Processus de calcification
. )
Espece
Meétabolisme
Zone d’étude et parameétres physico-chimiques de la colonne d’eau
Année — période d’échantillonnage
J
Equations des droites de calibration: Equations des droites de calibration:
Calibration globale: y = 5.10%x1.767 Calibration globale: y =2.04.10%x220372
Calibration par espéce, taille > 200 pm L .
Calibration par espece
G bulloides: y = 9,9457.1004x1.2263
Y G. bulloides: y =5.3.10%x 24750
N. pachvderma: y = 1,9635.107%3x1.0%6
N. pachyderma: y = 8.458953.1005x19207
G. uvula, toutes tailles: . o i
¥ = 1.1684.10-9%1.2428 G.uvula: y =7.92229.1008y 3307

Figure 4-13 : Schéma récapitulatif des principaux résultats obtenus dans le Chapitre 4. Les
encadrés en jaune représentent les facteurs de controle respectif a la production de Corg et de
Cinorg des foraminiféres planctoniques.
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Chapitre 5 - Etude des FP de la carotte MD04-2718

Chapitre 5 : Effet des changements climatiques sur la
sédimentation et le piégeage du carbone des
foraminiféres planctoniques durant les terminaisons du
Quaternaire dans I’Oc¢an Austral Indien.
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Chapitre 5 : Effet des changements climatiques sur la sédimentation et le
piégeage du carbone des foraminiferes planctoniques durant les
terminaisons du Quaternaire dans 1’Océan Austral Indien.

Ce chapitre se consacre a I’analyse de la faune de foraminiféres planctoniques d’une carotte
sédimentaire localisée sur la marge Nord-Ouest du Plateau de Kerguelen (Figure 5-1), afin
d’appliquer dans le passé, les calculs de budgets de carbone établis sur les faunes actuelles
dans le chapitre précédent (chapitre 4). Le site choisi pour cette étude est localisé
actuellement dans la Zone Polaire Frontale (PFZ), entre le Front Sub-Antarctique (SAF) et le
Front Polaire (PF). La géométrie de ces fronts est fortement connectée a la circulation
circumpolaire, trés influencée par 1’obstacle que présente la topographie du Plateau de
Kerguelen (Park et al., 2008). Dans le passé, la position en latitude de ces fronts a oscillé sous
le forcage climatique (Belkin et Gordon, 1996), ce qui a exposé le site étudié a I’influence
successive de différentes masses d’eaux en fonction des alternances glaciaires/interglaciaires.
Pendant les périodes glaciaires, le PF se déplace vers le Nord, plagant ainsi le Plateau de
Kerguelen entiérement sous 1’influence des eaux de la Zone Antarctique (AAZ). A I’inverse,
en période de réchauffement, le déplacement des fronts vers le Sud expose le site étudié a
I’influence des eaux de la Zone Frontale Polaire (PFZ) puis a celles de la Zone Sub-
Antarctique (SAZ).

20°S
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1250 m

1500 m

2000m

2500m

50°S 3000 m

3500 m

4000 m

60°S

70°S ANTARCTICA

30°F  40°E 50°E 60 70°E  80°E
Figure 5-1 : Position de la carotte MD04-2718 dans le bassin océanique Indien Sud. Les

lignes en pointillées représentent la position actuelle moyenne des fronts (d’apres Orsi et al.,
1995). L’échelle de couleurs représente la bathymétrie, en métre.
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De plus, les différentes zones océaniques découpées par les fronts présentent des conditions
hydrologiques et trophiques tres contrastées (Chapitres 2 et 3 ; Meilland et al. b, sous presse ;
Tableau 1, rappelée ci-dessous). Ces contrastes bio-physico-chimiques affectent la répartition
géographique de I’intensité de la production de 1’Océan austral et Sud Indien (chapitre 3), et
ont pu varier dans le temps. Par exemple, la SAZ se caractérise par une plus forte productivité
en période glaciaire (Martinez-Garcia et al., 2009 ; Kumar et al., 1995 ; Kohfeld et al., 2005).
Les répercussions de cet environnement et de ses évolutions long terme sur la production de
CaCOs (notamment par les foraminiféres planctoniques), se reflétera sur les flux de carbone
exportés en profondeur et enregistrés dans les sédiments.

Pour ces raisons, le site choisi est localisé¢ dans une région clé pour étudier les variations de
budgets de carbone entre périodes glaciaires et interglaciaires (Martinez-Garcia et al., 2012 ;
Hain et al., 2010 ; Sigman et al., 2010). Pour évaluer les variations de paléobudgets de
carbone, nous avons choisi quatre périodes d’alternance glaciaire interglaciaire différentes,
déja repérées dans I’enregistrement de la carotte MDO04-2718 par I’analyse la courbe d’aire
Calcium et par des mesures isotopiques de 3'80 foraminifére, effectuées par le LSCE
(données non publiées, E. Michel) :
- la déglaciation la plus récente, a la fin du Pléistocéne et au début de I’Holocéne ; pour
les Stades Isotopiques Marins, MIS 2-1, Terminaison I (T I) (LeHenaff 2014) ;
- le stade Isotopique Marin MIS 6-5, T II (Ba 2013), avec 1’épisode interglaciaire 5 le
plus chaud enregistré avant I’Holocene ;
- Le MIS 12-11, ou Terminaison V (T V) (LeHenaff 2013), dont 1’épisode MIS 11
chaud est considéré équivalent a la période actuelle (Loutre et Berger, 2003) ;
- Le MIS 36-35 (Platen, 2013), période ou la cyclicit¢ climatique est considérée
dominée par 1’obliquité de la Terre, contrairement aux MIS plus récents connectés a
la précession des équinoxes (Kitamura et Kimoto, 2007)

Afin de savoir sous quelle influence frontale le site de carottage se situait lors de 4 stades
isotopiques sélectionnés, nous avons étudié les assemblages de foraminiféres planctoniques. Il
est alors possible de reconstituer les conditions prévalant sur le plateau de Kerguelen en
période de changement abrupt du climat: 1) pas de déplacement frontal sur le site étudié
(assemblage inchangé), ou bien 2) passage d’un front et changement de bioprovince
(transition d’un assemblage polaire a subpolaire a subtropical).

Aprés avoir contraint le paléoenvironnement de notre site par 1’étude des assemblages de
foraminiféres planctoniques, les paléobudgets de carbone ont été calculés entre la période
froide et chaude du dernier intervalle étudié (derniers 21 ka) dans la carotte MD04-2718.
Grace a ce travail, une premiére estimation des variations sous forcage climatique des
paléobudgets de Cor, et de Cinore induits par les foraminiféres planctoniques peut étre proposée.

5.1 Matériels et méthodes

La carotte sédimentaire MD04-2718, prélevée a 48,63°S-65,48°E, a bord du Marion Dufresne,
en 2004, dans le secteur Indien de 1’Océan Austral, a 1420 m de profondeur d’eau. Il s’agit
d’une carotte (carottier type Calypso) de 56 m de long que nous avons échantillonnée sur les
30 premiers meétres dans la carothéque du LSCE, a Gif-sur-Yvette. Le prélévement du
sédiment s’est fait au moyen de seringues coupées (1,5 cm de diameétre (BRAUN Injekt).
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Nous avons prélevé la carotte tous les 5 cm pour les deux premiers métres, puis, tous les 10
cm, jusqu’a 30 m de profondeur de la carotte. Sur I’ensemble de cet échantillonnage, nous
avons analysé les assemblages de foraminiféres planctoniques (fraction >100 pm) de 4
sections de profondeur sélectionnées en fonction de leur intérét paléoclimatique (MIS 2-1,
MIS 6-5, MIS 12-11, MIS 36-35) (Tableau 5-1). Ce qui fait un total de 85 échantillons.

Par I’intermédiaire des graduations sur les seringues le volume de chaque échantillon a été
déterminé au demi-millilitre prés. Le poids humide et sec de chaque échantillon a été
déterminé a I’aide d’une balance de précision (Denver Instrument, APX-203) (Tableau 5-1).
Les échantillons ont ensuite été séchés a 50°C a I’étuve et le poids sec a été déterminé. Les
¢chantillons ont été tamisés humides, a 63 pum, et séchés a nouveau a 50°C. La plus petite
fraction a été préservée pour des analyses ultérieures, et la plus grande fraction (>63 um) a été
tamisée a sec. Les foraminiféres planctoniques ont été analysés a partir de la fraction
supérieure a 100 pm.

Tableau 5-1 : Liste des échantillons analysés de la carotte MD04-2718 et leur poids.

LGM-Holocéne | | MIS®/5
Profondeur TimeRka) Volume Poidsthumidelg) PoidsBecdg) Split Profondeur Timel@ka) Volume  Poidsthumidefg) PoidsBecg) Split
16 0,00 7 6,54 3,067 512 355 105,73 11 13,658 5,321 512
22 1,66 6,5 3,54 3,273 512 365 112,11 12,5 15,495 6,418 2048
26 1,97 6 7,28 3,269 512 375 118,49 11 14,418 6,695 1024
30 2,27 6 3,107 2,861 512 385 124,87 12 15,216 7,407 1024
35 2,65 8 8,014 3,353 512 395 131,25 12 14,841 7,976 1024
40 3,03 7 3,403 3,107 512 405 137,63 11,5 16,7 9,539 2048
45 3,40 8 6,586 3,458 512 415 144,01 11,5 16,405 8,723 2048
50 3,78 6,5 3,286 3,069 1024 465 17591 115 13,914 4,824 8
55 4,16 7 8,208 3,224 512
59,5 4,50 6,5 5,268 3,098 512 MIEE R/
65 4,92 6 6,666 2,741 512 1165 377,742 10,5 15,876 65,935 512
70 5,29 6 2,747 2,573 128 1185 385,166 11 16,27 8,778 512
75 5,67 6,5 6,665 3,315 512 1205 392,59 11 16,406 9,085 512
80 6,05 6,5 4,602 3,316 512 1225 400,014 7 9,857 5,746 256
85 6,43 6 6,79 2,76 256 1245 407,438 6 10,006 5,863 512
90 6,81 6 4,828 2,638 512 1255 411,15 6,5 10,767 6,475 1024
95 7,18 6,5 3,558 2,873 256 1265 414,862 7 10,691 6,442 512
96 7,26 6 3,309 2,854 512 1275 418,574 10 13,98 7,18 1024
100 7,56 6,5 6,77 2,862 256 1285 422,286 10 13,721 6,441 512
105 7,94 6,5 7,651 3,213 512 1295 425998 9,75 12,68 5,427 512
110 8,32 6,5 6,431 3,233 256 1305 429,71 13,5 11,928 5,91 32
115 8,70 8 8,083 3,661 512
120 9,00 6,5 7,073 3,849 512 MIBEREE
125 11,06 6 6,628 3,172 256 2465 1131,57 10 12,6865 4,7782 256
130 11,50 7 6,549 3,238 512 2475 1136,16 10 11,8541 4,3534 128
135 11,94 6,5 4,225 3,544 512 2485 1140,75 10,5 13,334 7,571 512
140 12,38 7 7,609 3,854 256 2495 1145,34 10,5 13,6634 8,588 2048
145 12,83 7 4,426 4,064 256 2515 1154,52 1,5 15,4691 8,4999 2048
152,5 13,49 6,5 7,506 4,228 256 2525 1159,11 10 13,8675 9,2055 2048
155 13,71 7 6,93 4,525 256 2535 1163,70 9,5 12,2087 5,8114 512
160 14,15 7 4,32 3,989 512 2545 1168,30 9 12,1672 6,1511 512
165 14,59 7 7,04 4,089 256 2555 1172,89 7 7,055 4,436 256
169,5 14,99 6 7,36 4,173 128 2565 1177,48 9,56 11,1933 6,3307 512
175 15,48 55 5,861 3,168 128 2575 1182,07 7 9,0302 4,6443 512
180 15,92 6 5,372 6,349 128 2585 1186,66 1,5 15,7062 8,0877 1024
185 16,36 6 4,031 3,252 64 2595 1191,25 10 13,0456 8,058 4096
190 16,81 6 4,938 3,307 64 2605 1195,84 10,5 14,4412 7,1216 2048
195 17,25 5,5 5,854 2,601 32 2615 1200,43 1,5 12,3683 6,3617 1024
200 17,69 6 3,928 2,684 16 2625 1205,02 9,5 11,69 5,8918 512
205 18,00 11 5,573 4,948 128 2635 1209,61 10 10,9357 5,6742 128
215 18,42 10 5,562 4,332 128 2645 1214,20 9,5 11,646 4,5526 256
225 19,27 11 9,116 4,528 256 2655 1218,79 9,5 10,966 4,4356 256
235 20,00 12,5 9,162 5,549 125 2665 1223,38 9,5 11,8494 5,8777 512
245 20,99 10 8,649 6,187 512 2675 1227,97 9,5 12,717 5,408 2048
255 21,84 10,5 9,646 6,834 512
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Dans la suite du chapitre 1’abondance des foraminiféres sera exprimée en nombre d’individus
par cm® (ind.cm™), ou selon leur taux d’accumulation PFAR (Planktonic Foraminifera
Accumulation Rate). Le taux d’accumulation des foraminiféres planctoniques est calculé en
ind.cm™.ka"!, selon la formule suivante :

PFAR = SR * DBD * pf/g

SR= taux de sédimentation

DBD= poids sec du sédiment/volume

pf = nombre de foraminiféres planctoniques
g = gramme de sédiment sec

L’indice de Shannon (H) a été calculé pour chaque niveau échantillonné dans les 4 sections
étudiées afin d’évaluer la variabilité temporelle de la diversité spécifique. Ce calcul s’est fait
selon la formule suivante :

N
H= —Zpilnpi
i=1

S = nombre d’especes dans I’assemblage
pi = nombre de foraminiféres par espece dans un niveau/ nombre total de foraminiferes du
niveau

Cet indice H varie de 0 a In S ; plus il est élevé, plus la diversité spécifique est forte.

Le LSCE a mis a notre disposition diverses données de géochimie et de datation (non
publiées ; E.Michel) : les données d’aire de Calcium et les données XRF sur toute la longueur
de la carotte (56 m) ; les isotopes (8'%0 et 3'°C) des tests de Neogloboquadrina pachyderma
dés les 30 premiers métres de carotte ; un modele d’age calculé avec la référence de la carotte
de glace de Vostok.

5.2 Modéle d’age et taux de sédimentation de la carotte MD04-2718

La reconstitution chronologique de I’enregistrement de la carotte MD04-2718 s’est faite par
corrélation pics a pics entre les données géochimiques mesurées sur le site Kerguelen et les
courbes de référence disponibles dans la littérature (Figure 5-2).

Ainsi la courbe de 3'%0 des foraminiféres planctoniques (Neogloboquadrina pachyderma) de
la carotte MD04-2718 et la courbe de variation de son aire calcique ont été corrélées aux
courbes de concentration atmosphérique de CO, dans la carotte de glace de Vostok (Bazin et
al., 2013) et de 880 des foraminiféres benthiques (courbe de référence LR04 ; Lisiecki et
Raymo, 2005). En se basant a la fois la vitesse de sédimentation moyenne de la carotte de
3cmka! et sur la vitesse de sédimentation Holocéne maximale d’environ 11 cm.ka,
I’échantillon prélevé a 16 cm de profondeur flit certainement formé avant la révolution
industrielle, a la fin du 18°™ siécle. Pour des raisons pratiques, nous le définissons comme
point zéro.
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Figure 5-2 : Modéle d’age de la carotte MD04-2718 basé sur la corrélation du 3O des
foraminiféres benthiques LR04 (Lisiecki et Raymo, 2005), avec, de bas en haut, ’aire de Ca
(XRF) de la MD04-2708. Les lignes pointillées orange marquent les limites entre les périodes
glaciaires et interglaciaires. Pour les derniers 500.000 années, le modele d’age est confirmé
par la bonne corrélation du 8'*0 de N. pachyderma (MD04-2708) avec la concentration en
CO; de la carotte de glace de Vostock (Bazin et al., 2013). Les zones grisées représentent les
4 périodes climatiques étudiées dans ce chapitre.
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Figure 5-3 : Mode¢le d’age et taux de sédimentation estimés pour la carotte MD04-2718 ; a.) a
partir du 8'%0 des foraminiféres planctoniques (MD04-2718) et des données de la carotte de
glace de Vostok ; b.) a partir d’une comparaison « point a point » entre 1’aire de Ca (MD04-
2718) et la courbe & 180 LR04 (Lisiecki et Raymo 2005).

Le modele d’age le plus long (30 premiers métres de la carotte, atteignant le MIS 36-35),

(Figure 5-2a et 5-3b.) s’est fait en référence a Lisiecki et Raymo (2005). 1l s’agit d’une
référence pour laquelle les données isotopiques proviennent de foraminiféres benthiques en
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échelle globale. Ce modele d’age donne une premiére estimation des 37 premiéres périodes
glaciaires / interglaciaires. Le modéle d’age des derniers 500 ka (Figure 5-3a.) fait en
référence a la carotte de glace de Vostok (Bazin et al., 2013). Il s’agit d’une référence
régionale pertinente pour notre étude puisque située en Antarctique. Ces deux modeles d’age,
trés fortement corrélés (R>=0.9863), ont permis d’estimer les taux de sédimentation de la
carotte MD04-2708 (Figure 5-3), valeurs nécessaires au calcul de PFAR. Le taux de
sédimentation oscille entre 1 et 3 cm.ka™! et comprend de rapides augmentations atteignant
jusqu’a environ 11 cm.ka™! durant les interglaciaires MIS 1 et 9 (Figures 5-2 et 5-3).

Le taux de sédimentation moyen de la carotte MD04-2718 est proche de 3 cmka™.

5.3 Production et sédimentation des tests carbonatés des foraminiféres
planctoniques pendant quatre périodes glaciaire/interglaciaire de la carotte MDO04-
2718

Une premiére estimation de la production carbonatée, incluant la production de foraminiféres
planctoniques, peut étre faite en observant les données d’aire de Calcium mesurées sur
I’ensemble de la carotte MD04-2718 (Figure 5-2). Les pics de forte concentration de Ca
témoignent d’une trés forte abondance d’organismes a tests carbonatés tels que les
coccolithophores et les foraminiféres dans les sédiments. Au Sud de 1’Océan Indien,
particuliérement au Nord du PF, la concentration en carbonates dans les sédiments (Figure 5-
2b) augmente durant les périodes interglaciaires et diminue lors des périodes glaciaires
(Howard et Prell, 1994 ; Anderson et al., 1998 ; Carter et al., 2000, Chase et al., 2003). Les
fortes périodes de production, marquées par les pics d’aire Ca, peuvent étre reliées a une
disponibilité de nutriments dans les eaux de surface, permettant une augmentation de la
production primaire et secondaire (Ivanova et al., 2003). Par exemple le MIS 5, marqué par
un pic majeur de concentration de carbonates, a déja été reconnu comme trés productif dans le
Sud de 1’Océan Indien (Manoj et Thamban, 2015). Ce phénoméne a di accroitre les flux de
CO; prélevés dans le compartiment atmosphérique vers le compartiment océanique (pompe
biologique du carbone) (Kohfeld ef al., 2005), lors des périodes chaudes.

Dans I’océan Austral, le déplacement des fronts vers les hautes latitudes pendant les
interglaciaires et vers les basses latitudes pendant les glaciaires, peut étre déduit des
alternances de production carbonatée (intensité de ’aire Ca) (Labeyrie et al., 1996). Cela
s’applique a la carotte MD04-2718, ou une période productive, donc interglaciaire, implique
la position du FP au sud du Plateau de Kerguelen. A I’inverse, en période glaciaire, le PF
migre vers le Nord et se positionne au Nord du Plateau. Les fronts océaniques de 1’ Austral
Indien, qui témoignent de la circulation océanique générale et notamment de 1’intensité de
I’ACC, ont migré d’environ 7° de latitude lors des passages glaciaires/interglaciaires
(Salvignac 1998).

La courbe d’aire Ca de la carotte MDO04-2718 montre de 2 pics majeurs qui témoignent de
fortes périodes productives au cours des MIS 5 et 11 aux abords du Plateau de Kerguelen,
ainsi que du probable déplacement des fronts froids vers le Sud durant ces deux périodes

chaudes.

L’effet des foraminiféres planctoniques dans la pompe biologique du carbone et dans les flux
de carbone flit analysé a travers les glaciaires/interglaciaires (Terminaison = T) les plus forts,
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et représentés par un signal maximum de concentration en Ca (Figure 5-2). Nos analyses se
sont concentrées sur 4 périodes de temps : les derniers 21 ka incluant la Terminaison I (T I),
le MIS 6/5 (T II), le MIS 12/11 (T V), et la transition glaciaire / interglaciaire de MIS 36/35.
Pour I’ensemble des assemblages de foraminiféeres planctoniques nous avons déterminé la
présence d’un maximum de 15 especes. Afin de représenter I’ensemble de cet assemblage et
de sa diversité spécifique, les especes seront traitées une a une pour mettre leur importance en
exergue ; ou bien, en les classant dans deux catégories biogéographiques soit (1) tropicales
subtropicales tempérées et (2) polaires subpolaires (cf. Bé et Hutson, 1977, Hemleben et al.,
1989). La premicre catégorie « Froides» regroupe les especes polaires a subpolaires :
Neogloboquadrina pachyderma, Globigerinita uvula, Orcadia riedeli, Neogloboquadrina
incompta, Globigerina bulloides, Turborotalita quinqueloba. La deuxiéme catégorie
« Chaudes — Tempérées » regroupe les especes transitionnelles, subtropicales et tropicales :
Globoconella inflata, Globigerinita glutinata, Globigerinoides ruber, Globorotalia
truncatulinoides, Globorotalia crassaformis, Trilobatus sacculifer, Globoquadrina dutertrei,
Globigerinella calida, Globorotalia scitula.

5.3.1. Terminaison |

On s’intéresse aux premiers 255 cm du sommet de la carotte, soit, d’aprés notre modele d’age,
sur les derniers 21 000 ans, incluant le dernier maximum glaciaire (LGM), la déglaciation, la
Terminaison I et I’Holocene, avant la Révolution Industrielle. L’abondance des foraminiféres
planctoniques sur I’ensemble de la période sont présentées Figure 5-4.

Le taux d’accumulation (PFAR) des tests de foraminiféres planctoniques, varie d’un facteur
de presque 43 entre son minimum de 3,3.10° ind.cm?ka! a 17,7 ka, et son maximum de
143.10° ind.cm®ka™ & 1,66 ka. A partir de la fin de la période étudiée (21 ka), le PFAR va
décroitre jusqu’a atteindre son minimum a 17,7 ka, ce qui correspond au LGM. A partir de ce
minimum, il augmente progressivement jusqu’a 12 ka ou il atteint une valeur de
71,4.10° ind.cm?ka' pour le Younger Dryas. Puis, le PFAR oscille considérablement
jusqu’au haut de la carotte sédimentaire, et atteint sa valeur maximale de 143,0.10° ind.cn”
2ka'.

Les principales especes (>5 %) recensées sur cette section de la carotte sont, par ordre
décroissant : Neogloboquadrina pachyderma, Globigerinita uvula, Turborotalita quinqueloba,
Neogloboquadrina incompta, puis, Globigerinita glutinata. Les « Espéces froides » dominent
trés clairement I’ensemble de 1’assemblage a plus de 88 %. N. pachyderma et G. uvula, les
deux espéces polaires (Bé et Hutson, 1977) de cet assemblage dominent la totalité de la
section étudiée avec une représentativité a elles deux de plus de 80 %. On note une certaine
complémentarité entre ces deux espéces, le plus fort pourcentage de G. uvula (environ 20 %)
s’écroule 1a ou le pourcentage de N. pachyderma passe de 60 a 80 %. Les especes subpolaires
T. quinqueloba et N. incompta sont elles aussi plus abondantes entre 12 ka et le subactuel.
L’espéce G. glutinata, de type transitionnel, apparait clairement (>5 %) a partir de 14 ka. La
diversité augmente quant a elle a partir de 17,7 ka pour passer de H=0,1 a environ H=1,2 a
12ka, période a partir de laquelle il restera quasiment constant jusqu’au subactuel.

La diversité spécifique des foraminiferes planctoniques augmente a partir de 12 ka, jusqu’au

subactuel, révélant une hausse des températures de surface dans [’océan.
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Figure 5-4 : Abondances relatives des especes planctoniques majeures (>5 % dans au moins
un des échantillons) ; abondances relatives des « Espéces Froides » et « Espeéces Chaudes a
Tempérées », pour lesquelles toutes les espéces sont prises en compte, y compris celles d’une
abondance <5 % ; PFAR (ind.cm™.ka™).

5.3.2 Terminaison Il

La Terminaison II est suivie par un interglaciaire (MIS 5) trés riche en Ca (Fig. 5-2). Le MIS
5 se décompose en 5 sous-stades (Shackelton 1969) dont 1’Eemien, défini dans 1’Océan
Austral par un réchauffement important des eaux superficielles (Salvignac 1998). Les
¢chantillons analysés ici couvrent la fin du glaciaire MIS 6 et le début du MIS 5, entre
environ 176 et 106 ka (Figure 5-2). Le PFAR (Figure 5-5) autour de T II varie de 0,7.10°
ind.ecm?ka' a 238,4.10° ind.cm?ka' dans la période le plus productive dans I’Eemien
(Fig. 5-5). On observe ainsi quelques fluctuations dans la production des organismes
carbonatés qui peuvent s’apparenter aux « sous-stades » du MIS 5 décrits par Shackelton et al.
(2002).
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Figure 5-5 : Abondances relatives des especes planctoniques majeures (>5 % dans au moins
un des échantillons) ; abondances relatives des « Especes Froides » et « Espéces Chaudes a
Tempérées », pour lesquelles toutes les espéces sont prises en compte, y compris celles d’une
abondance <5 % ; PFAR (ind.cm™.ka™).

Les especes principales de foraminifeéres planctoniques (>5 %) recensées dans cette période
de temps dans la carotte MD04-2718 sont, dans 1’ordre décroissant : Neogloboquadrina
pachyderma, Globigerinita uvula, Globigerina bulloides et Turborotalita quinqueloba. 1l
s’agit uniquement d’espéces polaires a subpolaires, ce qui témoigne d’un environnement
global froid pour les eaux de surface océanique, pour I’ensemble de la section. L’espéce qui
domine 1’assemblage avec le plus fort pourcentage est N. pachyderma (>30 %). Son
abondance la plus forte est notée en fin de section (176 ka) ou elle constitue un assemblage
mono-spécifique. G. uvula, la seconde espéce polaire a un profil complémentaire a celui de N.
pachyderma puisqu’elle est plus fortement représentée 1a ou N. pachyderma 1’est plus
faiblement. L’espéce G. bulloides présente un pic d’abondance a 112 ka. Etant une espéce
opportuniste (Bé et Hutson, 1977, Hemleben er al., 1989, Schiebel et Hemleben 2005), cela
suggére une période productive pour les eaux de surface océanique. L’abondance de I’espéce
T. quinqueloba oscille avec toutefois de plus fortes abondances autour de 140 ka (Fig. 5-5).
Les « Espéces Froides » dominent I’ensemble de la section a plus de 97 %. On observe
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cependant ’apparition d’un signal « Espéces Chaudes a Tempérées » a trois reprises, 138,
125 et 106 ka. Ces espéces, faiblement représentées puisque <5 % changent fortement
I’indice de Shannon (H). Il passe de H = 0,2 en fin de section (176 ka) a H=1 pour 138 ka, et
atteint son maximum de H = 1,6 a 135 ka, témoignant ainsi d’un changement des conditions
écologiques entre les conditions plus limitantes (froides, production primaire plus faible) et
moins limitantes (chaudes, production primaire plus forte). L’indice H décroit ensuite
progressivement jusqu’a 106 ka ou il est de 1.

Un climat légerement chaud se met en place a Kerguelen un peu avant 138 ka et se maintient
(H=1) jusqu’a 106 ka, soit, tout au long du MIS 5. La présence d’'un assemblage polaire a
subpolaire (sans aucune espéce subtropicale) pendant [’intégralité de cet interglaciaire,
méme pendant |’Eemien, stade réputé particulicrement chaud, pose la question des
répercussions de ce réchauffement dans les hautes latitudes sud. Par contre les trés fortes
valeurs de PFAR observées (presque 2 fois plus que les valeurs de PFAR subactuel)
confirment que ce stade interglaciaire a été particulierement productif.

Le faible indice H dii a un assemblage mono-spécifique de N. pachyderma et le tres faible
PFAR enregistré a 176 ka suggere que le milieu proche de Kerguelen a fonctionné pendant le
MIS 6 sous condition glaciaire, c’est-a-dire avec un front polaire situé au Nord de Kerguelen.

5.3.3 Terminaison V

La limite entre les stades isotopiques marins 12/11 (Terminaison V) a été choisie dans le
cadre de cette étude, car il s’agit d’une période interglaciaire ou les taux de carbone
atmosphérique étaient équivalents a ceux de la période préindustrielle. La transition
climatique de MIS 12/11 (T V) est marquée par une trés forte concentration de Ca qui signale
possiblement une forte augmentation de la production de plancton calcifiant. Le taux
d’accumulation des foraminiféres planctoniques enregistré pour cette section de la carotte
s’étend de 1,8.10%°ind.cm?ka'! il y a 430 ka a 136,1.10° ind.cm?.ka! a environ 410 ka
(Figure 5-6). Le plus faible PFAR est enregistré a 430 ka, puis augmente progressivement
jusqu’a 426 ka ou il atteint un plateau de 60,0.10% ind.cm? ka™!, jusqu’a 422 ka. Il réaugmente
ensuite jusqu’a 411 ka ou il atteint son maximum, ce qui correspond a la fin de la transition
entre le glaciaire MIS 12 et I'interglaciaire MIS 11. Le PFAR diminue ensuite jusqu’a la fin
de la section datée a 378 ka, a une valeur d’environ 55.10% ind.cm?.ka™.

Les espéces principales (>5 %) qui composent 1’assemblage de cette période sont, par ordre
de décroissance : Neogloboquadrina pachyderma, Globigerinita uvula, Globigerina bulloides,
Neogloboquadrina incompta, Turborotalita quinqueloba et Globigerinita glutinata. Les deux
especes polaires N. pachyderma et G. uvula forment a elles deux 70 % de I’assemblage total,
ce qui témoigne des températures froides de la région a cette époque (MIS 12). Comme
observé précédemment, elles présentent une abondance « complémentaire », le pourcentage
de N. pachyderma est plus fort 1la ou celui de G. uvula est le plus faible. Les espéces
subpolaires G. bulloides et T. quinqueloba ont un pic de représentativité a 419 ka. L espece N.
incompta est présente surtout dans la partie la plus ancienne de la section, atteignant 13 % de
I’assemblage a 385 ka. G. glutinata, espece transitionnelle a chaude, atteint 8 % de
I’assemblage total des foraminiferes a 400 ka.
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Figure 5-6 : Abondances relatives des espéces planctoniques majeures (>5 % dans au moins
un des échantillons) ; abondances relatives des « Espéces Froides » et « Espéces Chaudes a
Tempérées », pour lesquelles toutes les espéces sont prises en compte, y compris celles d’une
abondance <5 % ; PFAR (ind.cm™.ka™).

On observe la présence d’« Espéces Chaudes a Tempérées » a partir de 426 ka et atteignant
leur maximum de représentativité a 400 ka (Figure 5-6). La diversité spécifique est fortement
corrélée a la courbe du PFAR. L’indice de Shannon est tres faible en fin de section et atteint
son maximum a 407 ka, avec une valeur proche de H = 1,8. Il redescend progressivement
ensuite jusqu’a 378 ka a une valeur de H = 1. Lorsqu’il y a une augmentation du nombre de
foraminiferes planctoniques dans un échantillon, il y a augmentation de la diversité spécifique.
L’augmentation de la concentration en individus dans les échantillons suggére la présence
d’un milieu plus favorable a la prolifération des individus. Le milieu supporte alors une
production primaire plus intense, notamment phytoplanctonique, ce qui profite aux
foraminiféres planctoniques (Anderson et al., 1979). Il pourrait s’agir ici du témoignage d’un
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déplacement des fronts vers le Sud, entrainant avec lui une zone plus productive et un
assemblage de foraminiféres plus diversifié.

Les caractéristiques du MIS 11, en terme d’assemblage et de productivité (PFAR) sont
relativement semblables a celles de la période subactuelle. Au moment de la transition
glaciairelinterglaciaire, les assemblages de foraminiferes, le PFAR et l'indice H suggerent le
déplacement du front froid vers le Sud avec un positionnement du Plateau de Kerguelen dans
[’équivalent actuel de la Zone Polaire Frontale au cours du MIS 11.

5.3.4 MIS 36/35

La succession MIS 36/35, au début de la révolution mi-Pléistocéne, est marquée de cycles
glaciaire/interglaciaire dont la périodicité est sous influence de 1’obliquité de la Terre. Selon
le modéle d’age, les échantillons étudiés couvrent une période de temps allant environ de
1230 a 1130 ka. L’abondance des foraminiféres planctoniques (PFAR) obtenue pour cette
période (Figure 5-7) témoigne de forts changements de 1’accumulation des foraminiferes
planctoniques pendant cette période avec des valeurs allant de 10,4.10° ind.cm?ka'! a 1,13
Ma jusqu’a 403,1.10° ind.cm?.ka! a 1,19 Ma (soit trois fois supérieure a la production
subactuelle). Le premier pic, a 1 228 ka, peut étre attribué a la fin du MIS 37 et marque le
début de la transition vers le glaciaire 36, ou 1’on observe de faibles valeurs de PFAR. Un fort
pic de PFAR a 1 191,5 ka, marque une brutale et rapide transition chaude que I’on pourrait
attribuer au MIS 35. Le dernier pic, moins intense et plus ¢talé dans le temps, marque lui
aussi un changement dans le climat a partir de 1 164 ka, et jusqu’a 1 140 ka ; il pourrait s’agir
d’une interstadiaire de MIS 35.

Les espéces les plus abondantes de cette section (>5 %) sont, dans 1’ordre décroissant :
Neoglobogquadrina pachyderma, Globigerina bulloides, Turborotalita quinqueloba et
Globorotalia crassaformis. L’espéce polaire N. pachyderma présente sa plus forte dominance
a I’extrémité la plus récente de la section étudiée, suggérant ainsi la présence de la période
glaciaire la plus froide de la section (Fig. 5-7). L’espéce polaire N. pachyderma et I’espéce
subpolaire T. quinqueloba semblent avoir des profils trés complémentaires. T. quingueloba
présente son pic de représentativité¢ a 1,191 Ma, 1a ou N. pachyderma a son pourcentage le
plus faible. C’est aussi pour cette période que 1’espéce G. crassaformis, plus jamais retrouvée
ultérieurement comme especes majeures (>5 %), présente son pourcentage le plus élevé,
marquant ainsi I’existence d’un climat plus chaud et plus favorable au développement
d’« Espéces Chaudes a Tempérées » (Hemleben et al., 1989) aux abords de Kerguelen. Au
méme moment (1,19 Ma), un maximum de PFAR (Fig. 5-7) et une forte concentration de Ca
(Fig. 5-2) témoignent d’une forte production du plancton calcifiant. L’indice de Shannon
quant a lui témoigne de la présence de deux périodes a forte diversité spécifique (H=1,3,
H=1,5) a 1,19 Ma et 1,16 Ma, puis il s’écroule jusqu’a 0,2 en début de section (fin du MIS
35).

Deux épisodes de réchauffement, datés a 1 191 ka et environ 1 155 ka, sont repérables dans
[’enregistrement du MIS 35. La composition des assemblages, marquée par la présence
d’especes transitionnelles chaudes, et la diversité spécifique coincident avec des valeurs
exceptionnelles de PFAR qui représentent 1,7 fois la production de |’Eemien, stade réputé
particulierement productif, et 2,8 fois la production actuelle. Il faut noter aussi que les
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valeurs minimales de PFAR pendant les épisodes froids sont plus fortes (de 3 a 10 fois) que
celles des autres épisodes froids étudiés. Ces rapports pourraient ne pas correspondre a la
réalité, mais a un biais dit a un modele d’dge trop approximatif.
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Figure 5-7 : Abondances relatives des espéces planctoniques majeures (>5 % dans au moins
un des échantillons) ; abondances relatives des « Espéces Froides » et « Espéces Chaudes a
Tempérées », pour lesquelles toutes les especes sont prises en compte, y compris celles d’une
abondance <5 % ; PFAR (ind.cm™.ka™).

5.3.5 Conclusion de I'étude des 4 périodes glaciaires / interglaciaires de la carotte MD04-
2718

Les forts écarts de PFAR constatés pendant les 4 périodes de changement climatique étudiées
suggérent que les budgets de carbone induits par les foraminiféres peuvent varier
considérablement entre périodes glaciaires et interglaciaires. Les trés fortes valeurs de PFAR,
égales a 143,0.10%, 238,0.10°, 136,1.10° et 403,1.10° ind.cm?.ka™! pour les interglaciaires
respectifs de 1,66 ka, pour ’Eemien, a 410 ka et a 1,19 Ma générent probablement une forte
contribution des foraminiféres planctoniques a la pompe biologique du carbone lors de
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période chaude. Alors que la courbe d’aire calcique indiquait de trés fortes productions
carbonatées pour le MIS 12/11, il s’agit de la section pour laquelle le PFAR est le plus faible.

Pour I’ensemble des sections, la complémentarité des abondances relatives entre 1’espéce
Neogloboquadrina pachyderma et les espéces Globigerinita uvula, Globigerina bulloides,
Neogloboquadrina incompta et Turborotalita quinqueloba suggere que seule ’espece N.
pachyderma présente un profil « polaire » dans la carotte et que G. uvula, G. bulloides, N.
incompta et T. quinqueloba sont représentatives d’un systéme un peu plus chaud type
subpolaire.

5.4 Estimation des budgets de CaCOs; de I'espéce Neogloboquadrina pachyderma
pour la derniere déglaciation de la carotte MD04-2718.

L’objectif de ce chapitre est de présenter un exemple de calcul de budgets de carbone
inorganique (CaCQ3) induits par les foraminiféres planctoniques au cours de la période de
transition climatique la plus récente (21 ka-actuel) pour le plateau de Kerguelen. Par manque
de temps, nous n’avons pas pu effectuer d’analyses morphométriques sur toutes les especes
composant les assemblages de la section. L’assemblage étant principalement dominé par
I’espéce N. pachyderma, nous avons concentré 1’étude morphométrique sur cette espéce
uniquement. La droite de calibration « taille/masse », établie pour cette espece dans le
chapitre précédent, sera appliquée a la taille moyenne des foraminiféres (toutes espeéces
confondues) composant 1’assemblage total des échantillons analysés, et permettra ainsi une
premicre estimation des paléobudgets de Carbone inorganique des foraminiféres
planctoniques.

5.4.1 Taille de Neogloboquadrina pachyderma pendant la derniére déglaciation.

L’espeéce N. pachyderma, étant ’espéce dominante dans tous les échantillons de la derniere
glaciation, elle a été choisie pour effectuer le test de calcul de budget de C. Des mesures
morphométriques ont donc été effectuées sur tous les spécimens de N. pachyderma des
échantillons prélevés entre 0 et 255 cm du subactuel a 21 ka, avec un pas de 10 cm
(Annexe 6). Pour ce faire, les tests ont été photographiés a I’aide d’un microscope
automatique (cf. protocole Chapitre 4) et leurs parameétres de taille furent analysés par le
logiciel AnalySIS (Olympus).

Il apparait que la taille moyenne de N. pachyderma varie de 142,07 um a 164,13 pm
(Figure 5-8). La déviation standard (écart-type) par échantillon est comprise entre 34,81 pm
et 15,25 pm.
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Figure 5-8 : Taille moyenne et écart-type du diamétre minimal de Neogloboquadrina
pachyderma par échantillons, en fonction du temps.

Cette variabilité n’apparait pas significative, mais on observe tout de méme que les valeurs
les plus faibles de la taille moyenne des tests sont obtenues a environ 18 ka, ce qui correspond
au Last Glacial Maximum (LGM) et 12 ka, le début du Younger Dryas. Il s’agissait des deux
périodes les plus froides durant les derniers 21 ka, suivies par des réchauffements climatiques
a échelle globale. Ces périodes de réchauffement sont marquées par des augmentations de la
taille de N. pachyderma (Fig. 5-8). Méme si la variabilité dans la taille des coquilles de
foraminiferes n’est pas significative, les minima de taille semblent corrélés aux changements
climatiques du Pléistoceéne et de I’Holocene (Fig. 5-2). 1l s’agit 1a d’un premier résultat, qui
suggere un changement des conditions écologiques et de la production des tests. Dans un
climat plus froid, a échelle globale, avec des étés plus courts dans les hautes latitudes la taille
des tests devient plus petite que dans des conditions plus chaudes (Schmidt et al. 2004,
Science). La présence de tests de plus petite taille dans les assemblages induit une diminution
des flux de carbone et cela se répercute probablement dans la pompe biologique du carbone
(diminution de son efficacité). De plus, la vitesse de sédimentation des tests de petite taille est
plus lente que celle des tests a grande taille (Caromel et al., 2015) et la dégradation du Co et
du Cinorg est plus forte avec un temps d’exposition plus long dans la colonne d’eau.

C’est pour cette raison que dans les calculs suivants, nous utiliserons la taille moyenne de N.
pachyderma pour chaque profondeur étudiée (tous les 10 cm), et non une moyenne globale
sur I’ensemble de la Terminaison 1.

5.4.2 Calcul préliminaire d’'un budget de CaCOs pour la derniére déglaciation de la
carotte MD04-2718, a partir des analyses morphométriques de N. pachyderma.

Aux données morphométriques de N. pachyderma pour I’ensemble de la Terminaison I, nous
avons appliqué la droite de calibration « taille/masse » correspondante (N. pachyderma),
déterminée dans le chapitre 4 :

Y Npachyderma = 8.458953.10x!-9207
y : masse calcique d’un individu en pg.
x : diametre minimum de la coquille

Nous utilisons ici I’équation de droite de N. pachyderma pour des calculs plus précis et
adaptés puisque 1’équation de droite globale du Chapitre 4 est estimée pour toutes les espéces
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de foraminiféres planctoniques composants 1’assemblage total du Sud de I’Océan Indien
(incluant des especes tempérées-chaudes). Cela évite des surestimations liées a la présence
dans 1’équation globale d’espéces au rapport masse / taille de tests plus fort que pour N.
pachyderma.

L’équation nous a permis de déterminer le poids moyen des foraminifeéres qui s’étend de 1,15
a 1,52 pg par individus. A ces résultats, le taux d’accumulation des foraminiféres
planctoniques pour toute la période étudiée a été appliqué (Tableau 5-2) ; il est alors possible
de déterminer les budgets de Cinorg induits par les foraminiféres :

Bcinore=Mi*PFAR;
M;= masse moyenne d’un individu
PFAR= taux d’accumulation en nombre d’individus/cm*/ka

Tableau 5-2 : Abondance, taille et poids moyen des individus de Neogloboguadrina
pachyderma en fonction tout au long de la Terminaison I. Les cellules surlignées en bleu clair
montrent les maxima, celles en vert les minima.

N.Bbachydermal N.@achydermal Total@FARE Budget@aCO3: BudgetEn@E

Timedka) mediumBizedum) calculated@veightqug) (Ind/cm2/ka) (ug/cm2/ka) CaCO3/m2/a
0,000 155,650 1,373 114541,714 157303,803 1,57
1,966 156,670 1,391 93952 130655,171 1,31
2,647 150,893 1,294 82752 107069,078 1,07
3,403 148,305 1,252 99840 124955,924 1,25
4,160 154,998 1,362 72850,286 99243,485 0,99
4,916 147,718 1,242 98560 122418,232 1,22
5,672 159,746 1,444 61440 88693,827 0,89
6,429 153,544 1,338 55424 74149,606 0,74
7,185 154,073 1,347 36391,385 49009,583 0,49
7,941 161,773 1,479 82471,385 121972,221 1,22
8,697 153,084 1,330 52224 69466,601 0,69
11,057 146,784 1,227 35200 43191,586 0,43
11,941 142,074 1,153 71364,923 82249,689 0,82
12,826 154,062 1,347 36205,714 48752,363 0,49
13,710 152,183 1,315 37851,429 49781,277 0,50
14,595 157,407 1,403 34560 48496,938 0,48
15,479 162,420 1,490 18501,818 27574,244 0,28
16,364 164,127 1,521 14144 21507,024 0,22
17,248 152,800 1,325 6580,364 8721,852 0,09
18,000 144,536 1,191 9495,273 11310,609 0,11
18,415 144,536 1,191 11481,600 13676,688 0,14
19,272 152,681 1,323 29114,182 38531,548 0,39
20,000 159,758 1,444 14850 21440,276 0,21
20,985 158,256 1,418 72038,400 102138,396 1,02
21,842 161,459 1,473 86747,429 127819,272 1,28
Units um/ind ug/ind ind/cm2/ka  ug/cm2/ka g/m2/a

Pour la Terminaison I, les budgets de CaCO; constitués par les foraminiféres planctoniques, a
I’Est du Plateau de Kerguelen, sont plus de 18 fois plus élevés au subactuel (1,573
g CaCO;.m2.a') qu’a la fin du LGM il y a 17,25 ka (0,087 g CaCOs.m2.a"). Ces budgets de
CaCOs sont cohérents, voire considérables, en comparaison aux données de la littérature.
Pour la surface de I’océan a 1’actuel, Schiebel (2002) présente dans les hautes latitudes Sud
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des budgets de 5,5 gm?2.an"! (Wefer et al., 1982), a [60°55°S -57°6’W] ou encore <0,01 g.m
2.an! 2 3880 m de profondeur (piége a sédiments Fischer et al., 1988), 4 [62°27°S -34°46"W].

De plus, les données de la Tableau 5-2 illustrent bien les périodes de réchauffement durant la
déglaciation, avec un pic a 12 ka (Boelling/Alleroed), et un réchauffement du climat suivant
le Younger Dryas. Le Younger Dryas est lui-méme marqué par une diminution du taux
d’accumulation aux environs de 11 ka. Une baisse similaire de I’accumulation du carbone aux
environs de 8 ka peut provenir de I’événement froid enregistré a 8,2 ka (Rohling et Pilike,
2005). Ces budgets peuvent représenter des changements considérables dans les stocks de
carbone. Aprés 1’événement de 8,2 ka, la stabilisation d’un climat relativement chaud a
permis au carbone de s’accumuler, certainement grace a la production, la sédimentation et la
préservation des foraminiféres planctoniques.

Les résultats de cette étude apportent de nouveaux éléments de compréhension dans la
variabilité des budgets de carbone inorganique marins pendant les périodes de changement
climatique (Barker et Elderfield 2002). Le poids individuel des foraminiféres planctoniques
marins n’avait jusqu’ici jamais été pris en considération pour les calculs de budgets de calcite
alors qu’il varie en fonction des périodes glaciaires et interglaciaires (cette étude) et du pH
océanique (Moy et al. 2009, de Moel et al., 2009).

Contrairement & ce que l’on a pu observer dans le Chapitre 2, la taille des tests de
Neogloboquadrina pachyderma est positivement corrélée a I’évolution du PFAR (Tableau 5-2
et la figure 5-8). Cela signifie que la taille des individus augmente en période productive,
avec une amélioration des conditions environnementales (réchauffement), ce qui pourrait aller
a I’encontre de la stratégie R associée a cette espece (Pados et Spielhagen, 2014).

5.5 Conclusion

L’étude de la carotte sédimentaire MD04-2718 a permis de mettre en évidence le
déplacement des fronts hydrologiques situés sur le plateau de Kerguelen, vers le Sud, lors de
chaque transition glaciaire / interglaciaire grace a 1’abondance totale et a la composition
spécifique des assemblages de foraminiféres planctoniques. Et inversement, la position du FP
au nord du plateau est probable au moment des stades glaciaires.

L’analyse des taux d’accumulations (PFAR) pour les foraminiféres planctoniques sur 4
périodes de temps distinctes laisse supposer de trés fortes productions pendant les
interglaciaires, allant jusqu’a 403,1.10% ind.cm?.ka! au MIS 35, et de trés faible productions
durant les périodes glaciaires (0,7.10° ind.cm?ka" a 176 ka).

Des budgets de Cinorg (CaCOs3) induits par les foraminiféres planctoniques sont estimés pour
les derniers 21 ka incluant le réchauffement climatique de T I. Pour la période la moins
productive de la section (3,3.10° ind.cm2.ka a 17,7ka), le budget de CaCOs5 calculé est 18
fois inférieur (0,087 g CaCO;.m™.a'). Cette observation suggére que pour des périodes
encore plus productives, tel que celles observées au MIS 35 et a I’Eemien, les budgets de
CaCOs pourraient étre de 2 a 3 fois plus élevées. Nous avons a notre disposition des équations
de droites de calibrations protéines / taille des foraminiféres (Chapitre 4), qui, appliquées aux
analyses morphométriques, aux assemblages, au PFAR et aux flux de foraminiféres (Salter et
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al. 2014) permettront de calculer des estimations de paléobudgets de Co dans les eaux de
surface au-dessus de la carotte MD04-2718.

Ces calculs seront présentés avec 1’ensemble des estimations de budgets de Corg €t de Cinorg
dans la synthése générale de cette thése.
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Figure 5-10 : Schéma récapitulatif des principaux résultats obtenus dans le chapitre 5. Les
fléches bleues représentent le déplacement des fronts vers le Sud. Les graphiques de couleur
représentent les pourcentages des « Especes Froides » (Noir) et des « Espéces Chaudes a
Tempérées » (Bleu) pour chaque période étudiée. Les graphiques d’aire grisée représentent le
taux d’accumulation PFAR des foraminiféres planctoniques, toutes especes confondues, en
« Ind/cm*/ka ».
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Chapitre 6 : Syntheése générale de la these et premicres
estimations des budgets de carbone
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Chapitre 6 : Synthése générale de la theése et premieres estimations des
budgets de carbone

6.1. Principaux résultats de la thése.

L’objectif principal de cette thése était de mieux comprendre et contraindre le role des
foraminiféres planctoniques dans la pompe biologique du carbone au Sud de I’Océan Indien.
Afin d’y répondre, nous avons axé notre recherche en 5 grands axes complémentaires,
représentés par les 5 chapitres de ce manuscrit.

Le Chapitre | dresse un état des lieux hydrologique de la zone d’étude en s’intéressant a son
fonctionnement, mais aussi a son fractionnement latitudinal et en profondeur. Ce travail
permet de dégager les résultats principaux suivants.

Dans la région Sud Ouest de 1’Océan Indien, il existe un fort fractionnement latitudinal, lié¢ a
la présence de trois fronts hydrologiques successifs trés proches, les fronts Subtropical (STF),
Sub-Antarctique (SAF) et Polaire (PF). Par essence, la position et I’intensité de ces fronts sont
variables, notamment a ’échelle interannuelle considérée dans les 4 premiers chapitres de ce
travail, impactant les eaux de surfaces présentes, & commencer par une variation dans les
parameétres physico-chimiques (salinité globalement plus ¢élevée en 2014, 1égere diminution
de la température de 2012 a 2014,...) et dans la production primaire ([Chl-a]). Ce chapitre
met aussi en évidence la particularité des eaux aux abords de Kerguelen, ou les eaux de
surface présentent systématiquement de plus fortes concentrations en Chl @, mais aussi une
diminution de salinité ponctuelle, liée aux apports fluviatiles iliens ou au mélange avec des
eaux de ’AAZ. On observe une forte variabilité des paramétres physico-chimiques dans la
colonne d’eau avec la présence de différentes masses d’eau, telle que la SAMW. On note
aussi de plus fortes [Chl-a] en subsurface, entre 40 et 80 m de profondeur, et ce, plus
particuliérement pour les eaux de la PFZ et de I’AAZ.

Cette région océanique est donc extrémement dynamique avec une forte variabilité
interannuelle, en surface, comme en profondeur, ce qui devrait impacter la répartition des
foraminiféres planctoniques, mais aussi leur métabolisme et, par conséquent, leur role dans la
pompe biologique du carbone.

Dans le Chapitre 2, les abondances totales de la population et la composition des assemblages
des foraminiféres planctoniques de la région sont présentées pour les deux étés consécutifs
d’échantillonnage (2012, 2013) et pour 17 stations localisées entre 30°S et 56,5°S. Pour la
premiére fois depuis la fin des années 1980 (recherches de B¢ et al., 1977, 1979), les faunes
« actuelles » des foraminiféres du Sud de 1’Océan Indien ont été quantifiées et discutées en
fonction des caractéristiques du milieu ambiant.

Un fort clivage apparait entre les assemblages observés de part et d’autre du STF, et ceux
vivant au Sud du PF. Au Nord du STF, les assemblages de foraminiféres planctoniques se
caractérisent par une forte diversité spécifique, représentée par un mélange d’especes
tempérées, subtropicales et parfois tropicales, mais aussi par de faibles abondances (10 ind.m"
3). Au Sud du STF, dans la SAZ et la PFZ, les abondances de foraminiféres planctoniques
atteignent de fortes valeurs d’environ 150 a 200 ind.m>. Ces abondances sont représentées
par un assemblage d’espéces subpolaires.
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Dans I’AAZ (au Sud du PF), les abondances de foraminiféres planctoniques peuvent atteindre
plus de 1000 ind.m>, avec un assemblage polaire, trés fortement dominé par les espéces
Neogloboquadrina pachyderma et Globigerinita uvula. Ce travail de recherche a aussi permis
I’observation de 1’espeéce Orcadia riedeli au sud du SAF, espeéce jusqu’a ce jour non décrite
dans 1’ Austral Indien.

Les analyses morphométriques des assemblages échantillonnés en 2012 révélent la présence
de foraminiféres plus grands au Nord du STF, zone plutét oligotrophe, qu’au sud du STF
(dans la SAZ, la PFZ et I’AAZ), ou la production primaire est pourtant la plus intense. Cela
confirme la stratégie R des espéces les plus abondantes de 1’assemblage, a savoir qu’elles
favorisent leur reproduction a la croissance, dans un environnement favorable (forte
concentration en nourriture).

Ces analyses morphométriques des assemblages, couplées aux relations protéine vs taille et
CaCOs vs taille (résultats du Chapitre 4), permettent d’estimer les budgets de carbone
organique et inorganique des foraminiferes actuels du Sud Ouest de 1’Océan Indien. Ces
budgets seront proposés dans la deuxiéme partie de cette synthése.

L’ensemble des investigations par Continuous Plankton Recorder (CPR) dans le Sud de
1’Océan Indien est décrit dans le Chapitre 3. Dans le contexte du projet MD-CPR (soutenu par
I’IPEV), le montage d’une collaboration avec Pr. P. Koubbi, du Muséum National d’Histoire
Naturelle a permis 1’analyse biogéographique des assemblages de foraminiféres planctoniques
au moyen d’un CPR (Continuous Plankton Recorder). Les données d’assemblages ont été
acquises par S. Fabri-Ruiz, dans le cadre de son stage de M2 (financé par la Réserve Naturelle
Nationale des Terres Australes Francaises). Ce travail d’étude sur la faune des foraminiféres
planctoniques avec un CPR s’est enrichi d’une deuxieéme collaboration, avec Graham Hosie,
Andrew Davidson et John Kitchener, chercheurs de 1’Australian Antarctique Division
(Tasmanie — Australie). Ces recherches ont permis de sonder la pertinence de 1’outil CPR
pour le prélevement et I’étude des foraminiféres planctoniques au Sud de I’Océan Indien,
mais aussi d’apporter des informations sur la dynamique de production des foraminiféres
planctoniques et de spatialiser les observations effectuées en stations (résultats du Chapitre 2).
Dans le sud-ouest de 1’Océan Indien, 13 espéces de foraminiféres planctoniques ont été
rencontrées. Dans la SAZ, ’espéce Globigerina bulloides est dominante, alors que
Globigerinita uvula et Neogloboquadrina pachyderma sont les espeéces principales dans la
PFZ et ’AAZ. Au Sud de la Tasmanie, 7 espéces sont décrites dans les assemblages, I’espece
majeure est Turborotalita quinqueloba. Dans le cadre du projet MD-CPR, les abondances
maximales ont été rencontrées aux abords de Kerguelen et au Sud de I’ile (258 ind.m™). Les
échantillons de ’AAD témoignent d’abondances allant jusqu’a 92 ind.m™ au Sud de la
Tasmanie (58.62°S).

La comparaison des abondances et des assemblages récoltés par CPR avec les données issues
de la littérature (pieges a sédiments, données SO-CPR pour le sud de la Tasmanie) ou encore
avec les données du Chapitre 2 (étude d’assemblages prélevés au multinet en station)
témoigne de la pertinence du CPR comme outil rapide et efficace pour la collecte des
foraminiféres planctoniques. La production des foraminiféres planctoniques dans 1’ Austral
Indien semble fortement contrainte par la présence des différents fronts de la région (STF,
SAF, PF, SACCF). La « continuité géographique » de la technique d’échantillonnage CPR,
couplée aux résultats du Chapitre 2 et du Chapitre 4, permet de faire dans la seconde partie de
cette synthése, une premiére estimation a grande échelle des stocks de carbone instantanés
contenus dans les foraminiféres planctoniques des eaux de surface de I’Océan Austral Indien.
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Dans le Chapitre 4, la production de biomasse et de CaCOs des foraminiféres planctoniques
des latitudes transitionnelles, subpolaires et polaires, a été mesurée a 1’échelle individuelle.
Ce travail fut conduit sur un total de 1441 foraminiféres vivants, provenant de trois
campagnes océanographiques conduites au Sud Ouest de 1’Océan Indien, et comparé aux
observations faites sur 600 individus prélevés dans 1’Hémisphére Nord, en Mer de Barents
(collaboration SHOM). La base de données MAREDAT (MARine Ecosystem biomass DATa,
Schiebel et al., 2012), contenant les données de 754 individus de foraminiféres, a ainsi été
considérablement enrichie. Une importante variabilit¢ de biomasse protéique et de masse
calcique a été constatée a I’échelle individuelle. Méme si cette variabilité semble liée a la
production primaire ou encore au systeme des carbonates dans ’eau (DIC vs masse du test),
aucun facteur environnemental ne semble controler directement ni la production de biomasse
(Corg) ni la masse calcique (Cinorg) des foraminiféeres planctoniques. Les corrélations trés
significatives entre la taille du test et la biomasse de 1’individu, ainsi qu’entre taille et masse
calcique du test nous permettent d’utiliser avec confiance les équations des droites de
régression pour calculer biomasse et masse calcique d’un individu, connaissant la taille de son
test. Ces équations globales (ensemble des espéces) ou spécifiques sont du type y=a.x"°, ol y
définit la biomasse protéique (ug) ou la masse de calcite (ng), et ou x est le diametre
minimum de I’individu (um). C’est a partir de ces équations que des estimations des stocks de
carbone (Corg, CaCO3) produits par les foraminiféres planctoniques dans 1’ Austral Indien ont
pu étre calculées (Chapitre 6).

Afin de calculer un ordre de grandeur des paléobudgets de Ciorg induits par les foraminiféres
planctoniques sous forcage climatique (glaciaire/interglaciaire), le Chapitre 5 présente I’étude
de 4 sections (MIS 2-1, MIS 6-5, MIS 12-11, MIS 36-35) de la carotte sédimentaire MDO04-
2718, localisée sur le plateau de Kerguelen. L’analyse des taux d’accumulations (PFAR) des
foraminiferes planctoniques sur ces 4 périodes de temps permet d’observer de trés fortes
productions pendant les interglaciaires, allant jusqu’a 403,1.10° ind.cm?.ka™! au MIS 35, et de
trés faibles productions durant les périodes glaciaires (0,7.10% ind.cm?ka! a 176 ka). Les
analyses morphométriques utiles pour ’application des équations établies au Chapitre 4 ont
¢été focalisées sur I’espéce polaire Neogloboquadrina pachyderma car il s’agit de 1’espéce
dominant I’ensemble des sections étudi¢es de la carotte.

6.2. Calcul et estimation des budgets de carbone organique et inorganique des
foraminiferes planctoniques

Pour déterminer les stocks instantanés de Corg €t de Cinorg des foraminiféres planctoniques au
Sud de I’Océan Indien, nous avons a notre disposition :

e Les analyses des échantillons des compartiments de surface et de subsurface, prélevés
en stations (filet a plancton-Multinet) et grace au CPR (Continuous Plankton
Recorder) :

- Assemblages et abondances en station (Multinet), pour 2012 et 2013,

- Données morphométriques des espéces les plus abondantes de la zone d’étude
(Neogloboquadrina pachyderma, Neogloboquadrina incompta, Globigerina
bulloides, Globigerinita uvula) en 2012,

- Assemblages et abondances entre stations (CPR) en 2013.
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e Pour faire la liaison entre le compartiment de surface / subsurface et la surface des
sédiments, des données provenant de piéges a sédiments aux abords de Crozet (Salter
et al., 2014) et de Kerguelen (Thése Mathieu Rembeauville, en cours) sont utilisées :
- Espéces majeures (abondances > 5 %, pour les pieges de Crozet et Kerguelen),

- Flux journaliers des foraminiferes planctoniques (Kerguelen),
- Flux de CaCOs et de Cinorg (Crozet).

e Une carotte sédimentaire située sur le plateau de Kerguelen au Nord Ouest de 1{le
(MD04-2718) et pour laquelle nous avons étudié 4 sections correspondant aux
derniers 21ka, au MIS 6-5, au MIS 12-11 et au MIS 36-35:

- PFAR (taux d’accumulation des foraminiféres planctoniques) pour les 4 périodes
- Assemblages pour les 4 périodes,
- Données morphométriques de 1’espece N. pachyderma pour les derniers 21ka.

e Des équations de droites de calibration a partir desquelles il est possible de
reconstruire la biomasse des foraminiféres planctoniques (proxy de Cor,) et leur masse
calcique individuelle (proxy de Cinorg) a partir du moment ou 1’on connait le diamétre
minimum des individus :

- Equation protéines/taille « globale » (toutes espéces confondues), et par espéce
pour les plus abondantes de 1’assemblage. Ces équations sont établies a partir de
mesures effectuées sur des foraminiféres vivants prélevés en 2012, 2013 et 2014,

- Equation masse CaCOs/taille « globale » (toutes espéces confondues), et par
espece pour les plus abondantes de 1’assemblage. Ces équations sont établies a
partir de mesures effectuées sur des foraminiféres vivants prélevés en 2012, 2013
et 2014.

Dans un premier temps, les estimations des stocks de Cory €t Cinorg induits par les
foraminiféres planctoniques sont calculées a partir des assemblages vivants capturés par filet
a plancton et CPR ; ce sont donc des calculs de stocks instantanés de surface. Dans un
deuxiéme temps, griace aux données de pieges a sédiments disponibles dans la littérature, la
proportion de ces stocks transportée en profondeur peut étre calculée, soit un calcul de flux.
Dans un troisiéme temps, ces estimations de flux sont comparées aux enregistrements de
stocks de CaCOs calculés a partir de la carotte sédimentaire MD04-2718.

Estimation des stocks (Corg €t Cinorg) instantanés de surface

Connaissant les caractéristiques d’abondance et de taille des faunes vivantes actuelles
(Table 2-2, Chapitre 2), et grice aux équations de droites biomasse et masse de CaCOs
individuelle vs diamétre minimum établies en fonction de I’espéce, des estimations de stocks
instantanés de Corg €t Cinorg sont calculées pour le compartiment de surface (0-100m) (Table 6-
1). Au Nord de la zone (Station 2 a 5), les stocks de Cor vont de 0,02 4 0,75 pg.m™ et ceux de
CaCOs; de 0,33 a 34,21 p g.m>. Au Sud du Front Subtropical (Station 6 a 11), les stocks de
Corg vont de 4,51 a 334 pg.m? et ceux de CaCO; de 25,39 a 755 pu g.m>. Les plus fortes
productions, 334 pg.m? pour le Cor et 755 pg.m pour le Cinorg sont atteintes a 50 m de
profondeur, en Station 9.
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Le stockage du C par les foraminiféres planctoniques est le plus efficace pour les stations 7, 8,
9 et 10, situées dans la SAZ et dans la PFZ. Les moyennes de Cor dans les 100 premiers
métres de la colonne d’eau s’étendent de 51,86 pg.m™ (Station7) a 143,57 pgm
(Station 10) et les moyennes de CaCOs vont de 205,05 p g.m™ (Station 8) a 618,9 pg.m?
(Station 10).

Le rapport entre poids de CaCO; et poids de Cor par especes varie d’un facteur 10. Pour
Neogloboquadrina  pachyderma, CaCOs3/Cory = 2,28, pour Neogloboquadrina
incompta CaCO3/Cory = 3,32, pour Globigerinita uvula CaCO3/Cyy = 1,15, et pour
Globigerina bulloides CaCO3/Cors = 25,22. Cette forte variabilité entre les especes signifie
qu’un assemblage principalement dominé par ’espéce G. bulloides constituera un stock de
CaCO; bien plus important que de Corg, alors qu’un assemblage principalement dominé par G.
uvula constituera un stock de Corg équivalent a celui de CaCOs. 1l semble donc essentiel de
prendre en considération la composition des assemblages au niveau de 1’espéce dans les
estimations indirectes de stocks et de flux de carbone.

Table 6-1 : Estimations des stocks instantanés de Cor et de Cinorg dans le compartiment de
surface, pour les dix stations échantillonnées en 2012. Les valeurs sont en pg.m>. NA :
donnée non disponible

Negloboquadrina | Neogloboquadrina |- oy erinita uvula | Globigerina bulloides Totaux
pachyderma incompta
. ° Budgets | Budgets | Budgets | Budgets | Budgets | Budgets | Budgets | Budgets | Budgets | Budgets
Station N°| Depth (m) protéines | CaCO3 | protéines | CaCO3 | protéines | CaCO3 | protéines | CaCO3 | protéines | CaCO3
20 N.A N.A N.A N.A N.A N.A 0,75 34,21 0,75 34,21
50 N.A N.A N.A N.A N.A N.A 0,02 0,52 0,02 0,52
2 70 N.A N.A N.A N.A N.A N.A 0,20 3,84 0,20 3,84
90 N.A N.A N.A N.A N.A N.A N.A N.A N.A N.A
150 N.A N.A N.A N.A N.A N.A N.A N.A N.A N.A
10 N.A N.A 0,01 0,04 0,02 0,03 0,65 14,86 0,68 14,93
30 N.A N.A 0,03 0,13 N.A N.A 0,30 7,71 0,33 7,84
3 50 0,00 0,17 0,01 0,03 N.A N.A 0,25 7,01 0,26 7,21
70 N.A N.A 0,01 0,03 N.A N.A 0,02 0,30 0,03 0,33
90 N.A N.A N.A N.A N.A N.A 0,04 0,85 0,04 0,85
10 0,07 0,15 0,04 0,12 N.A N.A 0,24 4,77 0,34 5,05
30 0,07 0,17 0,03 0,11 0,00 0,00 0,08 1,76 [ 0,18 2,04
4 50 0,00 0,00 0,00 0,00 N.A N.A 0,09 1,73 0,09 1,73
70 0,07 0,15 0,08 0,29 N.A N.A 0,02 0,42 0,17 0,86
90 0,20 0,46 0,07 0,23 0,02 0,03 0,02 0,72 0,32 1,44
10 0,02 0,05 0,02 0,08 N.A N.A 0,17 3,81 0,21 3,93
5 70 N.A N.A N.A N.A N.A N.A N.A N.A N.A N.A
90 N.A N.A N.A N.A N.A N.A N.A N.A N.A N.A
10 6,07 14,21 2,29 7,53 0,30 0,36 3,02 70,60 11,68 92,70
30 12,47 27,73 4,96 16,25 0,08 0,10 2,85 56,20 20,36 100,28
6 50 4,83 11,27 1,58 5,06 0,33 0,37 1,44 29,30 8,17 46,00
70 1,58 3,57 0,74 2,51 1,34 1,64 0,85 17,66 4,51 25,39
90 1,79 4,52 1,52 5,55 1,64 1,96 0,66 13,88 5,62 2591
10 25,90 51,24 10,89 35,54 2,44 2,46 12,64 270,78 51,86 360,02
30 35,29 81,00 6,94 21,20 3,82 4,17 12,51 228,12 58,56 334,49
7 50 11,38 26,82 5,59 18,51 1,31 1,50 6,14 148,42 24,42 195,26
70 11,15 25,60 4,84 15,88 1,46 1,64 9,62 209,25 27,06 252,37
90 25,60 54,69 14,37 46,81 1,23 1,27 11,77 224,16 52,98 326,94
10 11,27 26,79 5,22 17,81 0,59 0,69 5,90 144,78 22,98 190,07
30 15,14 33,18 6,73 22,14 2,55 3,09 7,56 146,65 31,97 205,05
8 50 8,78 16,32 3,01 9,16 0,71 0,92 10,52 246,56 23,01 272,96
70 12,56 28,87 4,08 13,71 0,35 0,44 4,83 104,09 21,82 147,10
90 15,25 36,57 4,36 14,30 1,00 1,17 7,65 182,06 28,25 234,10
10 45,87 103,30 9,63 30,74 29,34 29,87 0,44 7,15 85,28 171,06
30 53,83 125,70 13,99 47,45 24,25 28,36 1,64 28,43 93,71 229,94
9 50 175,33 405,94 33,96 113,86 119,83 140,53 4,48 93,52 333,59 753,85
70 60,09 142,43 15,83 54,01 9,96 13,04 6,38 190,73 92,25 400,21
90 14,01 34,95 4,59 16,30 4,25 5,53 2,31 66,69 25,16 123,47
10 30 122,05 316,01 33,70 119,71 31,07 32,49 8,30 287,81 195,12 756,02
50 46,42 103,94 11,92 38,57 23,25 24,78 10,44 314,49 92,03 481,78
10 51,53 119,92 12,00 40,99 13,07 9,78 N.A N.A 76,61 170,69
30 27,16 60,66 6,21 19,91 N.A N.A N.A N.A 33,38 80,57
11 50 38,06 83,79 7,26 23,41 11,15 11,35 5,02 238,51 61,49 357,05
70 N.A N.A N.A N.A N.A N.A N.A N.A N.A N.A
90 10,48 23,45 1,17 3,73 1,85 1,92 N.A N.A 13,50 29,10
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L’étude écologique conduite au moyen du CPR a permis d’observer les abondances des
foraminiféres sur un continuum entre les stations d’échantillonnage (Chapitre 3). La bonne
cohérence entre ces données CPR et les données observées dans les eaux de surface en
stations (Figure 2, Meilland er al., 2015 b, sous presse), permet en toute confiance
d’extrapoler spatialement les données faunistiques aux moyens de logiciels tels qu’ODV
(Schlitzer, R., Ocean Data View). La figure 6-1 propose alors une section longitudinale de la
zone d’étude ou les stocks de Corg et de Cinorg sont extrapolés sur les 100 premiers metres de la
colonne d’eau a partir des données discrétes de la Table 6-1.
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Figure 6-1 : Budgets de Cor, (contenu protéique) et de Cinorg (CaCO3) en pg.m™ représentés
par les échelles de couleurs, entre 28°S et 56,5°S, pour les 100 premiers métres de la colonne
d’eau. Les isolignes noires soulignent les gradients de C.

Estimation des flux de Cinorg

Les flux de CaCOs induits par les foraminiféres planctoniques (ng.m?2.d"') se calculent a
partir des données de filets a plancton, selon la formule suivante :

Flux = x*Nb*y
x = poids moyen d’un foraminifére dans 1’échantillon (png)

Nb = nombre de foraminiféres de I’échantillon par m (ind.m™)
y = vitesse de chute d’un foraminifére (m.jour™)
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La vitesse de chute (y), est calculée selon la formule suivante :

y=10%x"
a= 2,06 ; constante Takahashi et B¢, 1984
b= 0,64 ; constante Takahashi et B¢, 1984
x = poids moyen d’un foraminifére dans 1’échantillon (pg)

Le flux a 100 m de profondeur se détermine a partir du standing stock du filet 80-100 m
(Takahashi et Bé, 1984 ; Schiebel et Hemleben 2000). A 100 m de profondeur, les flux de
CaCO; des foraminiféres planctoniques récoltés en 2012 au moyen de filet a plancton
(Chapitre 2) vont de 0,14 mg.m?jour! en station3, a 49,41 mg.m?jour' en station 7
(Table 6-2). Ces flux sont proches des flux estivaux calculés dans I’ Atlantique Nord en juin
1993 (25 mg.m? jour; Schiebel et Hemleben, 2000). En station 10, la morphométrie des
foraminiferes de I’intervalle 60-100 m n’a pas pu étre mesurée et donc le calcul du poids
moyen des individus de cet intervalle n’est pas possible. Par conséquent, le flux de CaCO? a
100 m reste inconnu. Dans la Table 6-2 est indiqué pour mémoire le flux & 60 m dont la
valeur de 80,05 mg.m?.jour! est logiquement trés forte par rapport aux valeurs de flux a 100
m.

Table 6-2 : Calcul des flux de CaCOs (en pg et en mg.m>.d™!) des foraminiféres planctoniques
a partir de prélévements Multinet, réalisés en station en 2012.

Station N°|. Tow \ Total . Budgets | Mean w\cight Sinklix}g Flll;‘i . Flu:& .

interval (m)|LPF.m~ CaCO; (ug) velocities | (pg.m™~.d”) | (mg.m™.d")
2 80-100 0,85 N.A N.A N.A N.A N.A
3 80-100 0,50 0,85 1,70 161,12 136,79 0,14
4 80-100 0,95 1.44 1.52 149,91 216,05 0,22
5 80-100 0,40 N.A N.A N.A N.A N.A
6 80-100 20,70 | 25,91 1,25 132,56 343449 3,43
7 80-100 |212.80| 326,94 1,54 151,13 49410,30 4941
8 80-100 97,20 | 234,10 2,41 201,52 47175,67 47,18
9 80-100 66,40 | 123.47 1.86 170,77 21085,58 21,09
10 40-60 270,40 | 481,78 1,78 166,16 80054,12 80,05
11 80-100 56,00 | 29,10 0,52 75,52 2198.06 2,20

Les flux de CaCO; les plus forts sont enregistrés pour les stations 7, 8, et 9 et 10, stations
pour lesquelles les standings stocks sont aussi les plus forts (Table 6-1).

Pieges a sédiments de Crozet

Comme cela a été développé dans le Chapitre 2 (2.4.4), des piéges a sédiments ont été
déployés en 2005 aux abords de Crozet a 2000 et 3000 m de profondeur (Salter ef al., 2014).
Les flux de foraminiféres planctoniques les plus forts furent enregistrés entre décembre et fin
février. Au Nord de Crozet, un flux maximum de 6382 ind.m? jour! a lieu début janvier,
alors qu’a I’Est de Crozet le maximum de 11136 indiv.m?jour' a lieu fin décembre
(Figure S3.2b, Salter et al., 2014, supp. data). En dehors de la période estivale, les flux sont
extrémement faibles, et considérés comme négligeables (Salter ef al., 2014). Ces observations
de forts flux de foraminiféres concentrés en période de blooms phytoplanctoniques nous
permettent de savoir que I’exportation vers les grands fonds des stocks de C produits en
surface par les foraminiferes n’est significative que de décembre a fin février.
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Le piége déployé au Nord de Crozet est proche de la Station 6 échantillonnée par filet a
plancton, et le piége a I’Est de Crozet est proche de la Station 7. Bien que ces données de
piége acquises en 2005, ne permettent pas de faire une comparaison directe (abondances vs
flux) avec les données issues de filets a plancton prélevés en 2012, une comparaison
qualitative des flux de Cinorg peut €tre tentée. Sachant que le poids moyen de calcite des
foraminiferes en station 6 est de 1,25ug, et que le flux enregistré par le piege a sédiment Nord
Crozet est de 6382 ind.m?.jour”!, on peut estimer un flux de Ca CO; en profondeur (2000 m)
de 7977 p g.m? jour. Ce chiffre est deux fois supérieur au flux mesuré en fin d’été 2012 a
partir des filets a plancton (flux a 100 m de profondeur, station 6 = 3434 pg.m?jour™).
Sachant que le poids moyen des foraminiféres en station 7 est de 1,54 pg, et que le flux
enregistré par le piége a sédiment Est Crozet est de 11136 indiv.m™.jour’!, on peut estimer un
flux de Ca CO; en profondeur de 17 149 p gm?jour! (=1,54*11 136). Cette estimation est
presque 3 fois inférieure au flux calculé en 2012 a partir des filets a plancton (flux a 100 m de
profondeur, station 7 =49 410 ug.m> jour™).

Bien que basée sur seulement deux points, cette comparaison témoigne de la cohérence des
données provenant de nos filets a plancton avec celles des pieges a sédiments.

Piege a sédiments de Kerguelen

En 2011-2012, un pi¢ge a sédiments, déployé au Sud Est de Kerguelen dans une zone proche
de celle de la Station 10, a enregistré les flux de foraminiféres a 289 m de profondeur, au
méme moment que de notre échantillonnage au multinet de janvier a février 2012. Cette
configuration d’échantillonnage permet d’effectuer des comparaisons directes entre les
concentrations de surface des foraminiféres planctoniques (nombre d’individus par métres
cubes) mesurées en station 10 (données multinet Chapitre 2) et les flux de foraminiféres
enregistrés dans le pi¢ge Sud Est Kerguelen (Figure 6-2 ; Rembeauville, Meilland et al., en

préparation).
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Figure 6-2 : a) Flux de foraminiféres planctoniques et b) Carbone Inorganique Particulaire
(PIC) par espéces en fonction des mois de récolte dans un piége a sédiments situé proche de
la station 10, au Sud Est de Kerguelen, a 289 m de profondeur. Figure issue de (Rembeauville,
Meilland et al., en préparation).

164



Chapitre 6 - Premiere estimation des budgets de carbone

En station 10, 1’abondance totale moyenne des foraminiferes planctoniques sur les 100
premiers métres de la colonne d’eau est de 278 ind.m3. Au méme moment, les flux
enregistrés par le piege sont de 600 ind.m™ jour™, ce qui représente plus de 2 fois le standing
stock de surface. Cette comparaison, appuyée sur une seule donnée, pourrait suggérer que les
flux de foraminiféres enregistrés par le piege SE Kerguelen ne sont pas représentatifs de la
production dans le compartiment de surface (données 0-100 m de la station 10), mais sont
enrichis d’apports latéraux.

La combinaison des données d’abondance de FP mesurées dans le piege Sud Est Kerguelen
avec le calcul des budgets de CaCO; a partir des captures de filets en station 10, permet
d’estimer le flux de carbonates exporté du compartiment de surface. Ce flux exporté calculé
sera comparé aux mesures de PIC effectuées dans les échantillons du pi¢ge.

En station 10, le budget moyen de CaCOs (618 p g.m; Table 6-1) calculé entre 20 et 60 m,

correspond a I’abondance moyenne de 378 ind.m>. Le flux de foraminiféres mesuré dans le
piége (600 ind.m>.jour ") peut ainsi étre converti en flux de CaCOs avec la formule suivante :

flux de CaCOs enregistré dans le piege = (a/ b)*c

a = flux de foraminiféres planctoniques enregistrés par le piége a sédiments en
Janv-Fev 2012 (600 ind.m? jour™)

b = abondance moyenne des foraminiféres planctoniques dans a la station 10
échantillonnée le 9 février 2012, entre 20 et 60 m (378 ind.m™)

¢ = masse moyenne de CaCQO3 de foraminiféres, a la station 10 échantillonnée le
9 février 2012, entre 20 et 60 m (618 pg CaCO;.m™)

Le flux calculé de CaCO; est de 981 pg.m™.jour™, ce qui correspond a un flux de PIC de 9,81
umol.m? jour!. Cette valeur calculée est trés proche des valeurs de PIC , d’environ 10
u mol.m? jour!, mesurées dans les échantillons de piéges a sédiments pour les foraminiféres
planctoniques (Figure 6-2 ; Rembeauville, Meilland et al., en préparation). Cela signifie que
pour I’année, les flux de PIC induits par les foraminiféres sont égaux a ce qui est présenté
Figure 6-2 b, soit environ :

(20%16)H(25% 1) +(10*4)H(10¥8)+H(10%9.5)+(15%8)+(90% 1 )= 770 umol.m?.a" (=77 000 pg.m
2.a! de CaCOs)

Dans 1’équation ci-dessus, les chiffres verts représentent les flux de PIC mesurés (Figure 6-
2b). Les chiffres en rouge représentent le nombre de jours ou ces flux sont enregistrés
(Figure 6-2b). Le calcul est effectué pour les 185 jours durant lesquels un flux est enregistré :
20 jours fin octobre/début novembre, 25 jours en novembre, 10 jours début décembre, 10
jours début janvier, mi-janvier puis fin janvier, et enfin, les 90 jours des mois de mars, avril et
mai.

La similarité des données de PIC et des calculs de flux de CaCOs est trés encourageante pour
la validité des calculs de budgets de CaCOs3 dans le compartiment de surface et exporté vers
le fond. Cela suggere qu’a partir de simples mesures morphométriques sur les assemblages

de surface, il est possible d’estimer des flux de CaCOj3 cohérents.
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Il est alors possible de lier le compartiment de surface aux flux de foraminiféres enregistrés
par un piege a sédiments. La variabilité¢ des flux enregistrés dans le picge a sédiments nous
permet d’estimer la dynamique de production des FP. Les flux recensés par le piege a
sédiments nous permettent de constater que notre échantillonnage en 2012 est représentatif de
la période de production importante de la fin de I’ét¢ austral, mais que 1’on rate la production
maximale du printemps (octobre). Pour préciser ces estimations, il faudrait effectuer des
¢chantillonnages de surface (par filet a plancton) saisonniers, en octobre puis en période non
productive, I’hiver.

Estimation des enregistrements de stocks de CaCO3

Le Chapitre 5 présente I’étude d’une carotte sédimentaire (MD04-2718) située sur le plateau
de Kerguelen. Les budgets de Cinorg (CaCO3) induits par les foraminiferes planctoniques ont
été calculés pour la période la plus récente enregistrée dans la carotte (subactuel — 21ka).

Pour la période subactuelle (sommet de la carotte) qui présente les plus forts taux
d’accumulation de foraminiféres planctoniques (143.10° ind.cm?.ka™'), le stockage de CaCO;
est estimé a 1,57 g CaCOs.m™.a’!. Ce budget de CaCOs est plus de 20 fois supérieur a la
valeur du flux annuel actuel, estimé a partir du piége a sédiments de Kerguelen :

77 000 pg.m>.a'=0,0770 gm? a’

Pour la derniére période glaciaire (a 17,7 ka) qui présente les plus faibles PFAR
(3,3.10° ind.cm™.ka™"), le budget de CaCOjs calculé est 18 fois inférieur (0,087 g CaCO;.m™.a"
1) & celui de la période subactuelle (sommet de carotte), mais du méme ordre de grandeur que
le budget actuel calculé & partir des flux enregistrés dans le picge a sédiments Sud-Est
Kerguelen.

La profondeur du préleévement, des advections latérales stratifiées, ou encore la différence de
localisation entre la carotte, située a I’Ouest de Kerguelen, et le piége, situé au Sud-Est de
I’1le, pourraient expliquer 1’incohérence entre les flux observés a 1’actuel par le piege (0,070
g CaCO;.m™2.a'), et ceux observés au sommet de la carotte (1,57 g CaCOs.m>.a™).

Les flux de CaCOs enregistrés dans la carotte MD04-2718 peuvent aussi €étre comparés aux
données faunistiques des filets a plancton collectés en Station 9, la plus proche de la position
de carottage. En 2012, cette zone est I’une des plus productives de la région, ou le flux de
CaCOs induit par les foraminiféres planctoniques, calculé a 100m, est de 21 085 p g.m™.jour’!
(Table 6-2), soit 0,021 gm?jour!. En se basant sur les variations annuelles des flux
d’individus enregistrées par le piege SE Kerguelen (Figure 6-2), ce flux correspond a la
période productive des mois de janvier et de février, soit 60 jours par an. Pour les 15 derniers
jours du mois d’octobre, il est 1,5 fois supérieur, et pour les mois de novembre et décembre
(soit 60 jours), il est environ 8 fois inférieur (Figure 6-2). Pour les autres mois, il est considéré
comme négligeable. Ainsi, le flux annuel serait environ de :

(0,021%60) + (0,021*1,5%15) + ((0,021/8)*60) = 1,89 g CaCOs.m>.a’

Cette valeur est extrémement proche de celle calculée pour la période subactuelle dans la
carotte MD04-2718 (1,57 g CaCOs;.m>.a").
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Pour conclure

Ces premieres estimations de flux de CaCO; induits par les foraminiferes planctoniques a 100
m (a partir de filets a plancton) et a partir de la carotte sédimentaire présentent une tres forte
cohérence entre elles, mais aussi avec la littérature : 25 mg CaCO;.m™jour!, soit 9,7
g CaCOs.m™2.a! (Schiebel et Hemleben 2000) ; 6,7 a 164,6 mg CaCOs;.m™. jour™!, soit 2,5 a 60
g CaCO;.m™2.a! (Schiebel er al., 2002) ; 13 2 19 mmol CaCOs.m>.a! (Salter et al., 2014).

Au Sud de I’Océan Indien, le budget de carbone des foraminiféres planctoniques, dans les 100
premiers métres de la colonne d’eau, est de 244,7 ug m> pour le Cinore €t de 57,51 p g.m
3. pour le Corg.

Les flux de CaCO; a 100 m de profondeur, au Sud du STF, vont de 21,09 mg.m?.jour! en
station 9 4 49,41 mg.m jour! en station 7.

Les enregistrements sédimentaires situés a 1’Ouest du plateau de Kerguelen témoignent de
flux de CaCOs allant de 0,08 g CaCOs.m™2.a’! en période glaciaire a 1,57 g CaCOs.m™2.a™! pour
I’interglaciaire du subactuel.
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Figure 6-3 : Flux de CaCOs a 100m de profondeur, en rouge (mg.m?2jour!), a partir des
piéges a sédiments, en noir (mg.m™.jour'), et enregistré dans la carotte MD04-2718 en
magenta g.m?.a!.
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L’ensemble de ces estimations a été rendu possible par la calibration de la relation
« masse/taille » et « contenu protéique/taille » des foraminiféres planctoniques au Sud de
I’Océan Indien. Ces calibrations ont été faites par espéces, aprés avoir déterminé les especes
les plus abondantes des assemblages de la zone d’étude. La taille des foraminiféres
planctoniques est I’un des paramétres les plus faciles et rapides a obtenir dans les assemblages
et c’est 'unique parametre dont nous avons besoin, avec I’abondance de 1’espéce, pour
estimer les quantités de Corg €t de Cinorg produites par les foraminiféres planctoniques.

6.3. Perspectives

L’ensemble de cette thése témoigne de la nécessité de coupler les moyens de prélévements :
filets a plancton, CPR, piéges a sédiments et enregistrement sédimentaire. Cependant I’étude
des sommets de carottes a gravité (type Kalypso) s’avere insuffisante pour affiner les bilans
actuels production / exportation / stockage de CaCOs. Le prélévement et 1’étude de carottes
d’interface deviennent ainsi une priorité pour pouvoir analyser plus finement les dépots
actuels, et quantifier la proportion du carbone produit en surface qui serait stockée dans le
sédiment. C’est évidemment une donnée qui manque cruellement pour boucler le cycle du
carbone marin.

Afin d’améliorer les estimations du Cor des individus, il faudrait réaliser des observations
cytologiques. Cela permettrait d’observer leur contenu lipidique par exemple, les lipides
fortement composés de Co; n’étant pas mesurés dans nos analyses ciblant les protéines. Il
existe peu d’information concernant le contenu lipidique des foraminiféres planctoniques, est-
il constant entre les espéces, entre les régions océaniques, ou encore est-il est proportionnel au
stade de développement ontogénique des foraminiféres. En complément, pour vérifier le
rapport existant entre « contenu protéique » et « carbone organique total » des foraminiféres
planctoniques, il faudrait faire des analyses de carbone total des échantillons de foraminiféres
de différentes especes.

Pour mieux contraindre la dynamique de production des foraminiféres planctoniques dans les
hautes latitudes, il semble indispensable d’effectuer des prélevements par filet a plancton au
cours de différentes saisons, notamment au printemps (production maximale) et en hiver
(faible production, équivalente ou non a celle d’une période glaciaire). Le déploiement de
picges a sédiments, hors influence des hauts fonds des plateaux Kerguelen ou Crozet, et sur
un transect longitudinal a travers les zones frontales, permettrait de quantifier les productions
annuelles de foraminiféres dans les différentes provinces biologiques des hautes latitudes, en
s’affranchissant des courants d’advection liés a la topographie. Le couplage des
enregistrements annuels de flux de foraminiféres par piége avec des analyses d’images
satellitales permettrait de mieux cerner I’influence du déplacement saisonnier des zones
frontales sur la production de foraminiféres.

Cette thése met en évidence le trés fort gradient de productivité qui existe en fonction de la
latitude. On observe de trés fortes abondances de foraminiféres planctoniques au Sud du front
Subtropical, qu’en est-il a de plus fortes latitudes ?

Plusieurs études rapportent I’existence de foraminiféres planctoniques aux abords des glaces
antarctique et arctique, quelles sont leurs abondances ? Les foraminiféres qui y vivent sont-ils
de trés petite taille comme on pourrait s’y attendre ? Leur biomasse est-elle forte ? Quelle est
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leur stratégie dans ces régions extrémes (trés faible température, absence/baisse de lumiére
solaire, forte variabilité de la salinité¢) ? Favorisent-ils leur croissance ou leur reproduction ?

Voila les questions que je souhaite me poser a I’avenir.

En participant a la dernieére rencontre du groupe « SCOR/IGBP Working Group 138 », a
Santa Catalina (CA, USA, début septembre 2015), j’ai pu constater que la recherche sur les
foraminiféres planctoniques actuels s’organisait en deux grands axes principaux pour lesquels
de grandes avancées sont en cours : la génétique et la biominéralisation.

Pour des raisons pratiques, les études de biominéralisation sont principalement conduites en
culture, a partir de foraminiféres provenant des moyennes et des basses latitudes. Les
foraminiferes grandissent alors dans un environnement contrdlé et sont nourris avec des petits
crustacés (1 artémia tous les 2 ou 3 jours). Un grand nombre de ces études porte sur des
especes de foraminiféres a épines, et portant des algues symbiontes.

Dans un monde idéal ou je recevrais un fond de recherche pour des études postdoctorales, je
pense que je tenterais de reproduire des expériences similaires a partir de foraminiferes
prélevés en milieu polaire, avec des espéces non symbiotiques et non épineuses telles que
Neogloboquadrina pachyderma. Je tenterais de nourrir les individus non plus a partir de
crustacées, mais a partir de petit phytoplancton aprés avoir mis en culture différentes
diatomées par exemple. Que pourrions-nous observer pour de telles especes, a partir d’un
prélevement polaire et avec un régime alimentaire herbivore ?

Grace a la génétique, et notamment au développement de la méthode de « métabarcoding »,
présentée lors du workshop final SCOR, nous pourrions quantifier plus rapidement que par
détermination visuelle les espéces de foraminiféres planctoniques vivants dans les différentes
configurations hydrologiques des hautes latitudes. Cette méthode nous permettrait aussi
d’extraire 1’identité d’autres organismes vivants parmi lesquels ceux appartenant au régime
alimentaire des foraminiféres, ce qui pourrait améliorer les expériences en culture.

Ce doux réve est envisageable sur une échelle de temps longue, avec un gros effort de
collaboration et la mise en place d’un systéme de culture dans un laboratoire situé dans une
base scientifique subpolaire ou polaire.

En plus d’étre un excellent outil paléocéanographique, je vois les foraminiféres planctoniques
actuels comme un modéle biologique qui répond aux différentes pressions environnementales
du milieu dans lequel il se trouve. La présence des foraminiféres planctoniques, mais aussi
leur abondance, leur métabolisme, leur sédimentation, leur reproduction, leur écologie est
soumise a I’ensemble des paramétres physico-bio-chimiques de la colonne d’eau, aux
courants, a la météorologie (tempétes, précipitations)... Ils pourraient alors étre utilisés
comme bio-indicateurs de la qualit¢ de leur milieu de vie et d’éventuels changements
environnementaux. Alors, il est nécessaire de poursuivre les études écologiques de ces
organismes in situ et de tenter de contraindre au mieux leur évolution dans un systéme
océanique en mouvement permanent.
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°Nord et la Longitude en °Est pour les Tableaux des annexes la

1mée en

La Latitude est expr

etb.
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Tableau de comptage MD192 — 2013. Nombre de foraminiféres par metre cube.
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Annexe 2 : Analyses morphométriques des assemblages de 2012. Par souci d’espace, ne sont
représentées ici que les moyennes de taille par espéces et par filet. Les moyennes sont
calculées a partir d’'un nombre minimum de 20 invidus.

Station Depth Neogloboquadrina Neogloboquadr/na G/obiger/’na G/obigerin/ta Globigerinita Tur'borota/ita
pachyderma incompta bulloides glutinata uvula quinqueloba

0I1s011 10 126,12 130,05 N.A N.A 90,87 109,23
0Iso11 30 120 112,17 N.A N.A N.A 115,81
0I1s011 50 117,91 113,98 230,38 N.A 105,49 100,55
0I1s011 70 119,66 110,94 N.A N.A 103,75 N.A
0I1s011 90 120,32 111,69 N.A N.A 106,43 N.A
0Iso10 30 143,55 142,16 179,11 126,12 106,9 146
0Iso10 50 120,37 114,89 160,01 108,52 107,88 151,34
0IS09 10 121,21 111,41 97,8 112,55 105,51 N.A
0IS09 30 126,65 127,94 102,96 N.A 112,83 159,75
0IS09 50 125,35 124,56 119,27 N.A 113 N.A
0IS09 70 128,98 129,62 159,07 N.A 119,2 172,77
0IS09 90 137,26 142,05 154,64 137,93 118,83 136,52
0IS08 10 129,44 129,81 135,69 N.A 113,43 130,24
0IS08 30 117,29 119,18 112,49 131,97 114,82 155,69
0Iso8 50 96,12 99,83 130,91 141,13 118,74 163,79
0IS08 70 124,26 125,2 122,26 119,01 116,81 N.A
0ISo8 90 130,79 118,6 132,52 N.A 112,95 108,05
0Is07 10 103,56 117,17 121,78 N.A 105,19 N.A
0I1S07 30 124,05 100,69 107,05 N.A 109,07 N.A
0IS07 50 128,08 121,23 134,1 N.A 111,58 146,13
0Is07 70 124,1 118,83 123,26 N.A 110,59 N.A
0Is07 90 113,7 116,53 110,82 N.A 106,16 126,6
0ISO6 10 126,99 119,17 130,73 N.A 114,71 N.A
0IS06 30 119,4 118,04 114,01 N.A 113,95 102,36
0ISo6 50 126,6 111,63 117,07 N.A 110,97 123,73
0ISO6 70 122,06 127,84 118,63 N.A 115,27 132,83
0ISO6 90 138,85 150,8 119,26 124,14 113,98 N.A
0IS05 10 125,79 123,42 126,54 N.A N.A N.A
0ISO5 70 N.A 132,08 128,39 N.A N.A N.A
0ISO5 90 123,92 131,64 148,2 137,19 N.A 136,9
0I1S04 10 114,82 120,95 116 109,91 N.A N.A
0I1S04 30 140,99 115,14 128,64 N.A 122,75 126,96
0Is04 50 265,65 220,02 116,81 N.A N.A N.A
0I1S04 70 114,3 131,38 126,32 N.A N.A 124,10
0I1S04 90 125,79 111,47 157,09 N.A 121,03 114,36
0IS03 10 N.A 126,72 128,23 N.A 113,99 107,40
0IS03 30 N.A 204,29 140,81 N.A N.A N.A
0Is03 50 119,64 110,51 149,37 N.A N.A N.A
0IS03 70 N.A 106,38 109,91 N.A N.A 143,82
0IS03 90 N.A N.A 126,73 N.A N.A N.A
0Is02 20 N.A N.A 222,56 N.A N.A 133,32
0I1s02 50 N.A N.A 137,63 N.A N.A N.A
0IS02 70 N.A N.A 113,11 N.A N.A 128,35
0IS02 90 N.A N.A 100,98 N.A N.A N.A
0IS02 150 N.A N.A N.A N.A N.A N.A
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Annexe 4a : Planche de microscopie électronique a balayage réalisée au CHU d’Angers, a
partir de foraminiféres échantillonnés en 2012 au Sud de I’Océan Indien.

Planche 1. 1-5) Adultes Orcadia riedeli ; 1) vue ombilicale générale, 2) vue spirale, 3) vue
latérale, 4) épines et pustules sur 3éme loge, 5) pores. 6-9) Adultes Globorotalia scitula ; 6)
vue ombilicale générale, 7) vue spirale, 8) vue latérale, 9) pores. 10-11) Adultes Orbulina
universa ; 10) pores et pustules, 11) vue générale. 12-14) Adultes Turborotalita quinqueloba ;
12) pores 3¢me loge, face ombilicale, 13) vue ombilicale, 14) vue spirale. 15-17) Adultes
Globigerina bulloides ; 15) vue ombilicale, 16) vue spirale, 17) pores et épines calcaires. 18-
19) Adultes Globigerinita uvula ; 18) vue générale, 19) pores et pustules (échelle = 10 pum).
Echelle = 100 pm pour les vues d’ensemble et 10 um pour les pores.
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Annexe 4b : Planche de microscopie électronique a balayage réalisée au CHU d’Angers, a
partir de foraminiféres échantillonnés en 2012 au Sud de I’Océan Indien.

Planche 2. 1-4) Adultes Neogloboquadrina incompta ; 1) vue ombilicale générale, 2) pores
face ombilicale avec érosion visible de la calcite 3) vue spirale, 4) pores et pustules sur 3¢me
loge, 5-8) Adultes Turborotalita quinqueloba ; 5) vue ombilicale générale, 6) pores face
ombilicale et pustules, 7) vue spirale, 8) pores et pustules sur 3éme loge. 9-12) Adultes
Neogloboquadrina pachyderma sénestre ; 9) vue ombilicale générale, 10) pores face
ombilicale avec cristaux visibles de la calcite 11) vue spirale, 12) pores (presque refermés) et
structure calcitique cristallisée. 13-19) Adultes Turborotalita quinqueloba; 13) vue
ombilicale générale, 14) pore et pustule, 15) vue spirale, 16) pores face ombilicale avec
érosion visible de la calcite ; 17) vue ombilicale générale, 18) pores et pustules, 19) vue
ombilicale générale avec derniére loge cassée.
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Annexe 5a : Résultats graphiques d’une analyse en composante principale, effectuée a
des données d’assemblages disponibles en Annexe laetb
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Annexe 5a : Résultats de I’ACP avec rotation VARIMAX effectuée a partir des données de
biomasse (contenu protéique), de la masse des coquilles (CaCOs;) de foraminiferes, et des

parameétres environnementaux et physico-chimiques.

Annexe 6 :

1 2 3 4 5
CruiselD 0,254 0,884 0,206 0,113 -0,101
Station -0,149 0,923 0,071 0,088 0,159
Latitude 0,92 -0,144 0,2 0,115 -0,01
Longitude -0,153 0,854 -0,057 -0,139 0,316
Diameter 0,254 0,18 0,801 0,057 0,059
Weight 0,159 0,083 0,908 0,068 0,125
SNW 0,145 0,057 0,778 0,084 0,038
SNP 0,128 -0,227 0,251 -0,154 -0,766
MeanBrotein@ontent 0,229 -0,124 0,731 -0,139 -0,416
Species -0,015 0,012 0,281 -0,091 0,659
Depth 0,092 0,017 0,078 0,94 0,065
Temperature 0,968 -0,044 0,174 -0,109 -0,056
Salinity 0,95 0,021 0,205 0,115 -0,081
Alcalinity 0,923 0,078 0,208 0,143 -0,092
DIC -0,856 0,147 -0,102 0,398 0,035
pH 0,217 -0,631 -0,085 -0,591 0,11
Explanatory@
percentage®fthel 28,849 18,262 18,616 9,731 8,657
axis

Analyses morphométriques

de Neogloboquadrina pachyderma dans la

carotte MDO04-2718. Par souci d’espace, ne sont représentées ici que les moyennes de taille
par échantillon.

Timelka) TailleBMoyenne Taille@ninimale Taille@Maximale Nombre®'individus

0,000 155,650
1,978 156,670
2,650 150,892
3,408 148,300
4,160 155,000
4,920 147,720
5,670 159,758
6,430 153,540
7,180 154,070
7,948 161,770
8,708 153,082
11,068 146,780
11,948 142,070

12,830 154,060

13,718 152,188

14,598 157,410

15,480 162,420

16,360 164,130

17,258 152,808

18,008 144,547

18,420 144,540

19,278 152,682

20,008 159,768

20,998 158,260

21,848 161,460

80,26
100,98
97,22
62,11
100,44
93,39
109,01
87,30
108,85
86,26
78,02
91,94
67,74
98,92
103,53
96,89
110,59
108,45
86,92
105,23
103,00
104,78
99,21
86,76
77,08

256,87
262,82
270,81
350,70
285,37
261,30
237,79
262,34
288,40
235,30
254,31
257,28
251,12
242,26
267,13
274,17
279,90
319,67
299,92
272,29
267,20
280,87
277,42
258,39
261,08

262
204
211
274
184
198
92
210
143
157
148
125
135
234
245
250
239
381
319
256
284
390
475
414
547
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The role of planktonic foraminifera in the marine carbon cycle at high

latitudes (Southern Indian Ocean).

Résumé

Les foraminiféres planctoniques vivants (LPF)
contribuent a la pompe biologique du carbone océanique
en générant des flux de C,, (cytoplasme) et de Ciyorg (test
calcaire). Dans cette étude, la morphométrie des tests, les
abondances et les compositions spécifiques des
assemblages de LPF dans l'océan Indien Sud (30°S-60°S,
50°E-80°E), ont été caractérisées a partir de la collecte par
filet a plancton stratifié (Multinet) sur 19 stations
échantillonnées pendant trois étés consécutifs (2012-
2014). En démontrant I'efficacité d'échantillonnage du
Continuous Plankton Recorder pour spatialiser les
données observées en 19 stations, 1’étude de la dynamique
de population des LPF montre l'effet de la position des
fronts sur la production des LPF. Pour mieux contraindre
I'impact des LPF dans la pompe biologique du carbone
des hautes latitudes, la biomasse protéique et la masse
calcique de plus de 2000 foraminiféres ont été mesurées.
Les différences de biomasse protéique et de poids
normalisé par la taille entre années, espéces et masses
d'eau suggerent que les parameétres environnementaux
affectent la production de C,,, et de Ciyorg des LPF. Le role
des LPF sur la pompe biologique de carbone marin
dépend des conditions hydrologiques et trophiques du
milieu. Le rapport Cor/Cinorg €St trés différent selon les
espéces considérées. L'applicabilité des tests de
foraminiféres planctoniques comme proxy de paléo-
pompe du carbone dans les hautes latitudes dépendrait
donc de l'effet exercé par les variations des conditions
écologiques, et de la composition de 1’assemblage. Cette
étude propose une premicre estimation des budgets C,,, et
Cinorg produits par les LPF dans I’Océan Indien Austral.

Mots clés
Foraminiféres planctoniques, Océan Indien, Océan
Austral, pompe biologique du carbone

Abstract

Planktonic foraminifera contribute to the marine
biological carbon pump by generating organic
(cytoplasm) and inorganic (shell) carbon fluxes. In this
study, we characterized LPF total abundances,
assemblages and test morphometry (minimum diameter)
along 19 stations sampled by stratified plankton net
(Multinet), during three consecutive austral summers
(2012-2014) in the Southern Indian Ocean (30°S-60°S,
50°E-80°E). By demonstrating the efficiency of CPR for
LPF sampling, we analysed population dynamic between
19 multinet sampling stations, showing the effect of
frontal position on LPF production. To better constrain
the impact of those organisms in the biological carbon
pump at high latitudes, we have quantified the individual
protein-biomass and test calcite mass of more than 2000
LPF. Differences in size-normalized protein-biomass and
in size-normalized weight between years, species, and
water bodies suggest that environmental parameters affect
the production of planktonic foraminifera organic and
inorganic carbon to varying degrees. Consequently,
planktonic foraminifera are assumed to affect the
biological carbon pump, depending on ecological
conditions and biological prerequisites. The applicability
of planktonic foraminifera tests as proxy of the past
biological carbon pump in high latitudes would hence
critically depend on the effect exerted by changing in
ecological conditions, and the presence of different
species. This study proposes a first estimation of
planktonic foraminifera Cyry and Ciyorg Standing stock and
fluxes in the Southern Indian Ocean.

Key Words
Planktonic foraminifera, Indian Ocean, Southern
Ocean, biological carbon pump



