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Résumé
La biodiversité des foraminifères benthiques relève d’un processus dynamique qui se traduit par la variation du nombre d’espèces au 
gré des fluctuations des paramètres physico-chimiques et paléoécologiques des eaux marines, influencés par la circulation thermoha-
line, elle-même liée aux changements climatiques. La nouvelle approche basée sur l’analyse quantitative et la répartition spatio-tem-
porelle des quatre ensembles : Endobenthique Calcitique (EnC), Endobenthique Agglutiné (EnA), Epibenthique Agglutiné (EpA) et 
Epibenthique Calcitique (EpC), des coupes Zumaya en Espagne et Kharrouba en Tunisie confirme avec plus de précision l’impact du 
réchauffement climatique global IETM (Initial Eocene Thermal Maximum) marquant la limite Paléocène/Eocène. Leur nouvelle réor-
ganisation, à l’Eocène inférieur, est expliquée soit par la dissolution des tests calcitiques due à l’acidité des eaux, soit par la migration 
des espèces à test agglutiné relativement épargné par cette dissolution. 
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Abstract
Benthic foraminifera and climate change at the Paleocene/Eocene boundary. New approach. - In the past as in present, climate 
changes are considered as major factors inducing physico-chemical parameters fluctuations of marine environment : acidity, oxygen-
ation, nutrient intake. The disturbance of these parameters affects the benthic foraminiferal biodiversity in view of their extreme sensi-
tivity. In this context, what are signatures of the global warming IETM (Initial Eocene Thermal Maximum) which marks the Paleocene/
Eocene boundary on the behaviour of benthic foraminifera at Kharrouba (Tunisia) and Zumaya (Spain) sections ?
Quantitative analysis of all combined benthic foraminifera species in each section (Kharrouba and Zumaya) shows a brutal drop of spe-
cific richness, a signal of global warming impact. This upsetting is observed, not only on specific richness, but also on taxa distribution 
within sediments : Endobenthic Calcareous (EnC) and Endobenthic Agglutinated (EnA) ; and at their surfaces : Epibenthic Agglutinated 
(EpA) and Epibenthic Calcareous (EpC). 
Considered separately, the analysis of these four assemblages is a new approach allowing to better understanding the behaviour of 
benthic foraminiferal during the global warming (IETM) of the Paleocene-Eocene transition. Despite the Epibenthic percentage change 
is done in opposite way for Kharrouba and Zumaya sections, the percentages of Epibenthic Calcareous (EpC) and Epibenthic Aggluti-
nated (EpA), considered separately, show a different reality. These two groups vary in same way at both sections. 
In contrast, the endobenthic behaviour is more complex. The variation of Endobenthic Calcareous (EnC) is done in the same direction 
in the two sections, showing a decrease in their frequency. But, for Endobenthic Agglutinated (EnA), the frequency varies in opposite 
way. For the Zumaya section they were up 36.65%, while in the Kharrouba section shows a slight decrease of 3.22%.
The new reorganization of these four groups at lower Eocene is explained either by massive extinctions mainly for calcareous species 
and dissolution of their tests ; either by a passive dispersal of agglutinated species which are spared of the test dissolution. The preca
riousness of calcarous tests (into the sediments as at their surface) gives them quality as a best indicator of ocean acidification for the 
North Atlantic (Zumaya) and the Tethyan Ocean (Kharrouba). The increase of acidity is probably due to limitation of thermohaline 
circulation during global warming (IETM) in northern of Atlantic Ocean causing a much stronger corrosion to calcareous tests.
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1. INTRODUCTION

Les crises biologiques se traduisent par des bouleverse
ments de la biodiversité survenus au cours des temps 
géologiques, notamment dans les environnements 
marins. Ces bouleversements se manifestent au niveau 
de la structure et du comportement des peuplements et 
permettent de saisir l’impact des événements globaux 
responsables. Les extinctions massives et les renouvel-
lements de la microfaune connus sont souvent associés 
à des phases de changements climatiques. Les forami-
nifères (Loeblich & Tappan, 1964 ; Arenillas & Molina, 
2000 ; Zili, 2010), les nannofossiles calcaires (Tremolada 
& Bralower, 2004) et les ostracodes (Steineck & Thomas, 
1996 ; Bouab, 1992 ; Guernet & Molina, 1997 ; Speijer 
& Morsi, 2002) figurent parmi les groupes les plus sen-
sibles à ces changements caractérisés par l’installation de 
l’anoxie dans les océans (Kaminski & Gradstein, 2005 ; 
Turgeon & Creaser, 2008 ; Flögela et al., 2011). 
Au Cénozoïque, une crise semblable marque la limite 
Paléocène/Eocène (P/E) ainsi que la base de l’inter-
valle du réchauffement climatique global IETM (Initial 
Eocene Thermal Maximum). Liée à l’installation d’envi-
ronnements marins acides et anoxiques (Zachos et al., 
2005 ; Alegret et al., 2009), cette crise est associée à une 
extinction massive d’espèces de foraminifères benthiques 
connue sous le terme BFEE : Benthic Foraminifera 
Extinction Event (Thomas, 1989 ; Ortiz, 1995 ; Thomas 
& Shackleton, 1996 ; Ortiz, 2006 ; Aubry et al., 2007 ; 
Zili, 2013). Certaines espèces présentent une réduction 
de leurs tailles comme Tappanina selmensis (Cushman) 
ou Nuttallides truempyi (Nuttall) (Kaiho et al., 2006 ; 
Takeda & Kaiho, 2007 ; Zili, 2010). A l’inverse, les fora-
minifères planctoniques ont connu un renouvellement de 
leurs associations avec apparition de nouvelles espèces 
telle que Acarinina sibaiyaensis (El Naggar) considérée 
comme un marqueur de la première zone de l’Eocène 
inférieur E1 (Arenillas, 1996 ; Arenillas & Molina, 2000 ; 
Zili et al., 2008, 2009, 2012). 

Dans ce contexte, quelles sont les signatures du réchauf-
fement climatique IETM de la limite Paléocène/Eocène 
sur le comportement des différents assemblages de fora-
minifères benthiques dans les coupes Zumaya et Khar-
rouba ?

2. MATÉRIEL ET MÉTHODES

Pour étudier le comportement des foraminifères ben-
thiques de l’intervalle du passage Paléocène-Eocène 
à l’échelle régionale, nous avons choisi deux coupes 
situées à différentes latitudes (Fig. 1). La première coupe 
Zumaya est située au nord de l’Espagne (aux coordon-
nées géographiques : 42°18’10’’ N et 02°15’05’’ W), elle 
représente la bordure orientale de l’océan Atlantique. 
Dans cette coupe, les dépôts de l’intervalle du passage 
Paléocène-Eocène sont représentés par des niveaux argi-
leux de couleur rougeâtre. La deuxième coupe Kharrouba 
est située au nord de la Tunisie (aux coordonnées géo-
graphiques : 36°46’26’’ N 10°11’34’’ E), elle représente 
la bordure sud de l’océan téthysien. Dans cette coupe, 
le Thanétien est représenté par des niveaux argileux à 
marneux de couleur sombre formant la partie terminale 
de la Formation El Haria indiquant un environnement 
de dépôt de type bathyal (Zili, 2010). L’Eocène débute 
par des niveaux de marnes gris-clair, devenant de plus 
en plus dures vers le haut. Dans les deux coupes, les 
foraminifères sont assez abondants et diversifiés avec 
un état de conservation variable selon les niveaux. Les 
foraminifères benthiques sont étudiés sous leurs formes 
dégagées après un traitement par les méthodes micropa-
léontologiques standards (Zili, 2010). Les foraminifères 
benthiques obtenus sont ensuite triés et classés en quatre 
groupes : Endobenthique agglutinée (EnA), Endoben-
thique Calcitique (EnC), Epibenthique Agglutiné (EpA) 
et Epibenthique Calcitique (EpC). Pour étudier le com-
portement de ces quatre morphogroupes nous avons 
adopté une démarche analytique qui consiste à calculer 
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Fig. 1 :	 Localisation des coupes étudiées. A : à l’actuel. B : reconstitution paléogéographique de l’intervalle du passage Paléocène–
Eocène (Alegret & Ortiz, 2006, modifiée). La coupe stratotype de Dababya est donnée pour comparaison.
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et à comparer les pourcentages de ces différents morpho-
types avant et après la limite P/E dans les deux coupes 
Zumaya et Kharrouba.

3. ANALYSE QUANTITATIVE

L’analyse quantitative des deux coupes Zumaya et Khar-
rouba permet de suivre l’évolution de la richesse spéci-
fique des foraminifères benthiques et leurs diversités et 
de déceler le comportement conjoint des Agglutinés et 
des Acarinina. La Figure 2a,e montre une chute de la 
richesse spécifique des foraminifères benthiques, toutes 
espèces confondues, au tout début de l’Eocène inférieur 
dans les deux coupes. L’indice de α-Fisher, traduisant la 
diversité, s’annule dans les deux coupes aussi (Fig. 2b, f). 
La fréquence des tests agglutinés (Fig. 2c, g) et les 
espèces appartenant au genre Acarinina (foraminifère 
planctonique) augmentent brusquement (Fig. 2d, h), don-
nant un double pic : AApeak. 

4. ANALYSE DES ASSEMBLAGES

L’analyse des différents assemblages, considérés sépa-
rément, permet une meilleure appréciation du compor-
tement des foraminifères benthiques à l’intérieur des 
sédiments ainsi qu’à leur surface (Kaiho et al., 2006 ; 
Alegret et al., 2005 ; Zili, 2010).

Au Paléocène terminal, dans les deux coupes Kharrouba 
et Zumaya, les foraminifères endobenthiques et épiben-
thiques sont de même ordre en terme quantitatif avec une 
légère prédominance des endobenthiques (Tab. 1). 
Plus tard, à l’Eocène inférieur, Zumaya livre des endoben-
thiques toujours dominants, avec une légère augmenta-
tion (de 6,21%) par rapport au Paléocène terminal. Alors 
que dans la coupe Kharrouba, ce sont les épibenthiques 
qui deviennent dominants. Les endobenthiques, quant à 
eux, diminuent de 15,11 % (Tab. 1). 
Comment expliquer ces changements divergents en 
terme de pourcentage des endobenthiques et des épiben-
thiques à l’Eocène inférieur de Kharrouba ?
Une analyse comparative détaillée et fractionnée effec-
tuée sur les foraminifères benthiques s’est révélée une 
bonne approche pour saisir cette variation d’apparence 
contradictoire dans la coupe Kharrouba : 
-	 Concernant les épibenthiques : 
	 Bien que le Tableau 1 indique que l’évolution des pour-

centages de ce groupe s’effectue en sens inverse dans 
les deux coupes, le Tableau 2 montre une réalité autre. 
Le comportement et le pourcentage des épibenthiques 
calcaires et des épibenthiques agglutinés, considérés 
séparément, varient dans le même sens dans les deux 
coupes.

-	 Concernant les endobenthiques : 
	 Au cours du passage Paléocène–Eocène, le comporte-

ment de ce groupe s’avère plus complexe. Le Tableau 
2 montre que la variation des endobenthiques à test cal-
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Fig. 2 :	 Analyse quantitative de différents indices dans les coupes Zumaya et Kharrouba. IETM : Initial Eocene Thermal Maximum. 
AApeak : Acarinina-Agglutinés peak. A/C : Agglutinés/Calcitiques, 1 : Zili et al., 2009. 2 : Alegret et al., 2009. 3 : Arenillas & 
Molina, 2000. 4 : Zili, 2010.



116 L. Zili, B. Bouab & M. El Wartiti

caire se fait dans le même sens pour les deux coupes. 
Ils expriment une baisse de fréquence, qui est plus pro-
noncée dans la coupe de Zumaya.

	 Par contre, la fréquence des endobenthiques à test 
agglutiné varie en sens opposé : dans la coupe Zumaya, 
ils augmentent de 36,65%, alors que dans la coupe 
Kharrouba, ils présentent une légère diminution de 
3,22%. 

5. INTERPRÉTATION ET DISCUSSION

5.1. Influence du réchauffement climatique
sur la richesse spécifique

La chute brutale de la richesse spécifique observée dans 
les coupes de Zumaya et Kharrouba rappelle celle enre-
gistrée dans la coupe Dababya en Egypte (Fig. 1). Dans 
cette dernière, Alegret et al. (2005) signalent une diminu-
tion brutale des foraminifères benthiques, tant à l’échelle 
générique que spécifique, qui se traduit par une extinc-
tion de nombreuses espèces. Parmi celles-ci figurent 
Stensioeina beccariiformis (White), Aragonia velascoen-

sis (Cushman) et Angulogavellinella avnimelechi (Reiss) 
qui n’ont pas été identifiées au-delà de l’intervalle IETM, 
ni en Egypte (Speijer, 1994 ; Alegret et al., 2005 ; Aubry 
et al., 2007), ni en Espagne (Ortiz, 1995 ; Zili et al., 
2009 ; Zili, 2010), ni en Tunisie (Zili et al., 2008 ; Zili, 
2010). D’autres travaux effectués dans les forages DSDP 
(Deep Sea Drilling Project) et ODP (Ocean Drilling Pro-
gram) (Tjalsma & Lohmann, 1983 ; Thomas & Shackle-
ton, 1996) aboutissent aux mêmes résultats. 
Dans la coupe de Zumaya, les foraminifères sont repré-
sentés seulement par quelques spécimens mal conservés. 
Par contre, dans la coupe Kharrouba, la diminution du 
nombre d’espèces des foraminifères benthiques n’est pas 
aussi importante qu’à Zumaya (Fig. 2a, e) bien que l’in-
dice de diversité α-Fisher soit faible dans les deux coupes 
(Fig. 2b, f). Parmi les espèces à test calcitique qui n’ont 
pas été identifiées au-delà de l’intervalle IETM dans la 
coupe Kharrouba : Aragonia velascoensis, Astacolus 
ovatus, Cibicidoides mundula, Cibicidoides proprius et 
Stensioeina beccariiformis (Zili 2010). Pour expliquer 
cette différence, deux hypothèses peuvent être envisa-
gées :

Tableau 1 :	 Pourcentage des endobenthiques (habitant dans les sédiments) et des épibenthiques (habitant en surface des sédiments) 
dans les coupes Zumaya et Kharrouba.

Coupe Zumaya Kharrouba

Age
Assemblage 
(en %)

Paléocène
supérieur

Eocène
inférieur

Paléocène
supérieur

Eocène
inférieur

Epibenthique 47.68 41.49 (ê6,19) 42.33 57.45 (é 15,12)

Endobenthique 52.31 58.52 (é6,21) 57.67 42.56 (ê15,11)

Tableau 2 :	 Tableau comparatif du comportement des quatre assemblages de Foraminifères benthiques dans les coupes de Kharrouba 
et de Zumaya.

Coupe Zumaya Kharrouba
Age

Assemblage 
(en %)

Paléocène
supérieur

Eocène
inférieur

Paléocène
supérieur

Eocène
inférieur

Epibenthique Calcitique (EpC)
41,39 6,30 È 33,33 15,96È

È 35,09 È 17,37

Epibenthique Agglutiné (EpA)
6,29 35,19Ç 9,00 41,49Ç

Ç 28,90 Ç 32,49

Endobenthique Calcitique 
(EnC)

33,77 3,33 È 47,00 35,11È

È 30,44 È 11,89

Endobenthique Agglutiné 
(EnA)

18,54 55,19Ç 10,67 7,45 È

Ç 36,65 È3,22
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- Elévation de la température des eaux
Marqué par une anomalie isotopique négative δ13C (Tho-
mas & Shackleton, 1996) et une augmentation de la kao-
linite dans les sédiments, l’intervalle du réchauffement 
climatique IETM s’inscrit dans une phase climatique 
humide avec une élévation de la température de 5 à 8 
°C pendant une courte durée affectant les eaux marines 
profondes et superficielles (Katz et al., 1999 ; Norris 
& Röhl, 1999 ; Röhl et al., 2000 ; Zachos et al., 2001 ; 
Karoui-Yaakoub et al., 2011). Néanmoins, dans de telles 
conditions, l’élévation de la température des eaux pro-
fondes n’est pas uniforme dans ces deux coupes : elle est 
plus brutale dans l’océan atlantique nord en Espagne que 
dans l’océan téthysien en Tunisie (Fig.  1B). En consé-
quence, la chute de la richesse spécifique et l’extinction 
des espèces sont plus prononcées en Espagne (Fig. 2a, e). 
De plus, cette augmentation de température paraît favo-
rable à l’épanouissement de certains genres de forami-
nifères planctoniques vivant en surface des eaux, tels 
que les Acarinina (Fig. 2d, h) notamment Acarinina 
sibaiyaensis (El Naggar) marqueur de la limite P/E (Are-
nillas et al., 1999 ; Zili, 2010). 

- Augmentation de l’acidité
Le réchauffement des eaux océaniques ne peut pas être 
l’unique responsable de la désorganisation des associa-
tions de foraminifères. Un fait important est à signa-
ler : les environnements marins représentent le siège 
d’une infinité d’interactions entre les paramètres phy-
sico-chimiques en particulier l’acidité. Cette dernière, 
lorsqu’elle augmente, contribue également à la désorga-
nisation de la richesse spécifique.
La chute du rapport Agglutiné/Calcitique (A/C) dans les 
coupes Zumaya et Kharrouba (Fig. 2 c,g) correspond à 
une forte diminution du pourcentage en test calcitiques, 
contrairement aux tests agglutinés qui sont peu sensibles 
aux phénomènes de dissolution. Ce résultat est en accord 
avec celui de Zachos et al. (2005) qui ont montré une 
forte baisse du pH et d’énormes quantités de carbonates 
dissouts dans les eaux océaniques à l’Eocène inférieur. 
Plus encore, l’analyse des tests calcitiques, dans les deux 
coupes, montre une dégradation de leur état de conserva-
tion s’étendant sur tout un intervalle : un intervalle de dis-
solution totale dans la coupe de Zumaya et un intervalle 
de dissolution partielle dans la coupe Kharrouba (Fig. 2). 
De tels intervalles de dissolution ont été aussi signalés 
dans d’autres coupes au sud de l’Espagne (Ortiz, 1995 ; 
Zili, 2010) et en Egypte (Alegret et al., 2005). La forte 
diminution des tests calcitiques serait donc une consé-
quence de leurs dissolutions suite à cette baisse du pH 
des eaux océaniques.
A cet égard, nous pensons que le degré d’acidité n’est pas 
uniforme dans les eaux, il varie d’une région à l’autre, 
comme d’ailleurs pour la température. En effet, dans la 
coupe Kharrouba, située dans la partie médiane de l’océan 
téthysien, certes, les tests calcitiques sont mal conservés 
et à paroi fragile, la dissolution n’est pas totale, marquant 

un intervalle de dissolution partielle (Fig. 2). Par contre, 
dans la coupe de Zumaya, situé au nord de l’océan atlan-
tique, la dissolution est totale (Fig. 2). 
Certains auteurs avancent l’hypothèse d’une augmen-
tation de l’hydrothermalisme dans l’océan Atlantique 
nord associé à une activité tectonique intense liée à son 
ouverture (Molina et al., 1994 ; Leon-Rodriguez & Dic-
kens, 2010 ; Zili, 2010). Cette hypothèse appuie davan-
tage celle préposée par Zachos et al. (2005) concernant 
la libération d’énormes quantités de méthane responsable 
de l’acidification des eaux océaniques et l’augmentation 
de leurs températures. Par contre, en Egypte située dans 
l’océan téthysien (coupe de Gebel Aweina), Charisi & 
Schmitz (1995) parlent d’une stabilité du rapport stron-
tium isotopique (87Sr/86Sr) suggérant une faible interac-
tion diagénétique et une absence de l’activité tectonique 
et hydrothermale pendant l’intervalle du passage Paléo-
cène-Eocène. C’est ainsi que dans l’océan téthysien les 
eaux sont moins acides que dans l’océan Atlantique. 
Ce résultat pertinent consolide nos interprétations pour 
expliquer le degré de dissolution partielle avec une faible 
corrosivité dans l’océan téthysien (Tunisie) et totale dans 
l’océan atlantique (Zumaya). 
Ainsi, compte tenu de ce qui précède, nous pouvons 
conclure que l’augmentation de la température et l’aci-
dité des eaux, au cours du réchauffement climatique 
IETM, jouent un rôle important dans la diminution de 
la richesse spécifique des foraminifères benthiques dans 
deux coupes Zumaya et Kharrouba. Néanmoins, cette 
diminution n’est pas la même dans ces deux coupes étant 
donné que l’évolution des paramètres physico-chimiques, 
notamment la température et l’acidité des eaux ainsi que 
les interactions biologiques, ne sont pas les mêmes.

5.2. Influence du réchauffement climatique
sur les associations

La grande diversité des foraminifères benthiques rend 
l’étude de leurs associations plus complexe. De nom-
breuses espèces sont des formes opportunistes. Elles sont 
capables de s’adapter aux conditions disponibles et ont 
ainsi la capacité d’être cosmopolites (large répartition 
géographique). Généralement, ces espèces opportunistes, 
quelque soit la nature de leur test (si c’est calcitique, p. ex. 
Lenticulina, Nodosaria, Dentalina, ou si c’est agglutiné, 
p. ex. Dorothia, Gaudryina, Ammodiscus), ou leur mode 
de vie (si c’est epiobenthique, p. ex. Cibicidoides, Rzeha-
kina, Repmanina ou si c’est endobenthique, p. ex. Cassi-
dulina, Oolina, Tritaxia) ne sont pas bien étudiées et ne 
peuvent pas être considérées comme des bio-marqueurs 
fiables. 
L’analyse fractionnée des foraminifères benthiques et 
leur réorganisation selon deux critères considérés simul-
tanément, à savoir le mode de vie (endobenthiques/
épibenthiques) et la nature du test (agglutinés/calci-
tiques) s’est révélée efficace pour exprimer le véritable 
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comportement des foraminifères benthiques et leurs 
associations. Cette nouvelle approche, proposée dans ce 
travail, permet d’examiner en détail le comportement de 
quatre assemblages : EnC, EnA, EpC, EpA, y compris les 
espèces opportunistes, en tenant compte de leur évolu-
tion spatio-temporelle au cours de la limite Paléocène/
Eocène (Tab. 2).

- Evolution de la structure verticale
Cette structure verticale vise à étudier l’évolution des fora-
minifères benthiques en se basant uniquement sur leurs 
modes de vie : les épibenthiques et les endobenthiques. 
Dans ce sens, les travaux antérieurs ont montré que les 
endobenthiques, toutes espèces confondues, deviennent 
dominants au cours du réchauffement climatique IETM 
(Ortiz, 1995 ; Alegret et al., 2005, 2009). De nombreux 
auteurs expliquent cette abondance par un accroissement 
du flux organique et des nutriments dans les sédiments 
(Kaminski et al., 1995 ; Alegret et al., 2009) ; d’autres par 
l’installation des environnements à oxygène minimum 
(Ernst et al., 2006). Or seules certaines espèces endoben-
thiques à test agglutiné (comme les Haplophragmoides 
et les Recurvoides) ou à test calcitique (Bulimina spp., 
Nuttallides truempyi et Cassidulina spp.) enregistrent de 
tels comportements. Ces paramètres, l’accroissement du 
flux organique et des nutriments, le faible taux d’oxy-
génation, ne peuvent pas expliquer à eux seuls l’évolu-
tion de la structure verticale dans l’intervalle du passage 
Paléocène-Eocène. Dans la coupe Zumaya (Tab. 1), les 
endobenthiques enregistrent une augmentation (d’envi-
ron 6%) contrairement aux épibenthiques dont la dimi-
nution est de même ordre. Dans la coupe Kharrouba, 
des tendances inverses et renforcées (de l’ordre de 15%) 
sont enregistrées aussi bien chez les endobenthiques que 
les épibenthiques, reflétant vraisemblablement un cer-
tain changement plus brutal dans l’océan téthysien. Ce 
résultat peut avoir une relation avec l’hypothèse relative 
au changement de la circulation océanique dans l’océan 
téthysien dans l’intervalle du passage Paléocène-Eocène 
(Kaminski & Gradstein, 2005 ; Karoui-Yaakoub, 2006 ; 
Katz et al., 2001 ; Killops et al., 2000) qui instaure d’une 
manière indirecte de nouvelles répartitions des foramini-
fères benthiques différentes de l’océan atlantique (Fig. 3). 

- Evolution de la structure horizontale
La structure horizontale vise à étudier l’évolution des 
foraminifères benthiques selon la nature des tests : les 
calcitiques et les agglutinés. Les travaux antérieurs 
tenant en compte l’analyse taphonomique ont mis en évi-
dence une dissolution des tests calcitiques (toute forme 
confondue : endobenthique et épibenthique) au cours de 
l’intervalle IETM (Karoui-Yaakoub, 2006 ; Alegret et al., 
2009). Néanmoins, l’étude de l’évolution de la structure 
horizontale des tests calcitiques, vivant en surface des 
sédiments, fournit des informations supplémentaires sur 
leurs comportements spatio-temporels matérialisés par 
une baisse des tests calcitiques dans les deux coupes. 

Cette baisse est plus sévère à Zumaya (Tab. 2). Les eaux 
déjà acides dans l’océan Atlantique, en cours d’ouverture, 
sont devenues encore plus acides lors du réchauffement 
climatique, provoquant la dissolution quasi totale des 
tests calcitiques (Zachos et al., 2005 ; Zili et al., 2009). 
De manière concomitante, l’évolution de la structure 
horizontale des tests calcitiques, vivant dans les sédi
ments, indique également une diminution plus sévère de 
ces tests à Zumaya. L’infiltration des eaux plus acides 
dans les sédiments de l’océan Atlantique entraîne une 
dissolution également plus accentuée des endobenthiques 
calcitiques (30,44% à Zumaya) que dans l’océan téthy-
sien (ouvert sur l’océan indien) où se trouve la coupe de 
Kharrouba (Tab. 2). 
L’évolution de la structure horizontale des tests agglu-
tinés se manifeste autrement. D’une manière générale, 
ils deviennent brutalement très abondants avec une 
augmentation simultanée des Acarinina à la limite P/E. 
Cette double augmentation a été désignée sous le terme 
AApeak (Zili et al., 2009). Usuellement, le calcul du 
pourcentage des agglutinés prend en compte l’ensemble 
des endobenthiques et des épibenthiques. Notre approche 
permet de mieux saisir l’évolution de la structure hori-
zontale de ces deux formes séparément, en particulier les 
endobenthiques agglutinées. 
Dans les sédiments, bien que certains genres endoben-
thiques comme Karrerulina deviennent dominant dans 
les deux coupes au passage Paléocène-Eocène (Kaminski 
& Gradstein, 2005 ; Alegret et al., 2009 ; Zili & Zagh-
bib-Turki, 2010), l’ensemble des endobenthiques agglu-
tinés de la coupe Kharrouba diminue (d’environ 3%) au 
lieu d’augmenter comme à Zumaya (Tab. 2). Vu que les 
agglutinés ne dépendent pas de l’effet des eaux acides 
comme les calcitiques, la dispersion passive (Kaminski, 
1985 ; Alve & Goldstein, 2003) paraît probable pour 
expliquer ce faible pourcentage des endobenthiques 
agglutinés dans la coupe Kharrouba. 
L’analyse de l’évolution des deux structures verticale 
et horizontale des foraminifères benthiques au cours 
de l’intervalle IETM indique que le comportement des 
quatre ensembles (EnC, EnA, EpC, EpA) diffère selon les 
deux coupes face aux changements des paramètres phy-
sico-chimiques, tant à l’intérieur des sédiments qu’à leur 
surface (Fig. 3). Contrairement à l’océan Atlantique en 
cours d’ouverture, les eaux du domaine téthysien étaient 
plus diluées et donc pas assez corrosives pour dissoudre 
la totalité des tests calcitiques tant dans les sédiments 
qu’à leur surface. L’oxygénation et le flux des matières 
organiques à l’intérieur de ces sédiments, éléments indis-
pensables pour la survie des foraminifères benthiques, 
jouent un rôle significatif dans l’évolution de la distribu-
tion des tests agglutinés dans ces sédiments. Néanmoins, 
le facteur acidité joue un rôle encore plus important que 
l’oxygénation et le flux des matières organiques (Alegret 
et al., 2009) pour expliquer le comportement des forami-
nifères benthiques à test calcitique au cours du réchauffe-
ment climatique global de la limite P/E.
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6. CONCLUSION

Considérés séparément, les différents ensembles de fora-
minifères benthiques définis, à savoir les épibenthiques 
calcitiques (EpC), les épibenthiques agglutinés (EpA), 
les endobenthiques calcitiques (EnC) et les endoben-
thiques agglutinés (EnA) permettent une bonne approche 
pour mettre en évidence l’incidence du réchauffement 
climatique marquant la limite Paléocène/Eocène IETM. 
La variation brutale des pourcentages de ces quatre 
groupes est enregistrée tant dans l’océan de l’Atlantique 
nord (Zumaya) que dans l’océan téthysien (Kharrouba). 
Toutefois, la réponse de ces foraminifères benthiques n’y 
est pas uniforme et pour cause : l’élévation de la tempé-
rature des eaux océaniques profondes ainsi que l’aug-
mentation de leur acidité sont plus brutales dans l’océan 
Atlantique nord que dans l’océan téthysien. Dans ce der-
nier, les tests calcitiques sont partiellement dissouts, alors 
que l’océan atlantique enregistre leur dissolution totale. 
La circulation océanique, jouant un rôle important dans 

la dilution des eaux marines, est limitée dans l’océan 
Atlantique, provoquant une corrosion plus importante 
des tests calcitiques. 
Simultanément, elle agit sur la dispersion passive des 
espèces endobenthiques à test agglutiné, épargnées par 
la dissolution, entraînant une diminution de leur abon-
dance dans les sédiments de Kharrouba contrairement à 
Zumaya.
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