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AVANT PROPQOS

La these présentée ici concerne principalement le rdle des interactions proie-prédateur
dans I’écologie de la reproduction des oiseaux de rivage (limicoles) nichant dans I’ Arctique.
La thése consiste en une introduction générale (chapitre 1), suivie par quatre chapitres qui
présentent les résultats principaux de mes travaux de doctorat, et finalement, une discussion
générale. Ces quatre chapitres qui constituent le corps de cette thése sont présentés sous
formes d’articles scientifiques rédigés en langue anglaise. Ils sont soit déja publiés dans une
revue scientifique (chapitres 2 et 5), soit préts a soumettre en vue de publication dans une
revue scientifique (chapitres 3 et 4). Méme si je suis 1’auteur principal de chacun de ces
articles scientifiques, ceux-ci sont aussi 1’aboutissement d’une collaboration avec plusieurs
coauteurs dont les contributions sont présentées ici. L’étude qui est présentée dans le
deuxieme chapitre a été publié dans la revue «Jounal of Field Ornithology» avec Joél Béty,
mon directeur de thése, en coauteur. L’étude a été congue par J. Béty et moi-méme. J’ai
récolté et analysé les données et écrit le manuscrit qui a été finalement révisé par J. Béty.
L’étude présentée au troisiéme chapitre a été congue par J. Béty et moi-méme. Les données
relatives aux renards arctiques et aux lemmings ont été fourni par Dominique Berteaux et
Gilles Gauthier. J’ai récolté les données concernant les limicoles, analysé les données et
rédigé le manuscrit qui a été révisé par tous les coauteurs (D. Berteaux, G. Gauthier, et J.
Béty). L’étude décrite dans le quatrieme chapitre a été congu par moi-méme. J’ai récolté et
analysé les données et rédigé le manuscrit ensuite révisé par tous les coauteurs (D. Berteaux,
G. Gauthier, et J. Béty). Comme pour le précédent chapitre, les données relatives aux renards
arctiques et aux lemmings proviennent des travaux réalisés par D. Berteaux et G. Gauthier.
Le cinquiéme et dernier chapitre est une combinaison de deux articles scientifiques (une lettre
et une réponse a une critique aux méme lettre) publiés dans la revue «Science» avec Paul
A.Smith, Erica Nol, Jean-Louis Martin, Ken F. Abraham, H. Grant Gilchrist, R. 1. Guy
Morrison et J. Béty. Ce chapitre représente la contribution majeure de la thése. L’étude a
été congue par P.A. Smith, J. Béty et moi-méme. L’effort collaboratif a travers les différents
sites d’études a été coordonné par P.A. Smith et moi-méme (récoltes des données historiques,
rédaction, révision et dissémination des protocoles, et envoie de matériels). Les données

relatives aux nids artificiels ont été fourni par K. F. Abraham pour 1’Tle Akimiski, NU, par E.



Nol pour Churchill, MB, par P. A. Smith et H. G. Gilchrist pour I’Ile Southampton, NU, et
I’Ile Coats, NU, par J.-L. Martin pour I’Ile du Prince Charles, NU, par J. Béty et moi-méme
pour I’ile Bylot, NU, et R. I. G. Morrison pour le site d’Alert sur I’Ile d’Ellesmere, NU. J’ai
organisé et analysé les données et écrit le manuscrit qui a été finalement révisé par tous les
coauteurs. J’ai écrit la réponse a une critique du premier article (qui fait partie de la
discussion du chapitre concernant 1’utilité des nids artificiels) et tous les autres auteurs ont

contribué aux révisions.

En tant des remerciements, premiérement je voudrais remercier mon professeur, Dr.
Jo€l Béty. Je le remercie pour I’encadrement qu’il m’a offert tout au long de mon doctorat et
pour avoir eu assez foi en moi pour m’inviter a travailler dans sa premicre équipe d’étudiants
gradués. Je le remercie spécifiquement pour son attitude «tout est possible, sky is the limit»,
qui m’a donné la liberté de réaliser mes études a une plus grande échelle que prévue. Je
remercie également Dominique Berteaux qui a joué le rbdle de co-superviseur,
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garde» méthodologique et statistique en permanence, méme quand je ne voulais pas savoir

mes erreurs...

Ce travail n’aurait pas pu avoir été réalisé sans des heures et des heures sur le terrain.
Je remercie mes assistants de terrain qui m’ont aidée a récolter les données nécessaires pour
ce doctorat, notamment (par ordre alphabétique): Emilie D’Astous, Auréliec Bourbeau-
Lemieux, Ludovic Jolicoeur, Benoit Laliberté, Jean-Francois Lamarre, Léonie Mercier,
Daniel Ootoova, Martin Patenaude-Monette, Francois Rousseu et Leslie Qangug. Je

remercie également tous les autres étudiants ou assistants a Bylot entre 2005 et 2009 qui nous



ont aidés avec nos travaux. Pour leurs critiques constructives sur les articles et lec
présentations, je remercie tout le monde du laboratoire Béty-Berteaux de 2005 & 2009. Merci
aussi a Alain Caron qui a toujours été la pour vérifier mes statistiques. Je remercie Elise
Bolduc et Marie-Christine Cadieux de m’avoir aidée avec les traductions de 1’anglais au
francais, et aussi Elise Bolduc et Sandra Lai pour avoir eu la patience de corriger toutes mes

fautes de francais.

Je remercie surtout les organismes subventionnaires pour leur aide financiére et
logistique essentielles pour la réalisation de ce doctorat : 1’Agence Parcs Canada, le
Programme canadien de 1’Année polaire internationale, le Programme du plateau continental
polaire, la Fondation canadienne pour I’innovation, la Fondation de 'UQAR, le Centre
d’Etudes Nordiques, The W. Garfield Weston Foundation, les Fonds de recherche sur la
nature et les technologies (FQRNT), le Programme de stages en recherche nordique du
Conseil de recherches en sciences naturelles et en génie du Canada (CRSNG), le Programme
de formation scientifique dans le nord du Ministére des affaires indiennes et du Nord Canada,
le Programme des chaires de recherche du Canada (CRSNG), le Nunavut Wildlife

Management Board, I’Université du Québec a Rimouski et I’Université Laval.

Méme si je me sens chanceuse d’avoir eu une expérience exceptionnelle pendant ces 5
années, comme pour tous les étudiants au doctorat, il y a toujours des périodes de stress. J’ai
cependant la chance d’avoir de bons amis pour me faire passer au travers de ces moments. Je
remercie Diane Leclerc et sa famille, qui m’ont accueillie chaleureusement dans mes
premicres années & Rimouski, Peter, Marie et Alexander Fast qui m’ont bien nourrie et
divertie du début a la fin du doctorat, et bien sir, ma colocataire de la maison d’excellence,
Joannie Ferland, qui m’a donné plein d’énergie! Je remercie également toute ma famille.
Méme si j’étais loin de vous, et que vous ne saviez pas trop ce que je faisais, vous avez
toujours été la pour me soutenir et me donner de vraies vacances hors du travail. C’est
vraiment vous qui m’avez permis de me rendre jusqu’ici! Finalement, c’est au cours de mon
doctorat que j’ai rencontré la personne qui m’a donné le plus de support et d’amour pendant
toutes ces années d’études, mon fiancé, Cedrik. Merci pour toute ton aide, académique et
personnelle, je n’aurais pas pu me rendre a ces derniéres phrases de remerciements sans toi.

Allons finir nos doctorats, nous marier et faire de la science ensemble!



TABLE OF CONTENTS

AVANT PROPOS ...ttt ettt b bbbttt sttt nb bt iii
TABLE OF CONTENTS ..ottt sttt bbb Vi
LIST OF TABLES ... .ottt bbbttt nn e viii
LIST OF FIGURES ..ottt sttt na et ane st e nne e e anes iX
RESUME ...ttt ettt sttt an st an et a s st st sn e Xi
AB ST RACT .ttt sttt e st e st e s e et e e te et e s R et et et et e ReeRe R e tenrentenret et eneas Xiii
INTRODUCTION ET CADRE THEORIQUE .......oooveveeeeeeeeeceeee e 1
Les interactions PrédateurS-PrOI€S. ........ccoeouierireririerieie ettt 1
Les interactions prédateurs-proies dans I’ ATCHQUE. ......cvieveirerierierieieeese e se e seeesaereas 5
Les populations d’oiseaux de rivage dans I’ ATCHIQUE ..........cererverrerieiieinisene e 6
ODbJeCtifs €t NYPOLNESES. .....cviieiiiieiiiee ettt 8
N L1« A< 10 1a ST 11
Les oiseaux de rivage a 1'T1e BYIOt..........cvivevevernresssesesseesesseesesissessssssesssseesesssssessesssssensons 13
LY i g oo (o] FoT o L= USRI 15
Plan des chapitres de 18 tNESE..........cuiiiiriiieee e 17
Partie | Effets de ’abondance de proies alternatives sur la prédation des nids d’oiseaux de
11vage A I’EChelle 10CALE ......cuveiiieiiie e 21
CHAPTER | EFFECT OF CAMERA-MONITORING ON SURVIVAL RATES OF
HIGH-ARCTIC SHOREBIRD NESTS........ooiiiiiisiiise st enens 22
I N 41 T OSSPSR 23
2 11 £ [1Tox 1 o] o PSSO SSRPRRPN 24
1.3 MBENOMS. ...ttt e et ne e ere s 25
1L RESUIES ...ttt ettt R et et e et neenenre s 29
1.5 DIISCUSSION ...ttt ettt sttt b e bt ae b et et e s e s ebeeseebesbesbesse e e e eneanennearens 33
CHAPTER Il PREDATOR-MEDIATED COMPETITION BETWEEN LEMMINGS

AND SHOREBIRDS: A TEST OF THE ALTERNATIVE PREY HYPOTHESIS .............. 37
p N 0] 1 o SR 38
pZ 2 | )€ [T o] o SR 39
pZ IV 1= 1 o o SR 41
2.4 RESUIES......ee ettt ettt ettt ettt e Re b nre et e et nre e 46

2.0 DISCUSSION ...ttt ettt e e et e ettt e e et e e e et e eeeeeeee et eeeeeeeeesaetnaeeeeeeeseannneeenessnananes 53



vii

CHAPTER 1l PREDATOR-MEDIATED INTERACTIONS BETWEEN PREFERRED,
ALTERNATIVE AND INCIDENTAL PREY: EXPERIMENTAL EVIDENCE FOR
HIERARCHICAL INTERACTIONS IN THE ARCTIC TUNDRA AND

CONSERVATION IMPLICATIONS THEREOF .......ccociiiiiiiteeeecese e 58
TR a1 1 ot SRRSO 59
072 111 oo L1044 o) o USSP 60
TR I8 1Y/ 1 oo SR UPTRORN 62
S RESUITS ...ttt ettt e te st nreere e tenRe e aenteeneenreereenee s 66
3.5 DHISCUSSION ...ttt ettt ettt et s e s te et e e s se e s e e sbeeseeseeeteesteseeeseenbesneeeesbeaneeneeeseensens 70
Partie 11 Variation du risque de predation des nids d’oiseaux rivage a grande echelle

spatiale dans I  ATCHQUE. .......covieeieieeiee ettt ne e nn e 75
CHAPTER IV LOWER PREDATION RISK FOR MIGRATORY BIRDS AT HIGH
LATITUDES. ..o ottt ettt bbbt b et s et s et nesnene st eneenens 76
A o111 - Tod OSSR 77
A Va1 oo [ Tod o] o OSSR 78
e Y/ a0 T TSRS 79
N LT PSRRI 81
O B oW1 o o PSR 84
4.6 Response to a critique on the use of artificial NESS .........cccovvviviviviciiie e, 85
Chapter V DISCUSSION ..ottt 87
Partie | Effets de ’abondance de proies alternatives sur la prédation des nids d’oiseaux

de rivage @ ’Echelle 10Cale. ........uiviiiiiiiii e 88
5.1 Identification des PréUatBUIS ...........ciiiieie ettt re e 88
5.2 L’hypotheése des proies alteINatiVes .........ccivreereriieiiiirie s 90
5.3 L’hypothése des proies alternatives hiérarchiques........ccooceeveeiieiiiiienieese e 92
Partie 11 Variation de risque de predation des nids d’oiseaux de rivage a grande echelle
spatiale dans IParCtiqUe . .........oiuiiiieiieeii ettt 94
5.4 Les tendances latitudinales dans le risque de predation.............cccoceeveriiiienieniiie e 94
LSRRI 0o o To] 131 (o] o SRR USTROR 95

BIBLIOGRAPHIE ... ..o s 98



LIST OF TABLES

Table 1.1 Proportion of successful nests (success/total) by treatment, year, and species

(Baird’s and White-rumped SANAPIPETS). ....ccveiveiveieieieiesese st 29
Table 1.2 Relative importance of predators for artificial and real shorebird nests

(predators not identified with certainty are noted in parentheses). ........cccocvvvvevevvciieneseenenn, 32
Table 2.1 Sample size of nests used in real shorebird nest survival analyses at Site 1........... 50
Table 2.2 Model selection results per species for the 3 a-priori models............ccocvevevveiennne 51

Table 4.1 Detailed summary of artificial nest monitoring protocols for each study site. ....... 80



LIST OF FIGURES

Figure 0.1 lllustration de la synchronie entre les cycles de la taille de population des proies
et des prédateurs au travers du temps telle que décrite par le modéle de Lotka-Volterra......... 2

Figure 0.2 lllustration de la réponse fonctionnelle du prédateur. Avec une réponse
fonctionnelle de Type I, le nombre de proies consommeées par un prédateur augmente avec
I’abondance de proies (relation linéaire). En présence d’une réponse de Type Il, le nombre
de proies consommeées par prédateur atteint une asymptote pour une haute densité de proies,
di a une contrainte imposée par le temps de manipulation/ingestion d’une proie par un
prédateur. Lors d’une réponse de Type III, le taux de consommation de proies par prédateur
est limité a la faible abondance, mais quand 1’abondance augmente, la consommation de
proie par prédateur augmente jusqu’a rejoindre une réponse de Type Il .....c.ccceeviiriiinnnennn 2

Figure 0.3 Représentation graphique d’un changement de préférence pour les proies
alternative quand 1’abondance des proies préféré est bas. Quand I’abondance de la proie
préférée augmente, le risque de prédation sur les proies alternatives diminue donc moins

des proies alternatives sont consommeées par le prédateur. .........c.ococeveeeeve i cicnie e, 4

Figure 0.4 Site d’étude: I’Tle Bylot, NU, (73°08°N, 80°00°N) au nord de I’ile Baffin, NU. .. 11
Figure 0.5 a) Bécasseaux de Baird et b) bécasseaux a croupion blanc a I’ile Bylot, NU. ...... 14

Figure 1.1 Survival probabilities for artificial nests with and without cameras in 2006 and
2008 (N = 20 per treatment per year). The number of nests that survived past the end of
the experiment is indicated at day 8 for each of the survival curves. ..........ccccceevvevevviivinene. 30

Figure 1.2 Daily nest survival of Baird’s and white-rumped sandpiper nests monitored in
2006 and 2007, with and without cameras. Sample sizes are provided above each estimate. 31

Figure 1.3 Photos of confirmed predators of artificial nests, glaucous gull (A), arctic fox

(B) and long-tailed jaeger (C), taken at 5 m, and a photo of the only confirmed predator of
real nests, arctic fox (D), taken at 15 m. In photos B and D, the fox’s snout is located
AIFECHIY 1N T8 NMEST. ... bbb 33

Figure 2.1 A) Index of lemming abundance based on snap trap data at Site 1 (closed circle)
and Site 2 (open circle). B) Minimum number of adult arctic fox/100km2 within Site 1

(black bar) and Site 2 (gray bar) and the minimum number of breeding adult avian
predators/100km2 at Site 1 (closed circle) and Site 2 (OpPen Circle)........coooovevvenereieieninins 47

Figure 2.2Kaplan-Meier survival curves (+ SE) for Site 1 and Site 2. Curves are provided
per year with the abundance of lemmings (N per 100 TN) for each curve in the legend. ...... 49

Figure 2.3 Model of daily nest survival (solid line) + 95% CI (dotted lines) derived from

the top model for Baird’s sandpiper (A) and white-rumped sandpiper (B). Annual

estimates of daily nest survival (£ 95% CI) on which the models, are based are also

Provided fOr @aCH SPECIES. .......e ettt 52

Figure 3.1 Fox sightings over a 72 hour period based on motion triggered camera monitoring
within artificial nest quadrats of varying goose nest density in 2008. ............cccocvovevenennne. 67



Figure 3.2 Kaplan-Meier survival probabilities over 12 exposure days for artificial
shorebird nests placed in quadrats of varying goose nest density (nests per hectare) in
2007 (A; high lemming abundance), 2008 (B; high but declining lemming abundance)
and in 2009 (C; low lemming abundance). Each data point on the curve represents the
Kaplan-Meier survival estimate at time t (+ SE), which provides the probability that a
nest will survive past time t. Data are grouped by intervals of 2.5 goose nests per hectare
(0=0t02.4,25=251t04.9,5=5t0 7.4 etc.) up to 10 nests per hectare after which data
are grouped by interval of 5 goose nests per hectare (10 = 10 to 14.9, 15 = 15t0 19.9 etc).
The sample size (n) presented in the legend indicates the number of nests used to generate
the graphed survival curves (to ease visual interpretation), whereas in all statistical
analyses, survival curves for all 10 quadrats each year are based on n=4 nests. ............c....... 70

Figure 4.1 Average latitudinal decrease in predation risk and map of the shorebird

breeding sites where artificial nests were monitored. The decrease in predation risk (3.6 %
per degree relative to the southernmost site, Akimiski Island) is indicated at 5 degree
intervals on the latitudinal scale to the right. ... 82

Figure 4.2 Kaplan-Meier survival probabilities over 9 exposure days for artificial nests by
site for all years during early (A) and late (B) shorebird incubation periods. Each data

point on the curve represents the Kaplan-Meier survival estimate at time t (+ SEM), which
provides the probability that a nest will survive past time t. Survival probabilities are

based upon 2 to 4 years of data per site (see Table 5.1 for details)........c.ccccvveveiiiivincinennn, 83

Figure 4.3 Mean failure time in days (+ SEM) for depredated artificial nests by latitude

for all years during early (open circle) and late (closed circle) shorebird incubation periods.
Mean failure time is the mean number of days until depredation for failed nests. Low mean
failure times indicate rapid nest loss (high predation risk). Each data point is based upon 2

to 4 years of data per site (see Table 5.1 for details). Overlapping data points for Bylot

Island (73 degrees N) have been offset by £ 0.2 AEQIEES. .....cccvvveieieieeieie e 84



RESUME

L’hypothese des proies alternatives suggeére que la réponse fonctionnelle et numérique
des prédateurs a la fluctuation des populations de proies influence le risque de prédation
annuel sur d'autres proies comme les ceufs d'oiseaux. Dans certains systémes du Haut-
Arctique caractérisés par des populations cycliques de lemmings, le comportement de
changement de préférence des prédateurs a été mis en lien avec les fluctuations observées
chez des populations d'oiseaux co-existantes. Le but général de cette these était d'étudier les
effets en cascade des interactions prédateur-proie sur une proie alternative, les ceufs d'oiseaux
de rivage. Les deux principaux objectifs étaient 1) d'étudier les effets de I’abondance de
proies préférées (lemmings) et de proies alternatives (oies), sur les tendances temporelles et
spatiales du risque de prédation et de la survie des nids d'oiseaux de rivage, et 2) d'investiguer
les tendances spatiales du risque de prédation a grande échelle dans I'Arctique canadien. Pour
atteindre ces objectifs, des données sur le risque de prédation (mesuré a 1’aide de nids
artificiels) et sur la survie des nids d'oiseaux de rivage (mesurée avec les nids naturels) ont
été recueillies sur une période de 5 ans a I'fle Bylot (Nunavut). Des données sur l'identité et
Iactivité des prédateurs (par caméra) ainsi que I’abondance des prédateurs (renard arctique)
et I’abondance des proies alternatives (lemmings et oies) ont également été recueillies. Pour
caractériser les tendances a grande échelle spatiale, le risque de prédation sur des nids
artificiels a été mesuré a 7 sites le long d'un gradient latitudinal de 3350 km dans I'Arctique
canadien.

A IMle Bylot, les caméras de surveillance ont révélé que le renard arctique est le
principal prédateur des ceufs dans les nids artificiels de méme que dans les véritables nids
d’oiseaux de rivage. Les données récoltées sur une période de 5 ans ont démontré un effet
négatif significatif de I'abondance de lemmings sur le risque de prédation. Les probabilités
de survie des nids artificiels étaient quant a elles reliées négativement a ’abondance de
renards mais, positivement a 1’abondance d’oiseaux prédateurs. De méme, le meilleur facteur
expliquant les variations interannuelles de la survie journaliére des nids d’oiseaux de rivage
était I'abondance de lemmings. En effet, la survie des nids fut plus basse dans les années de
faible abondance de lemmings. Les risques de prédation des nids d’oiseaux de rivage dans
une colonie d'oies étaient positivement reliés a la densité de nids d'oies. Toutefois cette
relation était forte et significative seulement I’année de faible abondance de lemmings, soit
une augmentation de prés de 600% quand la densité de nids d’oies est passée de 0 a 24 nids
par hectare. Puisque nous avons confirmé que le renard arctique est un prédateur commun des
lemmings, des ceufs d'oies et des ceufs d'oiseaux de rivage, ces données supportent
I’hypothése d’effets en cascade de I'abondance des proies préférées et alternatives sur le
risque de prédation de proies accidentelles comme les oiseaux de rivage. En ce qui a trait au
risque de prédation a plus grande échelle spatiale, nous avons observé une diminution
significative du risque de prédation avec la latitude, ce qui indique que les oiseaux qui
migrent plus vers le nord peuvent bénéficier d’avantages en termes de reproduction sous la
forme d’une diminution du risque de prédation des nids. Sur la base de ces résultats, le risque
de prédation semble jouer, & plusieurs échelles spatiales, un réle central dans I'écologie de la
reproduction des oiseaux de rivage nichant dans I'Arctique. Les recherches futures devraient
étudier les mécanismes qui relient les interactions trophiques des proies préférées,
alternatives et accidentelles a 1’échelle locale avec les tendances a grande échelle spatiale du
risque de prédation sur les oiseaux nichant dans I'Arctique.
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ABSTRACT

The Alternative Prey Hypothesis suggests that the functional and numerical response
of predators to fluctuating prey populations results in variation in annual predation pressure
on alternative prey such as bird eggs. In some high-arctic systems, characterized by cyclic
micro-rodent populations, predator switching behaviour has been implicated in driving
fluctuations in co-existing bird populations. On Bylot Island, Nunavut, a numerical and
functional response of arctic fox to their preferred lemming prey affects the breeding output
of alternative prey (goose eggs) and an aggregative numerical response of predators has been
documented in areas of high goose nesting density. The purpose of this thesis was to
investigate the cascading effects of these predator-prey interactions on a third incidental prey
species, shorebird eggs. The two main objectives were 1) to investigate the effects of
preferred (lemming) and alternative prey (geese) abundance on temporal and spatial patterns
in predation risk and nest survival of shorebirds on Bylot Island, and 2) to investigate large
scale spatial trends in predation risk across the Arctic. To meet these objectives, data on
predation risk (measured via artificial nests) and nest survival of shorebirds (measured via
real nests) were collected over a period of 5 years on Bylot Island. Data on predator
identification and activity (via camera) along with predator (arctic fox) and alternative prey
(lemmings and geese) abundance were also collected. To investigate large scale patterns in
predation risk, artificial nests were monitored at 7 sites along a 3350km latitudinal gradient in
the eastern Canadian Arctic.

On Bylot Island, camera monitoring revealed the arctic fox as the primary predator of
both real and artificial shorebird eggs. Over a period of 5 years, lemming abundance had a
significant negative effect on predation risk. Survival probabilities of artificial nests were
also negatively related to fox abundance but positively associated with the abundance of
breeding avian predators, likely due to predator exclusion by avian predators. Models of
daily nest survival for real nests also indicated that inter-annual variation in nest survival was
best explained by lemming abundance, not by predator abundance. Spatial variation in
predation risk on shorebirds within vicinity of a large goose colony varied with goose nest
density, with predation risk increasing by over 600% when goose nest density increased from
0 to 24 nests per hectare, but only in years of low lemming abundance. Having confirmed the
arctic fox as a shared predator of lemmings, goose eggs and shorebird eggs, these data
provide evidence of cascading effects of preferred and alternative prey abundance on
predation risk for incidental prey such as shorebird eggs. When predation risk was measured
at a larger spatial scale, a significant decrease in predation risk with latitude was documented,
providing evidence that birds migrating farther north may acquire reproductive benefits in the
form of lower nest predation risk. Based on these results, predation risk appears to play a
central role in the reproductive ecology of arctic-nesting shorebirds at several spatial scales.
Future research should investigate mechanisms linking local scale trophic interactions
between preferred, alternative and incidental prey with large scale latitudinal trends in
predation risk on arctic-nesting birds.

Keywords: predation risk, alternative prey, shorebirds, geese, lemmings



INTRODUCTION ET CADRE THEORIQUE

LES INTERACTIONS PREDATEURS-PROIES.

L’abondance et la distribution des organismes dans 1’environnement sont déterminées
par une multitude de facteurs abiotiques tels que le climat et les nutriments, et biotiques, soit
les interactions avec d’autres organismes, tels les prédateurs, les proies ou les compétiteurs
inter- et intra-spécifiques. Historiquement, le domaine de 1’écologie des communautés était
dominé par les études sur la compétition, mais plus récemment, la prédation a trouvé sa place
comme mécanisme alternatif et ‘compétitif’ qui contribue significativement a expliquer
I’assemblage des espéces dans une communauté (Chase et al., 2002 ; Chesson & Kuang,
2008). 1l y a plus de 80 ans que Lotka et Volterra (Lotka, 1920, 1925 ; Volterra, 1926) ont
présenté les équations théoriques pour expliquer I’effet direct de la prédation sur la
dynamique des populations des prédateurs et des proies et les cycles de populations qui
peuvent en découler (Figure 0.1). Depuis, quelques études a long terme, comme celle sur les
cycles de population des lievres et des lynx dans la forét boréale du Canada (Elton &
Nicholson, 1942), nous ont fourni les données empiriques pour supporter en partie les
modeéles théoriques qui expliquent la dynamique de ces interactions. Avec sa démonstration
de la réponse fonctionnelle des prédateurs (Holling, 1959), défini par la relation entre le
nombre de proies consommées par un prédateur et la densité de proies (Figure 0.2), Holling a
pavé la route pour de futures recherches expliquant la stabilité de ces cycles (Murdoch, 1969
; Oaten & Murdoch, 1975) de méme que leurs implications pour des proies alternatives (Holt,
1977).
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Figure 0.1 Illustration de la synchronie entre les cycles de la taille de population des proies et
des prédateurs au travers du temps telle que décrite par le modéle de Lotka-Volterra.
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Figure 0.2 Illustration de la réponse fonctionnelle du prédateur. Avec une réponse
fonctionnelle de Type I, le nombre de proies consommées par un prédateur augmente avec
I’abondance de proies (relation linéaire). En présence d’une réponse de Type II, le nombre
de proies consommeées par prédateur atteint une asymptote pour une haute densité de proies,
di a une contrainte imposée par le temps de manipulation/ingestion d’une proie par un
prédateur. Lors d’une réponse de Type III, le taux de consommation de proies par prédateur
est limité a la faible abondance, mais quand 1’abondance augmente, la consommation de
proie par prédateur augmente jusqu’a rejoindre une réponse de Type I1.



La théorie d’approvisionnement optimal (Charnov, 1976) suggére que lorsqu’un
prédateur est confronté a deux types de proies, il devrait maximiser la consommation des
proies de plus haute qualité et plus faciles a capturer afin de maximiser la valeur
nutritionnelle tout en réduisant les colts énergétiques de capture (Macarthur & Pianka, 1966).
Si deux proies ont une valeur nutritive et un codt de capture égaux, le facteur déterminant le
choix sera la densité relative des deux types de proies. Les prédateurs se concentreront sur la
proie de densité la plus élevée, jusqu'a ce que la densité de cette proie passe en dessous d’un
certain seuil. Passé ce cap, le prédateur devrait préférer 1’autre proie alternative (Figure 0.3;
Murdoch, 1969). L’hypothése des proies alternatives est en grande partic basée sur ce
comportement de changement de préférence des prédateurs. Par définition, le changement de
préférence signifie que quand I’abondance d’une proie augmente, le prédateur va augmenter
son taux de consommation de cette proie de maniére disproportionnée et encourir une
réponse fonctionnelle (Murdoch, 1969 ; Oaten & Murdoch, 1975). L’effet de changement de
préférence pour une proie alternative est amplifié quand le prédateur a une forte réponse
numérique a la proie préférée (la relation entre la taille de population des prédateurs et
I’abondance des proies) et peut méme engendrer des cycles dans les populations de proies
alternatives (Béty et al., 2002 ; L. G. Underhill, 1993 ; Summers, Underhill &
Syroechkovski, 1998).

Méme en I’absence de changement de préférence, les cycles prédateurs-proies peuvent
avoir un effet sur des proies alternatives. Quand il y a une forte réponse numérique de la part
des prédateurs face aux proies préférées, la prédation sur d’autres proies qui sont seulement
trouvées de facon accidentelle peut augmenter a cause de cet accroissement de I’activité des
prédateurs (Crabtree & Wolfe, 1988 ; Vickery, Hunter & Wells, 1992). Une proie
accidentelle est une proie qui ne fait pas 1’objet d’une recherche dirigée de la part d’un
prédateur (Vickery, Hunter & Wells, 1992). Les proies accidentelles constituent souvent une
petite proportion dans le régime alimentaire des prédateurs est n’influencent pas la croissance
des populations de prédateurs. Par contre, une augmentation des populations de prédateurs,
soit réelle soit par agrégation, peut augmenter le risque de prédation sur les populations de
proies accidentelles (Holt & Kotler, 1987). S’il est assez sévére, un risque de prédation élevé
peut générer 1’exclusion spatiale (extinction locale; Holt, 1984) des proies accidentelles et

changer la composition des communautés (Holt & Lawton, 1994).
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Figure 0.3 Représentation graphique d’un changement de préférence pour les proies
alternative quand 1’abondance des proies préféré est bas. Quand I’abondance de la proie
préférée augmente, le risque de prédation sur les proies alternatives diminue donc moins des
proies alternatives sont consommées par le prédateur.

Il est évident que les effets directs de la prédation, comme la mortalité, peuvent
influencer fortement les paramétres démographiques de base comme la survie des adultes et
le recrutement des jeunes pour tous les types des proies (préférées, alternatives,
accidentelles). Nous avons dorénavant de bons outils pour quantifier ces paramétres (Cutler
& Swann, 1999 ; Juillet et al., 2010 ; Lebreton et al., 1992) et les études empiriques sur les
effets directs de la prédation augmentent (Fondell et al., 2008 ; Smith & Wilson, 2010 ;
Stenzel et al., 2007). Par contre, il existe aussi des effets non-mortels de la prédation. Ces
effets sont moins évidents, mais peuvent avoir une influence tout aussi importante sur
I’abondance et la distribution des organismes. Les effets non-mortels de la prédation
s’expriment souvent par le biais du comportement des individus, principalement les
comportements anti-prédateurs ou la sélection d’habitats sans prédateurs (Jeffries & Lawton,
1984 ; Schmidt, 2004). En influengant la sélection d’habitat a plusieurs échelles (Cresswell,
Lind & Quinn, 2010) les comportements anti-prédateurs peuvent influencer la structure des
communautés. Cette these vise a examiner les effets directs et indirects de la prédation sur

une communauté d’oiseaux de rivage nichant dans 1’ Arctique. Spécifiquement, j’examine les



relations entre la variation interannuelle du risque de prédation et de I’abondance d’autres
proies sur la survie des nids a fine échelle dans le Haut-Arctique canadien. A plus grande
échelle, j’examine I’importance du risque de prédation sur la sélection d’habitat de

reproduction des migrateurs de longue distance nichant dans I’ Arctique canadien.

LES INTERACTIONS PREDATEURS-PROIES DANS L’ARCTIQUE.

Avec 1 a 3 mois par année sans lumiere du jour, une période de couverture de neige
qui dure de 6 & 10 mois, et des températures qui atteignent les —70 C, il n’est pas étonnant que
la biodiversité de la faune arctique soit relativement simple en comparaison a d’autres
écosystéemes dans le monde. Seulement une trentaine d’espéces peuvent vivre dans ces
habitats terrestres toute 1’année (Pielou, 1994). Pendant la courte saison estivale, la
biodiversit¢ faunique augmente considérablement avec 1’émergence des insectes et
I’immigration temporaire des oiseaux migrateurs qui viennent pendant quelques mois pour
nicher. Méme pendant cette recrudescence de biodiversité au cours de 1’été, le nombre
potentiel d’interaction prédateurs-proies est encore beaucoup plus bas que dans les
environnements du sud. C’est pour cette raison que 1’écosystéme arctique est idéal pour
étudier les interactions prédateurs-proies. Les prédateurs sont peu abondants, souvent
spécialisés sur les populations cycliques de petits rongeurs ou, alternativement, sur les ceufs
d’oiseaux. Dans 1I’Arctique canadien, le renard arctique (Alopex lagopus) est un des
principaux prédateurs de la toundra (Angerbjorn, Tannerfeldt & Erlinge, 1999 ; Béty et al.,
2002). Leurs proies principales sont les lemmings (Careau et al., 2008 ; Elmhagen et al.,
2000) qui présentent des cycles d’abondance de 3 a 5 ans (Gruyer, Gauthier & Berteaux,
2008). Dans les années de faible abondance de lemmings, les oiseaux qui nichent en
abondance pendant 1’été fournissent une proie alternative sous forme d’ceufs (Careau et al.,
2008 ; Giroux, 2007).

La toundra arctique fournit ainsi un excellent laboratoire naturel pour tester les
prédictions des théories des interactions prédateurs-proies. Mais, dans le contexte des

changements globaux, ce laboratoire est en pleine mutation. Les proies de I’Arctique sont



bien adaptées au climat sévére, mais semblent assez susceptibles aux changements
climatiques. Pour la reproduction, les populations de lemming sont dépendantes d’une bonne
couverture de neige pendant I’hiver (Stenseth & Ims, 1993) et les oiseaux nicheurs sont
dépendant du court, mais fort, pic d’abondance de nourriture (soit les plantes ou les insectes)
disponible pendant 1I’été. D’un point de vue pratique, ou dans une perspective de
conservation, une compréhension des interactions prédateurs-proies dans les environnements
arctiques est critique dans le contexte du réchauffement planétaire. Les scénarios de
changements de température globale prédisent un réchauffement de 1.4 a 5.8 °C dans les 100
prochaines années, mais on anticipe que la magnitude de ces changements sera beaucoup plus
grande dans les régions polaires ou les températures pourraient augmenter de 4 a 7 °C (ACIA
2004). Méme avec les changements modérés que nous connaissons maintenant, des
exemples des effets sur la dynamique des populations prédateurs-proies ont été documentés.
Aux niveaux des mammifeéres, la diversité de la communauté de prédateurs augmente dd,
entre autre, a I’expansion spatiale de la distribution du renard roux dans 1’ Arctique (Hickling
et al., 2006 ; Tannerfeldt, EImhagen & Angerbjorn, 2002). L’activité des prédateurs peut
augmenter autant au niveau temporel qu’au niveau spatial. Avec un retrait de la glace de mer
de plus en plus hatif, ’ours polaire, principalement un prédateur marin, passe plus de temps
sur la toundra et la fréquence de destruction des colonies d’oiseaux de mer a augmenté depuis
20 ans (Smith et al., 2010a). Au niveau des proies, il y a des évidences quant au fait que les
cycles des lemmings sont présentement en train de s’effondrer (Gilg, Sittler & Hanski, 2009 ;
Kausrud et al., 2008). Pour les oiseaux, ’amélioration du climat pendant 1’ét¢ semble
faciliter la reproduction pour quelques especes comme les grandes oies de neiges (Dickey,
Gauthier & Cadieux, 2008 ; Morrissette et al., 2010) avec des populations qui connaissent de
fortes croissances. Pour d’autres especes d’oiseaux dont les populations sont en déclin,
comme les oiseaux de rivage, les répercussions des changements dans I’ Arctique sont moins

optimistes (Pearce-Higgins et al., 2009).
LES POPULATIONS D’OISEAUX DE RIVAGE DANS L’ARCTIQUE
Les oiseaux de rivage forment une composante importante de la biodiversité de

I'Arctique, avec environ 50 especes qui nichent dans toute la région circumpolaire arctique

chaque été (Meltofte et al., 2007b). Au Canada, la toundra arctique est un lieu de



reproduction essentiel pour 42 especes d'oiseaux de rivage qui se déplacent le long de
plusieurs voies de migration différentes a partir des sites d’hivernage a l'est jusqu'a la mer de
Wadden, dans le nord de I'Europe, ou méme aussi loin au sud que Terre de feu en Argentine
(Morrison, 1984). Malgré une forte abondance d'oiseaux de rivage dans tout I'Arctique, les
densités de couples nicheurs sont généralement faibles. Ainsi des efforts considérables sont
nécessaires pour évaluer systématiquement l'abondance locale des oiseaux nicheurs. En
conséquence, il existe peu d'études qui ont été menées sur une période de temps suffisamment
longue pour fournir des estimations démographiques issues du suivi de populations
reproductrices d'oiseaux de rivage dans I'Arctique (Gratto-Trevor, Johnston & Pepper, 1998 ;
Pattie, 1990). Une grande partie des données sur les tendances actuelles des oiseaux de rivage
nichant dans I’Arctique sont basées sur des observations effectuées pendant la migration ou
sur les aires d'hivernage (Howe, Geissler & Harrington, 1989 ; Morrison et al., 2000). Les
guelques études qui ont fourni des tendances locales sur les aires de reproduction ont indiqué
que les populations reproductrices de plusieurs espéces ont diminué entre les années 1970 et
le milieu des années 1990 (Gratto-Trevor, Johnston & Pepper, 1998 ; Hitchcock & Gratto-
Trevor, 1997 ; Pattie, 1990). Bien que I'évaluation la plus récente des populations nicheuses
suggere que les estimations antérieures puissent avoir €té sous-estimées (Bart & Smith,
2010), les tendances disponibles pour les populations nichant dans I'Arctique ont été
conformes a celles trouvées pour les populations pendant la migration, mais ces derniéres ont
été un peu plus alarmantes. L’analyse des données de 1974 a 1998 par I'ISS (International
Shorebird Survey) et le MSS (Maritime Shorebird Survey) a indiqué que 22 des 30 (73%)
populations de I'Atlantique sont e