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AVANT-PROPOS

Ce projet de doctorat portant sur I’écophysiologie du krill nordique s’intégre dans un
projet multidisciplinaire bien plus vaste regroupant 6 institutions, et qui s’intitule « sur la
production du krill et son importance trophique dans I’estuaire et le golfe du Saint-Laurent :
vers une gestion écosystémique des stocks de krill ». Ce projet transdisciplinaire initi¢ en
2013 avait pour but d’évaluer la résilience des stocks de krill face a une potentielle
exploitation commerciale. Pour ce faire, 5 grands thémes de recherche ont ét¢ définis (1)
détermination de la distribution spatiotemporelle ; (2) étude des processus physiologiques
individuels ; (3) développement de modeles biophysiques pour estimer la dynamique de
population; 4) estimation de la consommation du krill par les rorquals et (5) développement
de modeles écosystémiques. Plus spécifiquement, ce présent travail de doctorat s’intégre
dans la partie 2, et joue un role central dans ce projet en permettant de fournir des
informations cruciales pour alimenter, paramétrer et borner les modeles utilisés dans les

thémes 3 a 5.

Le présent manuscrit est arrangé sous forme de chapitres correspondant aux
différents articles scientifiques. Ainsi, ce travail s’organise de la fagon suivante. Une
introduction générale qui reprend les principaux concepts théoriques menant aux questions
de recherches et la présentation du site d’étude. Les chapitres 1 a 3 qui, quant a eux,
correspondent aux différentes études menées pendant ma these. Ces chapitres sont écrits en
anglais et ont été¢ publiés, soumis ou a soumettre (janvier 2019) a différentes revues
internationales & comité de lecture. Une discussion générale dans laquelle, les principaux
résultats obtenus dans les chapitres 1 a 3 sont repris et mis en commun, et font état de
I’avancée des connaissances qu’a permis ce travail en les replacant dans un contexte plus
large. De plus, le role du krill dans son écosysteme est discuté au vu des nouvelles

informations disponibles, mais aussi des limitations de la présente étude. Enfin, le potentiel
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du krill pour des recherches futures dans I’EGSL, mais aussi de fagcon plus générale dans
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ABSTRACT

Krill play a pivotal role in marine food webs by feeding on primary and secondary
producers and serving as prey for numerous ecosystem relevant species, allowing energy
transfer from lower to upper trophic levels. However, in particular northern krill is still an
understudied group. Knowledge on their ecophysiology and processes affecting their
performance is scarce. In North-Atlantic region, krill communities are dominated by three
species, the temperate/boreal Meganyctiphanes norvegica, the Arctic species Thysanoessa
inermis, and the boreal/arctic 7. raschii, which coexist in sympatry. These species may
express differential ecophysiological traits, which in turn may vary with the marked
spatiotemporal variation of the environmental conditions in subarctic regions. To determine
in detail their ecological key processes, such as feeding and energy reserve dynamics at an
interspecific level will help to understand coexistence of these species. Further this study will
enhance our capacity to predict energy flow and potential trophic shifts in the changing
environment. The objectives of the present thesis are i) to determine the feeding strategies
and ii) to elucidate the lipid reserve dynamics of the three krill species in relation to marked
spatiotemporal changes of the environmental conditions in the Estuary and Gulf of St.
Lawrence (EGSL), eastern Canada. In order to achieve this goal, we developed an
ecophysiological approach using both a combination of field studies on different spatial and
temporal scales, and controlled laboratory feeding experiments. Results are presented in the
form of three chapters in which specific scientific objectives regarding ecophysiological
features of krill were tackled.

The first chapter concentrate on seasonal variations. Here, we hypothesized that the
stable coexistence of three krill species is based on trophic niche partitioning related to
seasonal trade-offs between food preferences, energy needs, and prey availability. We
assessed their respective trophic niches and energetic strategies throughout one year using a
multimarker approach. The analyses of stable isotopes, fatty acid trophic markers and lipid
class contents and compositions, revealed strong trophic niche separation occurring on a very
fine trophic scale (species level) throughout the year and different degrees of food
specialization among species. In addition, we highlighted that feeding on copepod prey was
important to accumulate energy reserves. Differential energy reserve utilization among the
three species might help to reduce competition especially during the winter.

The second chapter focused on the spatial fluctuations of feeding selectivity and
energy reserve content of the contrasting krill species M. norvegica and T. inermis throughout
the EGSL. To achieve this goal, we assessed the neutral fatty acid content and composition
on a seasonal basis, including for the first time the winter season characterized by extended
ice cover over more than 1000 km. This study highlighted that M. norvegica exhibited large
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spatial variations of its energy reserve lipids, which were similar to seasonal variations found
in the chapter 1. In contrast, lipid contents of 7. inermis were apparently much less affected
by the spatial variation of environmental conditions but showed large seasonal variability.
Furthermore, we confirmed that: i) zooplankton standing stock could be more important than
phytoplankton to fulfill their metabolic requirements, and ii) that trophic niche partitioning
between both species was present on the large geographic scale but might be modulated by
spatial differences in food supply and oceanographic conditions.

In the last chapter, we compared the functional feeding biology of the two most
abundant species of the EGSL, M. norvegica and T. raschii, using natural phytoplankton and
mesozooplankton assemblages. Here, we determine the functional response of ingestion rates
on phytoplankton and on mesozooplankton in absence and presence of phytoplankton.
Results highlighted that both species exhibited a Holling type III response feeding on
phytoplankton, but an Holling type III and II for M. norvegica and T. raschii, respectively,
when feeding on mesozooplankton. Daily rations suggest that M. norvegica must feed on
zooplankton to cover the metabolic cost, whereas 7. raschii could cover its needs by feeding
on both 1) a high phytoplankton concentration or ii) a low zooplankton concentration.

In conclusion, the present thesis contributed to the understanding of the trophic
ecology and energetic strategies of these three ecologically relevant krill species. It draws the
most complete portrait on their feeding selectivity. It also suggests the existence of species-
specific adaptations and mechanisms that enhance krill coexistence in the EGSL. Finally,
potential consequences of future changes in the EGSL ecosystem are discussed in light of
recent changes in krill communities of the North-Atlantic regions.

Keywords: Estuary and Gulf of St. Lawrence; Northern krill; Feeding selectivity; Energetic
strategies; Physiological condition; Stable isotopes; Fatty acid trophic markers; Functional
response of ingestion rates; Feeding experiments.



RESUME

Le krill joue un role central dans les écosystémes marins en permettant un transfert
d’énergie des niveaux trophiques inférieurs, en s’alimentant sur les producteurs primaires et
secondaires, vers les niveaux supérieurs en servant de proies pour de nombreuses autres
especes. Toutefois, les connaissances sur I’écophysiologie, ainsi que les processus pouvant
affecter les performances des différentes especes de krill autres qu’Euphausia superba,
I’espeéce commerciale phare, restent encore trés mal documentées. Dans 1’ Atlantique Nord,
les communautés de krill sont principalement dominées par trois espéces qui coexistent en
sympatries. On retrouve 1’espéce tempérée Meganyctiphanes norvegica, ainsi que
Thysanoessa inermis et T. raschii respectivement arctique et boréale. Toutefois, ces especes
présentent différentes biologie et écologie qui vont de surcroit fortement varier avec les
fluctuations spatio-temporelles des conditions environnementales. Aussi déterminer en détail
les processus écologiques clés susceptibles d’influencer la coexistence donc les transferts
d’¢énergie, tels que 'alimentation et/ou les stratégies énergétiques, est crucial afin de mieux
appréhender d’éventuelles modifications trophiques dans le contexte actuel des changements
globaux. Ainsi I’objectif principal de cette thése est: i) de déterminer les stratégies
d'alimentation et ii) d'¢lucider la dynamique des réserves lipidiques des trois espéces de krill
en relation avec les changements spatio-temporels des conditions environnementales dans
l'estuaire et le golfe du Saint-Laurent (EGSL) situé au Canada. Pour ce faire, nous avons
développé une approche écophysiologique combinant a) des suivis in situ utilisant différentes
échelles spatio-temporelles et b) des expériences d'alimentation en milieux contr6lés. Ces
résultats sont présentés sous forme de trois chapitres dont chacun, testent un aspect spécifique
de leur écophysiologie.

Le premier chapitre se concentre sur les variations saisonnicres. Ici, nous émettons
I’hypothése que cette coexistence repose sur la ségrégation de leur niche trophique en
fonction d’un compromis saisonnier entre les préférences alimentaires, les besoins
énergétiques et la disponibilité des proies. Pour tester cette hypothése, nous avons suivi
I’évolution des niches trophiques réalisées et des stratégies énergétiques pendant une année
compléte en utilisant une approche multimarqueurs. L’utilisation des acides gras et des
isotopes stables comme marqueurs trophiques a permis de mettre en évidence la présence
d’une ségrégation trophique a fine échelle taxonomique tout au long de I’année, démontrant
ainsi différents degrés de spécialisation entre les especes. De plus, ’analyse des classes de
lipides a permis de mettre en évidence i) I’importance des copépodes dans I’accumulation
des réserves d'énergétique et ii) que 'utilisation différentielle de ces réserves lors des périodes
de faible disponibilité trophique pourrait contribuer a la diminution de la compétition
interspécifique et donc faciliterait la coexistence.
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Le deuxiéme chapitre quant a lui se concentre sur 1’effet de I’hétérogénéité spatiale
du milieu sur I’alimentation et la condition physiologique de M. norvegica et T. inermis. Pour
ce faire, nous avons évalué la teneur et la composition en acides gras neutres sur une base
saisonniére sur plus de 1000km, dont pour la premiére fois en présence d’un couvert de glace.
Cette étude a ainsi permis de montrer que le contenu énergétique de M. norvegica présentait
d'importantes variations spatiales, qui étaient similaires en termes d’intensité aux variations
saisonniéres observées dans le chapitre 1. En revanche, le contenu énergétique de 7. inermis
semblait beaucoup moins affecté par les variations des conditions environnementales. En
outre, nous avons pu confirmer que : i) la présence de zooplancton était plus importante que
celle du phytoplancton pour satisfaire leurs besoins métaboliques et ii) que la ségrégation des
niches trophiques était é¢galement présente a plus large échelle, mais modulée en fonction de
la disponibilité de la nourriture et des conditions océanographiques.

Dans le dernier chapitre, nous comparons les réponses fonctionnelles des taux
d’ingestion des deux plus abondantes especes de krill présentes dans ’EGSL soit M.
norvegica et T. raschii, lorsqu’elles s’alimentent sur des assemblages naturels de
phytoplancton et de mésozooplancton en absence et en présence de phytoplancton. Ainsi,
nous avons pu déterminer que les deux especes présentaient une réponse de type Holling 111
lorsqu’elles s’alimentaient sur le phytoplancton, mais des réponses de type Holling III et II
pour M. norvegica et T. raschii, respectivement, lorsqu’elles se nourrissaient de
mésozooplancton. De plus, nous démontrons ici que M. norvegica ne peut pas couvrir ces
besoins métaboliques en s’alimentant uniquement de phytoplancton. Toutefois, nos résultats
suggerent que 7. raschii pourrait couvrir ses besoins en se nourrissant i) sur de fortes
concentrations de phytoplancton et/ou ii) de faibles concentrations de mésozooplancton.

En conclusion, cette thése apporte une vision nouvelle sur 1’écologie trophique et les
mécanismes facilitant la coexistence de ces trois especes de krill d'importance écologique.
Par ailleurs, ces informations représentent a ce jour le portrait le plus complet disponible sur
leur écologie trophique. Enfin, a la lumicre de ces résultats, nous discutons ici des
conséquences potentielles d’un changement de communauté de krill dans I’EGSL tel que
déja observé dans certaines régions de 1'Atlantique Nord.

Mots clés: Estuaire et golfe du Saint-Laurent; Krill nordique; sélectivité trophique; Stratégies
énergétiques; Condition physiologique; Isotopes stables; Acides gras marqueur trophiques;
réponse fonctionnelle des taux d'ingestion; Expériences d'alimentation.
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SE Standard error

SFA Saturate fatty acid

SIMPER Similarity percentage analysis

Sp. Species (singular)

SPM Suspended particulate matter

Spp. Species (plural)

SST Sea surface temperature

TAG Triacylglycerols

TFA Total fatty acids

TL Trophic Level

WE Wax ester

1C Ratio of the stable carbon isotopes '*C and '2C

15N Ratio of the stable nitrogen isotopes '°N and N



INTRODUCTION GENERALE

Une communauté peut étre définie comme un groupe d’especes qui interagissent dans
le temps et I’espace (Fauth et al. 1996). Conceptuellement, c’est ces interactions qui sont a
la base de la diversité d’especes retrouvée dans un milieu donné. Ces espéces coexistent de
fagon stable ou instable dans le temps. En accord avec la théorie des niches, on retrouve
différents facteurs susceptibles de modifier ou d’influencer la composition relative ou la
diversité d’'une communauté (Cavender-Bares et al. 2009). Ces derniers pouvant étre divisés
en deux catégories (Fig. 1): (i) les variables abiotiques et (ii) les variables biotiques
composées de la nourriture (cf., composition et disponibilité des proies), et des interactions
inter- et intraspécifiques (p. ex., compétition). Bien que les points i) et ii) aient pendant
longtemps été en opposition dans la définition d’une niche écologique (sensus Hutchinson
1957), ces dernicres sont néanmoins étroitement liées (Chase & Leibold 2003 ; Mclnerny &
Etienne 2012). En effet, in situ une espece va adapter son alimentation a la configuration
spatio-temporelle des différentes ressources essentielles & son maintien en fonction des
compétiteurs potentiels (p. ex., Stephens & Krebs 1986 ; Turchin 1991). A noter que d’un
point de vue écologique nous considérerons « une ressource » comme un bien utilisé par des
organismes et dont I’augmentation de la disponibilité dans le milieu permet une augmentation
des performances (Tilman 1982). En accord avec Mclnerny & Etienne (2012) une niche
¢cologique peut étre vue comme une entité dans laquelle un individu va exprimer une réponse
(performance) directe ou indirecte, sous 1’effet des variables biotiques et abiotiques, et va en
retour influencer ces dernicres (Fig. 1). Cette réciprocité étant d’autant plus importante a
I’échelle locale, ou I’exploitation a outrance d’une ressource peut entrainer sa disparition et
donc conduire dans des cas extrémes a I’extinction des populations qui I’exploitaient

(Rothhaupt 1988 ; Leibold 1998 ; Ryabov et al. 2017).
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Figure 1 : Représentation schématique des différents concepts d'une niche écologique tels
que nous la considérerons dans cette étude. Adaptée de Mclnerny et Etienne (2012) et
Bolnick et al. (2007) et références incluses.

La définition d’une « niche écologique » fait toujours I’objet de débats (Mclnerny &
Etienne 2012 ; Le Coz et al. 2018). Toutefois, les concepts s’y rattachant fournissent un cadre
d’étude théorique utile permettant de définir le role d’une espeéce ou d’un individu dans son
milieu. Il est important de différencier la niche écologique fondamentale de la niche réalisée

qui intégre les interactions inter- et intraspécifiques (Hutchinson 1957) et ne va donc



représenter qu’une partie de la niche fondamentale. La sélection des ressources par des
individus peut étre interprétée comme la niche écologique réalisée, alors que 1’intégralité des
ressources potentiellement utilisables par ces individus représente la niche fondamentale
(Soberon 2007 ; Basille et al. 2008 ; Nielsen et al. 2018). Cette sélection des ressources va
refléter le compromis entre les besoins et les contraintes dans un environnement donné
(Cabrol et al. 2015). Parmi ces contraintes, on retrouve la compétition. Il existe pour les
especes zooplanctoniques, le « paradoxe du zooplancton » énoncé par Hutchinson (1961) qui
réfere a 'antinomie que plusieurs especes qui exploitent les mémes ressources, donc qui
compétitionnent, parviennent a coexister. Selon le principe d’exclusion compétitive (sensus
Hardin 1960), I’espéece la plus avantagée devrait finir par proliférer et a terme exclure 1’autre
espece (Gause 1934 ; Hardin 1960 ; Connell 1961). Néanmoins, pour éviter I’exclusion, des
especes compétitrices peuvent développer de nouveaux traits sous 1’effet de la sélection, leur
permettant d’occuper des niches écologiques différentes, et ainsi réduire les interactions
interspécifiques. Pour cela, les espéces adoptent un compromis qui les avantage sous
certaines conditions, mais les désavantages sous d’autres vis-a-vis de leurs compétiteurs. Ce
compromis permet une coexistence stable dans le temps (Chesson 2000), si a terme la
compétition interspécifique est moins forte que la compétition intraspécifique. C’est-a-dire
que les fluctuations d’abondance d’une population dues aux variations de disponibilité d’une
ressource dépendent plus de I’effet de ces propres individus sur cette ressource stratégique
que des effets de ses compétiteurs potentiels, et réciproquement (Chesson 2000). Les especes
doivent diverger suffisamment en termes de ressources pour avoir des valeurs adaptatives
différentes, mais en parallele présenter des besoins physiologiques similaires pour pouvoir
se retrouver dans le méme environnement et coexister de fagon « stable » dans le temps
(Leibold 1995). La stabilit¢ de la coexistence peut étre déterminée par le « critére
d’invasibilité » qui définit comme la capacité d’une espéce a retrouver ses densités originales
aprés avoir connu une diminution de sa densité de population, et ce méme en absence
d’immigration et en présence de ses compétiteurs (Chesson 2000 ; Gravel et al. 2006).
Déterminer les mécanismes permettant la présence d’une coexistence stable est primordial

dans la compréhension de 1’écologie des communautés, notamment pour déterminer les



fluctuations d’abondance d’une espéce et prévoir ou non son retour a 1’équilibre aprés un
effondrement des stocks. Ceci est d’autant plus vrai pour les especes pivots comme le krill,

qui joue un rdle central dans les réseaux trophiques.

L’importance du krill

Les euphausiacés, plus communément appelés krill, représentent un conglomérat
d’especes holoplanctoniques appartenant au macrozooplancton. Le krill occupe une grande
diversité d’habitats allant des pdles aux tropiques, bien que la biomasse soit supérieure aux
hautes et moyennes latitudes (Mauchline & Fisher 1969). En tant qu’un conglomérat
d’especes fourrageres, le krill joue un role central dans les réseaux trophiques marins (Fig. 2
; Sameoto et al. 1994 ; Simard & Harvey 2010 ; Savenkoff et al. 2013). En effet, en
s’alimentant sur les producteurs primaires et secondaires, il permet un transfert d’énergie,
principalement sous forme de lipides, vers les niveaux trophiques supérieurs (Fig. 2 ; Falk-
Petersen et al. 2000 ; Everson 2008 ; Schmidt et al. 2011). De plus, en réalisant des migrations
verticales nycthémérales, le krill contribue activement aux flux verticaux de carbone
(Mauchline & Fisher 1969). Etant capable de s’affranchir des courants verticaux, il
entreprend quotidiennement une migration ascendante de plusieurs centaines de métres pour
s’alimenter la nuit en surface, avant de redescendre digérer et excréter en profondeur le jour
pour éviter les prédateurs visuels (Mauchline 1980 ; Cohen & Forward 2016). Cette
migration, qui par ailleurs constitue le plus important déplacement journalier de biomasse
sur notre planéte, permet une exportation rapide de matiére organique de la surface vers le
fond et renforce le couplage pélago-benthique (Longhurst et al. 1990 ; Huntley et al. 1991 ;

Belcher et al. 2017), souligant une fois de plus I’'importance écologique du krill.
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Figure 2 : Représentation schématique d’un réseau trophique subarctique centré sur le krill.
La taille des fleches pleines représente les intensités relatives du flux de carbone du krill vers
les niveaux trophiques supérieurs. Les fleches en traits pointillés indiquent la présence de
relations mal établies ou non quantifiées. La fleche en pointillés indique une possible
utilisation par I’homme. Extrait de Zabel et al. (2003) et modifi¢ d’aprés Savenkoff et al.
(2013).



Outre ’aspect écologique, le krill revét également une importance économique. En
plus, de soutenir la production de plusieurs especes exploitées commercialement ou liées a
I’écotourisme (Fig. 2 ; Simard & Lavoie 1999 ; Sourisseau et al. 2006), le krill posseéde
¢galement une valeur marchande qui lui est propre. De par son comportement grégaire, ses
fortes biomasses et sa richesse en acides gras polyinsaturés (oméga 3 et 6 ; Kwantes &
Grundmann 2015), il fait I’objet d’une pécherie dirigée depuis la seconde moitié du 20° siecle
(Nicol & Endo 1997 ; Everson 2008 ; Nicol et al. 2012 ; Nicol & Foster 2016). Néanmoins,
c’est depuis la fin des années 2000 que les marchés internationaux, soutenus principalement
par les industries nutraceutiques, montrent un intérét grandissant pour cette ressource
permettant la production de produits a trés haute valeur ajoutée (p. ex., compléments
alimentaires ; Nicol et al. 2000 ; Kwantes & Grundmann 2015). A ce jour, seulement deux
especes sont exploitées commercialement dans le monde. 1l s’agit d’E. superba, exploitée
intensivement en Antarctique depuis plusieurs dizaines d’années et qui représente la majorité
des stocks annuellement débarqués (Nicol & Foster 2016), et d’E. pacifica qui fait I’objet de
pécheries locales dans le détroit de Géorgie (Canada) et au large des cotes japonaises (Ichii
2008 ; Nicol et al. 2012). Dans I’estuaire et le golfe du Saint-Laurent (EGSL), situé sur la
cote est canadienne, des péches exploratoires ont eu lieu en 1991 et 1992 (Runge & Joly
1995). Cependant, depuis 1997 la péche du krill nordique dans ’EGSL fait 1’objet d’un
moratoire qui a été instauré par principe de précaution dii @ un manque de connaissances
scientifiques. Toutefois, les derni¢res estimations acoustiques des stocks de krill présents
dans ’EGSL ont révélé la présence d’une forte biomasse (~1 million de tonnes ; McQuinn
etal. 2013, 2015), ravivant un intérét certain chez les industriels pour I’ouverture d’une péche
commerciale. Paradoxalement, malgré son importance écologique et son potentiel
¢conomique, les différentes especes de krill n’ont que trés peu été étudiées, a I’exception d’E.
superba, I’espece commerciale phare. En effet, la majorité des connaissances scientifiques
actuelles étant centrées sur cette derniére, peu d’informations sont disponibles sur la biologie
et I’écologie des 85 autres especes, a I’exception d’E. pacifica et dans une moindre mesure

de Meganyctiphanes norveviga.



Les espéces dominantes de krill en Atlantique Nord.

Dans I’Atlantique Nord, on retrouve principalement quatre espeéces de krill
(Einarsson 1945), bien que seulement trois d’entre elles (Fig. 5), M. norvegica, T. inermis et
T. raschii dominent en termes de biomasse la zone comprise entre la cote et le talus

continental (Mauchline & Fisher 1969 ; Mauchline 1980).

M. norvegica

T. inermis T. raschii

Figure 3 : Dessins représentant la taille d’individus adultes matures, toutes proportions
gardées, de chacune des trois espéces dominantes de krill. Les dessins ont été extraits de «
marine species identification portal » (http ://species-identification.org).

La distribution latitudinale de ces trois especes a souvent été expliquée en fonction de
leurs préférences thermiques (Mauchline & Fisher 1969). Ainsi, M. norvegica qui est une
espece plus tempérée/boréale (Einarsson 1945 ; Mauchline & Fisher 1969) est retrouvée de
la mer Méditerranée jusque dans la zone subarctique, méme si elle a été récemment observée
en Arctique (Buchholz et al. 2010). En opposition, 7. inermis et T. raschii qui sont plus
boréales/arctiques, donc adaptées aux eaux froides, sont présentes majoritairement aux plus
hautes latitudes (Einarsson 1945 ; Mauchline & Fisher 1969 ; Weslawski et al. 2000,
Agersted & Nielsen 2014). Cependant, sous ’effet de 1’augmentation des températures

globales, un changement de structure dans les communautés de krill a été observé ces vingt



dernieres années (Buchholz et al. 2010 ; Eriksen & Dalpadado 2011 ; Plourde et al. 2011).
Ainsi, les especes tempérées d’origine atlantique se retrouvent de plus en plus au nord
(Buchholz et al. 2010 ; Buchholz et al. 2012), tandis que les espéces arctiques tendent a voir
leurs aires de distributions les plus méridionales disparaitre (Tarling et al. 1999 ; Buchholz
et al. 2006), conduisant ainsi a la présence de chevauchement dans leurs aires de distribution
respectives menant a la coexistence. Bien qu’il ne soit pas possible de tester directement la
stabilité de la coexistence entre ces especes, cette derniére est souvent considérée comme
stable, car observée depuis plusieurs années. Néanmoins la stabilité de cette coexistence
pourrait étre facilitée, entre autres, par la présence d’une ségrégation spatiale selon un
gradient horizontal (depuis la cote vers le large), limitant les interactions interspécifiques. 7.
raschii dominerait dans les régions cotieres (néritique < 200m) alors que M. norvegica serait
principalement présent dans les régions du plateau continental, et que 7. inermis se
retrouverait principalement sur la pente continentale (Einarsson 1945 ; Mauchline 1980 ;
Agersted & Nielsen 2014). De plus, il a été suggéré que la coexistence entre ces especes
pourrait étre favorisée par : des différences dans I’ontogénie (p. ex., Berkes 1973 ; Falk-
Petersen & Hopkins 1981 ; Astthorsson & Gislason 1997 ; Dalpadado 2006 ; Plourde et al.
2011 ; Agersted & Nielsen 2014), une ségrégation de leurs niches écologiques (p. ex.,
Mauchline & Fisher 1969 ; Mauchline 1980 ; Barrange et al. 1991 ; Barrange 1990 ; Agersted
& Nielsen 2014 ; McQuinn et al. 2015), I'utilisation de niches thermiques différentes (Berkes
1973 ; Plourde et al. 2014 ; Ollier et al. 2018), et ’exploitation de ressources trophiques
différentes (p. ex., Berkes 1976 ; Falk-Petersen et al. 2000 ; Agersted et al. 2014 ; Huenerlage
et al. 2014). Ainsi, la coexistence va dépendre a la fois des processus stochastiques (Hubbell
2001) et de la différenciation des niches écologiques (Gravel et al. 2006 ; Adler et al. 2007).
Il n’est pas toujours aisé de discerner I’influence de ces facteurs et de déceler a quel point ces
différences doivent étre importantes, notamment au niveau individuel, pour permettre une
ségrégation suffisante des niches écologiques et étre en présence d’une coexistence stable
(Chesson 2000). Néanmoins, pour qu’une espece puisse persister, il faut que les conditions

environnementales permettent une croissance de la population sans immigration (Giller



1984). Le maintien de I’espece va dépendre de la somme des performances des individus qui

la compose (voir Fig. 1 ; Bolnick et al. 2007).

Facteurs influencant les performances individuelles du krill

Selon le principe d’allocation d’énergie énoncé par Cody (1966), pour que des
individus puissent survivre et se reproduire, il faut que les gains énergétiques issus de
I’alimentation soient supérieurs a la somme des colits des autres processus de vie qui vont
définir les besoins (p. ex., métabolisme de base, recherche et acquisition de nourriture,
¢vitement des prédateurs). Les performances d’un individu vont donc dépendre de 1’énergie
disponible. Cette derniere étant le résultat d’un compromis entre le colit métabolique relié a
I’utilisation d’une niche donnée et les besoins en énergie et/ou en composés essentiels
indispensables a la survie, la croissance et la reproduction (Van Noordwijk & De Jong 1986).
Chez le krill, comme chez la plupart des organismes zooplanctoniques, I’énergie issue de
I’alimentation est principalement emmagasinée sous forme de lipides, notamment de
triglycérides (TAG) ou de cires estérifiées (CE) (Lee et al. 1971 ; Mayzaud et al. 1999, 2000
; Sargent & Falk-Petersen 1981). Les lipides ont une valeur énergétique supérieure a celle
des glucides et des protéines. Ils fournissent un avantage évolutif en permettant aux individus
d’accumuler une grande quantité d’énergie (Lee 2006). Cette énergie peut étre utilisée a court
et moyen terme pour les différents processus vitaux, mais aussi a plus long terme pour
survivre aux périodes de jeine (Hagen et al. 1996 ; Pond 1998 ; Hellessey et al. 2018).
Toutefois, les mécanismes qui permettent d’expliquer 1’état des réserves énergétiques
lipidiques sont complexes. Ces derniers dépendent de facteurs intrinseques et extrinséques
qui varient fortement dans le temps et I’espace (Fig. 4). Parmi les facteurs intrinséques, on
retrouve le comportement trophique (incluant la sélectivité et les taux d’ingestion) ou
I’accumulation/I’utilisation des réserves énergétiques, alors que les facteurs extrinséques
seront indépendants des individus (p. ex., la disponibilité de la ressource ou encore la

présence de compétiteurs ; Fig. 3).
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Figure 4 : Schéma conceptuel montrant I’influence des variations spatio-temporelles sur le
compromis énergétique, donc les performances, d’un individu dans une niche écologique
donnée. Adapté et modifié¢ de Cody (1966), Van-Noordwijk & De Jong (1986) et de Bolnick

et al. (2007).

Les facteurs abiotiques peuvent également influencer les performances des individus
en affectant i) indirectement la disponibilit¢ des ressources, ou ii) directement leur
physiologie (cf., colit métabolique ; Ikeda 1985 ; Dunson & Travis 1991 ; Ollier et al. 2018).
Chez le krill, qui est un organisme ectotherme, c’est principalement la température qui
influence le métabolisme, et donc les cofits énergétiques associ€s, en affectant directement la

vitesse des réactions biochimiques, et donc les performances (Portner 2002 ; Ollier et al.

2018).




11

Le comportement trophique du krill

La théorie de la quéte alimentaire optimale (traduis de « optimal foraging theory »
sensus MacArthur & Pianka 1966 ; Stephens & Krebs 1986) permet d’expliquer
I’exploitation des ressources dans un milieu hétérogeéne. Bien que critiquée dans ses
prémisses et ses applications (cf., Pyke 1984 ; Pierce & Ollason 1987 ; Sih & Christensen
2001), elle stipule que le comportement alimentaire est adaptatif et donc évolue lorsque
soumis a des contraintes, de sorte qu’un individu puisse maximiser 1’énergie nette globale
ingérée par unité de temps (Charnov 1976 ; Pyke et al. 1977). Pour ce faire, 1’individu peut
avoir soit un comportement dit « sélectif » en investissant de I’énergie dans la recherche et
la capture des proies les plus rentables énergétiquement, soit « opportuniste » et manger les
proies les plus abondantes indépendamment de leur qualité nutritive. L’équilibre entre ces
deux stratégies dépendra de la capacité du prédateur a capturer et ingérer une proie donnée
(Tarling et al. 2010), des ressources disponibles (Hughes 1980) et de leur valeur
nutritionnelle (Pyke 1984 ; Raubenheimer & Simpson 2018).

Un certain nombre d’études ont montré que le krill a une trés grande plasticité
alimentaire et s’alimente sur plusieurs niveaux trophiques (Fig. 2 ; Bdmstedt & Karlson 1998;
Huenerlage et al. 2014 ; Agersted & Nielsen 2016). Le krill sélectionne ainsi ses ressources
en fonction de leur disponibilité (p. ex., Polito et al. 2013), mais aussi de ses besoins
physiologiques (p. ex., Albessard et al. 2001, Albessard & Mayzaud 2003). Le krill peut
drastiquement changer de mode d’alimentation passant de « filtreur » a « chasseur » (traduit
de « ambush feeding » ; McClatchie & Boyd 1983 ; Kaartvedt et al. 2002 ; Agersted &
Nielsen 2016) ce qui lui permet de s’alimenter sur un large spectre de nourriture allant des
détritus et phytoplancton (> 5-10um ; Mauchline 1980) aux copépodes de grande taille (>
3000 pm ; Mauchline 1980 ; Agersted & Nielsen 2016). L’ importance de certaines proies
dans son alimentation varie avec les saisons. Le phytoplancton serait ainsi davantage
consommé au printemps et a 1’été, tandis que les détritus et les copépodes auraient une place
prépondérante dans son alimentation durant I’automne et I’hiver (Berkes 1976 ; Kaartvedt et

al. 2002 ; Schmidt et al. 2014). Le krill peut aussi occasionnellement s’alimenter d’autres
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sources de nourriture, comme la méiofaune benthique (Cleary et al. 2012), parfois a plus de
1000 métres de profondeur (Schmidt et al. 2011) ou encore d’algues de glace en « grattant »
le couvert de glace (Schmidt & Atkinson 2016). Le krill peut également présenter un mode
d’alimentation plus spécifique. Par exemple, M. norvegica est classiquement défini comme
ayant un comportement dit « carnivore » (Sargent & Falk-Petersen 1981 ; Beyer 1992 ;
Kaartvedt et al. 2002) tandis que Thysanoessa inermis et Thysanoessa raschii seraient
respectivement « omnivores » et « herbivores », et auraient donc un rang trophique inférieur
(Sargent & Falk-Petersen 1981; Huenerlage et al. 2014; Agersted & Nielsen 2016). DG au
nombre limité d’études portant sur la sélectivité trophique du krill, autre qu’E. superba, les
effets du broutage et de la prédation sur les niveaux trophiques inférieurs restent méconnus
en particulier dans 1’ Atlantique Nord. Ce manque de connaissances est en partie di a leur
comportement migratoire et a leur capacité natatoire ¢levée les rendant difficiles a capturer
avec des méthodes d'échantillonnage conventionnelles (Sameoto et al. 1993 ; Bamstedt et al.

2000).

Outre ’aspect qualitatif (sélection trophique), I’aspect quantitatif avec la détermination
des réponses fonctionnelles des taux d’ingestion, qui permettent de définir le nombre de
proies ingérées en fonction de leur densité par prédateur et par unité de temps (Solomon
1949), reste encore mal défini. De fagon générale, le type de réponse obtenue dépend
directement de la capacité d’un prédateur a repérer et capturer une proie donnée. Ceci peut
mener a des réponses différentes en fonction de la proie considérée lorsque cette dernicre est
la seule source de nourriture disponible (Kierboe 2008 ; Kiarboe et al. 2018). On retrouve
trois grands types de réponses qui varient selon deux parametres clés soient : i) le taux
d’attaque (traduit de « attack rates or searching efficiency ») qui représente I’effort alloué a
la recherche de proies; et ii) le temps de manipulation (traduit de « handling time ») qui
correspond au temps nécessaire pour capturer, manger et digérer une proie (Fig. 4 ; Holling

1959 ; Frost 1972 1975 ; Jeschke et al. 2002 ; Kigrboe 2008).
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Ainsi, si ’on considére un prédateur qui : (a) cherche sa proie au hasard ; (b) a un
appétit illimité ; et (c) investit un effort constant dans la recherche de proie, le nombre de
proies ingérées augmentera proportionnellement avec la densité de proies disponibles (Fig.
4). C’est une réponse de type 1. Cependant, ces hypothéses ne sont pas réalistes in sifu. En
effet, un taux d’attaque constant a faible ou forte concentration de proies augmente le risque
de prédation et ne permet pas de minimiser les colits énergétiques reliés a 1’acquisition de
nourriture comme prédit par la théorie de la quéte alimentaire optimale (« optimal foraging
theory » ; Abrams 1982 ; Visser 2007 ; Visser & Fiksen 2013). Par ailleurs, un prédateur est
limité par le temps de manipulation d’une proie. Il est admis que le zooplancton présente une
réponse de type II (Kierboe 2008), soit que I’effort alloué (taux d’attaque) diminue avec
I’augmentation du nombre de proies (Fig. 4b). Ainsi, dans un Holling type II le nombre de
proies ingérées va augmenter avec I’augmentation de la disponibilité de ces dernieres jusqu’a
atteindre un plateau (saturation) qui sera fonction du temps de manipulation (Fig. 4a). De
plus en plus d'études suggerent que le zooplancton peut également montrer une réponse de
type III (p. ex., Du & Petersen 2014, Agersted & Nielsen 2016). Le type III ne se différencie
du type II qu’a faible concentration de proies (Fig. 4a,b). L’effort de recherche augmente
lentement a faible densité de proies, puis rapidement pour des densités intermédiaires avant
de diminuer lorsque les concentrations deviennent plus élevées, produisant une courbe
sigmoidale ayant une forme caractéristique de « S » (Fig. 4b). Cette forme étant typique d’un
changement d’effort d’une proie a une autre en fonction de leur disponibilité relative (Holling
1965 ; Kierboe et al. 1996). En pratique, il est souvent difficile de déterminer s'il existe une
réponse de type II ou III, car les différences se produisent lorsque les proies sont présentes
en faibles densités générant beaucoup de variabilité et donc de biais d’interprétations
(Bamstedt et al. 2000). Kierboe et al. (2018) ont récemment montré, en réalisant des
simulations et en compilant plus de 125 expériences d’alimentations, que les copépodes
pélagiques présentant un mode d’alimentation passif « embuscade » ont tous un type 11, alors
que ceux cherchant activement leur nourriture montraient des types II ou III. Ces derniers
modifient leur effort de recherche de nourriture en réponse a la densité de proies disponibles

et au risque de prédation. D’autre part, ce genre de réponse est trés importante
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¢cologiquement, car des réponses de type III permettent de fournir un refuge aux especes de
proies peu abondantes, en limitant notamment la pression de prédation lorsque ces dernieres
sont peu abondantes permettant d’éviter leur extinction a une échelle locale (Holling 1965 ;

Kigrboe et al. 1996 ; Kierboe et al. 2018).

A) ¢ Typel

dateur'.h! 4

eree.pre

Proie ing
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- Densité de proies +

Figure 5 : Schéma conceptuel représentant les trois principaux types de réponses
fonctionnelles théoriques pour les taux d’ingestions (a) et les taux d’attaques (b) en fonction
de I’évolution de la densité¢ de proie. Adaptés et modifiés de Holling (1959) et Kierboe
(2008).
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Parmi les autres facteurs susceptibles d’influencer le type de réponse obtenue, on
retrouve également la diversité de proies (Pilditch & McClatchie 1994 ; Kierboe 2008 ). Le
temps alloué a la recherche d’une proie va dépendre du temps consacré par un prédateur a
chasser les autres proies. Ce dernier étant densité dépendante, il va varier en fonction de la
densité relative d’une proie qui fluctue également dans le temps sous ’effet de la prédation
(p. ex., Chesson 1978 ; Donaghay & Small 1979 ; Gentleman et al. 2003 ; Winkler et al.
2007) modifiant les types de réponses. Il a été montré que M. norvegica exprimait une
réponse fonctionnelle de type III lorsqu’elle s’alimente sur un assemblage de larges
copépodes dominés par Calanus spp. (Agersted & Nielsen 2016), alors qu'une réponse
linéaire (type 1) a été trouvée lorsqu’il se nourrit d’un assemblage différent (dominé par
Centropage sp. ; McClatchie 1985). E. pacifica a montré différents types de réponses en
fonction du type de proies, de leurs valeurs nutritives ou de leur capacité¢ de nage (Ohman
1984 ; Du & Petersen 2014). Par ailleurs, Granéli et al. (1993) ont observé une alimentation
sélective chez E. superba lorsque du phytoplancton et du zooplancton étaient présents
simultanément, soulignant une fois de plus le besoin de déterminer expérimentalement la
réponse fonctionnelle du krill en présence d’une large diversité de proies. Malheureusement,
I’utilisation du krill en expérimentation est complexe et présente de nombreux défis. Leur
activité natatoire et leur grande taille nécessitent I’utilisation de bassins de grandes
dimensions (Bamstedt et al. 2000). Leur activit¢ de nage étant quasi-permanente, les
individus sont amenés a se heurter régulierement sur les parois, provoquant la perte des
antennes, les rendant de fait inutilisables. L’analyse des proies ingérées et/ou restantes étant
fastidieuse, et les résultats obtenus présentant souvent beaucoup de variabilité, peu
d’expérimentations ont été réalisées limitant nos connaissances a quelques études (Ohman
(1984) Granéli et al. (1993) McClatchie, 1985, 1986, 1988 ; Atkinson & Sniyder 1997 ;
Bémstedt & Karlson 1998 ; Haywood & Burns 2003 ; Agersted et al. 2011 ; Du & Peterson
2014 ; Teglhus et al. 2015 ; Agersted & Nielsen 2016). Toutefois, la plupart des études ci-
dessus n’incluent qu’une faible diversité de proies (voir aucune), limitant toute généralisation
in situ. A ce jour, la seule étude s'intéressant a I'effet du phytoplancton sur les taux d’ingestion

du zooplancton (chez M. norvegica) a montré qu’il n’y avait pas interaction significative
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(Agersted & Nielsen 2016). Ces auteurs ont également conclu que les espéces
phytoplanctoniques utilisées étaient possiblement trop petites (<10 um) pour étre broutées
efficacement par cette espece de krill. Or, ces informations sont importantes pour comprendre
non seulement I’alimentation et la sélectivité du krill, mais aussi son impact en tant que

prédateur sur les niveaux trophiques inférieurs.

Autres stratégies influencant les performances individuelles du krill

Pour un individu de krill, la quantité d’énergie disponible pour les processus vitaux ne
dépend pas uniquement du comportement trophique, mais aussi de sa physiologie et donc
des stratégies énergétiques mises en place pour faire face aux variations des conditions
environnementales. Comme mentionné précédemment, les différentes espéces de krill sont
rencontrées a différentes latitudes. Toutes les espéces n’ont pas a faire face aux mémes
intensités de variations des conditions environnementales. Les espéces présentes dans les
hautes latitudes, comme 7. inermis, vont étre exposées a des changements saisonniers treés
marqués avec de longues périodes de faible productivité comparativement a M. norvegica
présente, entre autres, en mer Méditerranée. Les différentes especes ont développé différentes
stratégies énergétiques. Pour s’acclimater et survivre aux variations saisonnieres, diverses
stratégies sont mises en place pour notifier les gains énergétiques, comme un changement de
sources d’alimentation (p. ex., Kawaguchi et al. 1986 ; Huntley et al. 1994 ; Schmidt &
Atkinson 2016) ou ’utilisation des réserves énergétiques lipidiques (Hagen et al. 1996 2001
; Ju & Harvey 2004 ; Huenerlage & Buchholz 2013 ; Huenerlage et al. 2015), mais aussi des
stratégies pour limiter les colits métaboliques (cf., adaptations physiologiques). Le krill peut
limiter ces colts en réduisant son métabolisme ou en diminuant sa taille par le biais des
processus de mues (Ikeda & Dixon 1982 ; Tarling et al. 2016 ; Nicol 2018). De plus, le krill
est capable d’adapter son cycle de reproduction (p. ex., Tarling & Cuzin-Roudy 2003) et
ajuster rapidement sa croissance en fonction des conditions trophiques (p. ex., Shaw et al.
2010). Ce sont justement ces capacités adaptatives, permettant la modification rapide

d‘allocation d’énergie en fonction des conditions environnementales, favorables ou
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défavorables, qui font du krill un excellent candidat pour persister et performer dans des
milieux trés hétérogenes (Meyer 2012 ; Huenerlage & Buchholz 2013 ; Huenerlage et al.
2015), malgré leur incapacité a nager sur de longues distances pour éviter les zones moins

favorables (Meyer 2012).

Site d’étude : ’estuaire et le golfe du Saint-Laurent

L’EGSL est une mer semi-fermée d’une superficie de 240 000 km? (Galbraith et al.
2017). Elle est connectée au nord a la mer du Labrador par le détroit de Belle-Isle et a I’océan
Atlantique au sud a travers le détroit de Cabot via le chenal Laurentien (Fig. 6 ; Saucier et al.
2003). Par sa position géographique, L’EGSL représente un environnement marin unique
dans lequel des masses d’eaux Arctique et Atlantique se rencontrent, ainsi que leurs
communautés zooplanctoniques associé¢es (Blais et al. 2018). L’EGSL présente une
variabilité interannuelle marquée sous 1’influence de forgcage atmosphérique a large échelle
(p. ex., oscillation nord-atlantique), mais aussi saisonniére (Galbraith et al. 2012; Galbraith
et al. 2017). Cette hétérogénéité spatio-temporelle, générant des patrons marqués de
production primaire et secondaire, est fonction des différences régionales dans la répartition
de la glace de mer, la présence d’eau douce, la circulation estuarienne et les marées semi-
diurnes (Saucier et al. 2003 ; Le Fouest et al. 2005 ; Maps et al. 2011 ; Lavoie et al. 2017).
De ce fait, ’EGSL présente de trés forts gradients environnementaux horizontaux aussi bien
en termes de quantité¢ et de qualité de nourriture disponible pour le krill, que dans les
propriétés physico-chimiques des masses d’eaux, qui vont de surcroit fortement varier avec
les saisons (Galbraith et al. 2017 ; Blais et al. 2018). Durant I’hiver, on retrouve deux masses

d’eaux ayant des propriétés trés différentes (Fig. 6).
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Figure 6 : Cartes montrant le site d’étude avec une bathymétrie aux 100 m, ainsi que la
structure verticale moyenne (sur 50 ans) de la température durant I’hiver (mars) et 1’été
(juillet) dans I’estuaire du Saint-Laurent, ainsi que la distribution verticale journaliére de M.

norvegica (rouge) et de T raschii (vert). Adaptées et modifiées de Plourde et al. (2014) et de
Galbraith et al. (2017).
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En hiver, ’EGSL est constitué d’une couche de surface froide < -1°C et d’une couche
de fond plus chaude (~6°C) et plus salée ayant pour origine I’océan Atlantique. Au printemps,
avec 1’augmentation des températures de surface et I’apport massif d’eau douce provenant
de la fonte des glaces, une couche de surface « douce » se forme progressivement et se
réchauffe venant isoler la couche plus froide formée durant I’hiver précédent. Le systeme
s'organise alors avec : une couche profonde chaude (~6°C) et salée, une couche intermédiaire
froide (CIF ; (<1°C)) et une mince couche mélangée de surface moins salée et plus chaude
(Galbraith et al. 2017). Cette structure verticale particuliére (spécificité du systéme Saint-
Laurent ; Gilbert & Pettigrew 1997) permet de fournir différents d’habitats thermiques pour
chaque espéce de krill soit M. norvegica, T. inermis et T. raschii qui coexistent ensemble et
dominent le macrozooplancton (Plourde et al. 2014 ; McQuinn et al. 2015). A I’instar de
I’océan Atlantique ou la coexistence est facilitée par une ségrégation horizontale, dans
I’EGSL la coexistence entre les différentes espéces de krill est facilitée par des distributions
verticales journalicres différentes, malgré la présence de chevauchement (Fig. 6). M.
norvegica, espece la plus tempérée, utilise préférentiellement la couche de fond, alors que 7.
inermis et T. raschii, plus adaptées a des eaux froides, privilégient la CIF (Fig. 6 ; Plourde et
al. 2014). A ce jour, la quasi-totalité des études réalisées dans "’EGSL sur ces espéces se sont
intéressées a leur distribution (Simard et al. 1986a,b ; Simard & Lavoie 1999, Lavoie et al.
2000 2017 ; Simard et al. 2003 ; Cotte & Simard 2005 ; Sourisseau et al. 2006 2008 ; Maps
et al. 2014, 2015 ; McQuinn et al. 2013 2015 2016), a la dynamique des populations (Berkes
1973 ; Plourde et al. 2011 2014 ; Benkort et al. 2019), aux préférendums thermiques (Ollier
et al. 2018) et a leurs roles en tant que proie (p. ex., Savenkoff et al. 2013 ; Gavrilchuk et al.
2014). Le krill réalisant des migrations verticales nycthémérales ces trois espéces
s’alimentent en surface et peuvent ainsi compétitionner pour des ressources stratégiques pour
le maintien de leurs populations. La seule étude effectuée dans I’EGSL s’intéressant a la
sélectivité¢ trophique basée sur 1’analyse des contenus stomacaux suggere la présence de
chevauchements trophiques marqués entre les différentes especes de krill avec des intensités
de chevauchements qui varient en fonction des saisons (Berkes 1976). Aussi, déterminer et

quantifier les niches trophiques réalisées de ces espéces, mais aussi leurs performances en
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fonction de la variabilité saisonniére, qui est trées marquée dans ’EGSL, est fondamental afin
de comprendre les mécanismes de coexistence et le role respectif des différentes especes de

krill dans cet écosystéme unique.

Les lipides comme marqueurs trophiques et indicateurs de la condition physiologique

En raison de leur rendement énergétique (Bergé & Barnathan 2005 ; Lee et al. 2006)
et la présence de composés essentiels (Miiller-Navarra et al. 2000 ; Nelson & Cox 2005), les
lipides sont reconnus comme étant les éléments nutritifs les plus importants pouvant affecter
la condition physiologique du zooplancton (Miiller-Navarra et al. 2000 ; Ravet et al. 2003).
Les lipides sont composés de plusieurs classes pouvant étre subdivisées en deux fractions,
soient les lipides neutres (LN) et les lipides polaires (LP, Guschina & Harwood 2009). On
retrouve principalement comme classes de lipides, les triglycérides (TAG) et les cires
estérifiées (WE) parmi les LN, et les phospholipides parmi les LPs (Langdon & Waldock
1981). Les LN représentent les réserves lipidiques et sont généralement utilisées pour
combler les besoins énergétiques a court et moyen terme (p. ex., reproduction, évitement des
prédateurs ; Pond 1998) ou pour emmagasiner des composés essentiels pouvant étre
transférés aux LPs (Lee et Patton 1989). En opposition, les LPs, sont des composants
structurels importants des membranes cellulaires et servent de matrice pour différents
processus métaboliques (Brett & Miiller-Navarra 1997). Aussi, avec leurs fonctions
spécialisées, la composition des LPs est donc susceptible d'étre régulée par des processus
physiologiques et est donc moins dépendante de 1’alimentation des individus (Lee et al. 1971
; Falk-Petersen et al. 2000 ; Lee et al. 2006). Les LPs peuvent donc étre utilisés pour obtenir
des indices permettant d'estimer si les besoins nutritionnels pour certains acides gras

essentiels sont satisfaits (p. ex., Cabrol et al. 2015).

Les lipides étant composés majoritairement d’acide gras (AG) (Agostoni & Bruzzese
1992), ces derniers peuvent étre utilisés comme une approximation de la quantité de réserve

énergétique lipidique disponible (Fraser et al. 1989). Par le passé, ils ont été employés avec
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succes pour suivre les variations a court terme de la condition physiologique chez plusieurs
especes de crustacés (p. ex., Antonio & Richoux 2014 ; Cabrol et al. 2015). Les AGs peuvent
étre définis comme des chaines aliphatiques pouvant posséder un nombre variable d’atomes
de carbone et d’insaturation (Nelson & Cox 2005). Ces AGs peuvent étre saturés (SFA) soit
sans double liaison, monosaturés avec la présence d’une double liaison (AGMS) ou
polyinsaturés avec la présence de plusieurs doubles liaisons (AGPS)(Vance & Vance 1996).
De facon générale, le nombre de carbones, d’instaurations et leur position respective
dépendent d’enzymes spécifiques (Fig. 7 ; Vance & Vance 1996). Tous les taxa ne disposent
pas des mémes complexes enzymatiques, donc des mémes capacités de synthese de novo des
différents AG (Fig. 7 ; Dalsgaard et al. 2003). Ainsi, certains AGs vont étre spécifiques a
certains groupes taxonomiques (Fig. 7 ; Annexe 1). Les AGs étant assimilés et intégrés sans,
ou avec peu de, modifications préalables dans les LN (Lee et al. 1971), ils peuvent étre
utilisés pour étudier les interactions trophiques. Ainsi les LNs vont refléter les événements
récents d’alimentation (de I’ordre du jour a quelques semaines). Cette fenétre de temps est
fonction du temps de renouvellement des AGs. Le taux de renouvellement varie en fonction
des tissus considérés, des besoins énergétiques des individus et de 1’activité métabolique liée
a la température (Budge et al. 2011). Il est donc trés difficile de le quantifier précisément in
situ faisant des acides gras marqueurs trophiques un outil semi-quantitatif (voir revue de
Dalsgaard et al. 2003). Par ailleurs, comme mentionné précédemment le krill peut s’alimenter
sur plusieurs niveaux trophiques, 1’attribution d’un AG a une source alimentaire potentielle
pouvant alors devenir fastidieuse, voire complétement hypothétique. Aussi, il est primordial
de quantifier et de déterminer la composition en AG des différentes sources potentielles
d’alimentation présentes dans le milieu, en paralléle des consommateurs, afin de s’assurer de
la véracité de I’attribution d’une source a un marqueur trophique (Dalsgaard et al. 2003 ;

Nielsen et al. 2018).
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Figure 7 : Shémas montrant la voie de synthése des acides gras dans le milieu marin. Extraits
et adaptés de Dalsgaard et al. (2003) et références incluses. a) Détail de certaines enzymes
de désaturases et de leurs actions sur un acide gras saturé a 18 carbones (18:0) pour les
animaux, les plantes inférieures et supérieures. b) Exemple de patron de biosynthése des
acides gras chez les microalgues. ¢) Exemple de patron de biosynthése des acides gras chez
un copépode calanoide herbivore (Calanus finmarchicus). EPA = acide eicosapentanoique;
ARA = acide arachidonique; DHA = acide docosahexaenoique. Modifié¢ de Cabrol (2013) et
références incluses.
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Les isotopes stables comme indicateurs trophiques

En écologie, les rapports isotopiques du carbone (>C/3C) et de I’azote (14N/!>N), notés
813C et 39N, sont couramment utilisés pour analyser la structure des réseaux trophiques (Post
2002). La composition isotopique des producteurs primaires dépend des sources de carbone
et d’azote, mais aussi des voies métaboliques utilisées lors de 1’assimilation de ces éléments
(Fry 1988, 2006). Les organismes ayant des métabolismes différents, il en résulte que les
grandes classes de producteurs primaires possédent des signatures isotopiques distinctes (De
Niro & Epstein 1978 ; De Niro 1981 ; Fry 2006). Par ailleurs, les isotopes les plus légers
étant préférentiellement utilisés lors des réactions biochimiques, car moins colteux
métaboliquement, une accumulation en isotopes lourds va se créer. Ainsi, il va 'y avoir une
accumulation de la proie vers le prédateur qui va s’amplifier au fur et & mesure que I’on
augmente de niveau trophique (Fry 2006). C’est le principe du fractionnement isotopique.
Ainsi, les isotopes stables de I’azote qui ont un fractionnement estimé moyen d’environ 3,4
+ 1,1 %o (Post 2002 ; Sereide et al. 2013) et ceux du carbone de 0,8 = 1,1 %o (De Niro &
Epstein 1978) vont pouvoir nous renseigner sur la position trophique (3'°N) et les sources
d’alimentations (3'3C), des différentes espéces a I’intérieur d’une niche isotopique (p. ex.,
Jaeger et al. 2010 ; Agersted et al. 2014). Cette derni¢re pouvant étre vue comme une
approximation de la niche trophique (Jackson et al. 2011). Il est également possible de
quantifier les interactions trophiques via 1’utilisation de modéles mathématiques a condition
de disposer du signal isotopique des proies potentielles (Parnell et al. 2010), et de pouvoir
mesurer (ou estimer) les taux de discriminations spécifiques aux taxa et tissus utilisés
(Phillips et al. 2014 ; Stock & Semmens 2016 ; Brett et al. 2016 ; Healy et al. 2018). Ils
varient également en fonction de la physiologie des organismes en relation avec les variations
environnementales (Caut et al. 2008 ; Caut 2009 ; Phillips et al. 2014). Les isotopes stables
fournissent une méthode alternative et complémentaire aux AG pour déterminer les relations
trophiques, mais aussi les quantifier. ils sont moins coliteux, plus rapidement analysables que
les AG et permettent d’intégrer le signal trophique sur une plus grande fenétre temporelle
(semaines a mois), bien que celle-ci soit aussi fonction du tissu utilisé et de son taux de

renouvellement (Fry 2006 ; Caut 2009). Plusieurs études se sont intéressées aux isotopes
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stables chez les trois especes de krill présentes en Atlantique Nord permettant de mieux
définir leur comportement trophique (p. ex., Virtue et al. 2000 ; Sereide et al. 2013 ;
Petursdottir et al. 2008 2012 ; Huenerlage & Buchholz 2013 ; Agersted et al. 2014 ;
Huenerlage et al. 2014). Cependant, ces études ne prennent pas en compte la saisonnalité et

déterminer pas clairement les sources alimentaires entre les différentes especes de krill.

Objectif général, hypothéses et intéréts de recherche

Cette thése aborde principalement [’effet de 1’hétérogénéité des facteurs
environnementaux sur les processus expliquant I’acquisition et ’utilisation des réserves
énergétiques du krill. L’accent sera mis sur le role écologique du krill en tant que prédateur
avec une attention particuliére sur le comportement trophique et les stratégies d’énergétiques.
Ces informations étant essentielles pour évaluer le réle et les impacts d’une espeéce donnée
dans son milieu, mais aussi définir ses besoins. Ainsi, 1I’objectif de ce projet de doctorat était
de « déterminer et de comparer les mécanismes d’alimentation en relation avec les
facteurs environnementaux (biotiques et abiotiques) pouvant influencer la condition
physiologique des individus adultes, en I'occurrence la quantité des réserves lipidiques,
des trois espéces dominantes de Kkrill, soit M. norvegica, T. inermis et T. raschii qui
coexistent dans ’EGSL ». Ce projet réalisé a I’Institut des sciences de la mer de Rimouski,
d’une durée de quatre ans et demi, s’intégre dans un projet multidisciplinaire plus vaste qui
vise a réaliser une évaluation écosystémique de I’état des stocks de krill dans ’EGSL
(CRNSG stratégique n°447363). Plus spécifiquement, mon projet de doctorat en
collaboration directe avec Neptune Technologies et Bioressources Inc. et 1’Institut Maurice
Lamontagne (MPO) s’articule autour de deux grands axes de recherches combinant
différentes approches méthodologiques et échelles spatio-temporelles (voir schéma de

synthese Fig. 8).
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Axe 1 : Suivi in situ de la condition physiologique des individus de krill en relation avec
leurs comportements trophiques et les fluctuations spatio-temporelles des
parameétres environnementaux dans ’estuaire et le golfe du Saint-Laurent

(chapitres 1 et 2).

Chapitre 1

Ce premier chapitre fait office d’étude de référence pour 1) déterminer en détail le
role du krill en tant que prédateur dans un environnement subarctique et 2) identifier et
comprendre les mécanismes facilitant la coexistence des trois espéces de krill (M. norvegica,
T. inermis et T. raschii). Pour ce faire, nous émettons ici I’hypothése en accord avec la théorie
des niches, que la coexistence des trois espéces de krill dans 1’estuaire du Saint-Laurent
repose sur un partage des niches trophiques li¢ a des compromis entre leurs préférences
alimentaires, leurs besoins énergétiques et la disponibilité des proies. Nous supposons que
ces compromis vont varier en fonction des besoins de chaque espéce en relation avec les
saisons et la disponibilité des ressources. Pour tester ces hypothéses, nous avons dans un
premier temps déterminé les niches trophiques réalisées de chaque espéce de krill. Une
approche multimarqueurs utilisant les AG et les SI a été utilisée sur le krill, mais aussi sur
leurs sources potentielles d’alimentations pour déterminer, quantifier et comparer la niche
trophique réalisée de chacune des 3 especes durant une année compléte dans 1’estuaire du
Saint-Laurent (ESL). Les lipides étant la source principale d'énergie chez le krill, nous avons
¢galement caractérisé, en paralléle du comportement trophique, les stratégies énergétiques
utilisées pour faire face aux fluctuations environnementales en se basant sur les variations de
contenu et de composition des grandes classes de lipides. Ces résultats innovants ont été

publiés durant I’ét¢ 2018 dans la revue Limnology & Oceanography.
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Chapitre 2

Outre les variations temporelles, le milieu marin est reconnu pour présenter une forte
hétérogénéité spatiale. Aussi, ce second chapitre a pour objectif de tester en sus de ’effet de
la saisonnalité, les effets des variations spatiales des conditions environnementales sur les
performances des individus de krill, soit les variations de contenu des réserves énergétiques
et leur alimentation. Nous émettons 1'hypothése qu'en raison de 1’utilisation de différentes
stratégies énergétiques (voir chapitre 1), I’espéce tempérée M. norvegica, qui présentait peu
de réserves énergétiques et une alimentation active a longueur d’année, devrait étre plus
affectée par les changements spatiaux comparativement a 7. inermis, I’espéce la plus arctique
qui accumule de plus grandes réserves énergétiques. Par ailleurs, nous émettons aussi
I’hypothéese que la ségrégation trophique observée dans ’ESL (chapitre 1) sera maintenue a
plus grande échelle et donc, que les deux especes adaptent leur régime alimentaire en fonction
de la disponibilité des proies, tout en limitant les interactions interspécifiques pour des
ressources, donc la compétition potentielle. Pour tester ces deux hypothéses, nous avons
¢évalué la teneur et la composition des AGs neutres chez M. norvegica et T. inermis, sur une
base saisonniére, et pour la premiére fois en hiver en présence d’un couvert de glace, sur plus
de 1000km de gradient entre I’ESL et le détroit de Cabot. Ainsi, ce second opus vient en
complément du chapitre 1 pour vérifier les résultats obtenus a plus large échelle, en se
concentrant essentiellement sur la méthodologie clé ayant permis de différencier les niches
trophiques des différentes especes de krill dans I’ESL. Les résultats issus de cette étude
originale ont été¢ soumis le 31 octobre 2018 a la revue Progress in Oceanography (ref :

PROOCE 2018 242) et est présentement en processus de révision.

Axe 2 : Détermination et comparaison in vivo des réponses fonctionnelles des taux
d’ingestion et de la sélectivité trophique chez M. norvegica et T. raschii

(chapitre 3).
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Chapitre 3

Afin de comprendre et modéliser les relations entre le krill est les niveaux trophiques
inférieurs, il est crucial de quantifier les interactions trophiques. Aussi, 1’objectif de ce 3¢
chapitre de doctorat est de déterminer et quantifier I’impact du krill sur les niveaux trophiques
inférieurs. Pour ce faire, les réponses fonctionnelles des taux d’ingestions et la sélectivité
trophique des especes les plus abondantes dans I’ESL soit M. norvegica et T. raschii ont été
déterminées expérimentalement. Nous avons : I) quantifié¢ les taux d'ingestions lorsque ces
deux especes se nourrissaient sur un assemblage diversifi¢é de phytoplancton et de
mésozooplancton ; II) quantifier ’effet de la présence de phytoplancton sur les taux
d’ingestions de mésozooplancton ; et II) déterminé¢ la sélectivit¢ alimentaire sur le
mésozooplancton pour chaque espece de krill en présence et en absence de phytoplancton.
Pour atteindre notre objectif, des expériences d’alimentations en laboratoire utilisant un
assemblage de phytoplancton (64 taxons, compris entre 2 et > 50 pm) et un assemblage de
mésozooplancton (28 taxons compris entre ~ 100 et 2000 pm) ont été réalisées durant
I’automne 2015 a P’Institut Maurice Lamontagne (Mont-Joli, Qc, Canada). Outre 1’aspect
innovant de ce chapitre qui, pour la premiére fois, quantifie les taux d’ingestions du krill
nordique en utilisant une large diversité de proies potentielles et en combinant les interactions
entre différentes catégories (phytoplancton et zooplancton), ces résultats obtenus viennent
compléter et valider certaines des conclusions des deux précédents chapitres. Ainsi, ces
résultats novateurs qui apportent un regard nouveau sur I’écologie trophique de ces deux
especes d’intérét écologique seront soumis en janvier 2019 a Journal of experimental

biology.
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Figure 8 : Schéma conceptuel représentant la démarche scientifique et 1’organisation du
projet de doctorat, ainsi que I’interconnexion entre les chapitres 1 et 2. ESL = Estuaire du
Saint-Laurent ; EGSL = Estuaire et golfe du Saint-Laurent ; AG = acides gras ; Phyto =

Phytoplancton ; Zoo = mésozooplancton.

Les résultats issus de ces trois chapitres, basés sur de nombreux travaux antérieurs,

apportent concrétement un regard et des connaissances nouvelles sur certains des processus

clés permettant d’expliquer le role, I’alimentation et les mécanismes de coexistence de ces

trois especes de krill dans I’EGSL. L’approche originale de ce projet, qui combine a la fois

de I’expérimentation et une approche in situ avec différentes échelles spatiales (locale et

régionale) et temporelles (mois et saisons), permet de définir et surtout quantifier les

interactions entre le krill et son écosystéme (Fig. 8). Les données obtenues fournissent une

base de connaissances solide pour paramétrer et borner les modeles individuels et/ou

¢cosystémiques visant a comprendre la dynamique de production du krill nordique a

différentes échelles spatio-temporelles. L’ensemble de ces informations contribuera a une
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approche écosystémique dans la gestion des stocks de krill présent dans ’EGSL, et permettra
¢galement de mieux appréhender les conséquences d’un éventuel changement de structure

de communautés dans le contexte actuel des changements climatiques.
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1.1 ABSTRACT

Different krill species have a pivotal position in many marine food webs by both
preying upon several trophic levels and being forage species for consumers. Within these
food webs different krill species coexist, though it remains unclear what mechanisms allow
for the coexistence, for instance of northern krill species in subarctic environments. Here, we
hypothesize that the stable coexistence of sympatric krill species is based on trophic niche
partitioning related to seasonal trade-offs between their respective food preferences, their
energy needs, and prey availability. To test our hypothesis, we analyzed the diets , feeding
selectivity and lipid composition of three coexisting northern krill species (Meganyctiphanes
norvegica, Thysanoessa inermis, and T. raschii) throughout one year using a multi-marker
approach. We assessed lipid classes, fatty acids and stable isotope signatures of krill and
potential food sources (27 groups, from phytoplankton to lipid-rich copepods) to elucidate
seasonal variation of niche utilization. Results revealed strong trophic niche separation
occurring at a very fine trophic scale (species level) throughout the year. The three krill
species showed different degrees of food specialization rather than being purely opportunistic
as classically proposed. Feeding on copepod prey was important to accumulate energy
reserves for overwintering and subsequent rebuilding of energy reserves. Energy reserve
utilization might reduce potential competition for the limited available resources, especially

under low food conditions.

Keywords : trophic niche; coexistence; physiological condition; diets; northern krill;
fatty acid trophic markers; MixSIAR; SIBER; lipid content; seasonal variation; St. Lawrence

Estuary
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1.2 RESUME

Le krill occupe une place centrale dans les réseaux trophiques marins. En tant
qu’espece fourragere, il permet un transfert d’énergie des niveaux trophiques inférieurs vers
les niveaux trophiques supérieurs. Néanmoins, différentes espéces de krill coexistent en
sympatrie, bien que les mécanismes favorisant cette derniére restent encore mal définis. Ici,
nous émettons l'hypothése que la coexistence est basée sur un compromis entre leurs
préférences alimentaires, leurs besoins énergétiques et la disponibilité des proies en fonction
des saisons. Pour tester cette hypothese, nous avons déterminé durant une année compléte les
niches trophiques réalisées et la composition en lipides des trois especes de krill
(Meganyctiphanes norvegica, Thysanoessa inermis et T. raschii) qui coexistent en Atlantique
Nord. Pour ce faire, nous avons évalué les classes de lipides, les acides gras et la signature
en isotopes stables du krill et des sources potentielles de nourriture (27 groupes au total allant
du phytoplancton aux copépodes). Les résultats ont révélé une séparation des niches
trophiques se produisant a une tres fine échelle taxonomique (niveau spécifique) tout au long
de I'année. De plus, les trois especes de krill présentaient différents degrés de spécialisation
trophique au lieu d’avoir un comportement purement opportuniste comme suggéré dans la
littérature. Nos résultats ont aussi montré qu’une alimentation basée sur les copépodes est
importante afin d’accumuler des réserves énergétiques lipidiques en vue de I’hivernage, mais
aussi pour la reconstitution de ces derniéres au printemps suivant. Enfin, nos résultats
suggerent que l’utilisation de différentes stratégies énergétiques afin de pallier a la
diminution des conditions trophiques durant I’hiver pourrait permettre une réduction de la
compétition potentielle pour certaines ressources clés lors de cette période critique dans les

hautes et moyennes latitudes.

Mots clés : Niche trophique réalisée ; Coexistence ; Krill nordique ; Acides gras
marqueurs trophiques ; Contenu lipidique ; Condition physiologique ; MixSIAR; SIBER;

Variations saisonniéres ; Estuaire du Saint-Laurent
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1.3 INTRODUCTION

Kfrill are keystone species of marine pelagic food webs, allowing the transfer of energy
and essential nutritional elements from lower to upper trophic levels by serving as prey for
numerous ecosystem relevant species (e.g., Mauchline 1980; Savenkoff et al. 2013; Agersted
& Nielsen 2016). In northern Atlantic regions, krill communities are dominated by three
species, the temperate/boreal Meganyctiphanes norvegica, the Arctic species Thysanoessa
inermis, and the boreal/arctic T. raschii (Berkes 1976; Mauchline 1980; Agersted & Nielsen
2014). The biogeographic distribution of these species follows a latitudinal gradient, due to
their specific thermal preferences, which also lead to differential vertical distribution patterns
within the water column. Both distribution patterns result in spatial habitat overlap and
sympatric coexistence (Barange 1990; Agersted & Nielsen 2014; Plourde et al. 2014).
Knowledge of the ecology of these three species and the mechanisms allowing for
coexistence is relatively limited but needed to predict how potential interspecific competition

affects the trophic structure and the energy flow throughout food webs.

Coexistence between potential competitors implies that their respective ecological
niches would exhibit sufficient differences by limiting interspecific competition (Chase &
Leibold 2003; Leibold & McPeek 2006). Classically, differentiations in resource use and/or
spatiotemporal distribution are described as the main mechanisms allowing species
coexistence (Grinnell 1917; Hutchinson 1957; MacArthur & Levins 1964). In the absence of
permanent spatial segregation, trophic niche partitioning should be one important mechanism
enabling species coexistence. Krill can shift from filter to predatory feeding on
phytoplankton, zooplankton of different sizes, autochthonous detritus and occasionally on
terrestrial-derived detrital matter and sediment (Berkes 1976; Mauchline 1980; Lass et al.
2001; Cleary et al. 2012; Agersted & Nielsen 2016). Despite their large range of food sources,
in situ and laboratory studies revealed a high degree of niche overlap among the three krill
species (e.g., Berkes 1976; Falk-Petersen et al. 2000; Agersted & Nielsen 2016). This
suggests potential competition for food under limiting food conditions, as competition would

be irrelevant in the presence of excess food. Overlap in resource utilization and interspecific



35

competition might vary seasonally (Cody 1974; Pianka 1974), especially in regions with
strong variations in productivity throughout the year, such as the boreal and subarctic regions
(Chase & Leibold 2003). To assess trophic niche variability of coexisting krill, it is
particularly relevant to assess detailed predator-prey relationships throughout the year.
However, no study has so far focussed on seasonal trophic niche exploitation at the fine scale

(species specific) in the context of coexistence among North-Atlantic krill.

In this study, we hypothesized that the coexistence of three sympatric krill species in
a subarctic environment is based on trophic niche partitioning related to seasonal trade-offs
between their food preference, energy needs and prey availability. Specific objectives were
to 1) examine the seasonal variation of energetic strategies (lipid dynamics) among krill
species; ii) monitor variability in seasonal in situ diet composition and iii) determine seasonal
in situ trophic niches utilization of each krill species. To trace food sources and characterize
the food preference among sympatric krill species, we used a multi-marker approach,
combining fatty acid trophic markers (FATM; e.g., Dalsgaard et al. 2003; Cabrol et al. 2015)
and stable isotope analyses (SIA) (e.g., Parnell et al. 2010; Phillips et al. 2014). FATMs are
based on the conservation and transfer of specific source fatty acids (FA) through the food
webs, providing a qualitative indicator of assimilated food. Stable isotopes can provide
relative proportions of resources in diets. Furthermore, the energy needs are characterized by
the lipid content, class composition and FA profiles, since lipids are the main energy resource
of krill (Lee et al. 2006; Huenerlage et al. 2015, 2016). In addition, prey composition

availability was determined by abundance estimations.

14 MATERIALS AND METHODS

1.4.1Sampling

To explore how the trophic niches and energetic strategies vary among krill species to

seasonal changes, ten sampling events took place between May 2014 and May 2015 in the
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St. Lawrence Estuary (Fig. 9). Sampling was carried out in spring 2014 (15 May and 2 June),
summer 2014 (23 June, 15 July, 5 August, and 3 September), fall 2014 (30 September and 3
November), winter 2015 (15 January) and spring 2015 (14 May). At each sampling date,
krill, potential food sources (zooplankton, phytoplankton and suspended particulate organic
matter (POM)), and physical properties of the water column were taken during daylight.
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Figure 9 : Sampling area including the Rimouski station (black square) between May 2014 to
May 2015 (left panel). Right panel shows monthly mean temperature profiles in May, August
and November 2014 and in January 2015 at the Rimouski station, as well as daytime vertical

distribution of M. norvegica (red) and T. raschii (green) found in the St. Lawrence Estuary after
Plourde et al. (2014).
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Krill were obtained by successive short (<10 min) oblique tows from 150 m depth to the
surface, using a 1 m diameter ring net with a mesh size of 303 pum, that was equipped with a
strobe light. Individual krill were immediately frozen and stored at -80°C. Two consecutive
vertical net tows were performed to collect mesozooplankton for biochemical analyses of
potential preys at each sampling date. A net of 1 m diameter and 158 um mesh size was
towed from ~10 m above the bottom to the surface to capture deep-dwelling species (e.g.,
Calanus spp., Metridia spp.), whereas a net with a 73um mesh size and a diameter of 0.5 m
was used from 50 m to the surface to collect small surface-dwelling species and early
developmental stages (e.g., nauplii). Zooplankton samples were immediately frozen at -80°C
for fatty acid (FA) and stable isotope analyses (SIA) of potential food sources. Water samples
for POM were collected at discrete depths (10, 50, 80, 150, 250 m and 10 m from bottom)
using individual Niskin bottles (6 1). To determine FA, SIA and concentration of POM, three
subsamples between 0.5 and 2 | of water were filtered through pre-combusted and pre-
weighed 25 mm GF/F filters. In addition, at the chlorophyll @ maximum (10 m) water samples
were additionally fractionated by filtering through a 20 pm sieve. Only rarely larger
zooplankton (e.g., copepods) occurred on the filters, and were carefully picked off. POM
concentration (mg.m) was determined by the weight difference between lyophilized filters
(48h) and combusted ones (at 450°C for two hours). When possible, large diatom chains were
picked under a stereomicroscope and filtered on GF/F filters. All filters were stored at -80°C
for FAs and SIAs (< 2 months). Vertical profiles of salinity and temperature of the entire

water column were obtained using a CTD probe (SeaBird 19plus).

1.4.2Community composition of phytoplankton and zooplankton

To characterise the seasonal patterns of the potential food source availability, data on
phytoplankton and zooplankton composition and concentration were obtained from the
Atlantic Zone Monitoring Program (Maurice-Lamontagne Institute, Department of Fisheries

and Oceans, Canada). We used weekly data, representative of our sampling area, collected
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at the monitoring station “Rimouski”, from May 2014 to June 2015 (Fig. 9; see Devine et al.

2017 for methodological details).

1.4.3Fatty acid and stable isotope analyses of potential food sources

Sorting of potential prey was done while on ice to preserve the condition of the
zooplankton. For each selected taxon, intact individuals were randomly picked under a
stereomicroscope and washed with cold 0.2 um filtered seawater to remove potential
particulate matter stuck to their exoskeleton. Each replicate (nine by taxon) consisted of 10
to 300 pooled individuals (total of ca. 35 000 individuals), depending on the species/taxon
size to ensure sufficient material and to minimize individual variability. Three replicates per
taxon were used for total FA composition, placed in 3 ml of dichloromethane:methanol (2:1
v/v) under nitrogen atmosphere in 4 ml amber glass vials with Teflon-lined caps and stored
at -80°C until biochemical analyses (<1 month). The remaining replicates were lyophilized

for 48 h prior to dry weight determination and SIAs.

Total FA compositions of zooplankton and POM were analyzed as described in Cabrol
et al. (2015). Briefly, lipids were directly extracted from samples kept in
dichloromethane:methanol by grinding using a modified Folch procedure (Chen et al. 1981)
as described in detail in Parrish (1999). Immediately after lipid extraction, fatty acid methyl
esters (FAME) were obtained by direct transesterification and the composition was
determined using a full scan mode (ionic range: 50-650 m/z) on a Polaris Q ion trap coupled
to a multichannel gas chromatograph “Trace GC ultra” (Thermo Scientific) equipped with
an autosampler (model Triplus), a PTV injector and a mass detector model ITQ900 (Thermo
Scientific). The separation was performed with an Omegawax 250 (Supelco) capillary
column with high purity helium as a carrier gas. Data were treated using Xcalibur v.2.1
software (Thermo Scientific). FAME were identified and quantified using known standards
(Supelco 37 Component FAME Mix and menhaden oil; Supleco), and were further

confirmed by mass spectrometry (Xcalibur v.2.1 software). For peaks not related to a known
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standard, identification was obtained according to their mass spectra with emphasis on FA

trophic makers.

Stable isotopes of carbon (8'*C), nitrogen (3'°N) and the carbon/nitrogen ratios (C/N)
of zooplankton, POM and phytoplankton were performed using a Continuous-flow Isotope
Ratio Mass Spectrometry (CF-IRMS) using a Deltaplus XP mass spectrometer
(ThermoScientific) coupled with an elemental analysis (EA) COSTECH 4010 (Costech
Analytical Technology). Caffeine and Nannochloropsis sp. were used as internal standards
for nitrogen and carbon calibration. Analytical error on measurement was 0.3 and 0.4%o for
813C and 8'°N, respectively. Stable isotopes are expressed in & notation as the deviation from

international standards in parts per thousand (/o) according to the following equation:
0X = [(Rsample/ Rstandard)' 1 ] *1000 (1)

where X is 1*C or 1°N, and R is the corresponding ratio *C/2C or >'N/!*N. Samples
were not acidified and lipids were not removed, as both create uncertain changes in isotopic
composition (Madurell et al. 2008; Mintenbeck et al. 2008; Fanelli et al. 2009) and limit diet
composition estimations (Phillips & Gregg 2001; Logan et al. 2008).

1.4.4Krill morphometrics

At each sampling date, between 6 to 18 individuals per species were randomly chosen
for morphometric analyses. Due to variation in food preferences and energy needs throughout
ontogeny (Mauchline 1980), only adults in a limited size class were selected (see table 1 for
sizes). Selected individuals were considered sexually inactive as no reproductive structures
were present. Wet mass and size were determined rapidly to preserve the lipid and SI
conditions of the individuals. The total length of each individual was measured using a high-
resolution VHX-2000 digital microscope (Keyence, Osaka, Japan). Measurements were
taken from the front of the rostrum to the tip of the telson, using the imaging software from

Keyence.
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1.4.5Lipid class and fatty acid composition of krill

Lipid analyses were performed on the entire individual as an indicator of physiological
condition. Lipid extractions were done by grinding and using a modified Folch procedure as
described above. Then, lipid content and class composition were determined using flame
ionization detection system according to Parrish (1987), using silica gel-coated chromarods
(S-V Chromarods; Shell-USA inc.). Each lipid extract was scanned by an latroscan (Mark-
VI, Iatron Laboratories Inc., Tokyo, Japan) to separate aliphatic wax esters, ketones,
triacylglycerols, alcohols, sterols, acetone mobile polar lipids (AMPL) and phospholipids
(Parrish 1999). For each lipid class, Sigma standards were used. Chromatograms were
analyzed using the integration software Peak Simple version 3.2 (SRI, Torrance, CA, USA).
Total lipids (expressed as pg.mg-1 by wet weight) were the sum of all classes (Parrish 2013),

and each class was expressed as relative concentration (% of total lipid).

Neutral (e.g., wax esters, triacylglycerol, free FAs, and sterols) and polar lipid fractions
(e.g., phospholipids) were separated by silicate gel (Marty et al. 1992). Neutral FAs
(energetic reserves) are conservatively assimilated and provide a reliable indication of the
food ingested in the preceding days and/or weeks, whereas polar FAs reflect physiologically
regulated membrane composition. Neutral lipids were purified to remove free sterols (Cabrol

etal. 2015), and FA composition of the neutral fraction was analyzed as previously described.

FATM were divided into three groups: 1) markers for phytoplankton 20:5n3 for diatoms
(eicosapentaenoic acid (EPA); Dalsgaard et al. 2003) and 22:6n3 for dinoflagellates
(docosahexaenoic acid (DHA); Kharlamenko et al. 2001); ii) macrophytes and terrestrial
matter classically marked by the long chain saturate FAs (Perez et al. 2013), 18:3n3 and
18:2n6 (Budge & Parrish 1998) and iii) markers for copepods with the sum of 20:1 and 22:1
isomers (nl1; n9; n7 and n5) for calanoid copepods (e.g., dominant in Calanus spp.; Lee
1974; Fraser et al. 1989) and 18:1n9 for Pseudocalanus spp.. However, 18:1n9 should be
used with caution since some zooplankton can synthesize this FA de novo (Dalsgaard et al.

2003). In the present study, however, FA composition of potential prey revealed that 18:1n9
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was the predominant FA of Pseudocalanus spp. and explained differences in FA composition
of Pseudocalanus spp. from other sources (data not shown). FA ratios were calculated to
obtain additional information on trophic relationships. The ratio
(£20:1+222:1)/(EPA+DHA), expressed thereafter as Xzooplankton/EZphytoplankton was
used as an index of carnivory. EPA/DHA ratios were calculated to further differentiate
between a diatom or flagellate based diet (Graeve et al. 1994; Auel et al. 2002) and the
18:1n9/X20:1+X%22:1 differentiates between feeding preference on Pseudocalanus spp.

versus Calanus spp..

1.4.6Stable isotope analyses of krill

A total of 134 individuals of krill were used for stable isotope analysis. Each individual
was carefully dissected on ice, and only the abdomen muscle was lyophilized and used for
SIAs as described above. Since lipids in krill are mostly stored in the hepatopancreas
(Henderson et al. 1981), no prior lipid extraction or correction was performed (Mintenbeck

et al. 2008). The trophic level (TL) was calculated using the equation of Post (2002):
TL = A + [(§"°N consumer—8"*Npase) / An ] Q)

Where A is the TL of the baseline used, i.e. TL = 1 for POM, &'°N consumer = §'°N of
krill, 8" Npase = 8'°N of POM for each sampling date and A, is the estimated trophic
discrimination factor for nitrogen. Since trophic discrimination factors are undefined for krill
and might be subject to uncertainty due to variability of the trophic discrimination factor with
diet quality (Caut et al. 2009), species (Philipps et al. 2014), season (Dionne et al. 2017)
and/or metabolic rate (McCutchan et al. 2003), a trophic discrimination factor of 2%o for

nitrogen was chosen based on McCutchan et al. (2003) and Chew et al. (2012).
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1.4.7Comparison of trophic niches

We applied the routine Stable Isotope Bayesian Ellipses in R (SIBER V 2.1.2.9;
Jackson et al. 2011) to characterize seasonal variations in trophic niche breadth among krill
species. This method is unbiased with respect to sample size and incorporates uncertainties
into niche metrics (Jackson et al. 2011). The following metrics: i) convex hull (Layman et al.
2007), ii) standard ellipse area corrected for low sample size (SEAc) and iii) Bayesian
standard ellipse area (SEAy), which is the SEAc including uncertainties modeled by Markov-
Chain Monte Carlo simulations (Jackson et al. 2011, 2012), were calculated with the SIBER
package in R (v3.3.3; R Foundation for Statistical Computing, Vienna, Austria) on individual
raw 8'°N and §'3C values. Furthermore, isotopic niche overlap based on SEAc, representative
of the resource overlap among species (Layman et al. 2007; Jackson et al. 2011), was
estimated using SIAR (SIAR package; Parnell et al. 2010) for each species in each season.
Finally, potential differences among isotopic niche sizes were obtained from Bayesian
standard ellipse area (SEAy) including confidence intervals for statistical comparisons (see

Jackson et al. 2011).

1.4.8Diet reconstruction

The diet composition was quantified based on potential food sources using a Bayesian
stable isotope mixing model (MixSIAR V3.1.7; Parnell et al. 2013; Stock & Semmens 2016),
based on the stable isotopic composition of krill muscle. Discrimination factors of 2.0 + 0.4%o
for 3N and 0.8 + 0.3%o for 8'°C were used. No prior information on diet preferences was
included but a concentration dependency factor based on C/N ratio was applied as an input
parameter to detect differences between sources with similar §'°N or 8'3C value (Phillips &
Koch 2002; Stock & Semmens 2016). Sources with similar stable isotope ratios as well as
biological or functional similarities were pooled prior to the MixSIAR simulations (Phillips

& Gregg 2003; Phillips et al. 2005). MixSIAR analyses were carried out with krill species as
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a fixed factor and separately for each season. Markov Chain Monte Carlo parameters were
set as “extreme” (see Stock & Semmens 2016 for more detail). Convergence of each model
was checked with Gelman-Rubin and Geweke metrics (Stock & Semmens 2016) and both of

them indicated that all models converged.

1.4.9Statistical analyses

To test differences for potential food quantity and quality, physiological condition and
diets within and among krill species, a permutational multivariate analysis of variance
(PERMANOVA) was applied using PRIMER version 7.0.13 (Clarke & Gorley 2015) with
PERMANOVA (Anderson et al. 2008). Homogeneity was evaluated using the permutation
analysis of multivariate dispersion (PERMDISP) routine (Anderson 2001) before each
PERMANOVA. Pairwise multiple comparison tests were used to identify differences among
factors and the SIMPER exploratory analysis (Clarke & Gorley 2015) was performed to

determine variables responsible for in-group similarities and between-group dissimilarities.

To test differences in the abundance and composition of potential food throughout the
year, one-way PERMANOVAs based on distance matrices were performed among months
on untransformed phytoplankton and zooplankton concentrations, whereas a Bray-Curtis
similarity matrix was used to assess differences in species composition. To test the variation
of morphometric data among krill species, one-way PERMANOVAs were performed
(“species” as factor, 3 levels fixed) that were designed as an ANOVA (Anderson et al. 2008).
Similarly, the variations in lipid content and class composition were determined using
PERMANOVAs using “sampling date” as factor (10 levels fixed). To test for differences in
FA composition among species and for each species over the year, a two-way
PERMANOVA (factors: “species” and “sampling date”) based on a Bray—Curtis matrix was
used on untransformed data (Clarke & Gorley 2006). A two-way PERMANOVA based on a

distance matrix was used for assessing variations of the FA ratios and TLs over the year.
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Regression analyses were used to determine the relationships between krill lipid
content, TL and a set of environmental and morphometric variables. Prior to these analyses,
assumptions were checked (Legendre & Legendre 2012), and values were log-transformed
when required, to normalize the data and reduce heteroscedasticity. All regression analyses

were performed using JMP®, Version 13.1. SAS Institute Inc., Cary, NC 1989-2016.

To determine similarity between neutral FA composition of krill and total FA
composition of potential prey, a hierarchical cluster analysis including the nearest neighbour
method was used (group average linkage; routine CLUSTER), based on a Bray-Curtis matrix
on untransformed data (Legendre & Legendre 2012; Clarke et al. 2015). Results were
visualized using non-metric multidimensional scaling (nMDS) ordination in PRIMER 7 (see

Clarke & Gorley 2015 for more details).

1.5 RESULTS

1.5.1Potential food sources

Abundance and composition of potential food sources (phytoplankton and
mesozooplankton) varied by season at Rimouski station (Fig. 10). Phytoplankton
concentrations showed an apparent decreasing trend from spring to winter, but no significant
time effect was found due to high variability (Fig. 10a). However, the phytoplankton
community composition changed throughout the year (Pseudo-F1126 = 2.5; Pauc) = 0.0006).
From spring to fall, diatoms dominated phytoplankton with over 66%, whereas flagellates
represented over 85% of the phytoplankton in winter (Fig. 10b). The proportions of

dinoflagellates were low throughout the year.
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Copepod abundances were at their minimum in spring, but gradually increased to reach
a maximum in December (Fig. 10a). During spring, 81% of the copepod community was
dominated by lipid-rich copepods (Calanus spp. and Pseudocalanus spp.) and one small
cyclopoid copepod (Oithona spp.; Fig. 10c). During summer, the proportion of Oithona spp.
was replaced by Pseudocalanus spp., while the proportions of Metridia spp. and Calanus
spp. were relatively constant. During fall, the copepod community composition was

relatively similar to that found during spring and was dominated by small species.

1.5.2Characterization of krill species

Meganyctiphanes norvegica, the largest krill of the three species, had the highest wet body
mass followed by 7. inermis and T. raschii (Table 1). Both M. norvegica and T. inermis had
significantly higher carbon content in their muscle tissue than 7. raschii (50%, 46%, 45% of
carbon, respectively; Table 1). M. norvegica showed the highest nitrogen content of 14%,
while the two Thysanoessa spp. showed similar nitrogen content of 13% (Table 1). The lipid
content of M. norvegica was three to almost five times less than that of 7. raschii and T.

inermis, respectively (Table 1).

Table 1: Annual means of total length, wet weight and percentage of carbon and nitrogen for
M. norvegica, T. inermis and T. raschii sampled in the St. Lawrence estuary between May
2014 and May 2015. Values are expressed as mean + SE of the number of individuals
analyzed (given in parentheses). Means with different letters are statistically different (p >

i Lipid content
Total length Wet weight %C (muscle) %N (muscle) p !
(mm) (mg) (g.mg”)
Pseudo-Fy 405 = 25.23 Pseudo-Fj 405 = 623,8 Pseudo-F; 159 = 6.55 Pseudo-Fy 19 = 13.93  Pseudo-Fy,74 = 90.7
pwq =0.0001 pwcj =0.001 pMc) =0.0026 ch) =0.0001 Pmc) =0.0001

M. norvegica 33 £ 032 (169) 3243 +6.72 (169) 495 + 142 (53) 144 + 042 (53) 216112 (115)
T. inermis 224 + 04° (95 919 £52° 95) 460 + 062 (30) 125 + 02° (30) 924+71° (8)

T. raschii 185 + 03°C (144) 425 +22° (144) 447 + 06° 51) 126 + 02° (51) 719+39°¢ (97)
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The lipid content and class composition of M. norvegica and Thysanoessa spp. exhibited
contrasting seasonal trends (Fig. 11). In spring and early summer, M. norvegica depleted its
lipid content (Fig. 11a), whereas the lipid content of 7. inermis and T. raschii increased by 3
and 4 times, respectively, to reach a maximum in early fall. Both Thysanoessa spp. consumed
their lipid reserves during the winter by 74 and 68 %, respectively (Fig. 11b,c). By contrast,
M. norvegica started to build up its lipid reserves in September reaching a maximum in
January and staying high until next spring (Fig. 11a). In all species the seasonal variations of
the lipid content were mostly explained by the variation of energy reserve lipids formed by
triacylglycerols (TAGs) and wax esters (WEs; SIMPER analyses). TAGs were the main
energy lipids in M. norvegica and T. raschii, whereas WEs dominated energy lipids for 7.
inermis (Fig. 11d,e,f). The amount of lipids used to build up energy reserves (including TAG
and WE) of M. norvegica was positively correlated with copepod abundance (linear
regression: energy lipids = 2.781 + 6.486 x 10~ copepod abundance; 7 ~0.69; n = 10; p =
0.0028), whereas no such relationship was found between Thysanoessa spp. and trophic or

environmental factors.



48

M. norvegica T. inermis T. raschii
Pseudo-F.. =52 Pseudo-F,_ =3.77 Pseudo-F, ., =12.1
a 9,105 b SO o5 EO T 97
180- )pw =0.0001 ) Py = 0.0014 _ ) Py = 0.0001
— Sea-ice b b Sea-ice Sea-Ice
= 150+ B B
g _’?; cover cover * 4 d cover
£ 3 120 7 be b 7 bed vy
S b ¢
o Z 90 1 E} % 7 hbi ¥ be
23 . Ta¥ Y
g6 g 1% Vo .33 .
o € lab cd ® d a v
F 2 30 abpa ) acac ® - 1
= s0e0q © ®
d) Pseudo-F, . =5.17 e) Pseudo-Fglw: 5.75 Pseudo-ng67 =472
120~ Paiy=0.0001 " Py = 0.0001 _" Pyse=0.0001
1004 111 1T T | T 4 - I J1T 1
80 A 4 _
8
o
T 601 @ ® 7 7
o e it
ha [ il
o 40 Mg . g E
> @
0

] N , , : ] lm | =

MJJASONDJFMAMJ MJ JASONDJFMAMJ MJ JASONDUJFMAMJ

Spring | Sum. | Fall | Winter |Spring Spring| Sum. | Fall | Winter |Spring Spring| Sum. | Fall | Winter | Spring
2014 ‘ 2015 2014 ‘ 2015 2014 2015

mmm Wax ester Ketone mmmm Triacylglycerol Alcohol mmm Sterol &

# AMPL Phospholipids

Figure 11 : Seasonal variation of the total amount of lipids (ug.mg™! of wet weight) and the
lipid class composition (% of total lipids) for M. norvegica (red circle), T. inermis (blue
triangle) and T. raschii (green inverted triangle) sampled in the St. Lawrence estuary between
May 2014 and May 2015. Data are expressed as mean =+ standard error (n = 3-13). Different
letters indicate significant differences (PAIRWISE; p <0.05). Arrows indicate maximum egg
production period found or expected from literature.

1.5.3Food preference according to fatty acid markers

FA composition differed significantly between species and sampling dates (Pseudo-
Fi5111=4.3; Pauc) = 0.001). Overall, FA profiles of krill neutral lipids were composed of 39
FAs (Table 2 to 7 in supplemental information). However, 70% of the differences among
krill species throughout the year were due to seven FAs only (SIMPER analyses). Five were
associated to FATMs marking for Calanus spp. (20:1 and 22:1), Pseudocalanus spp.
(18:1n9), diatoms (20:5n3) and dinoflagellates (22:6n3). The two others were generalist
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saturated FAs (14:0 and 16:0). The absence of long chain saturated FAs and very low values
of 18:2n6 and 18:3n3 in all three species (see detailed neutral FA composition in Table 2 to
4 in supplemental information) suggest the lack or a very limited contribution of macrophytes

and terrestrial matter to krill diets.

Seasonal prey preferences of the three krill species were estimated according to ratios
of FATMs for carnivory (Zcopepods/Zphytoplankton; Fig. 12a), diatoms and flagellates
(EPA/DHA; Fig. 12b) as well as Pseudocalanus spp. and Calanus spp.
(18:1n9/2C20:1+2C22:1; Fig. 12c). M. norvegica showed stronger carnivory than
Thysanoessa spp. most of the year, whereas 7. raschii exhibited the most herbivore profile
with Xcopepods/Zphytoplankton ratio of <1 (Fig. 12a). T. inermis was found to have an
intermediate position between M. norvegica and T. raschii with Xcopepods/Zphytoplankton
ratios of > 1, still suggesting a carnivorous diet. M. norvegica showed the highest seasonal
variation of the Zcopepods/Zphytoplankton ratio compared to Thysanoessa spp. (Fig. 12a),

indicating a more divers food composition throughout the year.

EPA/DHA ratios of all three species were always > 1, indicating that all diets were
dominated by diatoms compared to dinoflagellates (Fig. 12b). However, all species exhibited
differential food preferences on diatoms as highest ratios occurred in 7. inermis, followed by
T. raschii and M. norvegica. Trends were similar between species with increasing ratios from

spring to fall (Fig. 12b).

Differences in preference of Pseudocalanus spp. versus Calanus spp. were revealed at
the species and the seasonal level (fig. 12c). 7. inermis showed the highest preference for
Pseudocalanus spp. followed by T. raschii, both species showing 18:1n9/2C20:1+XC22:1
ratio >1. By contrast, M. norvegica showed a year round preference for Calanus spp.

compared to Pseudocalanus spp. with FATM ratios <1 (Fig. 12c¢).
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1.5.4Seasonal variations of trophic niches according to stable isotope analyses

All three krill species occupied mainly two trophic levels, namely that of omnivores
(TL 2-3) and carnivores (TL > 3) and TLs of krill varied over the year (Fig. 12d). M.
norvegica and T. inermis occupied most of the time the third TL, whereas T. raschii was
predominantly positioned at the second TL. M. norvegica and T. raschii showed the same
temporal trend with a significant decrease of their respective TLs from spring to fall and an
increase (over 14%) during the winter. In contrast, 7. inermis increased its TL from level 2
in spring to TL >3 in summer. The TL was positively correlated (linear regressions; “data
not shown”) with an adult body length of both 7. inermis (17.6 to 27.9 mm; TL =2.16579 +
0.0376175*length, *~0.28, n =28, p=0.003) and 7. raschii (13.2 to 24 mm, TL = 1.8057553
+0.0443515%* length; 2 =0.31, n = 46, p = 0.001). However, no relationship existed between
the TL and the length M. norvegica (21 to 37 mm; n = 53, p = 0.47).

1.5.5Seasonal variations of isotopic niches

Results on isotopic niches estimated by the standard ellipses (SEAc for small sample
size correction) and the Bayesian standard ellipses (SEAv; Fig. 16 supplemental information)
were similar and thus, only SEAc are presented (Fig. 13). In spring isotopic niche sizes,
representative for diet diversity, were smaller for M. norvegica than Thysanoessa spp. The
bivariate space of the Thysanoessa spp. differed in their positions despite similar size of the
isotopic niches (Fig. 13a), suggesting differences in their diets. The niche overlap, based on
the standard ellipses (SEAc), revealed that 90 % of the isotopic niche of M. norvegica was
included in 33% of the niche of 7 inermis suggesting that M. norvegica fed on the same food
sources as 7. inermis, though T. inermis had a more diverse diet. Moreover, the isotopic niche
of T. raschii overlapped to 49% and 22% with that of 7. inermis and M. norvegica,
respectively (Fig. 13a). Trophic overlap among the three species strongly decreased in

summer until all trophic niches were separated in the fall (Fig. 13b,c). In summer and fall,
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isotopic niche space was similar among species, except the niche space of 7. raschii was

smallest in fall (Fig. 13b,c).
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Figure 13 : Seasonal variation of trophic niche area, expressed as isotopic space (8'°N and

813C) of M. norvegica (red circle), T. inermis (blue triangle) and 7. raschii (green inverted
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1.5.6Seasonal prey preferences according to the stable isotope mixing model

In spring, all krill species fed at similar levels on phytoplankton/POM (ca. 24 %; Fig.
14a). Differences were found, however, in the estimated proportion of different zooplankton
groups in diets of all three species. M. norvegica and T. inermis fed more on lipid-rich
copepods composed of Calanus spp. and Pseudocalanus spp., whereas T. raschii fed more
on Oithona spp. (Fig. 14a). During summer, the proportion of phytoplankton/POM in the diet
of T. raschii was high and around double of M. norvegica_and T. inermis (Fig. 14b). Small
copepods were dominant in the M. norvegica diet, whereas T. inermis diet showed similar
proportions of all mesozooplankton groups (Fig. 14b). Similar patterns were observed during

the fall including an additional small copepod taxon of Temora spp. (Fig. 14c¢).

1.5.7Seasonal variation of diets based on FA

Food preferences of all species showed seasonal changes (Fig. 15). In spring, the FA
composition of M. norvegica was most similar to lipid-rich copepods (e.g., Calanus spp. and
Pseudocalanus spp.) and Metridia spp., suggesting a high selectivity of these food sources
(Fig. 15a). During summer and fall (Fig. 15d,g), M. norvegica FA profiles were less similar
to Pseudocalanus spp. and Metridia spp. FAs, but showed still high similarities with Calanus
spp.. At the same time, the opposite trend was observed for 7. inermis, FA compositions were
more similar to FAs of small copepods, nauplii and Pseudocalanus spp. than to other prey
groups in spring (Fig. 15b). However, in summer 7. inermis FA profiles were more similar
to Pseudocalanus spp. and Metridia spp. and even Calanus spp. in fall (fig. 15e,h). Compared
to the other two krill species, 7. raschii showed less variation in its selectivity among seasons
as the FAs composition was consistently more similar to phytoplankton than to copepods,
except in spring, when small copepods and nauplii exhibited very similar FAs composition

to that of 7. raschii (Fig. 15c¢,f,1).
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1.6 DISCUSSION

Based on the multiple marker approach, we confirmed the hypothesis that the
coexistence of the three sympatric krill species is based on trophic niche partitioning related

to seasonal trade-offs between their energy needs, food preference, and prey availability.

1.6.1Physiological energy needs

For each krill species, the seasonal dynamics of lipids indicated different energetic
strategies (see Fig. 3), as already demonstrated in other environments from the North-East
Atlantic (Falk-Petersen et al. 1981; Sargent & Falk-Petersen 1981; Falk-Petersen 1981; Falk-
Petersen et al. 1982; Sether et al. 1986, Virtue et al. 2000; Huenerlage et al. 2016). The
results of the present study confirm that the energetic strategies are species-specific rather
than environmentally driven, despite the direct influence of the environment on the seasonal
lipid content variability (Mayzaud et al. 1999; Falk-Petersen et al. 2000; Albessard &
Mayzaud 2003; Ju & Harvey 2004). We observed, two contrasting dynamics between M.
norvegica and Thysanoessa spp., as M. norvegica showed a slight accumulation of lipids
during fall until reaching maximal values in winter and gradual use until midsummer. In
contrast, Thysanoessa spp. accumulated lipids from spring to the end of summer, which were
consumed during fall and winter. This variability was related to energy reserve dynamic
constituted mainly of triacylglycerols in M. norvegica and T. raschii, and wax esters in 7.
inermis. These results confirm a previous study, suggesting that lipids were representative of
the nutritional status of the individual (Falk-Petersen et al. 1981). In this context it is of
relevance that the amount of energy reserves in M. norvegica was positively correlated with
the copepod abundance suggesting: 1) a specialized “carnivorous” feeding and ii) that energy
reserve accumulation could depend on copepod abundance throughout the year. Since there
was no relationship between trophic level and length of M. norvegica, this carnivorous

behaviour on copepods was constant during adulthood. In contrast, the Thysanoessa spp.
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showed no significant correlation between energy reserve and copepods or phytoplankton
abundance, which might indicate a more generalist feeding behaviour rather than being
selective towards phytoplankton as previously described (e.g., Falk-Petersen et al. 1981;
Hamm et al. 2000; Huenerlage et al. 2014). However, the significant linear regression
between trophic level and body length observed in each of the Thysanoessa species indicated
that smaller adults are likely less carnivorous and more selective towards phytoplankton.
Hence, the energetic strategies of Thysanoessa spp. appeared less dependent on one specific

resource, reducing potential impacts of temporal changes in food quantity and quality.

1.6.2Food preferences and prey availability

Assessing the food preference of consumers is a key prerequisite to the understanding
of species interactions, especially among closely related sympatric species (Agersted et al.
2014; Cabrol et al. 2015). Integrating multiple indirect methods increase the successful
determination of trophic niches (Hambick et al. 2016; Gaillard et al. 2017), especially the
integration of all potential preys reduces the potential lack or overestimation of rare diet items
(Iverson et al. 1997; Jeffs et al. 2004; Nielsen et al. 2018). Using both FA and SI, we found
that realized trophic niches varied among krill species and changed with season. We
demonstrated for the first time that the trophic overlap among all three krill species decreased
during the year from spring to fall, highlighting the importance of changing food supply in
krill niche partitioning. In spring, trophic isotopic niches of all species largely overlapped
(Fig. 13), suggesting high potential competition for scarce resources. Corresponding diet
composition estimates (SIs, Fig. 14) revealed that the proportion of phytoplankton in their
respective diets was similar, but the selectivity within the phytoplankton group differed
among the krill consumers (FAs, Fig. 12). T. inermis showed the highest ingestion/retention
of the diatom FATMs compared to an intermediate level in 7. raschii. Based on FAs and Sls
results, M. norvegica, T. inermis and T. raschii were more selective towards copepods than

phytoplankton during the spring bloom. This result was unexpected, especially considering
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the low zooplankton abundance in spring. Diet composition estimates also indicated similar
proportions of Calanus spp. and Pseudocalanus spp. in the diet of the two most carnivorous
species M. norvegica and T. inermis during spring. Calanus spp. and Pseudocalanus spp. had
similar isotopic signatures, but differed considerably in FA compositions. Thus, we propose
that 18:1n9/220:1+X22:1 ratio could be used in the St. Lawrence estuary, as a proxy to
differentiate food preference on Pseudocalanus spp. and Calanus spp. The low
18:1n9/X20:1+%22:1 ratio (< 1) of M. norvegica suggested a feeding selectivity towards
Calanus spp., whereas T. inermis fed more on Pseudocalanus spp.. In contrast, 7. raschii
showed higher proportions of small copepod species (mostly Oithona spp.) than lipid-rich
copepods in its diet, diminishing the trophic overlap with M. norvegica and T. inermis (Fig.
14 and fig. 15). The combined results obtained from FATM and stable isotopes on both
consumers and potential prey suggest that all three krill species differed in their food

preference, and therefore in their trophic niches.

Furthermore, we found that trophic overlap among all krill species progressively
decreased from summer to fall, suggesting that potential competition became less important
than in spring. A shift in diet composition was observed throughout the year for all krill
species, intensifying niche partitioning. Differences in trophic selectivity on diatoms
increased in Thysanoessa spp. from summer to fall (see Fig. 12). In addition, the decrease in
the size of the isotopic niches (related to the number of prey and isotope composition
differences among prey; Newsome et al. 2015), indicate, in accordance with FA diet analyses
(Fig. 15), a decrease in the diversity of the respective feeding guild. Thus, we observed a
specialization phenomenon, by the increase of selectivity on specific prey species, which was
already observed in some terrestrial species (Bolnick et al. 2007; Araujo et al. 2011). More
importantly, these specializations occurred on different prey for each species, allowing
trophic niche partitioning and decreasing potential competition among krill species. M.
norvegica and T. inermis showed a diet dominated by copepods, whereas 7. raschii fed
mostly on phytoplankton, probably diatoms according to the EPA/DHA ratio. M. norvegica
switched from high proportions of lipid-rich copepods (Calanus spp.) to small copepod prey,

namely Temoridae, Oithona spp. and Acartia spp. in fall compared to spring. These changes
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highlight the importance of small copepods for lipid accumulation, especially when late
developmental stages of Calanus spp. are in diapause during fall and abundance of early
developmental stages are lower during fall than during spring. Also, 8!°N values were lower
in small copepods than in the larger copepods such as Calanus spp., Pseudocalanus spp. and
Metridia spp. (results not shown) suggesting that the observed decrease in trophic level in
summer/fall was probably due to a change of copepod prey species rather than to a decrease

of its carnivorous food preference.

1.6.30verwintering strategies as a mechanism for niche partitioning

Knowledge of overwintering strategies of northern krill species is limited (Berkes
1976; Auerswald et al. 2009; Huenerlage & Buchholz 2013; Huenerlage et al. 2015). In
response to winter conditions, krill reduce their metabolic costs (see the review by Meyer
2012), use energy reserves (e.g., Huenerlage et al. 2015) and can also alter their food
selectivity (Berkes 1976). We observed that M. norvegica showed a different pattern, no
consumption of energy reserves was found during winter and a slight increase of lipids and
specifically TAG content in early spring (Fig. 11). We suggest that: i) M. norvegica actively
feed to sufficiently meet its metabolic needs during the overwintering period; ii) the St.
Lawrence Estuary provides enough food throughout winter to maintain energy reserves. This
is noteworthy for the winter of 2014-2015, which was one of the longest in the St. Lawrence
Estuary since 1969 (Galbraith et al. 2015). The increase of the Zcopepods/Zphytoplankton
ratio and the trophic level (Fig. 12) of M. norvegica in winter, compared to fall, indicate the
higher consumption of copepods in winter, which confirms previous studies suggesting an
increase of carnivory during this period (e.g., Berkes 1976; Falk-Petersen et al. 2000). Even
with sea-ice present during winter, the decrease of the EPA/DHA ratio in neutral lipids
suggests low intake of sea-ice diatoms. In addition, trophic links to detritus or sediment were

probably weak, as FATM for overall detrital matter and/or bacteria remained low during the
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winter, contrasting data from the Gulf of Maine where M. norvegica feeds on sediment

(Cleary et al. 2012).

Both T. inermis and T. raschii consumed part of their energy reserves during winter
(Fig. 11), which limits our capacity to conclude on overwintering feeding activities.
However, a starvation experiment revealed that 7. inermis could survive up to 63 days
without food intake (Huenerlage et al. 2015). Considering an average sea-ice duration period
in the St. Lawrence estuary of 93 + 14 days estimated from 1969 to 2015 (Galbraith et al.
2015), energy lipids stored during the previous spring-summer seem not be sufficient to
compensate for the overwintering cost and gonad production and maturation. However,
feeding on one individual lipid-rich copepod, such as Calanus spp. could provide enough
energy to compensate metabolic costs of 7. inermis for seven days (Huenerlage et al. 2015).
Therefore, occasional feeding on few copepods by Thysannoessa spp. during winter probably
compensate for its metabolic needs. However, due to its lowest accumulation of energy
reserve lipids in the form of wax esters (Fig. 11), T. raschii should actively feed or/and reduce
its metabolism to increase survival probability during winter (Huenerlage et al. 2015). As 7.
raschii gained higher amounts of the FATMs from bacteria during winter (Table S3), we
suggest a probable feeding on detritus/bacteria/sediment as found elsewhere (Berkes 1976;
Sargent and Falk-Petersen 1981). Rich saturated FAs of detritus and bacteria provide more
energy than polyunsaturated FAs during B-oxidation (Langdon and Waldock 1981), as found
for copepods in the St. Lawrence Estuary (Cabrol et al. 2015).

Our results strongly suggest that during winter food supply was low and thus potential
competition was maximal. This supports other studies on feeding (Berkes 1976) and energy
reserve utilization (Huenerlage & Buchholz 2013; Huenerlage et al. 2015). However,
competition could be reduced by a differential capacity of starvation, different needs in food

acquisition and differences of prey selectivity among the three krill species.
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1.7 CONCLUSION

In this study, we have shown that trophic niche partitioning sustains the sympatric
coexistence among adults of the three dominant northern krill species. The use of a multiple
marker approach on both consumers and potential prey allowed to demonstrate for the first
time that niche partitioning among krill species was due to a feeding guild specialization
from spring to fall. Specialization in each krill species differed, as different prey items were
selected as revealed by FA composition of the neutral lipid fraction and stable isotope
analyses. This study highlighted that, especially in times of high potential competition due
to limited resources from winter to spring, interspecific competition among krill species
might not only be reduced by trophic niche segregation but also by different starvation
capacity. The latter was highly dependent on species-specific energy reserve strategy,
resulting in different feeding needs. Although more intensive winter surveys are needed to
confirm this hypothesis, our study clearly showed that trophic niche separation is related to
a seasonal trade-off among food preference, energy needs and prey availability. Moreover,
diet analyses in relation to energy reserves highlighted the importance of zooplankton as
potential prey over the year. Copepods could be more important than phytoplankton in energy
reserve accumulation. This is particularly true for M. norvegica as energy lipids were directly
correlated to copepod abundance over the year. 7. inermis and T. raschii fed mostly on
copepods during the spring bloom, probably to recover energy reserves. These detailed
findings on key consumers and their prey covering several seasons are of great value to
ecological understanding. This type of data should contribute to improve parameterization of
individual-based models of separate krill stock dynamics and ecosystem-based food web

models.
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SUPPLEMENTAL INFORMATION (CHAPITRE 1)

a) 5 1 Spring

a

L1

b)
Summer

Standard Ellipse Area (SEA))
(%)

c)
2 Fall
1.5 1
b
1
a,b
M. norvegica T. inermis T. raschii

Figure 16 : Posterior estimates of the standard ellipse areas (SEAy) for the 3 sp¢
M. norvegiga, T. inermis and T. raschii in spring (a), summer (b) and fall (c).
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indicated by the black circles. Maximum likelihood estimate found for
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Table 2 : Mean fatty acid composition of the neutral fatty acids of M. norvegica sampled between May 2014 and May 2015 in
the St. Lawrence Estuary (supplemental information).

M. norvegica

n=12 n=12 n=7 n=4 n=13 n=5 n=4 n=3 n=3 n=3
15 May 6 Jun. 23 Jun. 15 Jul. 5 Aug. 3 Sep. 30 Sep. 03 Nov. 15 Jan. 14 May
2014 | 2015
14:0 3.26 = 0.07 2.9 + 0.06 34 £ 009 442 £+ 009 436 +0.04 505 +0.12 585 + 0.18 6.54 £+ 0.19 5.04 + 0.23 4.46 + 0.17
i 15:0 0.34 + 0.01 0.26 + 0.02 0.41 + 0.01 0.28 + 0.01 0.64 + 0.01 0.33 + 0.01 0.24 + 0.01 0.4 = 0.01 0.24 + 0.02 0.16 * 0.01
ai 15:0 0.19 + 0.01 0.18 + 0.01 0.26 + 0.01 0.06 + 0.01 0.37 + 0.01 0.14 + 0.01 0.07 + 0.01 0.18 + 0.01 0.08 + 0.01 0.03 % 0.01
15:0 0.44 + 0.01 0.34 + 0.02 0.49 + 0.01 0.34 + 0.03 0.69 + 0.01 0.48 + 0.02 0.45 + 0.05 0.59 * 0.05 0.4 + 0.04 0.44 % 0.05
16:0 7.08 £ 0.27 5.75 + 0.27 7.77 + 0.73 8.04 + 0.89 10.56 * 0.52 12.19 + 1.32 14.27 * 1.42 1592 + 556 12.33 = 0.73 9.17 % 0.61
i 17:0 0.33 + 0.01 0.25 + 0.02 0.42 + 0.01 0.17 + 0.01 0.69 + 0.02 0.38 + 0.03 0.26 + 0.03 0.36 + 0.05 0.25 + 0.04 0.13 % 0.03
ai 170 0.31 + 0.01 0.23 = 0.03 0.4 = 0.02 0.12 + 0.03 0.52 = 0.03 0.3 + 0.04 0.2 + 0.05 0.27 + 0.12 0.16 + 0.08 0.04 = 0.05
17:0 0.31 £ 0.02 0.19 £ 0.03 0.39 + 0.02 0.12 + 0.04 0.45 = 0.01 0.27 = 0.02 0.2 + 0.04 0.22 + 0.08 0.18 = 0.07 0.13 = 0.06
18:0 1.32 £+ 0.13 1.02 + 0.06 1.66 + 0.13 1.27 + 0.26 2.63 + 0.15 1.8 + 0.27 1.78 + 0.21 2.47 + 0.66 1.16 + 0.4 1.26 + 0.14
20:0 0.53 + 0.01 0.42 = 0.01 0.66 = 0.1 0.33 = 0.02 0.5 £ 0.01 0.29 + 0.01 0.26 = 0.01 0.3 = 0.02 0.17 + 0.04 0.16 = 0.02
16:1w7 499 + 0.37 478 + 0.11 7.39 £ 0.44 9.81 + 0.21 7.71 £ 0.1 8.49 + 0.19 8.37 £ 0.2 8.05 + 0.35 8.13 + 0.43 6.85 + 0.4
18:1w9 4.24 + 0.48 3.71 £ 0.3 3.97 £+ 034 399 + 036 489 +0.25 395 + 033 49 *0.86 457 +1.14 466 =09 3.9 £ 0.82
18:1w7 296 + 0.13 2.4 £ 0.11 3.02 + 022 1.75 + 0.22 4.22 + 0.18 254 + 0.11 252 + 0.38 4 £ 0.98 218 + 0.24 2.66 + 0.15
18:1w5 0.78 + 0.02 0.65 + 0.04 0.94 + 0.02 0.86 + 0.03 1.33 + 0.02 1.34 + 0.03 1.38 + 0.06 0.42 * 0.05 1.13 + 0.07 0.64 * 0.04
220:1 25.02 + 0.51 25.12 = 0.33 20.12 + 0.68 16.07 + 0.42 13 + 0.39 10.53 + 0.32 9.5 + 0.32 10.27 + 0.52 17.69 * 1.09 17.4 + 0.76
>22:1 33.81 + 0.37 38.63 + 0.34 28.23 + 0.59 24.93 + 0.45 17.59 + 0.38 18.27 + 0.38 9.83 + 0.5 7.93 + 0.37 21.16 = 0.77 23.51 + 0.28
24:1w9 0.11 £ 0.01 0.13 + 0.01 0.11 + 0.01 1.93 + 0.36 0.03 + 0.01 1.3 £ 0.93 1.47 + 1.17 1.77 £+ 119 124 + 0.74 143 * 0.56
16:2w4 0.4 £ 0.01 0.36 + 0.02 0.64 + 0.01 0.82 + 0.02 0.98 + 0.01 0.81 + 0.02 1.08 + 0.01 0.95 + 0.02 0.56 + 0.04 0.6 + 0.03
16:3w4 0.23 + 0.01 0.27 + 0.02 0.56 + 0.01 0.75 + 0.01 0.82 + 0.01 0.75 + 0.01 1.28 + 0.01 1.23 + 0.01 0.36 + 0.04 0.43 + 0.03
16:4w1 0.37 + 0.01 0.42 = 0.01 0.84 + 0.01 1.49 +0.083 1.56 + 0.01 1.28 + 0.02 3.16 + 0.02 3.3 £ 0.03 0.77 + 0.13 0.61 = 0.04
18:2w6is 0.78 + 0.11 0.62 + 0.08 0.85 + 0.08 0.53 + 0.09 1.25 = 0.08 0.7 = 0.04 0.61 + 0.03 0.68 = 0.07 0.5 = 0.12 0.73 = 0.03
18:4w3 0.57 £ 0.02 0.55 + 0.05 1.09 + 0.12 1.4 + 0.04 149 + 0.02 1.23 * 0.04 2.3 £ 0.04 2.75 £+ 0.08 1.18 + 0.56 1.02 + 0.15
20:4w6 0.53 £+ 0.08 041 +0.04 069 +0.05 059 + 0.09 098 +# 0.04 0.71 £ 0.09 0.54 + 0.04 061 +x0.12 041 +* 027 0.79 * 0.15
20:5w3 (EPA) 421 + 055 4.36 + 045 7.43 +229 10.99 + 1.81 12.21 + 0.68 16.03 + 1.09 14.27 + 219 17.17 + 45 10.97 + 6.52 13.43 * 1.42

22:6w3 (DHA) 3.87 £ 0.74 341 = 0.75 464 =1 5 + 1.52 527 + 099 692 + 234 6.32 +1.13 6.02 + 475 6.28 + 2.85 6.67 = 1.79
>SFA 14.26 + 0.37 11.76 + 0.25 16.25 + 0.78 15.18 + 1.1 2165 +* 0.64 2135 + 1.79 2358 + 169 274 + 6.7 20.15 = 1.14 16.12 + 0.91
2MUFA 72.29 + 1.08 75.73 + 0.37 64.26 + 1.45 59.68 £ 0.9 49.41 + 0.61 46.81 + 0.57 38.35 + 1.39 37.33 + 2.87 56.55 + 3.71 56.71 £ 0.73
>PUFA 13.46 + 1.04 1252 + 0.33 19.49 £+ 192 2514 + 0.72 28.94 + 0.55 31.84 + 2.3 38.07 £ 2.74 35.27 + 9.31 23.31 = 445 2717 + 0.54

TFA (ug.mg™) 20.69 + 0.36 30.14 = 0.32 14.01 + 0.3 11.89 + 0.26 11.43 + 0.2 12.47 + 0.64 18.95 + 0.85 1539 + 1.2 16.5 + 0.69 10.88 * 0.23
Fatty acids are expressed as % of total fatty acids (TFA). Total fatty acids are expressed in ug.mg~ wet weight of each krill species. Only fatty acids contributing
>1% in atleast one component or considered as trophic are reported. Mean+SE. i=iso; ai=ante- iso; 220:1 = 20:1n11 +20:1n9 + 20:1n7; 222:1 =
22:1n11+22:1n9+22:1n7+22:1n5. EPA = Eicosapentaenoic acid (20:5n3); DHA = Docosahexaenoic acid (22:6n3); SFA = saturated fatty acids; MUFA =
monounsaturated fatty acids; PUFA = polyunsaturated fatty acids; TFA=total fatty acids

+




Table 3 : Mean fatty acid composition of the neutral fatty acids of 7. inermis sampled between
May 2014 and May 2015 in the St. Lawrence Estuary (supplemental information).

T. inermis
n=4 n=4 n=4 n=4 n=3 n=3 n=4
6 Jun. 23 Jun. 15 Jul. 5 Aug. 30 Sep. 03 Nov. 14 May
2014 2015

14:0 3.34 £ 0.07 4.08 + 011 274 + 0.17 3.47 + 0.31 232 + 0.07 3.63 + 0.16 2.91 = 1.07

i 15:0 0.03 £ 0.01 0.09 + 0.01 0.02 +£ 0.01 0.08 + 0.01 0.04 £ 0.02 0.06 + 0.01 0.05 = 0.06
ai 150 0.01 £ 0.01 0.03 + 0.01 0.01 £ 0.01 0.03 + 0.01 0.01 £+ 0.01 0.01 + 0.01 0.01 % 0.01
15:0 0.2 + 0.01 0.25 £ 0.02 0.16 + 0.02 0.17 + 0.02 0.14 + 0.01 0.17 + 0.01 0.13 + 0.25
16:0 18.41 + 1.01 17.49 + 266 17.49 + 469 16.95 + 4.56 15.05 + 0.84 159 + 1.85 12.77 + 559

i 17:0 0.03 £ 0.02 0.13 + 0.01 0.02 + 0.02 0.06 + 0.01 0.04 % 0.01 NF 0.08 + 0.14
ai 17:0 0.01 £ 0.01 0.09 + 0.03 0.02 + 0.04 0.04 + 0.03 0.03 = 0.04 NF 0.01 + 0.37
17:0 0.03 + 0.02 0.1 £ 0.02 0.01 £ 0.01 0.01 + 0.01 0.01 £ 0.01 NF 0.06 + 0.16
18:0 3.13 £ 046 2.8 £0.76 3.05 £+ 0.53 259 +0.52 256 + 0.11 2.92 + 0.28 2.56 + 3.83
20:0 0.12 + 0.03 0.08 + 0.01 0.14 £ 0.01 0.05 + 0.01 0.04 + 0.01 0.11 + 0.01 0.02 + 0.06
16:1w7 10.14 + 0.13 1557 + 043 13.42 + 0.6 15.09 + 1.44 13.95 + 0.47 11.25 + 0.41 7.09 = 2.2
18:1w9 21.36 + 0.87 17.75 + 0.23 29.09 + 0.6 27.65 + 0.78 27.31 + 0.22 31.17 + 0.54 19.11 % 4.63
18:1w7 6.24 + 0.98 6.64 = 0.41 9.24 + 0.81 12.73 + 0.46 14.89 = 0.17 8.84 + 0.53 12.72 % 4.51

18:1w5 0.61 £ 0.04 048 + 0.02 0.66 + 0.02 0.76 + 0.03 3.01 + 0.03 0.79 *+ 0.02 0.5 £ 0.1
220:1 117 + 0.03 241 + 028 145 + 0.08 222 + 014 286 + 0.14 197 + 0.06 2.03 + 2.26
3221 0.37 £+ 0.08 0.86 + 0.26 0.86 + 0.13 1.79 + 0.21 1.35 + 0.14 1.31 + 0.11 1.92 = 0.55
24:1w9 0.91 £ 0.24 057 + 0.03 0.19 + 0.34 0.23 + 044 0.18 + 0.31 0.42 + 0.63 0.98 + 1.16
16:2w4 1.44 + 0.07 1.47 +0.03 0.86 + 0.03 09 = 0.11 0.84 £ 0.01 0.75 + 0.08 1.45 + 0.06
16:3w4 2.01 £+ 0.04 1.61 + 0.08 0.86 + 0.06 0.81 + 0.07 0.67 + 0.04 0.64 + 0.06 0.37 + 0.05
16:4w1 3.17 £ 0.07 242 + 011 111 £0.13 09 £ 0.13 0.68 £ 0.11 1.01 £+ 0.13 1.79 = 0.06
18:2wBis 0.27 = 0.04 0.4 + 0.04 0.47 + 0.04 0.5 + 0.05 0.41 £+ 0.02 0.48 + 0.02 0.37 + 0.18
18:4w3 2.38 £+ 0.13 2.19 £ 0.56 1.22 + 0.53 1.03 + 0.46 0.8 + 0.4 0.76 + 0.26 0.7 = 0.26
20:4w6 0.35 £+ 0.08 0.18 + 0.04 0.32 + 0.05 0.19 + 0.11 0.09 + 0.02 0.43 + 0.08 0.55 = 0.21
20:5w3 (EPA) 19.29 + 1.91 18.41 + 4.01 13.81 + 8.48 9.25 + 954 10.21 + 1.64 14.58 + 3.78 24.4 + 9.37
22:6w3 (DHA) 341 +£1.09 233 +£021 129 + 17 0.93 £ 1 0.9 £ 0.33 1.17 + 1.48 58 * 4.17
2SFA 25.36 + 1.44 2514 + 3.33 23.67 = 5.04 23.45 * 532 20.25 + 0.81 22.78 + 2.25 18.6 + 2.33
2MUFA 41.18 + 1.72 4462 + 0.84 55.06 + 1.8 60.67 + 2.55 63.98 + 1.08 559 + 1.52 44.49 + 13.21
ZPUFA 33.46 + 2.49 30.24 + 3.37 21.27 + 6.76 15.88 + 7.86 15.77 + 1.02 21.32 + 3.06 36.91 + 14.11
TFA (pg.mg'1) 557 £ 1.38 481 + 153 1437 £ 125 1597 =+ 1.1 1537 + 0.79 14.08 + 821 6.81 = 1.4

Fatty acids are expressed as % of total fatty acids (TFA). Total fatty acids are expressed in pg.mg'1 wet weight of
each krill species. Only fatty acids contributing >1% in atleast one componentor considered as trophic are
reported. Mean+SE. i=iso; ai=ante- iso; 220:1 = 20:1n11 +20:1n9 + 20:1n7; ¥22:1 =
22:1n11+22:1n9+22:1n7+22:1n5. EPA = Eicosapentaenoic acid (20:5n3); DHA = Docosahexaenoic acid (22:6n3);
SFA = saturated fatty acids; MUFA = monounsaturated fatty acids; PUFA = polyunsaturated fatty acids; TFA=total




Table 4 : Mean fatty acid composition of the neutral fatty acids of 7. raschii sampled between May 2014 and May 2015 in the
St. Lawrence Estuary (supplemental information).

Thysanoessa raschii

n=4 n=5 n=4 n=6 n=4 n=4 n=3 n=4 n=8 n=4
15 May 6 Jun. 23 Jun. 15 Jul. 5 Aug. 3 Sep. 30 Sep. 03 Nov. 15 Jan. 14 May
2014 | 2015
14:0 5.93 + 0.01 8.56 + 0.08 8.34 + 0.11 10.92 + 0.16 10.97 + 0.16 12.6 + 0.16 129 + 0.3 11.8 + 0.13 11.63 + 1.14 57 % 0.13
i 15:0 0.13 + 0.01 0.15 + 0.01 0.12 + 0.01 0.23 + 0.01 0.22 + 0.01 0.47 + 0.03 0.26 # 0.02 0.25 # 0.01 0.37 + 0.03 0.15 * 0.03
ai 150 NF 0.08 * 0.01 NF 0.07 + 0.01 0.02 + 0.01 0.12 + 0.01 0.08 % 0.01 NF 0.14 + 0.01 0.04 + 0.02
15:0 0.42 + 0.02 044 + 0.03 0.42 + 001 0.44 + 0.03 0.37 £ 0.03 0.63 + 0.03 045 + 0.05 0.51 = 0.01 0.65 = 0.05 0.31 = 0.04
16:0 29.87 + 0.42 28.53 + 0.96 29.12 + 0.75 30.89 * 1.61 33.95 = 1.02 30.71 = 1.21 33.14 = 3.38 38.17 = 0.97 30.1 + 1.96 23.11 + 1.99
i 17:0 0.14 + 0.01 0.07 + 0.02 0.03 + 0.01 0.17 + 0.02 0.03 + 0.01 0.16 * 0.05 0.11 £ 0.03 0.05 = 0.01 0.21 = 0.02 0.17 % 0.03
ai 17:.0 0.03 + 0.02 0.04 = 0.02 NF 0.07 + 0.03 0.02 + 0.03 0.04 + 0.02 0.08 * 0.05 NF 0.15 + 0.04 0.07 = 0.03
17:0 0.06 + 0.03 0.1 £ 0.03 0.04 + 0.01 0.09 + 0.03 0.02 + 0.02 0.08 + 0.02 0.08 + 0.03 0.13 = 0.01 0.14 = 0.04 0.07 = 0.03
18:0 2.8 £+ 0.06 3.13 + 0.97 3.63 + 0.19 3.07 + 0.1 3.07 £ 045 223 + 026 23 = 144 299 + 029 227 = 0.15 2.02 + 0.26
20:0 0.14 + 0.01 0.19 = 0.05 0.11 + 0.02 0.03 + 0.02 0.02 + 0.03 0.1 + 0.03 0.1 £ 0.04 0.08 + 0.08 0.15 + 0.03 0.15 + 0.06
16:1w7 8.55 + 0.11 13.28 + 0.12 14.86 + 0.5 15.18 + 0.46 13.94 + 0.26 9.72 + 0.17 11.92 + 0.38 9.16 = 0.22 10.46 + 0.9 8.46 % 0.42
18:1w9 8.8 + 0.36 813 + 0.3 7.49 +029 7.4 %017 9.34 £ 0.08 8.9 % 0.74 9.75 + 0.2 8.66 + 0.21 8.99 + 0.71 6.92 + 0.74
18:1w7 598 + 0.12 4.8 + 0.38 6.95 + 0.27 5.79 + 0.09 5.82 + 0.15 6.02 + 0.36 4.97 + 048 6.2 + 0.09 560 + 0.24 4.6 + 0.71
18:1w5 0.3 +# 0.02 1.33 + 0.04 0.23 # 0.02 0.38 + 0.03 0.15 * 0.04 0.23 + 0.04 0.13 # 0.05 0.32 + 0.02 0.24 + 0.02 1.16 * 0.04
220:1 257 + 017 246 + 0.12 1.14 £+ 2.08 152 + 0.12 196 + 0.28 191 + 0.65 2.07 + 0.31 2.09 + 0.03 3.28 + 0.28 2.12 + 0.08
322:1 244 + 0.15 2.05 % 0.1 0.4 % 0.08 1.35 £+ 0.2 1.63 £ 0.34 1.66 £ 0.1 242 +09 097 £0.19 3.01 £0.17 295 £ 0.25
24:1w9 0.45 + 0.44 0.72 + 0.78 0.65 + 0.82 0.46 + 0.3 0.09 + 0.16 042 * 0.75 0.33 £ 0.21 0.51 = 0.71 0.96 + 0.53 0.75 % 0.48
16:2w4 179 £ 0.05 1.7 £+ 0.04 1.32 £ 0.05 1.63 + 0.02 1.57 + 0.02 1.36 + 0.02 1.44 = 0.05 1.21 + 0.01 1.07 + 0.09 1.13 + 0.03
16:3w4 1.09 £ 0.01 1.29 + 0.08 1.25 + 0.02 0.83 # 0.02 1.02 + 0.02 1.26 + 0.02 1.36 + 0.06 1.22 + 0.01 1.11 = 0.11 0.59 % 0.01
16:4w1 1.31 £ 0.03 1.44 £ 0.05 1.1 £ 0.02 0.76 + 0.04 1.02 + 0.03 1.3 +0.03 1.81 = 0.05 2.32 + 0.06 1.84 = 0.29 0.9 * 0.03
18:2w6is 0.37 + 0.11 0.42 + 0.07 0.53 + 0.01 0.42 + 0.04 0.43 + 0.06 0.51 + 0.06 0.53 + 0.1 0.51 + 0.04 0.78 + 0.12 0.58 + 0.04
18:4w3 118 + 0.12 1.36 + 0.17 1.32 + 0.12 0.59 # 0.25 0.69 # 0.07 0.94 * 0.11 1+ 0.13 152 + 0.08 1.81 + 0.26 0.83 + 0.13
20:4w6 0.68 + 0.1 0.46 + 0.05 0.51 + 0.06 0.3 % 0.09 0.3 £ 0.06 0.52 + 0.03 0.19 # 0.07 0.41 + 0.03 0.37 £ 0.12 0.66 * 0.08
20:5w3 (EPA) 17.42 + 221 13 + 1.56 15.03 + 3.1 13.57 + 2.46 10.55 + 2,55 13.62 + 3.43 999 + 52 7.39 + 241 968 * 3.34 27.81 + 2.88
22:6w3 (DHA) 472 + 208 3.44 + 0.67 3.03 £ 0.89 195 + 1.38 1.14 £ 0.6 21 £ 031 113 £0.77 1.46 + 027 2.38 + 221 6.38 + 1.61
2SFA 39.52 + 0.47 41.28 + 1.73 41.82 + 0.79 46 + 1.65 487 + 1.59 47.16 = 1.46 49.55 + 494 53.96 + 1.28 45.89 + 3.13 31.8 + 1.91
ZMUFA 29.72 + 0.2 33.33 + 0.85 31.94 + 2.37 32.69 = 0.73 33.39 + 0.76 29.19 + 2.19 31.83 + 1.62 28.25 + 0.93 32.92 + 1.51 27.3 = 1.37
ZPUFA 30.76 + 0.67 25.39 * 1.34 26.23 + 3.04 21.31 + 229 179 + 23 2365 + 2.7 18.61 = 565 17.79 + 1.76 21.19 + 4.5 40.9 + 3.27
TEA (ua.ma 8.31 + 0.96 4.38 + 1.36 145 + 3.19 19.87 + 2.14 23.37 + 155 21.34 + 57 403 + 1.42 49 + 209 2166 + 1.74 22.57 + 1.62

Fatty acids are expressed as % of total fatty acids (TFA). Total fatty acids are expressed in pg.mg'1 wet weight of each krill species. Only fatty acids contributing
>1% in at least one component or considered as trophic are reported. Mean+SE. i=iso; ai=ante- iso; 220:1 = 20:1n11 +20:1n9 + 20:1n7; 222:1 =
22:1n11+22:1n9+22:1n7+22:1n5. EPA = Eicosapentaenoic acid (20:5n3); DHA = Docosahexaenoic acid (22:6n3); SFA = saturated fatty acids; MUFA =
monounsaturated fatty acids; PUFA = polyunsaturated fatty acids; TFA=total fatty acids; NF= not found




Table 5 : Mean fatty acid composition of the polar fatty acids of M. norvegica sampled between May 2014 and May 2015 in
the St. Lawrence Estuary (supplemental information).

M. norvegica
n=12 n=12 n=9 n=5 n=13 n=5 n=4 n=4 n=3 n=3
15 May 6 Jun. 23 Jun. 15 Jul. 5Aug. 3 Sep. 30 Sep. 03 Nov. 15 Jan. 14 May
2014 | 2015

14:0 116 + 0.07 113 +006 107+009 128 +009 09 +004 113+012 13+018 141+019 155+0.23 186t 0.17
16:0 16.32 £ 0.27 14.93 + 0.27 1731 £ 0.73 17.07 + 0.89 18.56 + 0.52 19.31 + 1.32 21.73 + 1.42 26.28 + 5.56 19.83 + 0.73 19.5 £ 0.61
18:0 143 +£012 13+006 175+013 208 +0.26 184 +0.15 202+027 203+021 246066 20704 15910.14
20:0 0.07 + 0.01 006 +001 019+01 006+002 01+001 006+001 005+001 009+002 01+004 0.02¢+0.02
16:1w7 319+ 037 297 +£011 395+044 317+021 297+01 242019 265+02 283 +035 3.062+043 345104
18:1w9 929 + 048 964 +03 821034 557+036 87+025 562+033 598+08 699+114 458+09 6.210.82
18:1w7 389 £+ 013 391 +011 415+0.22 358+022 476+018 325+011 424+038 462+098 385+0.24 353+0.15
220:1 878 + 051 102 +0.33 695+ 068 428 +042 572+039 365+032 363+032 468 £052 382+109 578 £0.76
222:1 461 + 037 5791034 42+059 18+045 322+038 129+038 155+05 2 £037 324 + 077 3810.28
24:1w9 003 +001 0041001 001t0 515+ 036 0.03+0.01 381+093 351+117 286+ 119 415+ 074 518 + 0.56
18:2wbis 181 +0.11 168 +0.08 135+0.08 1.08+0.09 153 +008 112+ 0.04 097 +£0.03 0.96+0.07 0.75+0.12 094 +0.03
18:4w3 024 + 002 03+005 066+012 042 +0.04 041+002 029+004 045004 0451008 095+0.56 046+t 0.15
20:4w6 129+ 0.08 117 +0.04 106 +005 135+0.09 1.11+004 113+0.09 107 £004 091+012 1.02+027 118 +0.15

20:5w3 (EPA) 1534 + 0.55 15.01 £ 0.45 17.31 £ 2.29 27.06 + 1.81 21.69 + 0.68 28.29 + 1.09 26.72 £ 2.19 20.6 + 45 30.2 + 6.52 19.95 * 1.42
22:6w3 (DHA) 2712 + 0.74 2652 £ 0.75 2628 + 1 20.61 + 1.52 22.89 £ 0.99 2131 + 2.34 19.1 + 1.13 1742 + 475 16.28 + 2.85 20.83 + 1.79

ISFA 20 + 0.37 1829 + 0.25 21.44 + 0.78 21.65 £ 1.1 2253 + 0.64 2391 + 1.79 26.33 + 1.69 31.75 + 6.7 2457 + 1.14 24.19 + 091
IMUFA 30.51 + 1.08 33.23 £ 0.37 28.12 + 145 241 +09 2592 + 0.61 20.59 + 0.57 22.02 + 1.39 245 + 2.87 23.24 + 3.71 28.71 + 0.73
ZPUFA 49.49 + 1.04 48.48 + 0.33 50.44 + 1.92 54.25 + 0.72 51.55 + 0.55 55.49 £ 2.3 51.66 + 2.74 43.76 + 9.31 52.19 + 445 47.1 + 0.54
TFA (ug.mg™) 267 +£036 311+032 278+03 176+026 316+02 222+064 233+085 293+12 219+069 145+ 023

Fatty acids are expressed as % of total fatty acids (TFA). Total fatty acids are expressed in pg.mg™ wet weight of each krill species. Only fatty acids contributing
>1% in at least one component are reported. Mean + SE. £20:1 = 20:1n11 +20:1n9 + 20:1n7; 222:1 = 22:1n11+22:1n9+22:1n7+22:1n5. EPA =
Eicosapentaenoic acid (20:5n3); DHA = Docosahexaenoic acid (22:6n3); SFA = saturated fatty acids; MUFA = monounsaturated fatty acids; PUFA =
polyunsaturated fatty acids; TFA=total fatty acids




Table 6 : Mean fatty acid composition of the polar fatty acids of 7. inermis sampled between May 2014 and May 2015 in the
St. Lawrence Estuary (supplemental information).

T. inermis
n=4 n=5 n=4 n=4 n=3 n=4 n=4
6 Jun. 23 Jun. 15 Jul. 5 Aug. 30 Sep. 03 Nov. 14 May
2014 | 2015
14:0 0.88 + 0.07 1.15 +0.11 158 + 0.17 164 +0.31 1.19 + 0.07 1.17 +0.16 1.81 + 1.07
16:0 20.51 + 1.01 219 *+ 2.66 35.17 + 469 32.05 + 456 26.7 + 0.84 25.35 + 1.85 15.68 *+ 5.59
18:0 35+ 046 338+ 076 589 +053 456 + 052 442 +0.11 405 + 0.28 6.09 + 3.83
20:0 0.11 + 0.03 008 £+0.01 0.1+001 0.09+001 0.11 +0.01 0.08 +£0.01 0.09 £ 0.06
16:1w7 269 + 0.13 4.7 £ 043 6.37 + 06 563 144 448 + 047 358 +041 411+ 22
18:1w9 6.1 + 0.87 4.27 £+ 023 507 +06 457 +0.78 435+ 0.22 401 + 054 9.22 + 4.63
18:1w7 569 + 098 4.02 £+ 041 583 +081 486 + 046 45 +0.17 424 + 053 9.51 + 451
220:1 0.75 + 0.03 0.89 £ 0.28 0.66 £+ 0.08 091 +0.14 0.75 +0.14 0.59 + 0.06 3.54 + 2.26
222:1 0.22 + 0.08 0.55 + 0.26 0.6 + 0.13 09 + 0.21 062 +0.14 045 + 0.11 0.99 * 0.55
24:1w9 284 + 024 192 £+003 093 +034 13+044 137 +£031 152+ 063 295+ 1.16
18:2wbis 039 + 0.04 036 +0.04 045+ 004 056 +0.05 0.36 +0.02 0.45+0.02 0.52+0.18
18:4w3 249 £ 0.13 241 + 056 292 +0.53 247 +046 213 +04 186+ 0.26 0.95 + 0.26
20:4w6 0.55 + 0.08 041 +0.04 0.25+ 005 0.39 +0.11 04 +0.02 0.5 + 0.08 0.56 * 0.21
20:5w3 (EPA) 3752 + 191 42.7 £+ 401 2342 + 848 28.68 + 9.54 38.77 + 1.64 41.36 + 3.78 28.12 + 9.37
22:6w3 (DHA) 1132 £+ 1.09 749 + 0.21 6.17 £+ 1.7 728 +1 588 + 0.33 7.37 + 148 11.17 + 4.17
3SFA 254 + 144 27.03 + 333 439 + 5.04 3892 + 532 329 + 0.81 31.03 £ 2.25 25.27 + 2.33
>MUFA 1855 + 1.72 16.59 + 0.84 19.71 + 1.8 1845 + 255 16.3 + 1.08 14.58 + 1.52 30.89 + 13.21
2PUFA 56.05 + 2.49 56.38 + 3.37 36.38 + 6.76 42.63 + 7.86 50.79 + 1.02 54.39 + 3.06 43.84 + 14.11
TFA (ug.mg™) 579 + 138 733 +153 595+ 125 762 +11 6.07+0.79 172 + 8.21 6.5+ 14

Fatty acids are expressed as % of total fatty acids (TFA). Total fatty acids are expressed in pg.mg™ wet weight of each
krill species. Only fatty acids contributing >1% in at least one component are reported. Mean + SE. £20:1 = 20:1n11
+20:1n9 + 20:1n7; £22:1 = 22:1n11+22:1n9+22:1n7+22:1n5. EPA = Eicosapentaenoic acid (20:5n3); DHA =
Docosahexaenoic acid (22:6n3); SFA = saturated fatty acids; MUFA = monounsaturated fatty acids; PUFA =
polyunsaturated fatty acids; TFA=total fatty acids




Table 7 : Mean fatty acid composition of the polar fatty acids of 7. raschii sampled between May 2014 and May 2015 in the St.
Lawrence Estuary (supplemental information).

T. raschii
n=3 n=5 n=4 n=4 n=4 n=4 n=3 n=4 n=8 n=4
15 May 6 Jun. 23 Jun. 15 Jul. 5 Aug. 3 Sep. 30 Sep. 03 Nov. 15 Jan. 14 May
2014 | 2015

14:0 07+001 076+008 073+011 15+016 123+016 1.09+0.16 154+03 1.02+013 221+114 106 +0.13
16:0 148 + 042 1744 + 096 17.42 £ 0.75 19.16 + 1.61 21.87 + 1.02 17.4 + 121 2237 + 3.38 20.86 + 0.97 21.42 + 196 19.13 + 1.99
18:0 1.8+006 381+097 266019 31101 426+045 287 +026 403+144 306+029 231+015 257 +0.26
20:0 01+001 0.06+005 007+002 0.09+002 012+003 02+003 02+004 023+008 0.19+0.03 0.09+0.06
16:1w7 1.75+011 243+012 38+05 352+046 329+026 199+017 28+038 25+022 321+09 218 +0.42
18:1w9 419 +036 389 +03 4011029 328+0.17 3211008 327+074 33102 367+021 494+071 481074
18:1w7 462 + 012 543 +038 599+0.27 502+009 544+015 464+036 51048 532+009 481+024 584+071
220:1 143 +0.17 113 +012 273+208 098+012 133+028 1871065 187 +031 146+003 237 +028 148 +0.08
222:1 042015 039+01 045+008 07602 128+034 123+01 216+09 111+019 178+0.17 0.71£0.25
24:1w9 44 +044 286 +078 246+082 277+03 192+016 223+075 255+021 212+071 3.72+053 3.65+048
18:2wbis 059 +011 0471007 043+001 051+004 052006 074+006 0.66+01 047 +004 088012 0.64 +0.04
18:4w3 101 +£012 149+017 128 +012 067 +0.25 1.04 +0.07 1.09 +011 153+0.13 287 +008 164 £026 0.79 £0.13
20:4wb 0.65+01 0.56+005 051+006 061+009 052+006 064 +003 059+007 048 £003 094 +0.12 0.76 £ 0.08

20:5w3 (EPA) 4152 + 2.21 40.24 + 1.56 40.98 + 3.1 43.88 + 2.46 43.48 + 2.55 42.28 + 343 387 £52 4037 £ 2.41 29.88 + 3.34 37.59 + 2.88
22:6w3 (DHA) 18 £2.08 149 + 0.67 13.09 + 0.89 10.61 + 1.38 721+ 0.6 1237 + 031 895+ 0.77 10.54 + 0.27 14.61 + 2.21 13.44 + 161

ZSFA 17.94 + 0.47 22.59 + 1.73 21.26 £ 0.79 24.55 + 1.65 27.96 + 1.59 22.56 + 1.46 28.69 + 4.94 25.68 + 1.28 27.21 + 3.13 23.75 £ 191
IMUFA 17.23 + 0.2 16.51 + 0.85 19.68 + 2.37 16.64 + 0.73 16.75 + 0.76 15.68 + 2.19 17.99 + 1.62 16.45 + 0.93 21.18 + 1.51 19.06 + 1.37
ZPUFA 64.83 £ 0.67 609 t 1.34 59.06 + 3.04 58.81 + 2.29 55.29 + 23 61.75 + 2.7 53.33 + 5.65 57.87 £+ 1.76 51.61 + 45 57.19 + 3.27
TFA (pg.mg™) 1031+ 096 6.71 + 1.36 9.66 + 3.19 864 £+ 214 73 +155 1412 +57 556+ 142 1499 + 2.09 9.87 + 1.74 424 + 162

Fatty acids are expressed as % of total fatty acids (TFA). Total fatty acids are expressed in pg.mg™ wet weight of each krill species. Only fatty acids contributing
>1% in at least one component are reported. Mean + SE. 220:1 = 20:1n11 +20:1n9 + 20:1n7; 222:1 = 22:1n11+22:1n9+22:1n7+22:1n5. EPA =
Eicosapentaenoic acid (20:5n3); DHA = Docosahexaenoic acid (22:6n3); SFA = saturated fatty acids; MUFA = monounsaturated fatty acids; PUFA =
polyunsaturated fatty acids; TFA=total fatty acids
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2.1 ABSTRACT

Krill, as forage species, play a pivotal role in marine food webs by linking lower to
upper trophic levels. However, processes affecting their physiological condition and their
feeding selectivity remain not well known. Here, we hypothesize that important spatial
fluctuations of environmental conditions in a subarctic region affect the variation in the
energy reserve content and feeding strategies of krill. To test this hypothesis, we assessed the
fatty acid content and composition of two dominant northern krill species Meganyctiphanes
norvegica and Thysanoessa inermis on a seasonal basis over more than 1000 km and for the
first time during the ice-covered winter in the Estuary and Gulf of St. Lawrence (eastern
Canada). M. norvegica exhibited large spatial variation of its energy reserve lipids, which
were similar to seasonal variations found in a previous study in the same environment. In
contrast, lipid content of 7. inermis are apparently much less affected by the spatial variation
of environmental conditions, but showed high seasonal variability. Feeding preferences
assessed using fatty acid trophic markers highlighted that the zooplankton standing stock
could be more important than phytoplankton to fulfill the metabolic requirements of these
krill species and to build lipid energy reserves. In addition, diet comparison between both
species highlights that trophic niche partitioning is present in the Gulf of St. Lawrence,

however, modulated by spatial differences in food supply and oceanographic conditions.

Keywords:

Estuary and Gulf of St. Lawrence, Canada; krill; physiological condition; feeding

selectivity; Meganyctiphanes norvegica; Thysanoessa inermis; fatty acids
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22 RESUME

En tant qu’espéce fourragere, le krill joue un rdle central dans les réseaux trophiques
marins en servant de lien entre les producteurs primaires et secondaires, et les niveaux
trophiques supérieurs. Cependant, les processus affectant leur physiologie et leur
comportement trophique restent encore trés mal connus. Ici nous émettons 1’hypothese que
I’importante hétérogénéité spatiale des conditions environnementales présente dans les
régions subarctiques affecte le contenu énergétique et le comportement trophique du krill.
Pour tester cette hypothése, nous avons évalué le contenu et la composition en acide gras de
deux especes dominantes de krill, soient Meganyctiphanes norvegica et Thysanoessa inermis
sur une base saisonniére, pour la premiere fois en présence d’un couvert de glace, sur plus de
1000 km de gradient dans I’estuaire et le golfe du Saint-Laurent. Nos résultats ont montré
que les réserves énergétiques lipidiques de M. norvegica montraient de larges variations
spatiales, qui se sont avérées étre similaires en termes d’intensité aux variations saisonniéres.
En revanche, le contenu lipidique de 7. inermis semblait peu affecté par les variations
spatiales des conditions environnementales, mais montrait de fortes variations dues a la
saisonnalité. L’utilisation des acides gras a également permis de mettre en évidence
I’importance du zooplancton en tant que sources de nourriture, comparativement au
phytoplancton, pour combler les besoins métaboliques des individus et accumuler des
réserves énergétiques lipidiques. Enfin, la comparaison de leur alimentation respective a
permis de confirmer a plus large échelle la présence d’une ségrégation de leur niche trophique
qui semble cependant influencée par la disponibilité des ressources et les variations des

conditions océanographiques dans 1’estuaire et le golfe du Saint-Laurent.

Mots clés :

Estuaire et golfe du Saint-Laurent, Canada; Krill ; Condition physiologique ;

Comportement trophique ; Meganyctiphanes norvegica ; Thysanoessa inermis ; Acides gras



74

2.3 INTRODUCTION

Krill, including different genera and species, is a key component in many
marine pelagic ecosystems (Mauchline, 1980). However, more in-depth knowledge of the
feeding ecology is still lacking. This is especially the case for northern krill species, limiting
our ability to model and thus identify their “role” in the context of changing Subarctic and
Arctic environments (e.g., Benkort et al., 2019). Three species mostly dominate northern krill
communities are, i.e. Meganyctiphanes norvegica, Thysanoessa inermis and Thysanoessa
raschii, that coexist in sympatry in subarctic regions (Einarsson, 1945; Plourde et al., 2014;
Silva et al., 2017). These species have a key role in the energy flux by feeding on
phytoplankton and zooplankton (e.g., Falk-Petersen et al., 2000; Agersted & Nielsen, 2016;
Cabrol et al., 2019), and being preyed upon by many fish and marine mammal species
(Savenkoft et al., 2013). Although they share a similar ecological role as forage species
(Savenkoffetal., 2013), M. norvegica and T. inermis show large ecological and physiological
differences (e.g., Falk-Petersen et al., 2000). M. norvegica is a temperate/boreal species,
whereas 7. inermis is a species associated with the Arctic (Falk-Petersen et al., 2000;
Hiinerlage et al., 2015). From an autecological and ecophysiological point of view, these
differences express two distinct energetic strategies to cope with seasonal changes, especially
in periods of low food supply (Falk-Petersen et al., 2000; Cabrol et al., 2019). M. norvegica
accumulates only little lipid reserves, these being positively correlated to zooplankton
abundances, and feeds actively during winter, while 7. inermis stores large amounts of lipids
from spring to summer that are depleted throughout the winter. Moreover, both species differ
in feeding behaviour. Cabrol et al. (2019) have shown that M. norvegica and T. inermis feed
selectively on different prey items rather than being purely opportunistic as hitherto
suggested, thus resulting into niche partitioning. Transposing these differences among
species and seasons to an extended spatial scale, one would expect variations in energy
content and feeding strategies of these krill species due to spatiotemporal variations in

environmental conditions. This is tested here for the Estuary and Gulf of St. Lawrence
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(EGSL). The EGSL is a vast subarctic marginal sea, characterized by highly variable
oceanographic conditions, generating marked spatial and seasonal heterogeneity in marine
production. Spatio-temporal variability in primary and secondary productivity is mainly due
to regional differences in sea-ice distribution, freshwater runoff and estuarine circulation
(Zakardjian et al., 2000; Le Fouest et al., 2005; Maps et al., 2011). As a result, the EGSL
exhibits large longitudinal gradients in food quantity and quality available for each krill
species, which also varies seasonally. Relative to the effect of the seasonality (e.g. Falk-
Petersen et al., 2000; Cabrol et al., 2019 and references therein), little is known about the
effect of spatial variations in environmental conditions on the physiological condition and

selectivity of krill in the North Atlantic.

Therefore, this study aims to quantify spatiotemporal variations of body
condition and feeding selectivity of M. We hypothesize that i) the temperate species M.
norvegica, which relies on its feeding capacities rather than its lipid reverses to face
environmental variability, could be affected by spatial variability, as compared to the Arctic
species 7. inermis, which accumulates large lipid reserves independently of food abundance;
and that ii) both species adapt their diets to the ambient food availability, however, keeping
trophic overlap minimal. Lipid reserves of krill are stored as neutral lipids, mostly composed
of fatty acids (FA) (Saether et al., 1986; Cabrol et al., 2019), that can be quickly metabolized
for short-term energy requirements (Lee et al., 2006). In the present study, the physiological
conditions of both krill species were evaluated by measuring the concentration of total fatty
acids (TFAs). These were taken as a proxy of lipid energy reserves (Fraser et al., 1989) and
have already been successfully used to follow short-term variations of the physiological
conditions on crustacean species (e.g., Antonio & Richoux, 2014; Cabrol et al., 2015). To
explore potential changes in the feeding selectivity of each krill species, we characterized
diets using the composition of fatty acid trophic markers (FATM) in the neutral lipids
fraction, representing recent feeding events (see the review of Dalsgaard et al., 2003). The
results will fill a gap in krill ecology (Benkort et al., 2019) and will substantiate individual-
and ecosystem-based models, aiming at improving krill production dynamics at different

spatial and temporal scales.
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2.3.1Field sampling

Three surveys took place across the EGSL in autumn 2014 (17-28 October 2014 ; CCGS
Hudson), spring 2015 (1-30 June 2015; CCGS Teleost) and winter 2016, when sea ice was
present (1-14 March 2016; icebreaker CCGS Martha-Black) (Fig. 17). Overall, all regions
were sampled during each cruise where krill was potentially present (Estuary, Anticosti, NE
Gulf and Cabot Strait, Fig. 17), according to recent physical (Galbraith et al., 2017) and

biological (Devine et al., 2017) state of the ocean monitoring program reports.

Krill were obtained by short (<10 min) oblique tows from the bottom (~10 m
above the seabed) to the surface, except during the winter where both oblique and vertical

tows were performed due to the presence of sea ice, using a 1 m diameter ring net, equipped
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Figure 17 : Sampling stations during the autumn 2014 (grey circle), spring 2015 (white
square) and winter 2016 (black triangle). Dotted lines represent identified regions
considered in this study (Estuary; Anticosti Island; NE Gulf and Cabot Strait).

with a mesh size of 303 um and a strobe light. The catch was immediately brought into 12 L

coolers filled with pre-filtered seawater at 0.2 pm. Then, the krill specimens were quickly
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sorted (<5 min) and the species were determined using a stereomicroscope and individually
frozen and stored at -80 °C for lipid analyses (<I year). To limit the variability due to
ontogenic stages or breeding conditions, we selected only non-sexually active adults without
ripe ovaries or spermatophores (see detailed information on krill weight in Fig. 23 of the

supplementary inf.).

Water mass properties and potential food availability were determined
according to protocols used for the Atlantic Zone Monitoring Program (see details in Devine
et al., 2017 and Galbraith et al., 2017). Briefly, this protocol included a CTD (Seabird SBE
911plus in spring and autumn and Seabird SBE 19plus in winter) profile from the surface to
bottom, water sampling for chlorophyll a determination (except during winter) with 12 L
Niskin bottles, taken in the first 100 m (surface, 10, 25, 50, 100 m) and integrated
zooplankton samples from the bottom to the surface using a ring net (0.75 m diameter, 202
pum mesh). Sea-surface temperature (SST) obtained from satellite image composites
(averaged over one month), was used to determine temperature variations within and between
regions. Mean weekly sea-ice volume is estimated from three gridded databases of ice cover
and ice categories obtained from the Canadian Ice Service (CIS: approximately 1 km
resolution). Although mesozooplankton was identified to the lowest taxonomic level,
potential copepod preys were pooled into three categories, according to the fatty acids trophic
markers resolution (Cabrol et al., 2019). Copepods were separated in 1) Calanus spp., which
include Calanus hyperboreus, Calanus glacialis and Calanus finmarchicus; 2) Pseudocalanus

spp. mostly represented by Pseudocalanus minutus; and in 3) “other copepods”.

2.3.2Wet weight determination and biochemical analyses

At each station three to nine adults of each krill species, M. norvegica and T.
inermis, were selected, depending on krill availability. When more than nine adults of krill
were available, individuals were randomly selected, after generating a randomized sequence

using the random R function (R Core Team, 2017). However, when fewer than nine
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individuals were caught during sampling. All available individuals were used pending criteria
on stage (adults only) and absence of reproductive structures. Individuals were thawed on
ice, gently rinsed with pre-filtered seawater (0.2 um) to remove remaining particles (e.g.,
phytoplankton) and excess of water was eliminated before wet mass determination.

Thereafter, entire individuals were immediately used for FA analyses.

FA content and composition were analyzed as described in detail in Cabrol et al. (2015;
2019). Briefly, lipids from whole individuals were extracted by grinding, using a modified
Folch procedure (Chen et al., 1981). Neutral (e.g., wax esters, triacylglycerol, free FAs, and
sterols) and polar fractions (e.g., phospholipids) were separated on a silicate gel (Marty et
al., 1992). Only neutral FAs were used in this study since they provide a reliable indication
of the food ingested in the preceding days or weeks and serve as proxy of the physiological
condition (Fraser et al., 1989). Fatty acid methyl esters (FAME) were obtained by direct
transesterification (Lepage & Roy, 1984) and purified to remove free sterols (Cabrol et al.,
2015). FAMEs were separated using an Omegawax 250 (Supelco) capillary column. They
were determined using a full scan mode (ionic range: 50-650 m/z) on a Polaris Q ion trap,
coupled to a multichannel gas chromatograph “Trace GC ultra” (Thermo Scientific) and a
mass detector model ITQ900 (Thermo Scientific). FAME were identified and quantified
using known standards (Supelco 37 component FAME mix and menhaden oil; Supelco) or
according to their mass spectra for peaks not related to a known standard with Xcalibur v.3.1
software. Particular emphasis was placed on trophic FAs. The physiological condition was
determined by measuring the concentration of TFA that was calculated as the sum of all FAs

found in the neutral lipid fraction.

2.3.3Fatty acid trophic markers

FATM considered in this study were divided into four groups according to
Cabrol et al. (2019): (i) markers associated to phytoplankton: 20:5n3 for diatoms
(eicosapentaenoic acid = EPA; Budge & Parrish, 1998; Dalsgaard et al., 2003) and 22:6n3
for dinoflagellates (docosahexaenoic acid = DHA; Kharlamenko et al., 2001; Dalsgaard et
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al., 2003); (ii) markers for phytal detrital matter: classically 18:2n6 and 18:3n3 (Budge &
Parrish, 1998); (iii) bacteria marked by the sum of the branched FAs (15:0iso, 15:0anteiso,
16:0is0, 17:0is0 and C17:0anteiso) and saturated FA such as 15:0 and 17:0 (O’Leary, 1962);
(iv) markers for copepods: the sum 0f 20:1 and 22:1 isomers (n11; n9; n7 and n5) for calanoid
copepods (dominant in Calanus spp.; Fraser et al., 1989) and 18:1n9 for Pseudocalanus spp.
(Fraser et al., 1989). However, 18:1n9 has to be used with caution, since some zooplankton
species are capable of synthesizing this FA de novo (Dalsgaard et al., 2003). Specific FA
ratios were also calculated to obtain better insights in diet differentiation between krill species
and among regions. The EPA/DHA ratio was calculated to differentiate diets mostly
composed of diatoms or dinoflagellates (Graeve et al.,, 1994; Auel et al.,, 2002). The
(£20:1+X22:1+18:1n9)/(EPA+DHA) ratio, named hereafter Xzooplankton/Zphytoplankton,
characterize carnivory versus herbivory, and the 18:1n9/(£20:1+X22:1) ratio differentiates

selectivity between Pseudocalanus spp. and Calanus spp. (Cabrol et al., 2019).

2.3.4Data analyses

To test potential differences among variables, a permutational multivariate
analysis of variance (PERMANOVA), designed as ANOVA (Anderson et al., 2008), was
applied using PRIMER® version 7.0.13 (Clarke & Gorley, 2015) with PERMANOVA
(Anderson et al., 2008). The PERMANOVA approach was chosen as it allows analyses of
variance in presence of unbalanced design and does not account for the normality assumption
(Anderson and Walsh, 2013). In cases of significant test results (PERMANOVA), post hoc
tests (multiple pairwise comparisons) were carried out to identify differences among levels

within factors.

To explore how the physiological condition varied spatially in the EGSL one-
way PERMANOVAs were applied on TFA (in pg.mg-1WW) among regions, with stations
as replicates, based on an Euclidian distance matrix of each season and species. Similarly,

one-way PERMANOVAs were also performed on each FATM to find potential differences
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in diets and on copepod abundance as well as its composition to explore potential changes in
food availability among regions. All PERMANOV As were conducted under a reduced model
on raw data, using 9999 permutations and partial sums of squares (type III). In addition,
Monte-Carlo random draw probability (Pasc)) has been used due to small sample size

(Anderson & Robinson 2003).

To assess whether the variability of the physiological condition or the feeding
selectivity among regions was significantly different between seasons, the homogeneity of
the dispersion was tested using permutational analysis of multidimensional dispersion routine
(PERMDISP) included in PRIMER® (Anderson et al., 2008). The PERMDISP analyses
were based on an untransformed Euclidian matrix, using a deviation from centroid and 9999
permutations. Pairwise multiple comparisons were performed using the PRIMER® routine,

to assess differences among levels within factors.

24 RESULTS

2.4.1Characterization of environmental conditions

Environmental conditions differed among regions and seasons. In autumn 2014, SST
was higher in the Cabot Strait and the NE Gulf areas, as compared to the Estuary and
Anticosti regions (Fig. 18a; Galbraith et al., 2017). In contrast, in spring 2015 an opposite
pattern was observed due to the freshwater runoff (Fig. 18b). During winter 2016, the EGSL
was covered by near-frozen water and sea ice, except for Cabot Strait (Fig. 18c, f). Therefore,
the maximum of sea-ice cover observed in the EGSL in 2016 occurred during the middle of

our survey on March 7 (Fig. 18e). The overall phytoplankton standing stock was low in the
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EGSL during autumn 2014, except in the Estuary and close to Newfoundland (NE Gulf; Fig.

18d). In contrast, in spring almost all regions showed high Chl a concentrations (Fig. 18e).
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Figure 18 : Monthly averaged sea surface temperature (°C; a,b,c) and mean chlorophyll a
(mg.m?; d,e) integrated from 0 to 50m found during our survey in autumn 2014 (October;
a,d), spring 2015 (June; b,e) and winter 2016 (March; c) and mean weekly sea-ice cover (f).
Circles represent sampled stations and dotted lines represent identified regions considered

in this study.

Total copepod abundances were not significantly different among regions for each

season (Fig. 19). The lack of differences could be directly related to the presence of very

large variations among stations within each region, which might be related to the occurrence
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of zooplankton patches. However, we found that Pseudocalanus spp. was significantly more
abundant (almost three times higher; Pa¢)<0.01) in the Cabot Strait in winter, as compared

to the rest of the EGSL (Fig. 19c).
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Figure 19 : Spatial variability of total copepods densities (ind.m-3) with the detailed
proportion (% of total abundance) of Calanus spp. (black), Pseudocalanus spp. (white) and
the sum of all other copepods (grey) found in each region in autumn 2014 (a), spring 2015
(b) and winter 2016 (c). Mean + standard errors.
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2.4.2Physiological condition of krill

The physiological condition (concentration of TFAs) varied significantly among
regions for M. norvegica (Fig. 20), but not for 7. inermis (Fig. 21). TFA concentrations of
M. norvegica showed different spatial patterns in autumn 2014, spring 2015 and winter 2016
(Fig. 20). During autumn, the highest average concentration of TFA occurred in the Estuary
(Fig. 20a) and was almost three times higher as compared to individuals from the Cabot
Strait. In contrast, during spring (Fig. 20b), individuals from the Estuary showed five times
lower TFA content in M. norvegica as compared to individuals found in the Anticosti region
(Fig. 20b), representing the lowest physiological condition found during all surveys. During
winter, the physiological conditions did not vary significantly among regions, with an
average of 13.5+8 pg.mg! TFA, which was close to maximum-average values found in
autumn and spring (Fig. 20c). However, the variability of the winter physiological condition
in the NE Gulf was higher as compared to the inter-individual variability of M. norvegica in
other regions of the EGSL (PERMDISP; Pseudo-F350=9.19; Paic)-0.001). Focusing in the
NE Gulf (Fig. 20d), the TFA content showed contrasting patterns. Individuals sampled in the
southern part of the Esquiman Channel (stations W3.1 and W3.2; Figs. 17 and 20d) displayed
a significantly lower TFA concentration as compared to individuals sampled in the north near
to the Strait of Belle Isle (stations W3.3 and W3.4; Figs. 17 and 20d). The overall variability
of the physiological condition was similar during the three sampling cruises with TFAs
ranging from 2.8 to 26.37 pg.mg! among individuals (PERMDISP; Pseudo-F,113=2.36;
Puicy=0.15).
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Figure 20 : Total fatty acid contents of neutral lipid fraction (TFA in pg.mg! of wet weight)
for M. norvegica in autumn 2014 (grey; a), spring 2015 (light grey; b) and winter 2016 (black;
c,d) with focus in the NE Gulf region (d). Dashed lines indicate values found by Cabrol et al.
(2019) in the St. Lawrence Estuary in autumn and spring 2014 and winter 2015. Levels not
connected by the same letter are significantly different (Pairwise comparison; P < 0.05).
Mean + standard errors.

The physiological condition of 7. inermis varied with seasons being highest in
autumn and lowest in winter (Fig. 21a), although wet weight was found to vary
(PERMANOVA; Pseudo-F>63=8.8; Pac)=0.0005), being higher in winter than in spring
(Fig. 23 in suppl. Inf)). However, the physiological condition of 7. inermis did not
significantly vary spatially during autumn and spring (fig. 21b,c).
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Figure 21 : Mean seasonal total fatty acid contents of neutral lipid fraction (TFA in pg.mg’!
of wet weight) for Thysanoessa inermis in autumn 2014 (grey), spring 2015 (light grey) and
winter 2016 (black) as well as the details among regions for each season (b,c,d,). Dots
indicate values found by Cabrol et al. (2019) in the St. Lawrence Estuary in autumn and
spring 2014 for Thysanoessa inermis and for Thysanoessa spp. in winter. Levels not
connected by the same letter are significantly different (Pairwise comparison; P<0.05). Mean

+ SE

2.4.3Diet characterization of krill

Based on FATMs, M. norvegica and T. inermis showed spatial differences in
their feeding selectivity across the EGSL in autumn, spring and winter (Table 8). The FATM

composition of M. norvegica revealed a progressive shift in the diets from the Estuary to
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Cabot Strait in autumn. In the Estuary, the diet of M. norvegica was mostly composed of
copepods (18:1n9 and X20:1+X22:1) with smaller proportions of dinoflagellates (DHA),
phytal detrital matter (18:2n6 and 18:3n3) and bacteria markers (branched FAs), compared
to individuals from Anticosti and Cabot Strait regions (Table 8). M. norvegica fed more on
Calanus spp. and diatoms than on Pseudocalanus spp. (18:1n9/X20:1+X22:1 ratio <0.4) and
dinoflagellates (EPA/DHA ratio >3; Fig. 22). In spring, spatial differences in the diet of M.
norvegica were only due to variations of the proportion of copepod markers, which
represented >50% of FAs content of neutral lipids fraction (Table 8). In contrast, in autumn
individuals from the estuary fed less on Calanus spp. compared to individuals from the Cabot
Strait (Table 8). During winter, M. norvegica from the Estuary seemed to feed more on
copepods, but a less on detritus (phytal detrital matter and bacteria), compared to individuals
in the NE Gulf. Finally, we found that the inter-individual variation of feeding selectivity in

M. norvegica was similar among seasons (PERMDISP; Pseudo-F>,118=0.06; Pascj=0.95).

T. inermis showed no significant spatial differences for the FATM markers of
diatoms (EPA) during the three seasons (Table 8). Interestingly, the spatial patterns in the
feeding selectivity of 7. inermis in autumn were similar to those found for M. norvegica, with
a progressive change in the diet along the longitudinal gradient from the Estuary (west) to
the Cabot Strait (east; Table 8). However, both krill species showed a trophic segregation in
feeding selectivity on zooplankton with M. norvegica feeding more on Calanus spp. while
T. inermis fed more on Pseudocalanus spp. (18:1n9/220:1+X22:1 ratio; Fig. 22). In addition,
the proportion of dinoflagellates were higher toward Cabot Strait (EPA/DHA ratio; Fig. 22).
During spring 2015 and winter 2016 data were limited and 7. inermis was only found in two
and one region, respectively, limiting comparisons (Table 8). Inter-individual variation of the
feeding selectivity of 7. inermis differed with seasons (PERMDISP; Pseudo-F>63=5.35;
Picy=0.02), showing less inter-individual variability in autumn than in spring throughout the

EGSL (t=3.16; n=41; p=0.007).



Table 8: Proportion of FA trophic markers (in percent of total FA) found for M. norvegica and T. inermis in autumn 2014,
spring 2015 and winter 2016 (black). Data are expressed as mean + standard errors. Levels not connected by the same letter are
significantly different (Pairwise comparison; P<0.05).

Autumn 2014 Spring 2015 Winter 2016
Estuary Anticosti Cabot strait Pne) Estuary Anticosti NE Gulf Pine) Estuary Anticosti Cabot strait NE Gulf Py
" copepods 1935520 211446  90£07 | 001 | 397 £1°  535£20° 477£12° 001 | 365+ 19° 328 £13% 209 £10% 26613  0.001
18:1w9 49 +1° 67+06% 81+£02° 00008 | 47+01° 24=04" 34203 0.0035| 6904 79+02" 84+03"  80=02" 0.045
Meganyetyphanes 20:5w3 (EPA) 143 +5° 11511 119 +04 i 0.6 81+34 94+07 88+17 :0.87 92 +05 7.8+03" 82+04® 95=x04° E).oosz
norvegica 22:6w3 (DHA) 63 +07° 11.5+1°  195+06 00001 | 49+25 38+04 36+08 072 | 101+08 102+05 113+08 11.1+03 02
18:2w6 0.6 £0.05° 1.0+01> 2.1 +02° " 0.0005 2.4 +0.5 1.2 £04 17403 " 03 1.0 +£0.1* 1.2 +004> 13 +0.1° 1.6 £0.1° %0.0002
18:3w3 04005 0701 12=004 00001 | 05202 0401 04=01 "075 | 06=005 07=002" 08+005" 0.8 +0.03 0.0071
Y Bacteria 14402 21201 24%02° " 001 13212 03=01 06203 " 036 | 14201 18£01° 20£01°  1.6£01* 0.0007
TFA (pgmg’) 189 2.5 11+£29  58+09 28411 145+24 66+16 160+1.1 150+12 13012 11619
n= 4 7 15 3 7 5 8 30 16 3]
Y copepods 42103 119 £09" 145+17° 7 0.002 - 11115 10917 7091 - - - 156 £1.3 -
18:1w9 273 +08 244 +1° 207 +14° " 0.02 - 237 £23 205+14 "022 - - - 213 +£0.7 -
20:5w3 (EPA) 102426 10709  81+03 ' 0.1 - 10.2 + 1 83408 "0.149 - - - 115 £ 0.5 -
Thysanoessa ) (3 (DHA) 09 £02°  21+03° 24+02° 7 007 - 14+03 18=03 " 036 - - - 3.8+03 -
e 18:2w6 0401 1001 12=01° 00005 - 07+02° 12+0.1" 7 0.03 ; . - 1902 -
18:3w3 02£0.1° 042004 0.6=004 " 0.0015 - 024003 0301 00456 - - - 0.5+0.04 -
Y. Bacteria 03 +£002° 0.6+01° 0.8 +0.05 " 0.0093 - 03 +0.07° 0.5 +0.08" 0.01 - - - 0.3 +0.1 -
TFA (ngmg') 154 +64 23629 229 =42 - 148 £33 8.6 +25 - - - 49 £04 -
n= 3 11 8 - 9 14 - - - 21 -

Fatty acids are expressed as % of total fatty acids (TFA). Total fatty acids are expressed in ug.mg-1 wet weight of krill species by region of each season by season.

20:1n9 + 20:1n7 + 22:1n11 + 22:1n9 + 22:1n7 + 22:1n5. Zbacteira = branched FA + 15:0 + 17:0. EPA = Eicosapentaenoic acid; DHA = Docosahexaenoic acid.

Mean+SE. Zcopepods = 18:1n9 + 20:1n11 +
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Figure 22 : Variations of specific fatty acid ratios (Xcopepod/Zphytoplankton, EPA/DHA,
18:1n9/X20:1+X22:1) of the neutral lipid fraction of Meganyctiphanes norvegica (dark grey),
Thysanoessa inermis (light grey) among the four regions in the GSLE in autumn 2014, spring
2015 and winter 2016. Data are expressed as mean =+ standard error. Xcopepod =
¥20:1+222:1+18:1n9; Zphytoplankton = 20:5n3+22:6n3; EPA = Eicosapentaenoic acid
(20:5n3); DHA = Docosahexaenoic acid (22:6n3). See part 2.3 Fatty acid trophic markers for
details on FA ratios. Please refer to table 1 for samples sizes.
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2.5 DISCUSSION

2.5.1Variations in krill physiological condition

In the EGSL, variations of the TFA content showed two contrasting spatiotemporal
patterns between M. norvegica and T. inermis. In the absence of significant differences in the
wet weight among reproductively inactive individuals of both krill species during each
season (Fig. S1 suppl. inf)), spatial variations of the TFA could be directly attributed to
fluctuation in physiological condition rather than to ontogenetic or size-dependent feeding
behaviour. This suggests that the physiological condition of each krill species in the EGSL

was not similarly affected by the spatio-temporal variations of environmental conditions.

TFA analyses clearly showed that the physiological condition of M. norvegica varied
mostly among regions, and spatial patterns were different among seasons (Fig. 4). Moreover,
the range of variations of the physiological condition observed among individuals of M.
norvegica (all regions confounded for each season) in the present study was similar to the
seasonal variations found over one year (May 2014 to May 2015) in the St. Lawrence Estuary
on the same population (Cabrol et al., 2019). In contrast, no large-scale spatial variation of
the physiological condition was found in 7. inermis, despite significant changes of potential
food composition and availability (Figs. 2 and 3), suggesting a limited effect of the spatial
differences of the environmental conditions on its physiological condition. The TFA content
revealed that the lipid reserves of 7. inermis varied mostly with season, with a maximum in
late spring and a minimum in winter (Fig. 5), which is consistent with previous results found
in the EGSL (Cabrol et al., 2019) and in the Eastern Atlantic (e.g., Falk-Petersen et al., 1981;
Saether et al., 1986). In addition, the absence of marked variations among regions within the
St. Lawrence system in a given season could suggest that 7. inermis seems well adapted to
spatial variations of environmental conditions in this subarctic environment. This adaptation
capacity might result from the use of stored lipids when food is scarce, and thus lipid content
varied related to season rather than space. Nevertheless, lipid content variations were more

related to seasonality than spatial variations of environmental conditions. Thus, our study
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confirms our first hypothesis that 7. inermis was less affected by spatial variations of the
environmental conditions in the EGSL, as compared to M. norvegica. However, it is also
important to note that only were used, which were reproductively inactive (without visible
reproductive structures), were used in this study. As a result, patterns found during our survey
regarding to spatial variation might also differ in reproductively active individuals, as they
use lipid reserves to fulfil reproductive energy requirements during reproduction, in
particular 7. inermis (Falk-Petersen et al., 2000). In the North Atlantic, M. norvegica does
not accumulate large lipid reserves, but continues year-round feeding, while the Arctic 7.
inermis stores large lipid contents in spring and summer to survive poor food conditions
during winter (e.g., Hopkins et al., 1984; Falk-Petersen et al., 2000; Cabrol et al., 2019).
Cabrol et al. (2019) found that the energy reserves of M. norvegica were directly related to
copepod densities, whereas the physiological condition of 7. inermis was less dependent on
specific food. According to previous studies, the lipid content of M. norvegica (Fig. 4) was
higher in regions which are known to have highest zooplankton densities, such as the
Anticosti area in spring (Devine et al., 2017), suggesting the presence of more “productive
areas” to support M. norvegica. In spring, the physiological condition of M. norvegica was
lower in the Estuary, as compared to the Anticosti region, but in autumn the physiological
condition of M. norvegica was better in the Estuary as compared to the rest of the Gulf of St.
Lawrence. This overall spatiotemporal pattern matches with dynamics of mesozooplankton
in the EGSL (Devine et al., 2017), confirming that this component of the food web is of
importance for the physiological condition of M. norvegica. The general dynamics of
mesozooplankton in the EGSL are controlled by water mass circulation and local
phytoplankton production (Plourde et al., 2001; Plourde et al., 2002). High freshwater runoff
in spring in the Estuary flushes the mesozooplankton out of the Estuary, resulting in low
mesozooplankton abundances in the Estuary and an accumulation of mesozooplankton in the
Anticosti region (Maps et al., 2011; this study Fig. 3). By contrast, throughout the summer
and until early winter, large phytoplankton blooms and high zooplankton production are

supported in the Estuary, due to the decrease of freshwater runoff (Devine et al., 2017).
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The physiological condition of M. norvegica was not affected (overall TFA
content around 12 pg.mg™!) during winter. Although little is known about the overwintering
strategies of M. norvegica, its lipid content during the winter 2016 was close to the maximum
found in autumn 2014 and spring 2015. This suggests that the energetic requirements of M.
norvegica were likely met during the overwintering period, thus confirming previous studies
(Mayzaud et al., 1999; Falk-Petersen et al., 2000; Cabrol et al., 2019). However, one
exception was found in the present study within the NE Gulf in the Esquiman Channel,
located between Newfoundland and Anticosti Island (station W3.1 and W3.2; Fig. 1), where
the physiological condition of M. norvegica was low during the winter. Although further
research is needed, this “poor” physiological condition does not seem to be related to
limitation of mesozooplankton abundance in winter during the present study (Fig. 3).
However, it is still possible that zooplankton occurring in the Esquiman Channel was not
directly available to krill. In addition, it is important to note that the eastern part of the Gulf
is one of the first areas in the EGSL experiencing a marked increase of bottom temperature
due to the increased proportion of Atlantic waters advected into the St. Lawrence system
(Galbraith et al., 2017). As poilikotherm, krill adjust their overall metabolic rates to the
prevailing thermal conditions (Saborowski & Buchholz, 2002; Ollier et al., 2018). Thus, an
increase of ambient temperature might result in an increase of the energy budget, which might

be related to the lowest physiological conditions observed during winter 2016.

No conclusion could be drawn regarding the overwintering conditions of 7.
inermis due to the limited number of individuals caught and their limited distribution,
restricted to the NE Gulf. However, TFA content were similar to previous results found in
the Estuary in winter (Cabrol et al., 2019), suggesting an energy reserves consumption. Thus,
individual of 7. inermis seemed independent from and well adapted to potential limited food

availability during this critical period (Hiinerlage et al., 2015; Cabrol et al., 2019).
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2.5.2Changes in the feeding selectivity of krill

The neutral fraction of FA in krill reflects the recent feeding events. The FA
turnover in the neutral lipid varies in relation to the energetic needs of krill individuals and
the metabolic level related to temperature (Budge et al., 2011). Species with a high metabolic
rate, such as krill, or/and with limited energy reserves show a higher FA turnover (Norbin et
al.; 1990; Budge et al., 2006). Analyses of the neutral FAs showed that the variability among
M. norvegica individuals was similar among seasons (PERMDISP), suggesting similar
diversity of prey in their diet over the year. In contrast, 7. inermis showed more inter-
individual variability in their diets in autumn than in spring, indicating higher selection or
lower prey diversity ingested in spring than in autumn. Similar to Cabrol et al. (2019), we
also found that the diet differed between species independently of the food availability among
regions (Fig. 22). M. norvegica fed more on Calanus spp. as compared to 7. inermis, which
fed more on Pseudocalanus spp. and diatoms. These differences in the diet between the two
species confirm that the trophic segregation previously found in the St. Lawrence Estuary
(Cabrol et al., 2019) was not only limited to the Estuary, but also occurs across the Gulf of
St. Lawrence in spite of a marked gradient in availability of the food quality and quantity.
Therefore, the low proportion of phytal detrital matter (18:3n3 and 18:2n6) found in both
krill species indicates that the terrestrial input did not significantly contribute to their
respective diets, even in spring when the terrestrial component from fluvial section is higher
due to high freshwater runoff in the Estuary area (Pocklington & Tan, 1987). The FATM
composition revealed that the diet of M. norvegica and T. inermis varied significantly among
regions and seasons (Table 8) confirming our second hypothesis that both species adapt their

diet to ambient food supply, though still with limited trophic overlap.

In autumn 2014, a marked longitudinal gradient was found in the diet of both
krill species between the Estuary (west) and Cabot Strait (east). Individuals sampled in the
Estuary showed a significantly higher content of FA marking for copepods in comparison
with individuals from Cabot Strait. In addition, FATM composition showed a diet based on

a regenerated primary production in the Cabot area, as compared to the Estuary. Individuals
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from the Cabot area showed more FATM marking for dinoflagellates (DHA), phytal detrital
matter (18:2n6 and 18:3n3) and bacteria, while individuals from the Estuary presented a
higher variability of their EPA marker, suggesting important feeding on diatoms (also
confirmed by the EPA/DHA ratio; Fig. 22). These results were consistent with the differences
found in the food supply among regions, showing a higher content of phyto- and zooplankton
in the Estuary compared to Cabot Strait. However, results also revealed that Pseudocalanus
marker (18:1n9) significantly differed among regions, despite similar concentration of prey

in autumn, suggesting highest selectivity on Pseudocalanus spp. in the Cabot Strait.

In spring 2015, diets were dominated by zooplankton, especially in M.
norvegica (zooplankton markers ~60% of TFA), despite the occurrence of a phytoplankton
spring bloom in almost all regions, evidenced by the high Chl a concentrations (Fig. 18). In
comparison, the sum of FATM marking for phytoplankton (EPA and DHA) was lower
(25%), showing that both species fed selectively on zooplankton in spring (Fig. 22). This
result was unexpected since spring corresponded to the period when the proportion of
zooplankton versus phytoplankton was low, in comparison of autumn and winter. This also
contrasts with previous findings in Eastern Atlantic, suggesting that krill fed mostly on
phytoplankton during the spring bloom starting to build up their lipid reserves (Falk-Petersen
et al., 2000; Hiinerlage et al., 2016). On the other hand, our results confirmed previous
findings in the EGSL, suggesting that krill species feed preferentially on zooplankton in
spring, even when phytoplankton standing stock is high, in order to quickly recover from the
overwintering period (Cabrol et al., 2019). This feeding behaviour was also found in high-
latitude environments, such as in Godthdbsfjord (64°N; Agersted et al., 2014) and in the
Kongsfjorden (79°N; Falk-Petersen et al., 2000), suggesting that krill can adapt its behaviour

and thus its feeding selectivity in relation to its needs.

During winter 2016, only slight differences were found in the diet of M.
norvegica among regions. Individuals from the Cabot Strait area fed less on zooplankton
compared to individuals from the Estuary. In addition, the proportion of EPA (marking for

diatoms) was higher in the sea-ice-free areas (Fig. 18), suggesting higher concentrations of
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diatoms than in sea-ice covered areas. Unfortunately, measurements of Chl a concentrations
were not available during the winter 2016 and therefore no direct comparison was possible.
However, the results suggest that krill fed either on phytoplankton during winter, or that the
EPA and DHA came from zooplankton diet, such as Calanus spp. which is known to be rich
in polyunsaturated FA (Falk-Petersen et al., 2009).

2.6 CONCLUSIONS

This study revealed differential spatial variability in the energy reserves and diet of the
two northern krill species, M. norvegica and T. inermis, most likely due to heterogeneity in
environmental conditions throughout the Estuary and Gulf of St. Lawrence. We observed
these results for a specific year for each season, and future work could be needed to validate
stability of the pattern observed or potential interannual differences. The more temperate
species, M. norvegica, showed large spatial variations of its physiological condition, while
T. inermis was less affected by the variation of food quantity and quality. For the first time,
this study highlights that the variability of eco-physiological condition of northern krill
species at the spatial scale equalled the one we found at the seasonal scale. Extending these
findings given the ecology of krill and their role in the ecosystem, we suggest that this spatial
variability might have repercussions on the variability of energy flux through trophic transfer

in the food webs of the EGSL the ecosystem.

The results of fatty acid trophic markers revealed zooplankton as an important prey of
both krill species, suggesting that copepod prey could be more critical than phytoplankton to
fulfill the metabolic requirements of the two krill species. Moreover, trophic segregation
between both krill species was present throughout the EGSL, independent of variations of
available resources and food supply. The findings of the present study highlight the
importance to include copepod prey when modelling dynamics of northern krill stocks, even
though we still need more quantitative studies to assess the amount of phyto- or zooplankton

standing stock, needed to support the krill populations. These findings on the ecophysiology
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of krill covering several seasons, include for the first time the winter season, which is
characterized by the presence of sea-ice cover. Moreover, the large spatial scale of this study
(>1000 km) is of great value to the ecological understanding and the determination of the

“role” of northern krill in the actual context of changing Subarctic and Arctic environments.
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2.8 SUPPLEMENTAL INFORMATION (CHAPITRE 2)
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Figure 23 : Wet weight of M. norvegica (a) and T. inermis (b) found in every subregion in
autumn 2014 (grey), spring 2015 (light grey) and winter 2016 (black). Data are expressed as
mg ! of wet weight. No significant variation was found between subregions to each season.
Mean + SE (supplemental information).
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3.1 ABSTRACT

Here we determine and compare the functional feeding response on phytoplankton and
mesozooplankton as well as on the influence of the presence of phytoplankton on the
mesozooplankton ingestion rate of the two co-occuring and dominant north-Atlantic krill
species, Meganyctiphanes norvegica and Thysanoessa raschii. We performed feeding
experiments using increasing concentrations of natural phytoplankton (64 taxa; 2 to >50pm)
and mesozooplankton (28 taxa; ~100 to 2000pm) assemblages. Both krill species exhibited
a Holling type III feeding response on phytoplankton. However, T raschii was able to exploit
efficiently highest phytoplankton concentrations. When feeding on mixed mesozooplankton
in presence and in absence of phytoplankton, M. norvegica and T. raschii showed a Holling
type III and II response, respectively. Moreover, we showed that the phytoplankton affected
the zooplankton ingestion rate of M. norvegica, though not that of 7. raschii. However, the
presence of phytoplankton seemed to influence only the zooplankton ingestion rate and not
the feeding selectivity. We also estimated the energy needs in relation to the daily rations. M.
norvegica only needed to feed on low mesozooplankton densities to cover its metabolic costs,
whereas 7. raschii satisfied its needs by feeding either on i) high phytoplankton

concentrations or ii) low mesozooplankton densities.

Keyword : Meganyctiphanes norvegica; Thysanoessa raschii; functional response;

ingestion rate; prey selectivity; feeding experiments
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3.2 RESUME

Déterminer et aussi quantifier I’influence d’une espece sur les niveaux trophiques est
essentiel pour comprendre son role dans son écosystéme. Ici, nous déterminons et comparons
les réponses fonctionnelles des taux d’ingestion sur le phytoplancton, le mésozooplancton
avec et sans la présence de phytoplancton, des deux espéces dominantes de krill en Atlantique
Nord, soient Meganyctiphanes norvegica et Thysanoessa raschii. Pour atteindre notre
objectif, des expériences in vivo d’alimentation utilisant des concentrations croissantes
d'assemblages naturels de phytoplancton (64 taxons; 2 a > 50um) et de mésozooplancton (28
taxons; ~ 100 a 2000pum) ont été réalisées. Les résultats ont révélé que M. norvegica et T.
raschii montraient une réponse de type Holling III lorsqu’ils s’alimentaient sur un
assemblage phytoplanctonique. Néanmoins, lorsque ces derniers s’alimentaient sur du
mésozooplancton en présence et en absence de phytoplancton, M. norvegica et T. raschii
présentaient une réponse de Holling de type III et II, respectivement. Notre étude a également
permis de démontrer que la présence de phytoplancton influait sur le taux d'ingestion de M.
norvegica, mais pas de 7. raschii lorsqu’elles s’alimentaient sur le zooplancton. La présence
de phytoplancton ne semblait influencer uniquement les taux d'ingestion et non pas leur
sélectivité trophique. De plus, le calcul des rations journaliéres a mis en évidence que M.
norvegica ne couvrait pas ses besoins métaboliques en s’alimentant uniquement sur un
assemblage naturel de phytoplancton, alors que 7. raschii pouvait combler ses besoins en
s’alimentant sur de fortes concentrations de phytoplancton. Enfin, ces résultats mettent en
¢vidence que ces deux especes peuvent largement subvenir a leurs besoins journaliers et
méme obtenir un gain énergétique en s’alimentant sur de faibles concentrations de

mésozooplancton en présence ou en absence de phytoplancton.

Mots clés : Meganyctiphanes norvegica ; Thysanoessa raschii ; réponse fonctionnelle

; taux d’ingestion ; sélectivité trophique ; expérience d’alimentation
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3.3 INTRODUCTION

North-Atlantic krill communities are dominated by four species (Einarsson, 1945),
that play a significant role in carbon flow (Mauchline and Fisher, 1969; Savenkoff et al.,
2013). Among them Meganyctiphanes norvegica and Thysanoessa raschii coexist and occur
in high abundance and biomass (Agersted and Nielsen, 2014; Plourde et al., 2014; McQuinn
et al., 2015). Both are omnivorous species that are able to switch from filter feeding to
ambush predation, allowing them to exploit several trophic levels, ranging from small
phytoplankton and detritus (> 5-10 um) to large copepods (> 3000 pm) (e.g., Mauchline,
1980; Agersted and Nielsen, 2016; Cabrol et al., 2019). However, their functional feeding
responses, which define how food availability influences ingestion rates (Holling, 1959), are
still not well defined (e.g., no reported carnivorous feeding response for 7. raschii), limiting
our actual knowledge on few valuable studies (e.g., McClatchie, 1985, 1986, 1988; Beyer,
1992; Agersted et al., 2011; Teglhus et al., 2015; Agersted and Nielsen, 2016). In addition,
the presently available functional feeding responses do not provide sufficient quantitative
basis to model and predict krill response with regard to the prey diversity encountered in
nature (Benkort et al., 2019). Most of them have focused on a single or a very limited number
of prey types (mostly Calanus spp. as they often dominate mesozooplankton biomass in the
northern Atlantic), limiting the potential to show an effect of prey diversity on the functional

feeding response and selectivity, and thus limiting generalizations.

Numerous factors affect the functional feeding responses (e.g., Pilditch and
McClatchie, 1994; Kierboe et al., 1996; Kiarboe, 2008; Kigrboe et al., 2018). Among them,
prey diversity with the occurrence of alternative prey was shown to drastically affect the type
of response, as obtained from laboratory experiments (Kierboe et al., 2018). When offered
large mesozooplankton (mostly Calanus spp.), M. norvegica showed a sigmoidal (Holling
type III) functional feeding response (Agersted and Nielsen, 2016), whereas a linear
relationship was found when feeding on an assemblage dominated by small copepods (e.g.,
Centropages sp.; McClatchie, 1985). When offered both phyto- and zooplankton

simultaneously, E. superba showed selective feeding (Granéli et al., 1993). To date, the only
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study assessing the effect of phytoplankton on zooplankton predation of northern krill (M.
norvegica) did not find an effect of phytoplankton on zooplankton ingestion (Agersted and
Nielsen, 2016). However, the authors also concluded that the natural phytoplankton
community used could have been composed of cells which were too small (<10 um) to be

ingested by M. norvegica.

The main aim of the present study was to provide a more detailed insight into the
functional ecology of M. norvegica and T. raschii. Specific objectives were to 1) quantify
the ingestion rates of both krill species in relation to prey concentration of diversified phyto-
and mesozooplankton; 2) evaluate the effect of phytoplankton on the ingestion rate of
mesozooplankton; 3) assess the effect of phytoplankton on the feeding selectivity on
mesozooplankton of each krill species. Laboratory feeding experiments were carried out
using natural phytoplankton (64 taxa, ranging between 2 to > 50 um) and mesozooplankton
(28 taxa ranging between ~ 100 to 2000 pum), to illustrate that using diversified prey
compositions is essential to a better understanding of krill functional feeding responses,

filling a gap in krill functional feeding ecology.

34 MATERIAL & METHODS

3.4.1Krill sampling

Sampling took place in October 2015 in the lower St. Lawrence Estuary (SLE) where
large krill aggregation occurred (Maps et al., 2014; McQuinn et al., 2015; Lavoie et al.,
2017). Three days before the experiments, krill were sampled by successive short (<5 min)
oblique tows, from 150 m depth to the surface, using a 1 m diameter ring net with a mesh
size of 303 um equipped with a strobe light and a large cod-end for gentle sampling. M.
norvegica and T. raschii were sorted onboard just after the catch. Individuals were carefully
transferred to in situ filtered seawater (<5 um) tanks. Krill handling was minimized and all

transfers were performed in water to reduce damage to appendages (Noyon et al., 2009).
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Back to the laboratory, krill were maintained in 360 L flowing seawater tanks (filtered at in
0.2 um) and fed twice daily using dry phytoplankton culture (Instant Algae®, N-Rich™ High
PRO; Campbell, CA, USA), and a natural assemblage of frozen copepods to acclimate them
to laboratory conditions and to recover from potential sampling stress (Ollier et al., 2018).
Twelve hours before the experiments, krill were kept without food to avoid satiation and to

limit disparity between feeding states.

3.4.2Design of functional feeding response experiments

Two different experiments were performed to assess functional feeding responses of
krill on both phytoplankton and zooplankton, as well as the effect of the presence of
phytoplankton on the mesozooplankton ingestion rate and selectivity. A first experiment was
realized with six phytoplankton concentrations, ranging up to 1590 ugC.L! (equivalent: 37
ugChl a.L'"). A second experiment was realized with five different concentrations of
mesozooplankton up to 2655 ugC.L'! (equivalent density: ~300 ind.L!"), with (~10.8 + 0.5
ugChla.L'!) and without phytoplankton. In each experiment, each prey concentration was
replicated three times. In addition, a control experimental with similar design (food without
krill) was installed in parallel of both experiments. Due to logistic reasons, experiments on
zooplankton were performed on each krill species separately, with a 12h delay. However,
similar prey assemblages, as well as concentrations, were used. No significant differences in
prey (phyto- and mesozooplankton) compositions were observed between both experiments

(results not shown).

Only healthy and active krill (i.e., adults without gender distinction) with all their
limbs and intact antennas were used. Experiment duration was six hours, and all experiments
were performed in darkness at 6°C in 0.2 um pre-filtered seawater at ~ 29 of salinity, which
was close to the average natural conditions found in the SLE (Galbraith et al., 2017).
According to previous test experiments and the difference of carbon content between both

krill species, we used three individuals of M. norvegica and six individuals of 7. raschii,
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assuming no inter-individual competition. To limit the variability among replicates,
individuals similar in size were chosen. Polycarbonate buckets (12 1) were used as a trade-
off between replicates, controls, space, prey concentrations and time of preparation. At the
beginning of each experiment, subsamples were taken (ca. 15% of the initial volume) to
determine the initial concentration of phytoplankton, zooplankton or both of each replicate,
including control buckets. At the end of the experiments, krill were rinsed in distilled water
and weighted before (wet weight) and after 48 h at 60°C (dry weight). Krill mass was
converted into carbon content using carbon-dry weight conversion factors of 50.01% and
44.91% for M. norvegica and T. raschii, respectively (Cabrol et al., 2019). Total length of
krill (in mm, from the tip of the rostrum to the end of the telson) was determined using the
length-weight relationship found for wild individual krill in the SLE (Fig. 31 in supplemental
information). Mean calculated lengths were 29.1 + 2.5 mm for M. norvegica and 21.8 + 2.3

mm for 7. raschii (mean + SD).

3.4.3Prey assemblages: Phytoplankton community

To mimic a spring bloom phytoplankton community and to perform the experiments
with a natural phytoplankton assemblage, a large amount of phytoplankton was required and
grown in the laboratory. To archive this, 16 indoor microcosms (40 L each) were filled with
subsurface water (~1.5 m) from the Lower St. Lawrence Estuary zone (position: 48.643013,
-68.167009), 10 days before the experiments. Water was collected during pre-bloom
conditions (Devine et al., 2017), using a diaphragm pump to avoid cell damage of the natural
phytoplankton assemblage. Water was pre-filtered over a 63 um mesh size to remove
mesozooplankton. Natural phytoplankton assemblage was left to grow until reaching needed
concentration to perform all the experiments (~30 ug Chl a.L'!). Microcosms were kept at
6°C (representative of in situ spring temperature) with a light/dark cycle of 16:8 hours with
photosynthetically active radiation of 997 pmol.m2.s!' and were aerated continuously to

avoid sedimentation. To avoid a culture crash, one day before the beginning of the feeding
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experiments, nutrients were added at concentrations representative of pre-bloom conditions
in the surface water of the region (12, 0.8 and 20 pM for nitrate, phosphate and silicate,
respectively).The phytoplankton biomass (ugChl a.L!) was evaluated fluometrically, twice
daily in duplicate, according to the acidification method described by Pearsons et al., (1984)
to follow phytoplankton growth and determine how much phytoplankton had to be added to
experiments to reach target concentrations. Chl a concentration was converted into carbon
content assuming a C:Chl a ratio of 42.7 (Juul-Pedersen et al., 2006). Samples for
microscopic examination (~200 ml fixed in acid Lugol’s solution) were taken from the initial
phytoplankton assemblage and before each experiment to document its composition.
Taxonomic identification was performed (Fig. 26) according to the procedure detailed in

Cabrol et al., (2015).

At the end of each experiment for each replicate, two duplicates of 200 ml, pre-
filtered over a 63 pum, were collected for Chl a measurement and for taxonomic

determination.

Prymnesiophyceae (1%)
- Chrysochromulina spp. (54.5%; 2-5um)

Other (1%)
Prasinophyceae (5.6%)
- Pseudoscourfieldia marina (33.8%; <5um)

Flagellates (17%)

- Flagellate spp. (80%; <5um)

- Flagellate spp. (19%; 5-10um)
Diatoms (75.4%)
- Thalassiosira spp. (26%; 10-20um)
- Skeletonema costatum (21.6%; 2-200um)
- Cylindrotheca closterium (19.3%; ~80um)
- Thalassiosira spp. (14.6%; 20-50um)

Figure 24 : Composition of phytoplankton assemblage (% of total) and for each category
(taxa % by category) used during phytoplankton and zooplankton feeding experiments.
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3.4.4Prey assemblages: Zooplankton community

Mesozooplankton was collected two days before the experiments commenced, using
a zooplankton net (1 m diameter and 158 pum mesh size), that was gently towed from ~100
m to the surface at the same station where krill were caught. On board, zooplankton was
diluted and pre-screened through a 2000 um sieve to remove potential krill competitors (e.g.,
Hyperiidae, chaetognaths, gelatinous organisms) and large or advanced stage of copepods
such as Paraeuchaeta sp. and Calanus hyperboreus (Noyon et al., 2009; Agersted and
Nielsen, 2016). At the laboratory, zooplankton was kept in 500 L tanks filled with seawater
filtered at 0.2 um and at the salinity of 29. Mesozooplankton was fed once with dry
phytoplankton (similar to krill) and dead animals were removed before the experiments
following the procedure as described in Granéli et al., (1993). Then, abundance and
composition of zooplankton were determined to the lowest taxonomic level whenever
possible on subsamples of 100ml (n = 5 to 8; Fig. 27), using a stereomicroscope (Leica
Mz12.5). For the functional feeding response on mesozooplankton, preys were gently
homogenized, kept in suspension and a known volume was added to each experimental

bucket to reach the planned prey concentrations (10 to 300 ind.L!).

At the end of the experiment, all mesozooplankton were retrieved using a 63 um mesh
size sieve kept in water to reduce damage to appendages and were fixed in formaldehyde
solution (3% v/v final concentration). This mesh size was chosen as the size spectrum of
mesozooplankton in the experiments ranging from ~100 to ~2000 pum. In addition, two
subsamples of Chl a were taken and measured by the method mentioned above to determine
remaining Chl a. Note that grazing of krill on phytoplankton in the zooplankton experiments
was not calculated due to possible food chain effects (Atkinson and Snyder, 1997). All
remaining zooplankton organisms of each replicate were subsequently counted and identified
to the genus or species level within six months. As krill might partially ingest their preys,
copepods with clear injuries (e.g., lack of antennae or missing limbs) were considered as

eaten (Ohman, 1984). However, compared to other studies involving krill species (e.g.,
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Ohman, 1984; Beyer, 1992), these observations were rare (less than 0.5% of total

observations).

Carbon content of preys used during experiments was determined either by direct
carbon measurements of mesozooplankton from the study area (J. Cabrol, unpublished data)
or was converted from length-carbon regression curves. Body length (L; pm) was measured
of ~20 individuals and the following equations were applied: i) Copepodite of Paracucheta
sp. = 1.15e2* x L(um)®“? (Tonnesson et al., 2006); ii) Copepodite of Metridia longa = 5.39¢
?x L(um)*°17 (Hirche and Mumm, 1992) and iii) Copepodite of Oncaea sp. = 2.51e® x
L(um)>*° (Satapoomin, 1999).
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Figure 25 : Relative mesozooplankton composition (dark bars) and the respective carbon
contents (line with empty dot) used during zooplankton experiments. Only zooplankton
which contributed more than 1% of total abundance or total carbon content has been
considered.
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3.4.5Ingestion rates

Ingestion rates (ugC.mgCkrilL'.h"') were calculated by the difference in prey
concentrations between the start and the end of the experiments, corrected by control
experiments, accounting for potential growth or mortality, divided by the carbon content of
predators and the duration of the experiment (Frost, 1972, 1975). Then, the best curve was
determined, fitting to the raw data of the ingestion rates (ugC.mgCkrilL-1.h-1) for each
species and treatment, using R (NLS2 package (V.1.1.456; R Core Team, 2017);
Grothendieck, 2013). The best Holling type response (type I = linear, type II = rectangular
hyperbola; type III = sigmoidal (S-shaped); Holling, 1959), assuming a zero ingestion
without prey, was determined using an information-theoretical approach with AIC (Akaike’s
Information Criterion; Akaike, 1974) according to equations presented in detail in Agersted
et al. (2011) and Schultz and Kierboe (2009). The AIC approach was chosen over the r-
squared approach since the latter does not provide the best-fit-model solution for non-linear
models (Motulsky and Ransnas, 1987; Spiess and Neumeyer, 2010). Furthermore, the half-
saturation (Km) constant, corresponding to the prey concentration at which the ingestion rate
is half of the maximum ingestion rate, was used to compare potential differences in ingestion
rates between species (M. norvegica and T. raschii) and treatment (with and without
phytoplankton). Finally, maximum ingestion rates were converted to daily carbon rations (%

of body carbon per day; DR).

3.4.6Feeding selectivity

The relative contribution of each mesozooplankton species to the diet of both krill
species (% of ingested carbon) was plotted against the relative contribution of the total
amount of carbon prey available (% of available carbon). According to Noyon et al. (2009),

preys were positively selected when they were eaten in higher proportion compared to their
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relative abundance, above a 1:1 ratio, and thus not selected when below. Only
mesozooplankton species that contributed more than 1% of the total abundance or total
carbon content were considered. Data are presented as means of each prey concentration +

standard error (n = 3).

3.5 RESULTS

3.5.1Functional feeding response: phytoplankton ingestion

Both krill species displayed a Holling type III functional response of their ingestion
rates (Fig. 28) when offered an increasing concentration of mixed phytoplankton composed
of 64 taxa dominated by diatom species (Fig. 26). The threshold to trigger feeding response
was similar between both species (~ 62 ugC.L™"). However, M. norvegica clearly showed a
lower level of ingestion than 7. raschii. The half-saturation constant (Kw) of M. norvegica
was reached at a phytoplankton concentration of 304 pgC.L™!' (~7.1 pgChl a.L'"). At this
concentration M. norvegica showed an ingestion rate of 0.04 ugC.mgCkrilL-Lh!. In
comparison, 7. raschii reached K at a phytoplankton concentration of 555.9 ugC.L! (~12.9
ugChl a.L!), showing an ingestion rate of 0.24 pgC.mgCkrilL!.h™!. Daily rations (DRs), at
maximum ingestion rate of phytoplankton corresponded to 0.19% and 1.15% of body carbon

per day for M. norvegica and T. raschii, respectively.
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Figure 26 : Ingestion rates (IR; ugC.mgCkrill'.h™") for M. norvegica (black triangles) and T.
raschii (empty inverted triangles with dashed line) as a function of phytoplankton
concentration (pgC.I") at 6°C in the dark. Shown as mean + SE (n = 3) for each
concentration. K1 =304 pugC.1"h; Km2 = 555.9 pugC.1.

3.5.2Functional feeding response: zooplankton ingestion

The zooplankton prey assemblage was composed of 28 taxa dominated by
intermediate-sized zooplankton varying between 500 to 1500 pm (almost 70%; Fig. 27).
When offered increasing concentrations of this assemblage with or without phytoplankton,
M. norvegica showed a Holling type III response, whereas 7. raschii displayed a Holling
type II response. However, both species showed comparable ingestion rates in the absence

of phytoplankton when feeding only on mesozooplankton (Fig. 29). The K, of the ingestion
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rate on mesozooplankton of M. norvegica was almost 4 times lower when phytoplankton was
present, as compared to the absence of phytoplankton (168 compared to 631 pugC.L').
Similarly, maximum ingestion rate was lower when phytoplankton was present (0.6
compared to 1.12 pgC.mgCkrilL1.h"!; Fig. 29A). When converted into DRs, ingestion rates
on mesozooplankton with and without phytoplankton correspond to 2.97 and 5.4% of body

carbon per day, respectively.

--O--- without phytoplankton —e— with phytoplankton
1A 437.7 177.7
y = 437.7 x 0.002 x exp(1 —T) y=177.7 x0.004 x exp(1 - X )

Ingestion (ugC.mgCkrill'*.H")
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Figure 27 : Ingestion rates (IR; ugC.mgCkrill'.h'') of M. norvegica (a) and T. raschii (b) as
a function of mesozooplankton concentration (ugC.1"") in absence of phytoplankton (empty
dot with dashed line) and presence of phytoplankton (~10.8 ugClh a.I'!; black circles with
black line) at 6°C in the dark. Shown as mean + SE (n = 3) for each concentration. K1 =
168 ugC.I'"; Km2 = 631 pgC.lt; K3 = 775.3 pgC.lt; Knd = 1084 ugC.1-1.
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For T. raschii, results revealed that the difference of the ingestion rate on
mesozooplankton with and without phytoplankton was much less marked than the one found
in M. norvegica (Fig. 29). K, of T. raschii was at prey concentration of 775.3 pgC.L"! and
1084 ugC.L! (~120 and 160 ind.L!) and ingestion rates were 1.54 and 1.29 ugC.mgCkrilL-
Lh! with and without phytoplankton, respectively. Similarly, the DRs of 7. raschii in
treatment with and without phytoplankton were comparable of 6.24 and 7.4% body carbon

per day!, respectively.

3.5.3Selectivity on zooplankton

The presence or absence of phytoplankton did not seem to influence the selectivity of
both krill species on mesozooplankton as no clear changes in patterns of selectivity were
observed (Fig. 30). However, different patterns of selectivity emerged with regard to each
krill species and prey concentration, although large variability in feeding response occurred.
M. norvegica was more selective on large Calanus spp. at higher concentrations (Fig. 30A).
On the other hand, several species showed no effect of concentration on their predation
vulnerability like Oncaea sp. for M. norvegica (Fig. 30B) or Metridia spp. for T. raschii (Fig.
30A).



% Carbon ingested

112

M. norvegica T. raschii
1%
60 - -z
40 | @
©
20 1 P A
: =
0 ﬁ* ,gé s Z
9 60 4 — —
‘g + /,’, /, g
. - Q
2 40 K g
_§ 20 _._._ § A Absence of phytoplankton
S N1-” % .’ =| | @ Presence of phytoplankton
<
xX 0 . N I~
40 - ) ‘ %
20 | 7 (%}
ﬁ%: -A—L j
0 1 T T T T T T T T
0 20 40 600 20 40 60
M. norvegica T. raschii M. norvegica T. raschii
20 | 7] 0
S BF¢ §
. & 2
0 | 4 042 e e
. 11751
20 -lg S
10 &
—. . E 2.5 3@*_ %
04 L 0 {
/’ //’Z
15 2 S -
10 | S =
5 | g + S
0 owe I* 2
30 10
4 19 R =
20 1 T E 1 . g
10 | ﬁ b 2’;, 2 % 2
e :# ,f’ © 1 84 3
0 L4 lia B AT 0 . . Ax . .
0 5 10 15 20 0 5 10 15 20 0 5 10 0 5 10
% Carbon available % Carbon available

Figure 28 : Relative contribution of mesozooplankton species to the diet of M. norvegica and
T. raschii with (grey circles) and without (black triangles) phytoplankton to each
concentration (mean = SD; n = 3), versus their relative contribution to the total amount of
available preys in terms of carbon weight. Straight dashed line corresponds to 1:1 ratio, dots
above this line indicate a feeding selection.
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3.6 DISCUSSION

3.6.1Ingestion rates of krill on phytoplankton

Both krill species showed a Holling type III functional response of their ingestion
rates, when offered an increasing concentration of a natural phytoplankton assemblage. The
Holling type III functional feeding response is typically related to prey switching (Holling,
1959; Kierboe et al., 1996) or a change in foraging effort with prey concentration (Kierboe
et al., 2018). This sigmoidal curve response was also observed when both species were
feeding on a monoculture of diatoms (Thalassosira weissflogii; Agersted and Nielsen, 2016),
indicating the presence of a phytoplankton concentration threshold to trigger a more efficient
feeding response. The phytoplankton threshold concentration was comparable for M.
norvegica and T. raschii (Fig. 28), indicating that both species started to feed more efficiently
at almost similar prey concentrations. The presence of a sigmoidal response also suggests
that energetic costs for searching and handling prey below these algal concentrations are

higher than the energy gain obtained (Lam and Frost, 1976).

Ingestion rates found during our experiments for 7. raschii were similar to those
reported by Teglhus et al. (2015) for Thysanoessa spp. in the Godthébsfjord (SW Greenland).
The maximum ingestion rate was 11.52 ugC.mgC'.day! in the present study, as compared
to 11.5 + 4.6 ngC.mgC'.day! from in situ calculation in the Godthabsfjord. However, the
ingestion rates found for M. norvegica were in the same range, but somewhat lower compared
to results from feeding experiments using monoculture of Thalassiosira sp. with individuals
sampled in Norwegian Sea (Agersted and Nielsen, 2016). These differences may be induced
by distinct experimental setups. Large volumes should be used in experiments with pelagic
animals, as smaller volumes are known to induce a decrease of ingestion rates (Bdmstedt et
al., 2000). In the present study, a lower volume than in the study by Agersted and Nielsen
(2016) was used during the experiment as a trade-off between replicates/controls, space, prey
concentration needs and time for preparation. Although the size difference between M.

norvegica and T. raschii was taken into account, it might be possible that there was a bottle
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effect with the larger species M. norvegica, leading to a decrease of the ingestion rate, as we
observed behavioural differences between both krill species. M. norvegica seemed to occur
closer to the bottom of the bucket than 7. raschii. On the other hand, our lower ingestion
rates of M. norvegica compared to those reported by Agersted and Nielsen (2016) may be
due to utilization of a natural phytoplankton assemblage with different size classes ranging
from 2 to > 50 um (Fig. 27). Indeed, the distance between adjacent setaec on the feeding
appendages of M. norvegica is 25 pm (Berkes, 1973). Per se, M. norvegica can efficiently
exploit phytoplankton cells from 20 to 140 um (Artiges et al., 1978). However, Sameoto
(1980) showed that the smallest item preyed by M. norvegica (as well as T. raschii) in spring
in the Gulf St. Lawrence was 10 um. This result was also confirmed in recent grazing
experiments showing that M. norvegica could feed on small cells (5-10 um) but at a lower
rate, as compared to larger cells (Agersted and Nielsen, 2016). Considering the above and
the phytoplankton composition used during the experiments (Fig. 27), several phytoplankton
species might be of suboptimal size to be fed on efficiently, leading to an overestimation of

the available phytoplankton concentration.

Despite sharing similar threshold concentrations to trigger a feeding response, both
krill species exhibited two contrasted levels of ingestion rates on phytoplankton (Fig. 28). T.
raschii showed a maximum phytoplankton ingestion rate of one order of magnitude higher
than M. norvegica, demonstrating that 7. raschii could exploit highest density patches of
phytoplankton before reaching saturation (e.g., highest prey concentration at Ku; Fig. 28).
These results are in accordance with previous studies that showed that 7. raschii was more
herbivorous than M. norvegica (e.g., Falk-Petersen et al., 2000; Agersted et al., 2014; Cabrol
etal.,2019). A comparison of phytoplankton concentrations at Ky, with in situ phytoplankton
concentrations found in the Estuary and Gulf of St. Lawrence (EGSL; e.g., Blais et al., 2018;
Cabrol et al., submitted), suggest that 7. raschii could not reach saturation of its ingestion
rate in the field, except in high-density phytoplankton patches. However, generalization from
experiments to field conditions should be made with caution, as the results from experiments
might change according to the experimental setup (see review of Gorokhova and Hassen,

1997). Nevertheless, krill are not just passive particles but interact with their biotic and



115

abiotic environments (e.g., Tarling and Thorpe, 2014; Weissburg et al., 2019). It was
demonstrated that krill, including 7. raschii, was able to detect phytoplankton concentration
gradients or odor and adapt their swimming behaviour (e.g., speed, path orientation, time
spent sinking) and are thus able to remain in the vicinity of the phytoplankton layers (price
et al. 1989). In agreement, the large range of phytoplankton ingestion rates found during the
experiments demonstrate high feeding plasticity of 7. raschii. This indicates that krill might
adapt to heterogeneous prey-scapes, so that for example high food concentrations in
microlayers can be exploited efficiently to quickly fulfill metabolic needs. Such behaviour is
also consistent with other observations, showing zooplankton that exploit phytoplankton
patches efficiently (e.g. Woodson et al., 2005; Schmidt and Atkinson, 2016). Such feeding
strategies could also have important implications for understanding the energetic strategies
of northern krill species, when facing spatial variations in environmental conditions, and
might explain why Cabrol et al., (submitted) did not find any changes in the lipid energy
contents of Thysanoessa sp. in the EGSL, despite marked spatiotemporal changes in
phytoplankton standing stock. In contrast, M. norvegica exhibited lower ingestion rates and
prey concentration at K than 7. raschii, indicating that this species was not being able to
exploit similarly high phytoplankton density patches. Phytoplankton concentration found at
Km was slightly higher than the average concentration of phytoplankton found in the EGSL,
suggesting that most of the time M. norvegica might not reach saturation. However,
differences in the level of ingestion rates between both krill species might be of importance
in supporting the stable coexistence occurring in some North-Atlantic regions (e.g. Plourde
et al., 2014), as both species showed in situ trophic overlaps (Berkes, 1976; Agersted and
Nielsen, 2016; Cabrol et al., 2019). Different levels of ingestion will permit exploitation of
similar resources but present at different concentrations in the space, since 7. raschii might
exploit highest phytoplankton concentration as compared to M. norvegica, resulting in a
potential spatial segregation of their respective trophic niches. As a consequence, this could
limit the potential competition for shared resources in addition to other processes already

observed in the EGSL (see Plourde et al., 2014 and Cabrol et al., 2019).
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3.6.2Ingestion rates on zooplankton

Using the natural zooplankton assemblage that is dominated by intermediate-sized
taxa (Fig. 27), M. norvegica and T. raschii showed two different feeding strategies expressed
here by differential Holling type response. However, during our experiments both species
were able to exploit high concentration of mesozooplankton ranging between ~100 to ~2000
um before reaching saturation. In addition, we highlight that the presence of phytoplankton
did not affect the type of feeding response of M. norvegica but decreased its ingestion rate
on zooplankton (Fig. 29A). In addition, the threshold concentration to trigger an efficient
feeding response of M. norvegica was lower in presence of phytoplankton, suggesting that
its feeding activity was higher at low zooplankton concentration in the presence of
phytoplankton. This resulted in the lower Ku in the treatment with phytoplankton,
demonstrating that M. norvegica reached an ingestion rate saturation at lower zooplankton
prey density. This result was unexpected, since M. norvegica did not ingest large amounts of
phytoplankton during the phytoplankton experiment. On the other hand, the rapid saturation
of zooplankton ingestion observed in presence of phytoplankton (Fig. 29A) might also be
related to the high phytoplankton density used during zooplankton experiment. Background
phytoplankton concentrations during the zooplankton experiment were high and clearly
above the half-saturation constant on phytoplankton ingestion rate of M. norvegica in
phytoplankton only experiments. A decrease in ingestion rates might result from an increase
of searching or handling time due to the presence of a high number of particles leading to a
decrease of the feeding efficiency. This has already been observed among copepods feeding
on phytoplankton, and also in high turbidity environments when the number of inorganic
particles became too high for other krill species (e.g., Fuente el al., 2016) or other
macrozooplankton species (e.g. mysids; Carrasco et al., 2007). On the other hand, the
existence of a Holling type II response indicates that during our experiments individuals of
T. raschii fed opportunistically on zooplankton. As the encounter probability increased with
increasing prey concentration, the consumer was apparently limited by the handling,

ingestion and the digestive time (Kierboe et al., 2018). However, phytoplankton did not
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influence the ingestion rate as well as the selectivity on mesozooplankton of 7. raschii (Figs.

29B, 30).

Observed prey selectivity response during the zooplankton experiments showed high
variability for both krill species. This is not surprising, as krill is able to feed on a broad size
range of prey (e.g., Mauchline, 1980; Agersted and Nielsen, 2016), and thus the diet will
largely vary among individuals, depending on random encounter events between prey and
predator. This will result in a high potential variability between replicates within each prey
concentration. Nevertheless, the results highlight that both species fed on all
mesozooplankton, used in the experiments but showed responsive and adaptable feeding
strategies to the available prey type. According to the optimal foraging theory (sensus
MacArthur and Pianka, 1966), the individuals should maximize the energy gain by feeding
on the easiest prey to catch or the most nutritive, which results in reality in a combination of
both. Accordingly, the results on the selectivity suggest that M. norvegica may increase its
selectivity on lipid-rich copepods, as Calanus spp., when concentrations increase. However,
several species were not selected independently of their availability, such as Oncaea sp. or
Metridia spp.. Such feeding behaviour might be explained by a lack of detection, swimming
escape capacities of the prey or low proportion in relation to other prey available in the
feeding experiment. Regarding the influence of phytoplankton, we did not find strong
evidence of a drastic change of selectivity in the presence compared to the absence of
phytoplankton, suggesting that the presence of phytoplankton affects more the quantity than
the type of ingested zooplankton. However, further research with a higher replication effort

is needed to confirm these findings.
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3.6.3Daily rations

In our experiment, maximum DRs were similar to values available from literature of
<2% for M. norvegica feeding on phytoplankton (Agersted and Nielsen, 2016) and of 0-33
% feeding on zooplankton (McClatchie, 1985; Bamstedt and Karlson, 1998; Agersted and
Nielsen, 2016). DRs in T. raschii were 0.5-1.5 % when feeding on phytoplankton (Teglhus
et al., 2015; Agersted et al., 2011; Agersted and Nielsen, 2016). The values were also
comparable with DRs of other krill species, such as 1.0 to 1.5 % in E. superba (Meyer et al.,
2010) or 4-6 % in E. pacifica (Du and Peterson, 2014). From an energetic point of view, the
DRs of energy intake should be higher than the net cost of respiration to allow energy
accumulation available for other processes such as growth or reproduction (Van-Noordwijk
and De Jong, 1986). Energy needs to fuel routine metabolism are at least 0.87 + 0.11 % in
M. norvegica and 0.91 £ 0.17 % in T. raschii, based on the oxygen consumption for the
routine metabolism at 6°C from individuals sampled in the EGSL (Ollier et al., 2018), and
assuming an oxycaloric coefficient of 11.72 kj.g'O, (Kleiber, 1965 after unit conversion)
and an average energy content of 5.2 + 0.45 Kj.j.g"'ww for M. norvegica and 4.31 + 0.58
Kj.jlg'ww for T. raschii in the EGSL (V. Lesage, DFO, unpublished data). These
calculations are first order estimates and will vary with numerous factors (e.g., temperature,
current state of the animal). However, the estimate of energy needed by M. norvegica (0.87
+0.11 %) was significantly lower than 4.56 % as previously suggested by McClatchie (1985),
whereas the calculated value for 7. raschii was similar to values of 0.5-1.2% recently found
by Teglhus et al. (2015) and Agersted et al. (2011). According to Agersted and Nielsen
(2016), the physiological needs of M. norvegica should be similar to those of E. superba,
since both species likely exhibit similar energy needs (~1.0 to 1.5 % DR; Clarke and Morris,
1983; Atkinson et al., 2002), indicating that energy requirements of 4.56 % for M. norvegica
found by McClatchie et al., (1985) might be overestimated, which is also in line with our
calculations. Accordingly, M. norvegica did not satisfy its physiological needs during the
phytoplankton experiment, despite high phytoplankton concentrations, while it easily met its

physiological needs ingesting mesozooplankton, even at low concentrations (225 ucC.L"!
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equivalent ~34 ind.L! including small species and early developmental stages). Therefore,
feeding on a single adult Calanus spp specimen (~200 pgC.ind') would allow M. norvegica
to compensate for its daily respiration cost at 6°C. This temperature is slightly higher than its

in situ average temperature in the EGSL (Plourde et al., 2014).

We found that the phytoplankton assemblage as a unique food source could cover daily
energetic requirements of 7. raschii, when available at high concentrations (up to 1200
ugC.L! equivalent to 28 pgChl a.L''). However, it is important to note that, in our
experiment, like for M. norvegica, almost 10% of all available phytoplankton was maybe too
small (< 5 pm) for consumption by 7. raschii, leading to a potential overestimation of the
real prey concentration available, although such size class also occur in nature. In addition,
as already observed for M. norvegica, T. raschii could switch from a phytoplankton to a
zooplankton diet to quickly meet its energetic requirements, as already suggested by Cabrol
et al., (2019) in the St. Lawrence Estuary and by Falk-Petersen et al., (2000) in high-latitude
fjords.

3.7 CONCLUSION

In this study, we analyzed the functional feeding response of the ingestion rates on
diversified phyto- and on zooplankton assemblages with increasing concentrations. We
illustrated that phytoplankton affected the ingestion rate on zooplankton of M. norvegica, but
not of 7. raschii. The occurrence of phytoplankton influences more the quantity than the type
of ingested mesozooplankton, providing new insights into functional feeding ecology of
these two ecologically relevant species in Northern Atlantic. These findings demonstrate the
importance to include prey diversity when modelling dynamics of northern krill stocks.
These data should contribute to improve parameterization of individual-based models of
separate krill stock dynamics and ecosystem-based food web models, even though
quantitative studies are still needed to assess the amount of phyto- or zooplankton standing

stock, required to support krill populations. Extending these results in view of the ecology of
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krill and their role in ecosystem functioning, our study also suggests that omnivory and the
large feeding plasticity observed in both krill species might enable them, to efficiently exploit
dominant or profitable preys even if these are often distributed heterogeneously in time and
space. These differential feeding strategies may serve to minimize food limitation and help

to maintain stable coexistence of several krill species.
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3.9 SUPPLEMENTAL INFORMATION (CHAPITRE 3)
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Figure 29 : Relationship between the Length (mm™) and wet weight (mg') both log
transformed for M. norvegica (grey triangle; n=169) and 7. raschii (empty inverted triangle;
n=134)



122



CONCLUSION GENERALE

L’objectif principal de ce travail de doctorat était de déterminer et de comparer les
mécanismes d’alimentation en relation avec les facteurs environnementaux pouvant
influencer les performances des trois espéces dominantes de krill, soit M. norvegica, T.
inermis et T. raschii, qui coexistent dans I’EGSL. Pour ce faire, des approches 1) in situ
combinant différents niveaux de résolutions spatiales et temporelles, et ii) expérimentales ont
été favorisées (voir Fig. 8). Grace a I’utilisation des acides gras et des isotopes stables comme
marqueurs trophiques, nous avons ¢été en mesure de reconstruire les niches trophiques
réalisées de chacune des trois espéces de krill. L’utilisation combinée de données
biochimiques provenant des proies et de modéles mathématiques a permis d’obtenir une
résolution trophique jusqu’ici inégalée pour ces espéces, apportant ainsi un regard nouveau
sur leur écologie. Nous avons également utilisé avantageusement les données issues des
lipides de réserve pour mettre en évidence la présence de différentes stratégies énergétiques
permettant de pallier aux variations saisonniéres et spatiales des conditions
environnementales. Enfin, nous avons été¢ en mesure de déterminer, et surtout de quantifier,
en estimant in situ et en mesurant in vivo, les interactions entre ces trois especes de krill et.
Les niveaux trophiques inférieurs. En combinant I’ensemble de ces données recueillies sur
presque trois années, nous avons pu répondre de facon adéquate, et de surcroit avec des
résultats novateurs, a ces deux questions de recherche : I’écophysiologie de ces trois espéces
est-elle dépendante des variations saisonni€res et spatiales? (chapitres1 et 2,
respectivement) et les réponses fonctionnelles des taux d’ingestions sont-elles déterminées
par leur sélectivité trophique ? (chapitre 3). Il est toutefois important de mentionner que
depuis le début de ce projet de doctorat, d’autres études se sont €également intéressées au role
de prédateurs de ces espéces (Agersted et al. 2014 ; Huenerlage et al. 2014, 2015 ; Teglhus
et al. 2015; Agersted & Nielsen 2016 ; Benkort et al. 2019). Ces études se sont surtout

concentrées sur les communautés de krill a une échelle locale n’incluant pas, ou peu, de
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variabilité spatiale et/ou temporelle. La présente thése se démarque de ces derniéres en
s’intéressant aux effets de 1’hétérogénéité du milieu marin qui est particuliérement présente
dans les moyennes et hautes latitudes. En outre, cette thése trouve également son originalité
par les détails qu’elle fournit sur I’écologie trophique de ces especes de krill, et vient
compléter, approfondir et méme pallier certaines lacunes des études mentionnées ci-dessus.
Les données issues de ce doctorat fournissent une vision de 1’écologie de ces trois espéces
durant la période hivernale en présence d’un couvert de glace, ce qui représente les premiéres
informations recueillies dans ces conditions pour ces espéces. Ces informations serviront de
base pour : 1) alimenter et borner différents modéles (individuel et écosystémique) ; et ii)
contribuer a des prises de décisions éclairées quant au role et a I’importance écologique du
krill nordique en vue d’une exploitation humaine, qui semble probable pour les années
futures. Ces informations représentent a ce jour le portrait le plus complet et détaillé
disponible des populations de krill présentes dans le Saint-Laurent, mais aussi de fagon

générale sur 1’écologie trophique de ces especes.

Retour sur les principaux themes abordés dans cette thése

Variation de la condition physiologique & stratégies énergétiques

L’EGSL constitue un environnement unique a la confluence des systémes Arctique
et Atlantique. Il présente une forte variabilité saisonniére, mais aussi spatiale de ses
conditions environnementales (Galbraith et al. 2017 ; Lavoie et al. 2017 ; Savenkoff et al.
2017 ; Blais et al. 2018) et constitue I'un des environnements les plus méridionaux
expérimentant un couvert saisonnier de glace de mer. Pour se maintenir et prospérer les
individus de krill doivent s’adapter aux larges variations spatio-temporelles des conditions
trophiques, et environnementales. Les crustacés peuvent développer trois types de stratégies
différentes pour s’acclimater et survivre lors de périodes défavorables des conditions

environnementales. Ces stratégies pouvant étre séparées en trois catégories selon le type
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d’adaptation. Stratégie de Type I: réduction extréme du métabolisme (diapause) et
catabolisme des réserves énergétiques ; Stratégie de Type II : réduction prononcée des colits
métaboliques, utilisation des réserves énergétiques et alimentation opportuniste ; Stratégie de
Type III : absence ou faible réduction du métabolisme, utilisation limitée des réserves
énergétiques et alimentation active (Torres et al. 1994). L’analyse des données lipidiques
(chapitres 1 et 2) a permis de mettre en évidence 1’utilisation de deux stratégies distinctes.
M. norvegica, ’espéce la plus tempérée semble privilégier une stratégie de type IIL
Possédant peu de lipides de réserve, cette derniere s’alimente de fagon active tout au long de
I’année (chapitres 1 et 2). Ses lipides étant composés quasi exclusivement de triglycérides
(TAG), ceci suggere une adaptation physiologique afin de survivre dans des environnements
productifs tout au long de I’année. Les TAGs étant facilement métabolisables, ils sont connus
pour servir de stockage d’énergie a court terme (Lee et al. 2006), et sont généralement
retrouvés chez les espéces n’ayant pas a surmonter de longues périodes de jeline (p. ex., Lee
et al. 2006 ; Huenerlage et al. 2015). T. inermis et T. raschii semblent utiliser toutes les deux
une stratégie de type II. Elles présentent de fortes variations saisonnieres de leur contenu
lipidique, avec une accumulation du printemps a I’automne et un catabolisme de ces réserves
durant I’hiver. De plus, I’analyse des classes de lipides a mis en évidence la présence de cires
estérifiées (WE) comme lipides de réserve, notamment chez 7. inermis, la plus arctique des
deux especes. Contrairement aux TAGs, les WEs sont considérés comme un réservoir
d’énergie a long terme et sont principalement retrouvés chez les especes arctiques (p. ex.,
Hagen 1999 ; Falk-Petersen et al. 2000 ; Lee et al. 2006). Tenant compte de la durée de
I’hiver dans ’EGSL et de I’état des réserves énergétiques a la fin de I’automne, il est fort
probable que 7. inermis et T. raschii doivent continuer de s’alimenter durant ces périodes

pour pouvoir survivre (Chapitre 1 ; Benkort et al. 2018).

L’analyse combinée des lipides totaux et des AGs a permis de confirmer que ces
derniers étaient d’excellents indicateurs de la condition physiologique chez le krill, comme
chez d’autres crustacés (Fraser et al. 1989 ; Antonnio & Richoux 2014 ; Cabrol et al. 2015).
Utilisant ces derniers, nous avons pu montrer que M. norvegica présentait une forte variabilité

spatiale de sa condition physiologique comparativement a 7. inermis (chapitre 2). L’analyse
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du contenu en AGs a permis de mettre en évidence que les variations spatiales de la condition
physiologique chez M. norvegica étaient similaires en termes d’intensité, aux variations
observées en fonction de la saisonnalité (chapitre 1). En revanche, aucune variation spatiale
de la condition physiologique a été observée pour 7. inermis, malgré des différences
environnementales marquées entre les régions de ’EGSL (chapitre 2). Cette absence de
variations interrégionales, mais aussi interindividuelles tend a confirmer que 7. inermis
semble mieux adaptée pour faire face aux variations spatiales des conditions
environnementales comparativement a M. norvegica. Ces différences de performances
pouvant étre liées aux stratégies énergétiques, mais aussi aux différentes capacités
d’exploitation des ressources disponibles. In situ, les réserves énergétiques de M. norvegica
semblaient directement reliées a la densité de copépodes présente dans le milieu, alors que
pour les Thysanoessa spp. aucune relation n’a été retrouvée, suggérant un comportement plus
généraliste (chapitre 1). L’analyse des réponses fonctionnelles a mis en évidence que 7.
raschii pouvait exploiter et s’alimenter sur de plus fortes concentrations de phytoplancton
que M. norvegica (chapitre 3). Bien que les taux d’ingestion n’aient pas été déterminés pour
T. inermis, cette derniere qui est parfois considérée dans la littérature comme herbivore au
méme titre que 7. raschii (p. ex., Falk-Petersen et al. 1981 ; Ikeda & Skjoldal 1989 ;
Weslawski et al. 2000) pourrait partager les mémes capacités de broutage lui permettant
d’exploiter de fortes concentrations de phytoplancton. 7. inermis serait, elle aussi, en mesure
d’exploiter plus efficacement des milieux tres hétérogenes, expliquant en partie 1’absence de
variations spatiales. Outre I’utilisation des réserves énergétiques et une alimentation
opportuniste, le krill peut également décroitre en taille, régresser sexuellement ou diminuer
son métabolisme afin de limiter les colts en période de pénurie alimentaire (p. ex., Ikeda &
Dixon 1982 ; Meyer 2012). En accord avec Huenerlage et al. (2015), il est peu probable que
ces trois espéces aient recourt a une diminution drastique de leur métabolisme, mais
privilégieraient plutdt une diminution de taille, bien que cette derniére n’ait pas été observée
lors nos suivis. Aussi, il serait important de réaliser des expériences d’alimentations de type
« famine/réalimentation » afin de déterminer le point de non-retour, ainsi que les différents

mécanismes de survie employés par chacune de ces trois especes. Ces expériences pourraient
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étre réalisées avec différentes catégories de nourriture : phytoplancton, zooplancton ou les
deux lors des épisodes de réalimentation. Les informations ainsi obtenues permettraient
d’identifier et de quantifier tous les processus clés employés dans les stratégies de survie,
ainsi que les capacités de « récupération » en fonction du type de nourriture ce qui représente

une des lacunes de notre étude.

Le comportement trophique

Déterminer et quantifier les relations trophiques entre une proie et un prédateur en
milieu marin représente un réel défi (Nielsen et al. 2018). Ceci est d’autant plus vrai pour des
especes omnivores comme le krill qui s’alimentent sur une multitude de proies en fonction
de la disponibilit¢ des ressources. C’est principalement pour cette raison que dans la
littérature le krill a souvent été¢ considéré comme un ensemble d’especes généralistes
opportunistes, mais présentant différents modes d’alimentations (herbivore a carnivore) (p.
ex., Agersted et al. 2014 ; Huenerlage et al. 2014). L’ensemble des données obtenues
(chapitres 1 a 3) s’accorde pour montrer que bien que les trois espéces présentes dans I’EGSL
possedent une grande plasticité trophique, elles ont un comportement trophique sélectif et
non pas opportuniste. Ce comportement est fonction d’un compromis entre les besoins
énergétiques et la disponibilité des proies. L’alimentation in sifu différe entre les especes et
ne semble pas toujours influencée par les sources dominantes de nourriture. L’analyse du
niveau trophique via les isotopes stables, ainsi que [’utilisation du ratio en AG
Yzooplancton/Zphytoplancton qui s’est avéré étre un excellent proxy du niveau trophique, a
permis de mettre en évidence que toutes les especes de krill ont un comportement omnivore,
mais avec la présence de variations spatio-temporelles marquées. Nos résultats ont mis en
¢évidence la présence d’une alimentation plus carnivore au printemps, malgré la dominance
de phytoplancton et les faibles abondances de zooplancton observées (chapitres 1 et 2). Ce
comportement trophique également présent dans des fjords situés dans les hautes latitudes
(p. ex., Falk-Petersen et al. 2000), suggere une adaptation afin de pallier a la présence d’une

forte hétérogénéité spatiale et compenser les faibles conditions trophiques durant 1’hiver
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précédent. La présence d’une alimentation « carnivore » semble également logique d’un
point de vue énergétique. Basé sur les estimations des rations énergétiques journaliéres
(chapitre 3), M. norvegica ne semble pas capable de couvrir ses dépenses métaboliques en
s’alimentant uniquement sur un assemblage naturel de phytoplancton alors que 7. raschii,
qui est I’espece la plus « herbivore », car présentant les plus faibles niveaux trophiques, doit
s’alimenter sur de fortes concentrations en phytoplancton pour couvrir ses besoins. Ces deux
especes peuvent facilement compenser et méme obtenir un gain énergétique en s’alimentant
sur des faibles a moyennes concentrations de mésozooplancton (chapitre 3). Ceci est d’autant
plus vrai que certaines espeéces de mésozooplancton riches en lipides (p. ex., Calanus
hyperboreus), donc énergiquement rentables, n’ont pas ét¢ incluses dans les expériences du

fait de leur trop grande taille.

Une des stratégies de ce travail de thése était de fournir un détail trophique suffisant
pour définir et surtout pouvoir comparer les niches trophiques réalisées. Pour ce faire, un
travail exhaustif a été accompli afin de déterminer la composition biochimique des
différentes proies potentielles présentes dans 1’estuaire du Saint-Laurent. La détermination
de la composition biochimique des proies potentielles composée de plus de 27 groupes de
proies allant des détritus au macrozooplancton, tout en incluant le phytoplancton, ainsi que
des larves méro- et holoplanctoniques, en sus du krill, nous a permis de suivre pour la
premiéere fois 1’évolution des niches trophiques de ces espéces pendant une année compléte.
Nous avons pu démontrer la présence d’une ségrégation trophique marquée dans le temps
(chapitre 1), mais aussi dans 1’espace (chapitre 2), malgré de larges variations des conditions
trophiques. Ceci est d’autant plus intéressant qu’in vivo, en absence de compétition
potentielle, il est apparu que M. norvegica et T. raschii s’alimentaient sur les mémes proies,
mais avec différents degrés de sélectivité en fonction de la proie considérée et de sa
disponibilité (chapitre 3). Ces résultats suggerent ainsi un partage des ressources en milieu
naturel, soulignant également que les niches trophiques réalisées observées in situ
représentaient déja un compromis entre les besoins et les contraintes liés a la coexistence.
Ainsi, nos travaux ont permis de déterminer qu’un changement de densité dans les

populations de krill (p. ex. diminution ou disparition d’une espéce) résulterait en une
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profonde modification de la pression de prédation sur les niveaux trophiques inférieurs dans
I’EGSL. L’utilisation combinée des isotopes stables et des AGs a permis de mettre en
¢vidence que cette ségrégation se déroulait & un niveau spécifique (chapitre 1). De plus, nous
avons pu définir I’utilisation d’un nouveau ratio d’acides gras afin de différencier une

alimentation basée sur les Calanus spp. ou les Pseudocalanus spp..

Cette thése a aussi permis de mieux comprendre la dynamique trophique de ces
especes durant la période hivernale. Néanmoins, le faible nombre d’individus de
Thysanoessa spp. échantillonné en hiver limite nos possibilités pour expliquer la dynamique
trophique de ces deux especes durant cette période pourtant critique, mettant en évidence le
besoin de nouvelles études avec un plus grand effort d’échantillonnage. Le catabolisme des
réserves énergétiques stockées en I’hiver (stratégie de type II) rend complexe toute
supposition sur la dynamique trophique entre ces espéces et les proies potentielles. Aussi, il
est primordial de déterminer in vivo la dynamique des AGs en simulant des conditions
hivernales avant toute généralisation in situ. Néanmoins, M. norvegica ne présente pas ou
peu de catabolisme de ses réserves en hiver (stratégie de type III). L’augmentation du niveau
trophique et du ratio Xzooplancton/Zphytoplancton observée durant 1’hiver suggére un
changement d’alimentation avec une orientation plus « carnivore » ; ou du moins sur des
proies ayant un niveau trophique plus élevé (chapitre 1). Bien que la composition
biochimique des proies n’ait pu étre analysée durant la période hivernale, ’analyse de la
composition en AGs neutres (chapitres 1 et 2) et des grandes classes de lipides (augmentation
des WE) du krill, tendent également a suggérer une augmentation de la proportion de Calanus
spp. et/ou de Pseudocalanus spp. dans leur alimentation au cours de cette période. De plus,
I’analyse de la composition en AGs indique une augmentation de la proportion de SFA,
suggérant une augmentation de proportion de « détritus » dans 1’alimentation de M.
norvegica. Nos données ne permettent pas de fournir un détail suffisant pour déterminer si
durant I’hiver il y a une exploitation opportuniste d’autres sources de nourriture, comme la
méiofaune benthique (p. ex., Cleary et al. 2012) pour compenser les besoins métaboliques.
Ces informations pourraient toutefois étre déterminées via utilisation d’outils génétiques

(voir détails dans Cleary et al. 2012) ou directement in sifu au travers d’observation utilisant
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des caméras embarquées comme sur le Sub-Atlantic SuperMohawk (R.O.V.) présent sur le

NGCC Amundsen.
La coexistence

La coexistence stable entre différentes espéces peut résulter d’'un mélange complexe
de processus permettant une ségrégation suffisante des niches écologiques (Chesson 2000 ;
Gravel et al. 2006). Bien que nous ne puisions pas déterminer quels facteurs sont réellement
responsables de la coexistence entre les adultes de ces trois especes, notre étude a permis de
mettre en avant certains processus pouvant limiter la compétition interspécifique. La
coexistence entre les adultes des différentes especes de krill dans I’EGSL est facilitée par une
ségrégation des niches trophiques liée & un compromis saisonnier entre leurs besoins en
énergie, leur préférence alimentaire, la disponibilité des proies, les capacités d’exploitation
du milieu et les stratégies énergétiques, en plus de I'utilisation d’habitat thermique différent
déja proposé par Plourde et al. (2014). Par ailleurs, en absence de validation du critére
d’invasibilité, cette coexistence ne peut étre réellement considérée comme stable. On devrait
alors plutot la qualifier de « co-occurrence» jusqu’a ce qu’elle soit confirmée ou non
expérimentalement. La présence de la coexistence entre plusieurs espeéces ne dépend pas
uniquement de la théorie des niches, mais pourrait résulter, ou du moins étre facilité par des

processus stochastiques (p. ex., dispersion des individus).

Le krill du Saint-Laurent dans un contexte de changement global

L’EGSL est situé dans une région expérimentant une tendance au réchauffement plus
rapide que 99% de I’océan mondial (Pershing et al. 2015). Entre 1982 et 2011, la température
des eaux de surface a augmenté en moyenne de 1,5°C (Galbraith et al. 2012). Cette tendance
a depuis été confirmée, mais également observée dans la couche profonde du Saint-Laurent,
et il est peu probable qu’elle s’atténue sous peu (Scannell et al. 2016 ; Galbraith et al. 2017).
Il est cependant important de noter qu’in situ les individus expérimentent de larges variations

de température sur une échelle hebdomadaire ou saisonniére (-1,5 a ~14 °C ; Galbraith et al.
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2017), suggérant la présence de mécanismes d’acclimatation déja présents pour pallier ces
variations. Parmi ces mécanismes, on retrouve la modification des lipides membranaires qui
sont principalement constitués de phospholipides. La température influencant la fluidité des
membranes, certains organismes ont la capacité d’adapter le contenu lipidique en modifiant
la proportion de AGS, AGMS et AGPS, comme cela a ét¢ démontré chez certains animaux
poikilothermes (Hazel & Landrey 1988 ; Parent et al. 2008). Ce phénomene appelé
adaptation homéovisqueuse (Hazel 1995) permet a court terme de neutraliser I’effet de la
température sur les membranes (p. ex., diminution d’EPA avec ’augmentation des
températures ; Pernet et al. 2008). Afin de comprendre I’effet de 1’évolution saisonniére des
températures sur les 3 especes de krill, nous avons calculé¢ durant ce projet de doctorat
I’indice d’insaturation présent dans les lipides polaires pour chaque espéce de krill en
fonction des saisons (chapitre 1). La fluidit¢ de la membrane n’ait pas été¢ directement
mesurée, I’estimation de 1’indice d’insaturation, qui correspond au nombre de doubles
liaisons pour 100 chaines alkyles, peut étre utilisée comme un indicateur d’adaptation
thermique (Logue et al. 2000). Ces résultats non publiés (Fig. 32) ont permis de mettre en
¢évidence que la composition en AGs polaires varie en fonction des saisons pour chaque
espece de krill. Nos analyses démontrent que seul 7. inermis montre une diminution
significative de son indice d’acides gras insaturés durant 1’été (-25 %), en raison d’une
diminution de 20 % du niveau de 20:5n3 (EPA) (table 4 a 7 informations supplémentaires
chapitre 1). Ce remodelage de la composition des lipides membranaires démontre la présence
de mécanisme d’adaptation sur une échelle saisonniere face a 1’augmentation des
températures. Il est important de différencier les réponses physiologiques induites par des
variations de température a court et a long terme. Les variations a court terme peuvent étre
uniquement le reflet de stratégies de survie passives des individus qui sont souvent limitées
dans le temps. A I’inverse, la tolérance thermique a long terme, qui est spécifique a un
organisme, résulte quant a elle de I’interaction complexe de constituants a plus fine échelle
(p. ex., molécules, cellules et tissus) et est souvent soumise a la sélection permettant une
adaptation dans le temps des populations (p. ex., Portner 2002 ; Portner & Peck 2010

Somero 2010). Des recherches supplémentaires sont nécessaires afin de mieux prédire les
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effets possibles d’une variation de la température sur la persistance de ces différentes especes

de krill a long terme dans PEGSL. Pour cela, il serait important de tester I’effet d’une

augmentation de température sur plusieurs générations, incluant les cycles de I’ontogénie,

afin de mettre 1’accent sur les mécanismes d’adaptations.
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observés chez M. norvegica (cercle rouge), T. inermis (triangle bleue) et T. raschii (triangle
inversé vert) échantillonnée entre mai 2014 et mai 2015 dans 1’estuaire du Saint-Laurent.

Toutefois, il est important de noter qu’en absence de mécanisme d’adaptation a long

terme aux variations de température la « coexistence stable » entre ces trois especes de krill

pourrait étre remise en cause. Comme conséquence a 1’augmentation des températures, on

pourrait assister a une érosion de plus en plus marquée de la couche intermédiaire froide
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(CIF) dans le systeme Saint-Laurent. La diminution de la CIF représenterait alors une perte
d’habitat thermique pour 7. inermis et T. raschii (Plourde et al. 2014 ; McQuinn et al. 2015),
mais aussi pour plusieurs proies potentielles, tel que Pseudocalanus spp.. Cette modification
du systéme pourrait alors favoriser I’espece la plus tempérée M. norvegica telle que déja
observée en Atlantique Nord (p. ex., Buchholz et al. 2010). De plus, Pseudocalanus spp
apparaissant comme un des groupes taxonomiques permettant une ségrégation des niches
trophiques réalisées entre les especes de krill (chapitres 1 et 2), sa disparition pourrait
favoriser I’augmentation de la compétition potentielle entre les différentes especes de krill.
Ces changements se traduiraient alors par une profonde modification de la pression de
prédations sur les niveaux trophiques inférieurs, mais aussi sur le transfert d’énergie vers les
niveaux supérieurs. Considérant la différence de taille moyenne entre chaque espéce et les
contenus lipidiques moyens, la rentabilité¢ énergétique des individus adultes de krill de
chaque espece pour un prédateur peut étre hiérarchisée tel que : 7. inermis > M. norvegica >
T. raschii (Chapitre 1). Une modification de la communauté¢ de krill se traduira
nécessairement par une modification significative de la quantité, mais aussi de la qualité
d’énergie transmise aux niveaux trophiques supérieurs. Les prédateurs qui utilisent 7. inermis
en tant que source de nourriture seront donc exposés a un nouveau régime alimentaire

probablement suboptimal, soit un rendement énergétique moindre.
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Perspectives

Ce travail de these portait a la fois sur des enjeux de conservation (définir le role
d’une espéce en vue d’une exploitation humaine « potentielle »), et sur de nombreux concepts
d’écologie théorique dont les prémisses et les applications ont pu étre confrontées et pour
certaines validées. Beaucoup d’autres thémes et concepts théoriques restent néanmoins a
aborder, tester et approfondir. Ainsi, en supplément aux propositions d’expériences
mentionnées préalablement, je suggere ci-apres deux grands themes et questions de recherche
futurs ayant cours sur deux échelles différentes, que sont : 1) la structure des populations ; et
i1) la variabilité interindividuelle. Ces thémes soulévent des questions importantes pour
comprendre la dynamique du krill dans ’EGSL, la coexistence et leur capacité potentielle de
résilience, venant par la méme compléter ’acquisition de connaissances obtenues au cours

de ce projet.

Structure des populations

L’un des aspects importants du fonctionnement des écosystemes repose sur la
dynamique des populations et leur structure. Le krill étant porté par les courants, la dispersion
passive des individus est un mécanisme important pour expliquer la formation des
communautés. La dispersion va permettre a une espeéce de s’organiser selon une échelle
régionale sous forme de réseaux appelés « métapopulations » et dont 1I’organisation va étre
fonction de sa niche écologique, de procédés stochastiques et de la disponibilité d habitat
(Hanski & Gilpin 1997 ; Hanski et al. 2004). Une métapopulation peut étre définie comme
un groupe composé de «sous-populations» d’un méme organisme qui sont séparées
géographiquement, mais interconnectées entre eux via des échanges génétiques (c.f.,
individus) (Levins 1969). L’intensité des échanges entre ces sous-populations est dépendante
de la distance géographique, mais aussi environnementale (Hanski et al. 2004 et références
incluses ; Leibold et al. 2004). La distance environnementale tient compte des gradients des

parametres environnementaux et la présence d’obstacles potentiels limitant la dispersion
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d’une population a une autre (Hanski et al. 2004). On appellera « sources » les populations
qui ont une croissance positive et vont exporter des individus, et « puits» les populations
ayant une croissance négative, mais qui vont recevoir des individus (Holyoak et al. 2005).
La dispersion d’individus des sources vers les puits peut ainsi permettre a une espece d’étre
présente, voir se maintenir au sein d’une communauté donnée, et ce, malgré la présence de
conditions biotiques et/ou abiotiques défavorables (Mouquet & Loreau 2003 ; Leibold et al.
2004 ; Holyoak et al. 2005). Au sein d’'une méme communauté, on peut ainsi retrouver des
especes sources et des espéces puits, pouvant ainsi mener a la coexistence d’especes qui
perdurent dans le temps méme si cette derniere est instable (Mouquet & Loreau 2003 ; Chasse
& Leibold 2003 ; Leibold et al. 2004). Chez le krill, la compréhension des processus affectant
les structures des populations et leur connectivité, donc les facteurs influencant leur
abondance respective, est encore rudimentaire et a été largement ignorée. Pourtant leur
compréhension est essentielle pour appréhender et modéliser les dynamiques de populations
des différentes especes de krill présentes dans I’EGSL. Elle permettrait en outre de révéler
les liens démographiques entre les populations, de mieux comprendre les mécanismes de
coexistence et de mieux comprendre les variations de taille des populations. Les rares études
actuellement disponibles montrent qu’a I’échelle de 1’Atlantique Nord, M. norvegica
présente différentes populations qui sont peu connectées entre elles (p. ex. Bucklin et al.
1997, 2007 ; Zane & Partarnello 2000; Zane et al. 2000 ; Papetti et al. 2005). Dans I’EGSL,
I’analyse via la modélisation de la dispersion du zooplancton qui par définition est porté par
les courants a permis de mettre en évidence la présence de mélange a I’échelle de I’EGSL (p.
ex., Maps et al. 2011), laissant suggérer la présence de populations panmictiques. Or les rares
analyses génétiques réalisées sur I’ADN mitochondrial de krill nordique dans ’EGSL ont
révélé la présence d’une grande diversité d haplotypes différents, suggérant la présence d’une
métapopulation (Bucklin et al. 1997; Radulovici et al. 2009). Il est donc crucial de se
demander si les populations des différentes especes de krill présentes dans le Saint-Laurent
sont autosuffisantes pour se maintenir et combien il en existe. Pour répondre a cette question,
il serait important de réaliser une étude pour définir la structure génétique des populations

des trois especes de krill dans ’EGSL et leur interconnectivité avec d’autres systémes. Le
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but de ce travail serait de définir si le systéme Saint-Laurent, ou du moins certaines des
régions qui le composent représentent un puits ou une source pour chacune des trois especes,
et ainsi si la coexistence résulte principalement d’une ségrégation de leur niche écologique
ou alors est due aux processus stochastiques de dispersion. Ces connaissances sont cruciales
pour identifier les changements de variabilité naturelle, sachant que les populations de krill
dans I’EGSL fluctuent au fil des années sans pour autant montrer de tendance a long terme
(Savenkoff et al. 2017). Pour ce faire, il faudrait mettre en place un échantillonnage a deux
¢échelles spatiales distinctes. Une premicre échelle locale doit étre mise en place afin de
définir la structure au sein des différentes régions de I’EGSL. Cette derniere pourrait se baser
sur les nombreux échantillonnages réalisés annuellement lors du programme de monitorage
de la zone Atlantique pour tenir compte de ’hétérogénéité spatio-temporelle du systéme
Saint-Laurent. Une deuxi¢me échelle régionale, plus large, incluant les régions de I’océan
Atlantique Nord devrait permettre quant a elle de déduire la connectivité entre les systémes.
Par ailleurs, il serait également important d’utiliser simultanément des marqueurs présentant
différentes vitesses de mutations (p. ex., ADNmt COI et microsatellites) pour détecter
d’éventuelles lignées profondes au sein de chaque espeéce et définir les différentes
populations et leurs interconnectivités (p. ex., Hanski et al. 2004 ; Hui et al. 2017 ; Jackson
2017). Ces informations sur le paysage génétique des différentes especes de krill pourraient
étre couplées avec les principales caractéristiques environnementales afin d’identifier les
mécanismes responsables de possibles zones « sources » ou « puits » (p. ex., patron global de

circulation ; Foll & Gaggiotti 2006).

Variabilité interindividuelle et résilience

En écologie des communautés, la notion de variabilité interindividuelle est une
thématique de recherche dont la popularité n’a cessé de croitre ces derniéres années (p. ex.,
Clutton-Brock & Albon 1982 ; Feder et al. 1987 ; Forsman & Wennersten 2016 ; Lesmerises
& St. Laurent 2017). Cette thématique reste majoritairement cantonnée a I’écologie terrestre.

Peu d’études a ce jour se sont intéressées a cette variabilité en milieu marin, et plus



137

particulierement aux communautés zooplanctoniques (p. ex., Hairston et al. 2001 ; Reed et
al. 2011 ; Pond et al. 2012 ; Yampolsky et al. 2014 ; Senior et al. 2015). La variabilité
interindividuelle peut étre définie comme la persistance au sein d’une méme population de
réponses biologiques distinctes face a une perturbation donnée, et est souvent assimilée a de
la plasticité phénotypique (West-Eberhard 1989). En accord avec I’hypothése de la variation
de la niche (lib. de «niche variation hypothesis » ; Bolnick et al. 2007), le maintien d’une
variabilité interindividuelle dépendrait du niveau de compétition intraspécifique pour les
ressources clés. Plus cette derniére serait forte, plus 1’on assisterait a 1’émergence de
comportements individuels différents (Dewitt et al. 1998 ; Padilla & Savedo 2013), voir
«marginaux » (c.-a-d., en dehors de la plage comportementale de la population ; Bolnick et
al. 2007). A Iintérieur d’une population « généraliste », les individus vont avoir tendance a
montrer des comportements « spécialistes » pour limiter la compétition interindividuelle (ou
intraspécifique), tout en maintenant leurs valeurs adaptatives (Swanson et al. 2003 ;
Svanbick & Bolnick 2007). Tel que mentionné précédemment, pour qu’il y ait coexistence
stable entre plusieurs especes, il faut que la compétition intraspecificique soit supérieure a la
compétition interspécifique pour les ressources clés (Chesson 2000 ; Chase & Leibold 2003).
La coexistence favoriserait la compétition intraspécifique, donc le maintien d’une large plage
de variabilité interindividuelle au sein d’une population donnée. Ceci étant d’autant plus vrai
chez les especes qui présentent des comportements agrégatifs et chez qui la compétition
intraspécifique est souvent trés marquée (p. ex., Ward et al. 2006). Néanmoins, le maintien
de la variabilité interindividuelle suggere que différentes stratégies permettent un succes
reproducteur suffisant dans des conditions environnementales similaires (Dall et al. 2004 ;
Smith et Blumstein 2008 ; Reed et al. 2010). Ce faisant, la présence d’une large plage de
variabilit¢ permet une meilleure résistance et résilience de la population face aux
perturbations (Reed et al. 2010 ; Merild & Henry 2014), et peut donc, s’avérer cruciale dans
un contexte de changements environnementaux, tant spatialement que temporellement (Reed
et al. 2011 ; Oney et al. 2013 ; Bestion et al. 2015). Chez le krill, il a ét¢ montré via
I’utilisation de modeles numériques que I’ajout de variabilité interindividuelle conduisait a

une augmentation des performances globales de la population, et ce indépendamment des
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conditions environnementales (Benkort et al. in prep.). Bien que cela n’ait pas été beaucoup
discuté dans les chapitres 1 a 3, I’analyse des comportements trophiques a permis de mettre
en évidence la présence d’une large variabilité interindividuelle chez les trois espéces de krill
présentes dans I’EGSL. De plus, I’analyse de la dispersion des réponses trophiques lors du
suivi spatial (chapitre 2) a révélé que les individus de M. norvegica présentaient une plus
faible gamme de comportements que 7. inermis, lorsque ces derniers étaient soumis a des
variations des conditions environnementales. De méme, les fortes variations observées entre
les différents réplicas dans les expériences des réponses fonctionnelles des taux d’ingestions
suggerent que les individus d’une méme espece ont la capacité d’exploiter différemment un
méme environnement trophique. L’existence d’une large plage de variabilité
interindividuelle pourrait ainsi étre I'un des mécanismes clés permettant le succes du krill
dans des environnements trés hétérogenes. Il est crucial dans le contexte actuel de
changements globaux de quantifier et de tester le role de I’hétérogénéité spatio-temporelle
des habitats, mais aussi I’effet de la coexistence sur la variabilité interindividuelle. D’un autre
coté, les diminutions de tailles des niches isotopiques observées en fonction des saisons
(chapitre 1) indiquent quant a eux une spécialisation du comportement de 1’ensemble de la
population. Bien qu’une large gamme de réponses persiste dans une population, les individus
sont susceptibles d’adapter leur réponse comportementale en fonction des conditions
environnementales. Il serait également important de déterminer le temps de latence suite a la
présence d’une perturbation pour induire une diversification ou une spécialisation du
comportement des individus et voir si cette derniére permet la présence de comportements
dit « marginaux » (c.a.d., en dehors de la plage comportementale de la population. Ces
informations permettraient de mieux appréhender la résilience des communautés de krill face
a une possible modification de leur environnement que ce soit via des perturbations

anthropiques ou les forgages naturels.

Finalement, on pourrait conclure ce travail en disant que le krill représente un modele
d’étude idéal non pas seulement pour tester des concepts et autres hypotheses théoriques vis-
a-vis de I’écologie des communautés, mais aussi pour permettre d’entre voir les potentiels

futurs dans le contexte actuel des changements globaux.
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ANNEXES 1

Table 9 : Liste non exhaustive d’acides gras marqueurs trophiques. EPA = acide
eicosapentanoique; ARA = acide arachidonique; DHA = acide docosahexaenoique. AGS
= acide gras saturé. Modifi¢ de Cabrol (2013).

Acides gras marqueurs trophiques Références
Volkman et al. (1989); Viso & Marty (1993); Napolitano et al. (1997); Budge &

16:1n7
" Parrish (1998); Kharlamenko et al. (1995); Biandolino et al. (2008)
. 16:1n7+18:1n7 Graeve et al. (2001); Nelson et al. (2001); Auel et al. (2002)
Diatomés
16:4n1 Napolitano et al. (1997)
20:5n3 (EPA) Kharlamenko et al. (1995); Napolitano et al. (1997); Pond et al. (1998); Jaschinski et
al, (2011)
18:4n3 Napolitano et al. (1997); Budge & Parrish (1998); Dalsgaard et al, (2003);
’ Biandolino et al. (2008)
Dinnoflagéllés 20:4n6 (ARA) Wilson et al. (2010)
22:6n3 (DHA) Budge & Parrish (1998); Dalsgaard et al, (2003); Wilson et al. (2010)
16:1/16:0 Cripps et al. (1999); Nelson et al. (2001); Auel et al. (2002); Wilson et al. (2010)
Diatomés vs Dinnoflagéllés 20:5n3/22:6n3 Nelson et al. (2001); Phleger et al. (2002); Auel et al. (2002); Richoux & Froneman
' ' (2008)
Protistes 18:1n9 Chu et al. 2008
18:1n9 Cabrol et al. 2018
, ) Sargent & Henderson (1986); Fraser et al. 1989; Kattner et al. (2003); Alfaro et al.
Copépodes 20:1 (2006); Wilson et al. (2010)
22:1 Wilson et al. (2010)
Calanus spp. vs 18:1n9 / £20:1+322:1 Cabrol et al. 2018

Pseudocalanus spp.

Budge & Parrish (1998); Budge et al. (2001); Meziane et al. (1997, 2006); Richoux

id branché
acices gras branches & Froneman (2008)

Bactérie 16:1n7 Wakeham (1995); Desvilettes et al. (1997)
18:1n7 Kharlamenko et al. (1995); Budge & Parrish (1998); Meziane & Tsuchiya, (2000);
' Meziane et al. (2006); Jaschinski et al. (2011)
. . 18:2n6 Napolitano et al. (1997)
Matiéres terrigénes
18:2n6 +18:3n3 (> 2.5) Budge & Parrish (1998); Budge et al. (2001)
_ 14:0, 14 :1, 18:0 et 18:1 Freites et al. (2002
Détritus
14:0, 16:0 et 18:0 Perry et al. (1979); Galap et al. (1999)
> 240 Desvilettes et al. (1997); Meziane & Tsuchiya (2000); Meziane et al. (2006); Perez
' et al. 2013
Plantes vasculaires 18:3n3 Desvilettes et al. (1997); Richoux & Froneman (2008)
18:1n9 Richoux & Froneman (2008); Kelly et al. (2012)
18:1n9 Falk-Petersen et al. (1998, 2002); Cripps & Atkinson (2000); Nelson et al.
’ (2001); Phleger et al. (2002)
Régime alimentaire 18:1n9/18:1n7 Graeve et al. (1997); Auel et al. (2002)
carnivore 20:01 Falk-Petersen et al. (1998, 2002)
(£20:1+222:1) / (EPA+ Cabrol et al. 2018

DHA)
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