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RESUME

Les prédateurs généralistes représentent une composante importante des réseaux trophiques
et peuvent influencer la structure et le fonctionnement des écosystémes. Notre objectif était
d’étudier I’importance de 1’hétérogénéité du paysage comme facteur pouvant provoquer des
variations interindividuelles dans la niche trophique et le succes reproducteur chez une
population de faucons pelerins (Falco peregrinus tundrius), nichant le long d’un gradient
d’habitats continentaux-marins dans 1’arctique canadien. En utilisant la technique des
isotopes stables, nous avons observé que les faucons démontraient d’importantes variations
interindividuelles dans 1’utilisation des ressources au cours de la période d’élevage des
jeunes. Les proies terrestres (herbivores et insectivores) représentaient la majorité du
régime pour tous les individus de la population. Les variations dans la niche isotopique des
individus étaient influencées par des différences dans la composition du paysage entourant
les sites de nidification (proportion d’habitat terrestre vs marin). Bien que les individus
nichant en environnement marin utilisaient les proies marines, la fraction majeure de leur
régime était composeée de proies terrestres. Nous avons trouvé une corrélation positive entre
la proportion d’habitat terrestre a proximité des nids et le succes reproducteur des individus
(les individus nichant en milieu marin produisaient moins de jeunes). Bien que la diversité
de proies a proximité des nids était maximale pour les individus nichant sur la cote,
I’étendue de la niche et la variation interindividuelle étaient maximales pour les individus
nichant sur les Tles. Nos résultats démontrent que 1’utilisation significative de ressources
marines semble étre profitable lorsque les faucons doivent payer des colts de déplacements
importants pour la capture de proies terrestres, mais cette stratégie mene néanmoins a une
baisse du succés reproducteur. Notre étude démontre comment 1’analyse combinée de
I’étendue de la niche isotopique et du succes reproducteur peut aider a mieux comprendre
les effets immédiats de 1’hétérogénéité du paysage sur la variation interindividuelle dans
I’utilisation des ressources, et ses conséquences ultimes sur un prédateur.

Mots clés : Hétérogénéité du paysage, préférence alimentaire, niche trophique, succes
reproducteur, prédateur arctique, faucon pelerin.
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ABSTRACT

Although intra-population variability in resource use is common, the proximate causes are
difficult to identify and the fitness consequences are still poorly known in wild animals. We
investigated intra-population niche variation in a top predator of the arctic food web, the
peregrine falcon (Falco peregrinus tundrius), a central place forager inhabiting an
unexploited natural environment. We evaluated if landscape heterogeneity generates intra-
population niche variation and differences in breeding success in falcons nesting along a
terrestrial-marine landscape continuum. We tested predictions issued from hypothetical
scenarios with varying level of prey preferences and involving foraging costs associated to
travel distance. Using stable isotopes analysis, we found high intra-population variation in
resource use by falcons during the brood rearing period. Terrestrial-derived prey species
(herbivores and insectivores) were the main food sources used by virtually all falcons.
Intra-population isotopic niche variation was associated with attribute of the nesting
landscape. Although birds nesting in marine environment did make use of marine resources,
they systematically rely of terrestrial prey. We found a positive relationship between the
proportion of terrestrial habitat around the nest and the reproductive performance of
individuals (marine breeders fledged fewer young). Although prey diversity around nest
was maximal for coastal breeders, the niche width was maximal for birds breeding in
marine-dominated areas where we also detected the largest among-nest variation in diet.
Our results support the hypothesis that falcons prefer terrestrial over marine resources. The
significant use of marine resources apparently becomes profitable when falcons face
important travelling costs associated with the use of preferred terrestrial resources, but such
strategy nonetheless lead to lower reproductive success. Our study illustrates how the
combination of isotopic niche diversity and fitness analyses can strongly help
understanding the proximate effect of landscape heterogeneity on intra-population
variability in resource use and its ultimate consequence on a consumer.

Key words: landscape heterogeneity, prey preference, niche diversity, reproductive success,
arctic predator, peregrine falcon.
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INTRODUCTION GENERALE

1.1 Le rble de la prédation dans les écosystémes

Au sein d’un écosystéme, les especes sont organisées en un réseau tres complexe
caractérise par différents niveaux trophiques qui interagissent réciproquement de maniere
dynamique (Krebs et al., 2003). Puisque les interactions trophiques influencent la structure
des communautés animales et la dynamique des populations, une bonne compréhension de
ces interactions est fondamentale pour les écologistes (Gauthier et al., 2004). Etant donné
leur importance dans le fonctionnement des écosystemes, les interactions prédateurs-proies
ont été étudiées d’une manicre soutenue depuis de nombreuses années (Hanski, Hansson &
Henttonen, 1991; Hopcraft, Sinclair & Packer, 2005; Kauffman et al., 2007; Oaten &
Murdoch, 1975a; Oli, 2003; Solomon, 1949). En effet, plusieurs études ont démontré que la
pression de prédation représente 1'une des principales forces de régulation (top-down
control) dans les écosystémes (Erlinge et al., 1984; Fretwell, 1987; Krebs et al., 2003;
Oksanen & Oksanen, 2000).

Pour satisfaire les besoins énergétiques essentiels a leur survie et a leur reproduction,
les prédateurs vont prélever des quantités significatives de proies, limitant ainsi le taux de
croissance de ces populations (Hanski et al., 2001; Krebs et al., 2001; Nielsen, 1999;
Thirgood et al., 2000; Ydenberg et al., 2004). En plus de ses effets directs sur la
démographie des populations de proies, I’influence de la prédation peut se faire ressentir
jusqu’a la base des réseaux trophiques (la productivité primaire) par le biais de cascades
trophiques (Borer et al., 2005; Meserve et al., 2003). Dans certains cas, 1’importance du
role régulateur d’un prédateur est telle que son déclin peut entrainer des modifications
profondes de 1’écosysteme (Bundy et al., 2009; Estes & Palmisano, 1974, Estes et al., 1998;
Frank et al., 2005; Spiller & Schoener, 1994).

En fonction de leur écologie, et en particulier de leurs stratégies d’approvisionnement

(c.-a-d. spécialisation alimentaire), les prédateurs vont exercer des effets variés sur les



populations de proies. Dans les écosystemes plus simples tels que la forét boréale et la
toundra, la prédation faite par les prédateurs specialistes résidents (p. ex. hermine) peut
causer et entretenir la cyclicité des populations de proies (p. ex. lemming) alors que les
prédateurs généralistes (p. ex. renard arctique) ou les spécialistes nomades (p. ex. harfang
des neiges) peuvent induire un effet stabilisateur sur ces mémes populations (Gilg, Hanski
& Sittler, 2003; Hanski et al., 2001; Klemola, Pettersen & Stenseth, 2003; Korpimaki et al.,
2003; Nielsen, 1999; Oaten & Murdoch, 1975b).

Dans I’optique générale d’une meilleure compréhension des interactions prédateurs-
proies, il est nécessaire de bien comprendre 1’écologie des prédateurs afin de quantifier
leurs impacts sur la structure des communautés. Ainsi, I’étude du régime alimentaire des
prédateurs, incluant la description des stratégies d’approvisionnement (c.-a-d. le degré de

spécialisation) s’avére primordiale dans un premier effort de compréhension.

1.2 L’utilisation des ressources alimentaires chez les prédateurs : une guestion de

compromis

1.2.1 L étendue du régime alimentaire

La composition du régime alimentaire d’un organisme peut étre distinguée en deux
différentes catégories en fonction du nombre d’espéces consommées, a savoir le régime
spécialiste (monophage et oligophage) et le régime généraliste (polyphage) (Begon, Colin
& Harper, 2006). Bien que cette classification dichotomique soit utile pour distinguer les
deux principales stratégies d’approvisionnement utilisées par les organismes, la situation
réelle est cependant bien plus complexe, puisque la composition du régime peut se situer a
différents niveaux sur un gradient de spécialisation allant d’une stratégie spécialiste stricte a
géneraliste stricte. Ainsi, les écologistes utilisent davantage le degré de spécialisation pour

caractériser le régime des organismes (Araujo et al., 2010; Bolnick et al., 2003). Ce dernier



peut étre quantifié a partir de différents indices qui ont été élaborés a cette fin, tel que le
ratio WIC/TNW (Bolnick et al., 2003) qui met en relation la moyenne des variations de
régime de chaque individu d’une population (WIC) et la taille totale de la niche alimentaire
de cette population (TNW), ou un ratio se rapprochant de 1 représente un cas de faible
spécialisation alimentaire alors qu’un ratio se rapprochant de 0 représente un cas de forte

spécialisation (Araujo et al., 2007; Bolnick et al., 2003; Sargeant, 2007).

1.2.2 Le choix des ressources alimentaires

En nature, le régime alimentaire d’une espéce est conséquent aux adaptations
morphologiques, physiologiques et comportementales des individus. Chez les vertébrés
supérieurs, les prédateurs exploitent souvent un spectre de ressources plus étroit que ne
pourrait leur permettre leurs capacités (p. ex. mobilité) puisqu’il existe un colt inhérent a
I’acquisition des habiletés nécessaire pour une recherche/capture efficace des proies
(Holbrook & Schmitt, 1992; Litvaitis, 2000; Svanback & Bolnick, 2007; Tinker, Bentall &
Estes, 2008). Selon la théorie d’approvisionnement optimal, les organismes devraient
prioriser les ressources qui représentent le meilleur compromis en terme d’énergie extraite
par unité de temps consacré a sa manipulation, puisqu’elles contribuent a optimiser leur
aptitude phénotypique (Pyke, Pulliam & Charnov, 1977). Une prédiction dérivée de cette
théorie stipule que 1’étendue du régime alimentaire d’un organisme (c.-a-d. le degré de
spécialisation) serait fonction de 1’abondance de sa/ses proies préférées dans le milieu, peu
importe 1’abondance des proies alternatives, prédisant ainsi une spécialisation alimentaire
en milieu de forte abondance des ressources et un élargissement du régime alimentaire dans
un milieu moins productif (ou plus compétitif) (Emlen, 1966; Macarthur & Pianka, 1966;
Pyke et al., 1977; Svanback & Persson, 2004). En nature, 1’abondance des ressources
alimentaires peut fluctuer sur une échelle spatiale (p. ex. variation entre habitats) et/ou
temporelle (p. ex. variation interannuelle ou saisonniére)(Bety et al., 2002; Korpimaki et al.,
2003; Krebs et al., 1973; Roth, 2002). Plusieurs études ont démontré que le degré de



spécialisation des individus d’une espéce pouvait changer en réponse a ces changements
d’abondance en fonction de I’habitat (Darimont, Paquet & Reimchen, 2009; ElImhagen et
al., 2000; Giroux, 2007; Panzacchi et al., 2008) et de la période considérée (BenDavid,
Flynn & Schell, 1997; Cherel et al., 2007; Korpimaki & Norrdahl, 1991; Nilsson, 1981;
Roth, 2002). A titre d’exemple, le renard arctique (Vulpes Lagopus) agit comme un
spécialiste opportuniste (régime alimentaire étroit) ou comme un généraliste (régime
alimentaire vaste) lorsque retrouvé dans un habitat terrestre ou cotier, respectivement
(Elmhagen et al., 2000).

En milieu naturel toutefois, les prédateurs font face a différentes contraintes
écologiques pouvant restreindre leurs possibilités d’approvisionnement sur des proies
optimales. Le comportement des proies, la compétition pour les ressources et les sites de
reproduction, et les contraintes de temps associées a la période de reproduction (p. ex.
défense du territoire, emplacement du site d’élevage, approvisionnement des jeunes) sont
des exemples de facteurs pouvant limiter la disponibilité des ressources puisqu’ils
impliquent des codts énergétiques additionnels pour le prédateur (Holbrook et al., 1992;
Jaksic & Braker, 1983; Lack, 1946; Pierotti & Annett, 1991; Schluter, 1981; Sih &
Christensen, 2001; Svanback & Bolnick, 2005; Svanback et al., 2007).

Faisant contraste a la théorie d’approvisionnement optimal, des études récentes ont
démontré que les individus de populations de prédateurs généralistes peuvent se spécialiser,
en sélectionnant chacun un type de proie différent de celui utilisé par les autres, en situation
de forte compétition intra-spécifique (faible disponibilité des ressources préférées) et de
faible compétition interspécifique (Bolnick et al., 2003; Costa et al., 2008; Estes et al.,
2003; Newsome et al., 2009; Quevedo, Svanback & Eklov, 2009; Svanback et al., 2007;
Tinker et al., 2008; Urton & Hobson, 2005). Ces résultats supportent la « niche variation
hypothesis » qui stipule que les populations ayant les régimes alimentaires les plus étendus
(c.-a-d. généralistes) seraient celles qui contiennent les individus les plus hétérogenes dans
leur utilisation des ressources (c.-a-d. spécialistes) (Van Valen, 1965). Dans ce contexte, les
differences phénotypiques (p. ex. morphologie, comportement, expérience), le statut social

(p. ex. age, dominance) et 1’utilisation de I’habitat (dans un environnement hétérogene)



influenceraient le choix des ressources utilisées par les individus (Araujo et al., 2009;
Bolnick et al., 2003; Byholm et al., 2007; Darimont et al., 2009; Smith & Skulason, 1996).
Ultimement, la spécialisation individuelle serait un mécanisme contribuant a diminuer la
compeétition entre les individus pour des ressources similaires (Araujo et al., 2010; Estes et
al., 2003), en plus de profiter aux individus, puisque favorisant une recherche plus efficace

des ressources alimentaires (Anderson et al., 2009; Ehlinger, 1990; Golet et al., 2000).

1.3 Disponibilité des ressources, degré de spécialisation et succés reproducteur

Chez les prédateurs, la disponibilité des ressources alimentaires est généralement plus
faible que chez les herbivores, qui bénéficient de ressources plus abondantes et diversifiées
(Hairston, Smith & Slobodkin, 1960; Lack, 1954). Pour ces organismes de niveau trophique
supérieur, les contraintes de recherche et de capture de la nourriture représentent donc un
enjeu important pour la survie et la reproduction. Chez les populations d’oiseaux de proies
par exemple, il a été démontré que les especes s’alimentant de ressources dont 1’abondance
est constante dans le temps et ’espace affichent des taux de reproduction plus stables
(Newton & Marquiss, 1986; Ratcliffe, 1980; Watson, Rae & Stillman, 1992) que les
especes s’alimentant de ressources variables ou cycliques (Nielsen, 1999; Salamolard et al.,
2000; Village, 1982). Au niveau individuel, I’abondance des ressources (proies préférées et
alternatives) peut affecter la reproduction par le biais de différents mécanismes, dont la
propension a occuper un territoire de reproduction (Gilg et al., 2003; Nielsen, 1999; Rutz &
Bijlsma, 2006), la date de ponte (Arroyo, 1998), la taille de couvée (Newton & Marquiss,
1981; Salamolard et al., 2000) et le nombre de jeunes a 1’dge de I’envol (Salafsky,
Reynolds & Noon, 2005; Salafsky et al., 2007).



1.3.1 La qualité de [’habitat dans un environnement hétérogene

L’abondance et la distribution des ressources alimentaires est souvent un facteur
déterminant la qualité de I’habitat occupé par un prédateur (Doligez et al., 2008; Newton,
1998; Sergio, Pedrini & Marchesi, 2003; Widen, 1994). Dans un environnement hétérogene
(p. ex. une forét fragmentée), les ressources ne sont pas uniformeément distribuées, de sorte
que le type d’habitat occupé peut influencer directement le succes d’approvisionnement des
individus et, conséquemment, leur succés reproducteur (Hakkarainen et al., 2003; Spear,
1993). De nombreuses etudes ont démontré ’effet de la qualité de 1’habitat sur le succes
reproducteur des individus dans un contexte d’hétérogénéité du paysage, dans lequel les
individus occupant les meilleurs habitats bénéficiaient souvent d’un meilleur succes
reproducteur, notamment grace a I’abondance des ressources (Byholm et al., 2007;
Hakkarainen et al., 2003; Kruger, 2005; Kruger & Lindstrom, 2001; Lambrechts et al.,
2004; Part, 2001). L’influence de la qualité de I’habitat sur le succés reproducteur des
individus est particulierement éloquent chez les espéces distribuées suivant un patron
despotique (Oro, 2008) ou les meilleurs compétiteurs monopolisent les meilleurs habitats,
produisant ainsi un plus grand nombre de descendants que leurs rivaux (Ferrer & Donazar,
1996; Sergio et al., 2003).

1.3.2 Le degré de spécialisation

En paralléele a la qualité de ’habitat en termes de ressources disponibles, le degré de
spécialisation des especes peut aussi influencer le succes reproducteur des individus, ou les
organismes se spécialisant sur un type de proie en particulier bénéficient généralement d’un
meilleur succes reproducteur a court et a long terme (Annett & Pierotti, 1999; Golet et al.,
2000; Holbrook et al., 1992; Pierotti et al., 1991; Votier et al., 2004). Dans d’autres cas

cependant, la performance de prédateurs spécialistes ne semble pas étre supérieure mais



plutdt equivalente a celle des individus généralistes (Woo and Eliott 2008, Eliott 2009).
Lorsque les ressources alimentaires sont prévisibles et distribuées de maniére homogene
dans D’espace, la stratégie de spécialisation pourrait s’avérer avantageuse alors qu’en
situation d’hétérogénéité des ressources, la stratégie généraliste pourrait procurer un
avantage reproducteur (Schindler 1997, Svanback et Persson 2004, Panzacchi et al. 2008,
Tinker et al. 2008, Woo et Eliott 2008, Ehmlagen 2000). En nature, donc, il semble exister
un certain polymorphisme dans le type de stratégie alimentaire utilisé, lequel serait préserve
au cours de I’évolution puisque chacune des stratégies peut résulter en une meilleure
aptitude pour différents niveaux d’abondance et de distribution des espéces de proies (W00
et Eliott 2008, Svanback et Persson 2004, Panzacchi et al. 2008).

Sur une autre échelle, les populations généralistes sont typiquement caractérisées par
des taux de reproduction interannuels tres stables (Salafsky et al., 2005) en comparaison
avec les especes/populations spécialistes (Gauthier et al., 2004; Hanski et al., 2001; Nielsen,
1999). Cette différence peut s’expliquer par la capacité qu’ont les prédateurs généralistes a
changer de proies (réponse fonctionnelle de type I11) advenant la raréfaction de leurs proies
préférées (Arroyo, 1998; Newton, 1979; Rutz et al., 2006). Toutefois, 1’étude de 1’écologie
des prédateurs, en particulier leurs capacités de déplacement (Gilg et al., 2003; Salamolard
et al., 2000) doit aussi étre considérée afin de mieux comprendre les mécanismes qui

peuvent expliquer I’influence du degré de spécialisation sur I’aptitude des individus.

1.4 Le faucon pélerin : prédateur de [’écosystéme arctique

Dans les écosystémes peu productifs comme I’ Arctique, les interactions trophiques
sont relativement simplifiées (Gilg, Sittler & Hanski, 2009), offrant la possibilité de tester
des hypothéses biologiques sur les interactions prédateurs-proies, notamment sur les effets
des stratégies d’approvisionnement sur les processus démographiques des populations de
prédateurs. Dans ces écosystemes, les oiseaux de proies représentent des prédateurs

d’importance pouvant réguler les populations de proies suite a leurs efforts de prédation



accrue pendant la période estivale (Cotter & Boag, 1992; Gilg et al., 2003; Gilg et al., 2006;
Nielsen, 1999; Poole & Bromley, 1988; Wiklund, Kjellen & Isakson, 1998).

1.4.1. Les stratégies d’alimentation du faucon pélerin

Le faucon peélerin, Falco peregrinus tundrius, est un exemple de prédateur aviaire
migrant annuellement vers 1’ Arctique afin de s’y reproduire (White, Cade & Hunt, 2008).
Dans 1’Arctique, ce prédateur se nourrit principalement de passereaux et de limicoles
migrateurs (Cade, 1960; Court, Gates & Boag, 1988; Hunter, Crawford & Ambrose, 1988;
Poole et al., 1988; Rosenfield et al., 1995), bien qu’il ait été observé a consommer des
mammifeéres résidents (Bradley & Oliphant, 1991; Court et al., 1988) et des oiseaux marins
(Court, 1986) dans certaines régions. Considéré comme 1’archétype du prédateur
géneraliste, le faucon pelerin de populations cétiéres (étudiées a I’extérieur de I’ Arctique)
peut toutefois se spécialiser sur des oiseaux marins coloniaux (Nelson, 1990; Thiollay,
1988; White et al., 2008). Selon les populations considérées, il semble donc exister un
certain polymorphisme quant aux stratégies d’alimentation utilisées. En fonction de ces
stratégies, les populations de faucons pélerins semblent différer au niveau de leurs
processus démographiques, ou la productivité annuelle et la densité des populations sont
sujettes a de plus importantes fluctuations pour les populations adoptant une stratégie
d’approvisionnement spécialisée (Mearns & Newton, 1988; Nelson & Myres, 1976; Weir,
1978). Si différentes stratégies d’alimentation ont été documentées chez le faucon pélerin a
I’échelle des populations, il n’existe aucune €tude ayant exploré les variations entre les
individus (c.-a-d. intra-population) dans leur utilisation des ressources et les impacts
potentiels de ces différences sur le succés reproducteur (voir cependant Court, 1986, qui

remarque une certaine variation interindividuelle dans les stratégies d’alimentation).

1.4.2. L utilisation des ressources a proximité de Rankin Inlet, Nunavut



Une population tres dense de faucons pelerins est suivie depuis 1982 a proximite de la
communauté inuite de Rankin Inlet située sur la cote ouest de la baie d’Hudson, Nunavut
(92°0,62°N) (Court, 1986). Tout comme les autres populations de faucons pélerins, les
individus de Rankin Inlet s’alimentent préférenticllement de petits passereaux et de
limicoles (p. ex. bruant des neiges, Plectrophenax nivalis, bécasseau semi-palme, Calidris
semipalmatus), et, dans une moins grande mesure, de petits rongeurs tels que les lemmings
(Lemmus sibiricus et Dicrostonyx groenlandicus) et le spermophile arctique, Spermophilus
parryii, qui sont abondants sur la toundra continentale (Bradley et al., 1991; Court et al.,
1988). En plus de ses proies préférées d’origine terrestre, le faucon peut aussi se nourrir de
ressources allochtones telles le guillemot a miroirs, Cepphus grylle, ’eider a duvet,
Somateria mollissima, et I’harelde kakawi, Clangula hyemalis, qui dépendent de
I’écosystéme marin de la Baie d’Hudson (Court, 1986). Si la population peut étre qualifiée
de généraliste en termes de stratégies alimentaire, il semble pourtant exister des différences
dans I’utilisation des ressources et dans le degré de spécialisation entre les individus ou
certains utilisent un vaste étendu de ressources, alors que d’autres semblent se spécialiser
sur certaines proies en particulier (Court, 1986).

Dans la population de Rankin Inlet, les individus reproducteurs occupent des sites de
nidification distribués dans un paysage cotier hétérogéne en termes d’habitats et de
ressources alimentaires disponibles (Figure 2). De maniére générale, I’emplacement du site
de nidification dans un environnement hétérogene en termes de ressources est I'un des
facteurs qui pourrait expliquer la variabilité¢ interindividuelle dans 1’utilisation des
ressources (Holbrook et al., 1992). En période de reproduction, les faucons pélerins sont
limités dans leurs déplacements au cours de la recherche de nourriture puisqu’ils doivent
surveiller et approvisionner leurs jeunes en un point fixe dans 1’espace. Ainsi, les
ressources disponibles a proximité du site de nidification, méme les ressources alternatives
moins profitable, sont susceptibles d’étre utilisées par les adultes puisqu’il existe un coiit a
se déplacer plus loin pour la capture de proies optimales (Pierotti et al., 1991). En plus des
contraintes spatiales, les individus subissent une forte compétition intra-spécifique pour les

ressources, un mécanisme pouvant entretenir un certain polymorphisme dans 1’utilisation
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des ressources et le degré de spécialisation (Svanback et al., 2007). Dans ces circonstances,
la distribution hétérogene des ressources, couplée a certaines contraintes écologiques pour
les adultes reproducteurs, pourrait étre la cause d’un polymorphisme individuel dans les

stratégies d’alimentation pour la population de faucons pélerins de Rankin Inlet.

1.4.3 La productivité du faucon pelerin a Rankin Inlet

La population de faucons pelerins de Rankin Inlet démontre d’importantes
fluctuations interannuelles en termes du nombre de jeunes produits. En effet, la moyenne de
la productivité totale annuelle est de 28 + 14,2 jeunes produits sur 27 ans de suivi, et les
valeurs annuelles fluctuent entre 3 et 65 jeunes. Pour expliquer ces importantes fluctuations
dans la productivité totale annuelle, des chercheurs se sont intéressés a certains facteurs
abiotiques (c.-a-d. précipitations) et biotiques (c.-a-d. abondance de nourriture) susceptibles
d’influencer la survie des jeunes et le succes des adultes. Bradley et al. (1997) ont, par
exemple, démontré une corrélation négative entre la quantité de précipitations au printemps
et la taille de couvée des femelles, alors que Court (1988a) a remarqué un lien ralliant
I’abondance de lemmings au nombre de jeunes produits par nid.

Dans notre aire d’étude, les individus sont vraisemblablement distribués de maniere
despotique, de sorte que certains d’entre eux occupent les meilleurs territoires de
nidification et devraient étre ceux qui contribuent le plus a la productivité de la population.
Comme la disponibilité des ressources alimentaires est un facteur déterminant la qualité du
territoire chez les prédateurs, il est possible que les faucons occupant des sites de
nidification offrant le plus de ressources alimentaires a proximité bénéficient d’un meilleur
succes reproducteur. Les ressources préférées (c.-a-d. les oiseaux de petite taille) étant
distribuées de maniére hétérogéne dans notre aire d’étude (c.-a-d. majoritairement
disponible sur le continent), les individus occupant des sites de nidification situés sur ou a
proximité du continent devraient étre ceux qui ont un meilleur acces a cette ressource et,
conséquemment, devraient produire plus de jeunes. Ainsi, I’emplacement du site de

nidification dans un environnement cotier hetérogéne pourrait affecter la qualité du
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territoire des faucons et représenterait un facteur susceptible d’influencer le nombre de

jeunes produits par individu.

1.5 La quantification de [ utilisation des ressources alimentaires par les faucons pélerins

Depuis le début du suivi de Rankin Inlet, les chercheurs ont amassé diverses données
afin de déterminer la composition du régime alimentaire de la population (Bradley et al.,
1991; Court, 1986). Toutefois, 1’échantillonnage reposait sur des techniques
d’échantillonnage indirectes (c.-a-d. analyse des pelotes de régurgitations et de restants de
proies) pouvant comporter certains biais, dont le risque de sous-estimer la présence de
petites proies (p. ex. lemmings) dans le régime des faucons (Duffy & Jackson, 1986;
Redpath et al., 2001; Simmons, Avery & Avery, 1991).

Les écologistes utilisent de plus en plus I’approche des traceurs isotopiques pour
reconnaitre le type de ressources consommées par un prédateur. En comparaison des
techniques conventionnelles (p. ex. analyse de contenus stomacaux, analyses de restants de
proies), cette nouvelle méthode permet d’obtenir de 1’information sur les ressources
alimentaires et les nutriments réellement assimilés (c.-a-d. non seulement absorbés) en plus
d’étre non-invasive pour les organismes (Litvaitis, 2000). La composition isotopique d’un
prédateur (c.-a-d. sa signature isotopique) ressemble étroitement a celle des proies qu’il a
consommeées puisque les nutriments issus des proies sont transférés vers le prédateur et
intégrés dans ses tissus (Cherel et al., 2008; Deniro & Epstein, 1978, , 1981; Gauthier, Bety
& Hobson, 2003; Samelius et al., 2007; Tieszen et al., 1983). Pour reconstruire le régime
alimentaire d’un prédateur, on compare typiquement la proportion des différents isotopes
de I’azote (*N/**N) et du carbone (**C/**C) dans les tissus du prédateur avec celle des
tissus de ses proies. Comme les prédateurs ont souvent acces a plusieurs types de proies
potentielles, la signature isotopique du prédateur (le mélange) représente la somme des
signatures des proies (les sources) pondérées par la contribution de chacune de ces proies
au régime du prédateur, soit :

Om = fa 0a + fg O + fc Oc
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ou & représente la signature isotopique, f la contribution au régime, M le prédateur
(mélange) et A, B et C les différentes proies (Phillips & Gregg, 2003).

Afin de reconstruire le régime alimentaire d’un prédateur avec acuité, les signatures
isotopiques de ses proies potentielles doivent différer pour étre correctement reconnues
dans les tissus du consommateur. En nature, différents processus peuvent influencer les
proportions isotopiques dans les tissus des organismes. Les différences dans la proportion
isotopique en carbone (*3*C/*2C) proviennent de différences dans le mode de fixation du
carbone atmosphérique par les plantes terrestres, C3 et C4, et les plantes marines (Smith &
Epstein, 1971), ou, typiquement, 8*Crerestre c3 < 8 Chmarin c3 < 8- Crerestre c4 (Anderson &
Polis, 1998; Cree et al., 1999; Harding & Stevens, 2001). Les différences dans la signature
en azote (8"°N) entre les organismes proviennent plutdt du processus d’excrétion des
déchets azotés libérant une plus grande proportion de I’isotope **N que de N**(Vanderklift
& Ponsard, 2003).

En plus de ces sources de variations, la signature isotopique d’un organisme peut
aussi fluctuer en fonction du tissu considéré, suivant son taux métabolique de
renouvellement (Hobson & Clark, 1992a; Tieszen et al., 1983). Un tissu ayant un taux
métabolique tres rapide, comme le plasma sanguin, aura une signature isotopique reflétant
le régime alimentaire sur une tres courte période de temps (c.-a-d. jusqu’a une semaine)
alors que les tissus a croissance lente tels que les plumes et les poils auront une signature
différente qui reflete le régime alimentaire sur une plus longue période de temps (c.-a-d.
plusieurs mois). Ainsi, pour les études de reconstruction du régime alimentaire d’un
prédateur a 1’aide de la méthode des isotopes stables, on doit d’abord cibler la période de
temps d’intérét avant de sélectionner le tissu a 1’étude (Bearhop et al., 2004; Dalerum &
Angerbjorn, 2005).

En plus de caractériser le régime alimentaire de prédateurs, il est aussi possible
d’utiliser les isotopes stables pour étudier le degré de spécialisation alimentaire. Pour ce
faire, on utilise la variance de la signature isotopique d’un individu (niche isotopique), ou
d’une population, qui représente un bon indice de 1’étendu du régime alimentaire (niche

trophique) (Bearhop et al., 2004; Newsome et al., 2007). Ici, plus la variance dans la niche
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isotopique est élevée, plus large devrait étre sa niche trophique et plus faible devrait étre
son degré de spécialisation. Afin de mieux décrire 1’étendue du régime alimentaire des
individus, Layman et al. (2007) ont proposé plusieurs métriques basées sur la distance
Euclidienne séparant les individus sur un espace isotopique bi-dimensionnel (3). Ces
indices calculent typiquement la variance isotopique de chaque individu avec lui-méme
(variation intra-individuelle dans le temps) et la variance entre les individus d’une
population ou d’un sous-ensemble regroupant plusieurs individus. Par exemple, la variable
« total area », qui calcule I’espace isotopique occupé par un ensemble d’individus, est
utilisée pour décrire la niche trophique d’une population alors que les variables « centroid
distance » et « neirest neighbour distance », qui calculent des distances entre les individus,
sont typiquement utilisées pour quantifier I’étendue de la variance au niveau intra et
interindividuel (Darimont et al., 2009; Layman et al., 2007; Newsome et al., 2009;
Quevedo et al., 2009). D’une maniére générale, plus les indices de variation
interindividuelle sont élevés, plus une population contient de spécialistes (niche variation
hypothesis).

A Rankin Inlet, les faucons pélerins utilisent des proies qui sont susceptibles de varier
dans leurs signatures &'°C et 8N puisqu’elles utilisent des nutriments provenant de
différents écosystémes (c.-a-d. terrestre vs marin) et qu’elles appartiennent a différent
niveaux trophiques. Par exemple, puisque I’eider a duvet se nourrit de proies marines et agit
comme prédateur dans le réseau trophique marin, il devrait afficher des signatures 8*3C et
8N plus élevées que les lemmings, des consommateurs primaires de 1’écosystéme terrestre.
D’autre part, les oiseaux insectivores devraient avoir des signatures intermédiaires
puisqu’ils s’alimentent d’invertébrés terrestres et agissent comme consommateurs
secondaires dans le réseau trophique. Ainsi, les différentes proies du faucon pélerin
devraient étre discernables d’un point de vue isotopique, ce qui rend possible la
reconstruction du régime alimentaire du faucon pelerin sur la base des isotopes stables et la
détermination du degré de spécialisation alimentaire des individus grace a I’étude de la

variance des signatures isotopiques.
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1.6 Objectif de I’étude et hypothéses de travail

Au sein d’une population, les individus peuvent différer dans leur utilisation des
ressources alimentaires, un phénomene qui peut étre expliqué par les différents choix
d’approvisionnement faits par les individus lorsqu’ils rencontrent diverses contraintes au
sein de leur environnement (Bolnick et al., 2003). La distribution hétérogéne des ressources
alimentaires dans I’environnement est un exemple de mécanisme pouvant contraindre les
individus a faire différents choix lors de leur approvisionnement. Dans ce contexte, les
individus occupant les habitats offrant le plus de ressources de qualité devraient étre
avantagés dans leur approvisionnement et devraient produire plus de jeunes (Lambrechts et
al., 2004).

Pour la population de faucons pélerins de Rankin Inlet, les individus reproducteurs
doivent inévitablement effectuer des allers-retours entre leur nid (point fixe) et les sites
d’alimentation pour nourrir leurs jeunes. Ceci représente des colits d’approvisionnement
qui sont proportionnels a la distance parcourue. Puisque les faucons peuvent occuper des
nids dans deux différents types d’habitats (continental et marin), et que ces habitats sont
associés a différents types de ressources, la disponibilité des ressources pour les individus
peut varier en fonction de I’emplacement des nids. En considérant qu’il existe un codt de
déplacement proportionnel a la distance parcourue au cours de I’approvisionnement, Nous
pensons que I’utilisation des ressources et le succes reproducteur des individus va dépendre
des préférences alimentaires des faucons et de I’emplacement des nids dans le paysage
hétérogéne (Figure 1). Nous avons formulé trois scénarios associés a différents degrés de
préférences alimentaires des faucons et nous avons confronté nos résultats (c.-a-d. les
relations entre 1’emplacement du nid, la niche alimentaire et le succés reproducteur) avec
des prédictions issues de ces modeles hypothétiques. Par exemple, si les faucons ont une
préférence équivalente pour les ressources terrestres et marines (scenario A), les individus
qui nichent dans des milieux dominés par I’environnement marin (les Tles) devraient utiliser
les ressources marines en priorité pour éviter les colts de déplacements. Dans cette

situation, tous les individus, peu importe ’emplacement de leur nid, devraient avoir un
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succes reproducteur équivalent (Figure 1A). Toutefois, si les faucons préférent les
ressources terrestres aux ressources marines, mais d’une maniere modérée (scenario B), les
individus nichant sur les Tles devraient payer un colt de déplacement plus important
lorsqu’ils capturent des proies terrestes, ou devraient avoir un succeés de capture moins
important lorsqu’ils utilisent les ressources marines disponibles a proximité de leur nid. En
conséquence, le succes reproducteur devrait étre supérieur chez les faucons nichant dans
des milieux dominés par 1’environnement terrestre (Figure 1B). Finalement, en supposant
que les faucons preférent fortement les ressources terrestres et qu’ils ignorent
complétement les ressources marines (scenario C), les individus nichant sur les Tles
devraient payer des colts de déplacements plus importants et devraient avoir un succes

reproducteur inférieur aux individus nichant sur le continent (Figure 1C).
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CHAPITRE 1

INFLUENCE DE L°"HETEROGENEITE DU PAYSAGE SUR L’UTILISATION
DES RESSOURCES ET LE SUCCES DE REPRODUCTION CHEZ UN PREDATEUR
GENERALISTE NICHANT DANS L’4ARCTIQUE

1.1 RESUME EN FRANCAIS DE L’ARTICLE

1. En nature, de nombreuses especes démontrent une variabilité interindividuelle dans
I’utilisation des ressources alimentaires. Toutefois, les causes immédiates de ce phénomene
peuvent étre difficiles a identifier puisqu’elles sont multiples et peuvent varier d’une espéce
a une autre. De plus, les conséquences sur I’aptitude phénotypique sont trés peu
connues.Nous avons étudié la variabilité individuelle dans 1’utilisation des ressources
alimentaires chez un prédateur généraliste de 1’écosystéme arctique, le faucon pelerin
(Falco peregrinus tundrius), nichant dans un paysage naturel cotier.

2. Nous avons étudié 1’importance de 1’hétérogénéité du paysage comme facteur
pouvant provoquer des variations interindividuelles dans la niche trophique et le succeés
reproducteur chez des faucons nichant le long d’un gradient d’habitats continentaux-marins.
Nous avons testé des prédictions issues de scénarios hypothétiques représentant différents
niveaux de préférences alimentaires et présupposant des colts de déplacements associés a
la distance parcourue au cours de 1’approvisionnement.

3. En utilisant la technique des isotopes stables, nous avons observé que les faucons
démontraient d’importantes variations interindividuelles dans I’utilisation des ressources au
cours de la période d’élevage des jeunes. Les proies terrestres (herbivores et insectivores)
représentaient la majorité du régime pour tous les individus de la population. Les variations

dans la niche isotopique des individus étaient influencées par des différences dans la
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composition du paysage entourant les sites de nidifications (proportions d’habitat terrestre
vs marin). Bien que les individus nichant en environnement marin utilisaient les proies
marines, la fraction majeure de leur régime était composée de proies terrestres. Nous avons
trouvé une corrélation positive entre la proportion d’habitat terrestre a proximité des nids et
le succes reproducteur des individus (les individus nichant en milieu marin produisaient
moins de jeunes).

4. Bien que la diversité de proies a proximité des nids était maximale pour les individus
nichant sur la cote, I’étendue de la niche et la variation interindividuelle étaient maximales
pour les individus nichant sur les iles.

5. Nos résultats supportent I’hypothése selon laquelle les faucons préférent les
ressources terrestres aux ressources marines. L’utilisation significative de ressources
marines semble étre profitable lorsque les faucons doivent payer des colts de déplacements
importants pour la capture de proies terrestres, mais cette stratégie mene néanmoins a une
baisse du succes reproducteur.

6. Notre ¢étude démontre comment 1’analyse combinée de I’étendue de la niche
isotopique et du succes reproducteur peut aider a mieux comprendre les effets immédiats de
I’hétérogénéité du paysage sur la variation interindividuelle dans 1’utilisation des ressources,

et ses conséquences ultimes sur un prédateur.

Ce premier article, intitulé « Effect of landscape heterogeneity on intra-population
niche variation and reproductive performance of an arctic generalist predator», fut corédigée
par moi-méme ainsi que par le professeur Joél Béty et notre collaborateur Alastair Franke.
En tant que premier auteur, ma contribution a ce travail fut la planification de
I’échantillonnage, la récolte des données sur le terrain, les analyses en laboratoire, les
analyses statistiques et la rédaction du mémoire. Alastair Franke, le second auteur, a
principalement aiguillé 1’étudiant lors de la planification du terrain et la récolte de données
et a fourni les données a long-terme (2002-2007) necessaires pour les analyses concernant
le succes reproducteur des faucons pelerins. Le professeur Joél Béty, troisieme auteur, a agi

comme directeur de recherche en guidant I’étudiant lors de la planification du terrain,
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I’analyse des résultats et la rédaction du mémoire. Une version abrégée des résultats de cet
article a eté présentée lors de la rencontre annuelle du Centre de réseaux d’excellence du

Canada ArcticNet en 2009.
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Summary

1. Although intra-population variability in resource use is common, the proximate causes
are difficult to identify and the fitness consequences are still poorly known in wild animals.
We investigated intra-population niche variation in a top predator of the arctic food web,
the peregrine falcon (Falco peregrinus tundrius), a central place forager inhabiting an
unexploited natural environment.

2. We evaluated if landscape heterogeneity generates intra-population niche variation and
differences in breeding success in falcons nesting along a terrestrial-marine landscape
continuum. We tested predictions issued from hypothetical scenarios with varying level of
prey preferences and involving foraging costs associated to travel distance.

3. Using stable isotopes analysis, we found high intra-population variation in resource use
by falcons during the brood rearing period. Terrestrial-derived prey species (herbivores and
insectivores) were the main food sources used by virtually all falcons. Intra-population
isotopic niche variation was associated with attribute of the nesting landscape. Although

birds nesting in marine environment did make use of marine resources, they systematically
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rely of terrestrial prey. We found a positive relationship between the proportion of
terrestrial habitat around the nest and the reproductive performance of individuals (marine
breeders fledged fewer young).

4. Although prey diversity around nest was maximal for coastal breeders, the niche width
was maximal for birds breeding in marine-dominated areas where we also detected the
largest among-nest variation in diet.

5. Our results support the hypothesis that falcons prefer terrestrial over marine resources.
The significant use of marine resources apparently becomes profitable when falcons face
important foraging costs associated with the use of preferred terrestrial resources, but such
strategy nonetheless lead to lower reproductive success.

6. Our study illustrates how the combination of isotopic niche diversity and fitness analyses
can strongly help understanding the proximate effect of landscape heterogeneity on intra-

population variability in resource use and its ultimate consequence on a consumer.

Key words: landscape heterogeneity, prey preference, niche diversity, reproductive

success, arctic predator, peregrine falcon.
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Introduction

Ecologists have long noted that individuals within a generalist population use
different food resources (Van Valen 1965; Smith and Skulason 1996; Bolnick et al. 2003).
In a competitive environment with limited resource availability, niche width of a population
can increase following an increase in niche width within (i.e., generalization of diet) or
among individuals (i.e., specialization of diet) (Bolnick et al., 2007; Tinker et al., 2008).
Although the former mechanism has been well demonstrated over the past decades
(Roughgarden, 1972; Schoener, 1971; Taper & Case, 1985), the later is currently receiving
growing attention. Several recent empirical and theoritical studies conducted on different
taxa, showed that populations with a larger trophic niche typically include more specialized
individuals (i.e., individuals with narrower niche relative to the niche of the entire
population) (Araujo et al., 2009; Bolnick et al., 2007; Costa et al., 2008; Tinker et al.,
2008). This supports the niche variation hypothesis, which stipulates that among-individual
variation increases with population niche width (Van Valen 1965).

However, the causes and ecological consequences of individual specialization are
mutliple and still debated for wild animal populations, particularly in large vertebrates
(Bolnick et al., 2003; Svanback et al., 2004; Tinker et al., 2008). For example, intra-
population niche variation was traditionally attributed to differences in individual traits
such as morphology, age and sex (Smith et al., 1996). Recently, Bolnick et al. 2003
emphasized that individual specialization can arise after controlling for the effect of
individuals traits via different trade-offs faced by individuals. For instance, individuals
within a population can use different resources if they have different preferences, which
depend on resource features (e.g. abundance, energy content, evasiveness) and individual’s
phenotype (e.g. experience, searching behaviour; see (Bolnick et al., 2003). Along with
resource preference, some studies have identified external environmental factor such as
landscape heterogeneity as key component of niche variation (Quevedo et al., 2009;

Svanback et al.,, 2007), but very few of these studies investigated wild populations
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inhabiting unaltered environments (Darimont et al., 2009). Exploring this mechanism is
important because it can act as a global force in partitioning resource use and seems to be
recurrent between ecosystems (Darimont et al., 2009)

Niche variation within a population is highly relevant at the ecological level because
it may mitigate intra-specific competition for similar resources, and ultimately act as a
stabilizing force in animal populations (Araujo et al., 2010; Estes et al., 2003). This may
occur when individual variation in resource use affects variation in fecundity, a mechanism
known to affect population stability (Kendall and Fox 2002, 2003). Although it is crucial to
study the relationship between individual variation in resource use and reproductive
performance if we are to understand the ecological implications of niche variation in animal
populations, relatively few studies have documented such linkages and the underlying
mechanisms (Annett et al., 1999; Golet et al., 2000; Votier et al., 2004).

Describing and understanding the mechanisms explaining variation in resource use is
challenging (Bolnick et al., 2003). Using stable isotope analyses, we investigated niche
variation in a top predator of the arctic food web, the peregrine falcon (Falco peregrinus
tundrius), hereafter falcon. We specifically evaluated if landscape heterogeneity generates
among-individual and within-individual variation in resource use by falcons raising young
along a terrestrial-marine landscape continuum (from inland to outer island). We also
examined the relationship between nesting habitat and reproductive success. Finally, we
confronted the observed patterns (i.e., relationships between landscape, isotopic niche and
reproductive success) to predictions generated from hypothetical scenarios associated to
various levels of falcon resource preference.

Peregrine falcons are long-lived raptors known as generalist predator with world-
wide distribution (White et al., 2008). The subspecies tundrius is a long-distance, Arctic-
nesting migrant which benefits from abundant prey during the summer (Cade, 1960; Hunter
et al., 1988; Rosenfield et al., 1995). Terrestrial prey items (including passerines,
shorebirds and rodents) are frequently consumed by arctic-nesting falcons (Court et al.,

1988), but individuals breeding in coastal environment may also benefit from consumption
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of seabirds (including alcids, larids and anatids; (Nelson, 1990; Thiollay, 1988; Velarde,
1993).

Although falcons are highly mobile and likely exploit prey in a diversity of habitats,
breeding individuals are central place foragers. According to central place foraging theory,
foraging costs for parents are proportional to the distance between nest and foraging sites.
Thus, individuals nesting further relative to the preferred resource would be more likely to
capture prey with a lower rate of energy gain that can be found in the surrounding of their
nest site (Dall et al., 2005; Orians & Pearson, 1979; Pierotti et al., 1991). Our study area
was characterized by two major habitats (terrestrial and marine) which are associated with
different resources, so that type of prey locally available for falcon would vary according to
nest site location (i.e., the central place). Based on the assumption that falcons pay foraging
costs proportional to travelling distance, resource use should depend on falcon’s preference
for prey (consumption rate vs relative abundance) and nesting location in the landscape
(Figure 1). For instance, if falcons have equal preference for terrestrial and marine
resources (scenario A), individuals nesting within marine-dominated habitat (outer island
breeders) would essentially rely on a marine diet to reduce travelling costs. In such case, all
individuals would have similar reproductive success regardless of their nesting habitat
(Figure 1A). However, if falcons moderately prefer terrestrial resources (scenario B),
individuals nesting on outer island would have to pay higher foraging costs when feeding
on terrestrial resources or would have a lower capture success when feeding on marine prey
available in the vicinity of their nest. Consequently, reproductive success should be higher
in birds breeding in terrestrial-dominated habitat (inland breeders; Figure 1B). Finally,
assuming a complete preference of terrestrial prey and hence no use of marine resources
(scenario C), outer island breeders would experience high travelling costs that would
dampened their reproductive output compare to inland breeders (Figure 1C).

The originality of this study was our ability to combine niche diversity and
reproductive success analyses to better understand the foraging constraints and strategies of

a predator breeding in a heterogeneous landscape.
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Methods

Study area

We worked in the area surrounding of the community of Rankin Inlet, on the
western coast of Hudson Bay, Nunavut, Canada (62°49’N, 92°05’'W; Figure 2). Our study
area encompassed 455 km? shared between the terrestrial tundra ecosystem (inland),
consisting of low rolling hills with mesic tundra intersected by lowland filled with wetlands,
and the marine ecosystem that encloses numerous inner and several outer islands of small
to medium dimensions characterized by mesic tundra (Figure 2). Rocky outcrops are
prominent features of the landscape and are particularly attractive for breeding raptors.
Outcrops large enough to nest on occur up to 9 km inland and on islands up to 4km from
the inland shore, offering a unique opportunity to investigate the effect of landscape
heterogeneity on falcon resource use and breeding performance. During summer, many
birds (e.g. passerines, shorebirds and ducks) migrate to breed in the Arctic. In addition,
resident and fluctuating populations of small rodents, brown lemming Lemmus sibiricus
and collared lemming Dicrostonyx groenlandicus, as well as ground squirell Spermophilus
parryii are found on the inland. These tundra-dwelling species can also occur on the islands
scattered in the marine-dominated landscape. The waters surrounding the islands host
several bird species such as long-tailed duck Clangula hyemalis, common eider Somateria
mollissima and black guillemot Cepphus grylle. During the peregrine falcons nestling
rearing period, these prey species spend most of their time foraging on the sea and can be
found in relatively high but clumped densities (e.g. guillemots;(Court et al., 1988).

Sample collection

In 2008, we collected prey for which we had non-isotopic evidence of consumption
by falcon nestlings (via pellet contents, prey remains and camera monitoring: Court 1986;
L’Hérault, Franke and Béty unpublished data). Throughout the nestling rearing period

(mid-July to mid August), we opportunistically collected 89 living specimens of 13 prey
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species within the study area (Table 1). Muscle samples were extracted from prey items and
stored in ethanol 70% prior to analyses (Hobson, Gibbs & Gloutney, 1997).

We monitored the diet of falcon nestlings by collecting blood samples (plasma) every
5to 12 days (7.7 = 1.57, n=81) starting from two weeks after hatching date of the rearing
season (late July) until nestling fledging (late August). We collected 1 ml of blood from the
ulnar vein of nestlings. Samples were sealed and stored in heparin tubes in the field and
centrifuged within 8 hours of collection to separate plasma from red blood cells. Plasma
samples were frozen until analysis. Isotopic analysis of blood plasma is known to represent
nutrients consumed and assimilated up to one week prior to collection in birds (Hobson &
Clark, 1993). This fast turnover rate allowed us to track diet variation on a fine timescale
during the nestling rearing period.

From 2002-2008, we monitored falcon nests to estimate individual breeding success,
defined here as the total number of young fledged (i.e., 30 days old). Each year, spring nest
site occupancy and breeding success was determined within the study area. In 2008, nest
sites were visited weekly during incubation and nestling rearing to estimate clutch size and

the number of young hatched.

Stable isotopes analysis

To estimate resource use by falcon, we measured the §'°C and §°N of prey muscle
and falcon nestling plasma. Samples were dried using lyophilisator and ground to a fine
powder using a mortar and pestle. Samples (0.2 + 0.02 mg) were loaded in tin capsules for
isotopic analyses performed via continuous flow to a Finnigan Mat Delta Plus isotope ratio
mass spectrometer at Stable Isotopes in Nature Laboratory (New Brunswick, Canada).
Stable isotope ratios are expressed in d-values as parts per thousand (%o) deviations from
standards, namely Pee Dee Belemnite for C and atmospheric air for N, following 613C=
[(*CI*Caample-*C/*Cstandara) “C/*Cutangara] ~ X 1000 and ~ 8°N= [(**N/**Nsampte-
ON/*Ntandard)/>N/**Nitandara] X 1000.

Prior to laboratory analyses, we removed lipids from prey muscle with a 2:1

chloroform:methanol solution (Bligh and Dyer 1959) to control for carbon heterogeneity
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and lipids differences among different prey muscle (Deniro et al., 1978; Post et al., 2007;
Ricca et al., 2007). In some studies (Sweeting, Polunin & Jennings, 2006), chemical
extraction altered 8*°N to various degrees but in our case, variation in 5N due to lipid
extraction was similar to the analytical error (0.14 £0.11 %o, n=65 duplicates, and 0.11
+0.08 %o, n=14, respectively). Lipid removal in falcon nestling plasma samples did not
influence the ecological interpretation of isotopic modeling, therefore we systematically
analysed raw samples with their lipid contents (see Appendix 1 for details).

To reconstruct the diet of falcon, we used Stable Isotope Analysis in R (SIAR,;
Jackson et al.,, 2009), an extension of the R statistical environment (V 2.8.1; R
Development Core Team, 2008). This model perform mixing model using dirichlet
distribution (Evans, Hastings & Peacock, 2000) that takes into account concentration
dependence of C and N in tissues and errors around the isotopic means of sources. We
corrected isotopic ratios of falcon nestlings for isotopic fractionation (i.e., difference
between diet and tissues) by using factors calculated for captive adult falcons fed of simple
diet composed of quail (Hobson & Clark, 1992b). Because we worked with a large number
of potential sources (13 prey species) and only two isotopic tracers, we followed Phillips et
al. (2005) recommendation and compared §*3C and §°N between prey types (MANOVA,
Wilks Lambda: Fo2 = 17,72, p < 0.0001, n = 61;Table 1). We then pooled prey types
according to three distinct ecological functional groups: terrestrial herbivores, terrestrial
insectivores and marine birds (MANOVA, Wilks Lambda: F,g3 = 149,9, p< 0.0001, n =
86). We included concentration values (mean and SD) to the mixing model for §*3C and
8N of each prey group (Phillips & Koch, 2002).

Terrestrial-marine landscape continuum and definition of biogeographical subpopulations

To assess whether nestling diet was influenced by the location of nest sites along the
terrestrial-marine landscape continuum, we compared isotopic signatures of nestlings with
the proportion of terrestrial habitat present in the vicinity of the nest. We constructed

circular buffers with a 5 km radius around each nest site to approximate the home range
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use by breeding individuals (Byholm et al., 2007; Golawski & Meissner, 2008;
Hakkarainen et al., 2003; Laaksonen, Hakkarainen & Korpimaki, 2004). We chose the 5
km threshold based on home range characteristics of breeding male falcons tracked wearing
satellite transmitters at our study site (mean distance between nest sites and its furthermost
point obtained from GPS locations recorded during the nestling phase was 5 km, n = 7
individuals; Franke unpublished data). We then characterised these pseudo home ranges by
calculating the proportion of terrestrial habitat present within the 5 km buffer using ArcGIS
9.2 software (ESRI, Toronto, Canada), hereafter referred to as the nesting landscape
attribute.

To illustrate how nesting landscape attribute influence the type of prey found in the
diet of nestlings, we ran mixing models (SIAR) using isotopic ratios which fell inside 3
distinct geographic regions, hereafter called subpopulations (Newsome et al., 2007). These
subpopulations represented the landscape variability within the terrestrial-marine
continuum and were broadly defined based on the nesting landscape attribute around each
nest location. Hence, “Outer island”, “Coastal” and “Inland” subpopulations included
individuals having less than 20%, 20 to 80% and more than 80% of terrestrial habitat (%

inland) within 5km radius of their nesting site, respectively.

Statistical analysis

8C and &N isotopes are known to discriminate between terrestrial and marine
organisms (Harding et al., 2001; Newsome et al., 2007; Schoeninger & Deniro, 1984). In
our study system, the mean percentage of terrestrial-derived prey species in a nestling diet
(obtained from SIAR) were strongly correlated to 5"*C and 8*>N (Spearman correlation: r =
-0.98, p < 0.0001 for 8*3C and r = -0.98, p < 0,0001 for 5'°N, n = 125). We used a general
linear mixed model (GLMM) to assess how variation in §*3C and 8N was structured
among the landscape continuum (nesting landscape attribute). GLMM included “nestling”
and “site” variables as random to account for repetition (nesting landscape attribute was

calculated for every nest introducing a repetition at nestling level and sites were sampled
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several times during breeding season). We also included “date” as a covariate (fixed effect)
in the model to account for within-season variation in nestling diet.

We used a linear regression to test for an effect of the habitat on the number of

young fledged per year for the nest sites monitored from 2002 to 2008. Using multiple
regression models on 2008 data, we examined the influence of other breeding parameters
(i.e., clutch size and hatching number, in addition to nesting landscape attribute) on the
number of young fledged. We then used backward stepwise selection to find the best model
(Venables & Ripley, 2002). We also tested for correlation between clutch size and number
of young hatched and the nesting landscape attribute. We performed all statistical analyses
with R statistical environment. Means and standard deviations are presented.
To further explore the variability in the type of prey consumed by nestlings, we estimate
isotopic trophic niche (space occupied by individual on the &C- &N bi-plot). We
calculated niche width for each of the three subpopulations (outer island, coastal, mainland)
expressed as the total area (TA) defined by the minimum convex polygon bounding the
most divergent individuals (Cornwell, Schwilk & Ackerly, 2006), using package
Adehabitat (Calenge, 2006), an extension to R statistical environment. To investigate the
nature of the mechanism defining trophic niche width, we estimated the within-nest
variation (i.e., a proxy of generalization of diet) and the between-nest variation (i.e., a
proxy of specialization of diet) for each subpopulation. For a given nest we plotted the
position of each nestling in the isotopic space and calculated the isotopic centroid for the
nest (i.e., mean position among siblings). We then calculated the Euclidean distance from
the position of each nestling in isotopic space to the isotopic centroid for the nest. In
addition, we also calculated the distance from the position of each nestling in isotopic space
to the isotopic centroid decribing all nests in a given subpopulation (Layman et al., 2007
Quevedo et al., 2009). We used R statistical environment, V 2.8.1.
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Results

In 2008, 28 sites held territorial pairs prior to egg-laying, 25 pairs of falcons laid
eggs (3.4 £ 1.4 eggs per clutch), 23 hatched young (1.8 + 1.3) and 18 fledged nestlings (1.4
+ 1.2 nestlings). Of the 67 youngs that hatched from 19 nesting sites, we collected blood
from all nestlings that reached 2 weeks of age (n = 50), 3 weeks of age (n = 43) and 4
weeks of age (n = 35). We obtained an average of 2.5 +0.7 (range 1 to 3) blood replicates
per individual. We found considerable variation in isotopic ratios of falcon nestlings raised
along the terrestrial-marine continuum (-26.6 to -19.3 in 8*3C and 2.2 to 10.9 in "°N: Table
1, Figure 3a). At the population level, mean values indicated a strong reliance on terrestrial
prey species (i.e., the majority of isotopic values were located along the
herbivores/insectivores axis: Figure 3a). Few nestlings exhibited relatively enriched §*3C

and 5™N ratios, which reflect an increased use of marine-based prey.

Factors influencing prey use for nestling rearing

The habitat in which nests were located significantly influenced isotopic ratios in
the plasma of nestlings. The '*C and 8"°N isotopic ratios were inversely correlated with
the proportion of terrestrial habitat around the nest (nesting landscape attribute) and
positively correlated with the date (Table 2). This indicates that i) individuals breeding in
terrestrial-dominated landscape used a greater proportion of herbivorous prey (low isotopic
ratios) to feed their nestlings compared to those nesting in marine-dominated landscape,
and ii) individuals included more insectivorous and marine-derived prey (high isotopic
ratios) later in the nestling rearing phase. Results from the isotopic mixing models clearly
illustrate these patterns (Figure 4). In mainland and coastal breeders, the contribution of
herbivorous prey to total diet of nestlings tended to decrease later in the nestling rearing
phase (5"-95™ percentile: from 75-91% to 35-73% for mainland and 56-81% to 14-48% for

coastal) while the contribution of insectivores increased (from 3-24% to 9-62% for



31

mainland and 9-42% to 34-84% for coastal: Figure 4). For falcons nesting on outer islands,
the contribution of herbivorous prey items to total nestling diet was relatively low during
the early rearing period and apparently decreased throughout the rearing season. For outer
island breeder however, the contribution of marine-derived prey steadily increased over
time and the contribution of insectivores remained high (Figure 4). Although nestlings
raised in on outer islands consumed proportionally more marine prey than nestlings raised
in mainland and coastal subpopulations, the overall pattern indicates a strong predominance

of terrestrial-derived prey species regardless of the nesting landscape attribute.

Influence of landscape on reproductive performance

The landscape in which nests were located partly explained the variation in the
number of young fledged from 2002 to 2008 (Fiz= 5.1, p=0.03, R?=0.15). Falcons
breeding in terrestrial-dominated landscape fledged more young, on average, than those
breeding in marine-dominated landscapes (Figure 5). In 2008, the year for which we had
more details on reproductive parameters, nesting landscape attribute best explained the
number of young fledged (F115=6.8 , p=0.02, R?*=0.31), while clutch size and number of
young at hatch (and the interaction between variables) were not related to the number of
young fledged. Moreover, nesting landscape attribute was not significantly correlated with
clutch size (Pearson’s correlation: r = 0.41, p = 0.11, n = 17) nor to the number of nestlings
at hatch (Pearson’s correlation: r = 0.34, p = 0.18, n = 17), suggesting that the effect of the
landscape on the number of young fledged is associated with events occurring during the
nestling rearing period.

Isotopic niche width and differences among biogeographical subpopulations

Isotopic niche width was higher for falcons nesting on outer islands than it was for
coastal and mainland subpopulations (outer island > coastal > mainland; Figure 3b). Total
isotopic space (area of the convex hull polygon) represented by outer island subpopulation
was 2.5 times higher relative to inland subpopulation. In addition, the among-nest isotopic
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variability was 1.5 times higher in outer island nesters compared to other subpopulations
(see Table 3; Figure 6), while intra-nest isotopic variability was similar between
subpopulations (ranging from 1.05 to 1.40, Table 3; Figure 6). Interestingly, the ratio
between intra-nest and inter-nest variability values was quite comparable between mainland
and coastal subpopulations (CDintra-nest/CDinter-nest fatio = 0.82 and 0.72, respectively) but
this was not the case for outer island subpopulation (CDintra-nest/CDinter-nest ratio = 0.46).
These results suggest that among-nest variability was predominant in outer island
subpopulation and was most likely responsible of the largest niche width observed (Figure
6). For mainland and coastal subpopulations, intra-nest variability was likely predominant

and explain the niche width observed (Figure 6).

Discussion

The influence of landscape on niche variation and individual breeding performance
has rarely been examined in wildlife populations inhabiting unexploited environments.
Using stable isotope analyses (i.e., an estimate of realized trophic niche), we found high
variation in resource use by an avian top predator of the arctic food web nesting along a
terrestrial-marine landscape continuum. The nature of the landscape in which nest were
located (nesting landscape attribute) was a key driver of intra-population niche diversity in
arctic-nesting falcons. Terrestrial-derived species (herbivores and insectivores) were the
main prey used by virtually all falcons during the nestling rearing period, but outer island
breeders made significant use of marine-derived prey. Also, the nesting landscape
apparently affected the reproductive success as individuals nesting in marine-dominated
areas fledged fewer offspring on average. The observed relationships between landscape,
isotopic niche and reproductive success globally fit predictions associated with the
hypothetical scenario B (Figure 1) which stipulates that falcons show moderate preference

for terrestrial resources. It thus appears that falcon breeding in marine-dominted landscape
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have to pay higher foraging costs when feeding on terrestrial resources or have a lower
capture success when feeding on marine prey. Bird nesting in a marine-dominated habitat
likely include some marine resources to their diet to reduce travelling costs associated with
the use of terrestrial prey, but this strategy nonetheless appeared to decrease their breeding
output.

Although most of our analyses and conclusions are based on comparisons among
several nesting sites and individuals, the observed subpopulation differences may appear
less representative due to relatively low and variable sample sizes per group. We
nonetheless believe that the patterns we found using subpopulations are robust because we
documented every potential breeding site in a wide area (>450 km?) and sampled all the
occupied sites. Repeating isotopic analyses using multiple years would strengthen our
conclusions. However, the reported effect of landscape on intra-population variation in

resource use and breeding performance is likely a dominant pattern in our study system.

Strong reliance on terrestrial prey

Our stable isotopes data suggest that falcons predominantly rely on terrestrial
resources, and make relatively small use of marine resources during the nestling rearing
period. Other dietary data collected (food remains at nest, pellets and scouting camera
monitoring) indicated that passerines and shorebirds, lemmings and ground squirrels and
guillemots and juvenile eiders were the main terrestrial insectivores, terrestrial herbivores
and marine birds delivered to nest, respectively. The apparent “terrestrial-dominated” diet
of falcon could be attributed to a preference for terrestrial resources. Preference for
resource depends on both resources’ traits (e.g. abundance, energy value, evasiveness) and
predator’s traits (e.g. experience, capture behaviour, physiology; (Bolnick et al., 2003;
Schluter, 1981; Sih et al., 2001). In our study area, terrestrial birds and rodents are likely
preferred in general over marine birds because of their intrinsic traits which contribute to
enhance falcon’s capture success (i.e., capture vs attack rate). For instance, marine prey

could be more evasive than terrestrial prey as they can dive under the water and escape
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predation. Conversely, efficient use of terrestrial prey (particularly small birds) by falcons
would requires mastery of complex capture and handling techniques that represent
important morphological (e.g. body size, wing lenght), bio-mechanical (e.g. foraging speed
v.s. manoeuvrability) and learning (skill acquisition) trade-offs. According to the
evolutionary and learning constraints associated with such “terrestrial prey specialization”,
our study falcon population could be limited in their ability to efficiently use alternative
(marine) resources as this may involve additional costs (Tinker et al., 2008).

Nevertheless, the apparent foraging limitation of falcons to use marine resources has
to be considered with care. The unusually high proportion of rodents used by falcons in
2008 suggests that rodents (in particular microtine) were highly available within the
terrestrial landscape (high breeding density of microtine specialist rough-legged hawk,
buteo lagopus, for 2008 supports this assumption), thus making the use of alternative
marine resource less effective for that particular breeding season. As rodent populations are
known to fluctuate inter-annually following cyclic patterns, the relatively high use of
rodents in 2008 could be non-representative of the proportion used during other phase of
the cycle. Inter-annual variation in rodent abundance has already been observed to
modulate the relative contribution of marine resources in other terrestrial predators such as
arctic foxes (Roth, 2002). This phenomenon may also occur in our study system and would
require multi-year resource use data to future our understanding. Moreover, other falcon
populations (belonging to different subpecies) are known to make abundant use of, and
even specialize on marine birds as prey items, suggesting that arctic-nesting falcon could
have the ability to efficiently forage on marine birds (Nelson, 1990; Thiollay, 1988;
Velarde, 1993). However, compared with tundrius, the subspecies reported to make
extensive use of marine birds (e.g., paelei) are characterized by morphological traits (e.g.,
larger body size, broader wing) well adapted to hovering over the water and to low-level
pursuit of marine birds (Sherrod, 1988). Difference in the relative availability of marine-
derived preys between our study area and the habitat of palei subpecies (often associated
with dense colony of marine birds) could also explain why arctic-nesting falcon did use

lowest proportion of marine subsidy.
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Landscape heterogeneity on falcon diet and breeding success

Why did individuals make use of marine resources? We showed that resource use
by falcons was partly explained by the nesting landscape attribute. Indeed, the use of
marine prey was significantly higher for nestling raised in marine-dominated environment
compared to those raised in land-dominated area. Landscape heterogeneity has been
identified as environmental factor that influence resource use in central place forager as
individuals are most likely to use resource available in the surrounding of their nesting site
(Holbrook et al., 1992; Pierotti et al., 1991; Sargeant, 2007; Weimerskirch, Gault & Cherel,
2005). This is predicted to happen in breeding individuals for which travelling distance
between nest and foraging sites is limited by travelling costs, nest attendance and limited
knowledge of the environment (Dall et al., 2005; Masman, Daan & Dijkstra, 1988; Pierotti
et al., 1991). Falcons breeding on outer islands likely faced several foraging costs when
feeding on terrestrial resources located at greater distance from their nest. This would
potentially decrease the apparent value of terrestrial resources for outer island breeders,
thus making the use of marine resource a more profitable alternative as it is a relatively
abundant resource present in the vicinity of their breeding environment. Falcons nesting in
marine environment made smaller use of terrestrial herbivores (95" percentile: up to 52%)
compared to ones nesting in terrestrial and coastal landscapes (95" percentile: up to 91%
and 81%, respectively), but they still predominantly rely on terrestrial resource (except for
one nest where marine resources reached 60% of the diet). This mixed pattern of resource
use, specific to outer island breeders, could result from foraging trade-offs between prey
preference and travelling costs.

Although individuals try to optimise their foraging decisions, it nonetheless appears
that breeding performance of falcons vary according to the location of their nest in the
heterogeneous habitat. Breeding in marine-dominated environment apparently reduced the
potential reproductive output. Numerous studies identified habitat characteristics as a factor
influencing breeding parameters in birds (Byholm et al., 2007; Lambrechts et al., 2004
Part, 2001), including the number of young fledged (Golawski et al., 2008; Hakkarainen et
al., 2003; Laaksonen et al., 2004). Generally, the quality of a breeding habitat depend on
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resource availability, so that nesting individuals distributed in heterogeneous habitats
should have differential access to preferred resources (Doligez et al., 2008; Lambrechts et
al., 2004; Sergio et al., 2003; Widen, 1994; Wiklund, 2001). This could influence delivery
rate and energy intake for nestlings, with a potential impact on reproductive success
(Hakkarainen et al., 2003; Spear, 1993). In our study, we hypothesize that individuals
nesting further relative to terrestrial resources had lower reproductive performance through
a lower food delivery rate. This could arise when individuals faced either higher travelling
cost for the use of terrestrial prey, or lower capture success when targeting marine prey. To
test this hypothesis, we would need to quantify delivery rates at nests and correlate these
with nesting landscape attribute. Moreover, tracking individual within their habitat would
help understanding the proximate mechanisms leading to differences in foraging strategies.

Several studies have identified individual quality, often positively associated with
age, as factor influencing reproductive success (Carrete et al., 2006; Forslund & Part, 1995;
Kruger, 2005). In despotically distributed species, high quality individuals often
monopolise the high quality habitat (Oro, 2008; Rodenhouse, Sherry & Holmes, 1997), thus
creating co-variation between individuals and habitat quality (Part, 2001; Sergio et al.,
2009). In our case, the influence of individual quality on reproductive performance could
be confounded with habitat quality. If the two factors were linked, then the apparent effect
of habitat on the reproductive success of falcon could be attributable solely to the individual
quality (Carrete et al., 2006). However, because clutch size (a proxy for individual quality;
(Sydeman et al., 1991) is not related to nesting landscape attribute, our observed pattern is
likely due, at least partly, to environmental conditions faced by birds nesting in different
habitat.

Within-season variability in falcon diet

Resource use by nestling falcons followed a clear seasonal shift during the rearing
season. Overall, the predominance of terrestrial herbivore prey item in the diet of nestlings
gives way to the prevalence of terrestrial insectivores over the duration of the rearing period

(Figure 4). One of the key mechanisms that might explain within-season variation of falcon
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diet choice is the seasonal change in prey availability (BenDavid et al., 1997; Hall-Aspland,
Rogers & Canfield, 2005; Harding et al., 2001). Variation in breeding phenology (e.g.,
nestling hatch dates) and predatory-induced mortalities could explain seasonal changes in
resource availability. Hence, the lowest proportion of herbivores and the highest proportion
of insectivores in the diet of terrestrial and coastal breeders late in the season could reflect a
decline in the abundance of rodent populations (Reid, Krebs & Kenney, 1995) due to
predation influence, followed by an increase in small bird populations after they fledge
young. Further studies are nonetheless needed to better understand which of the sus-
mentionned ecological mechanisms explain the temporal variation of resource use.
Nevertheless, our study is one of the first to tracked fine-scale temporal change in diet of a
top avian predator during the nestling rearing period using stable isotope analysis (Dalerum
et al., 2005; Sinisalo et al., 2008).

Intra-population variability in trophic niche

By exploring the variation in an individual falcon’s isotopic ratios, we gained details
on the ecological mechanisms generating intra-population variability of resource use for a
top predator inhabiting an heterogeneous environment. Our results showed that
specialization (more consistent diet over time) and generalization (more variable diet over
time) can both generate intra-population variability in resources use for falcon nesting in an
heterogeneous landscape (Table 3, Figure 6). Van Valen’s (1965) niche variation
hypothesis proposes that populations with a larger trophic niche include more specialized
individuals. Inter-nest variation was greater for outer island subpopulation than inland and
coastal ones, and was apparently associated to the widest isotopic niche found in this
subpopulation. Along with Van Valen’s hypothesis, our finding gives empirical support to
recent studies that documented the importance of among-individual variation in population
niche expansion (Araujo et al., 2009; Newsome et al., 2009; Svanback et al., 2007; Tinker
et al., 2008). However, individual generalization mainly explains the isotopic niche

variation for coastal and terrestrial breeders, and thus supports the more traditional view
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stipulating that intrapopulation niche variation is driven by within-individual variation
(Schoener, 1971; Tinker et al., 2008).

Why did outer island subpopulation exhibited wider isotopic niche and higher
among-nest variability (individual with more specialized diet) than coastal and terrestrial
subpopulations? Some authors documented that specialization enhanced foraging intake
rates due to increased efficicieny in search effort and/or handling time (Anderson et al.,
2009; Ehlinger, 1990; Estes et al., 2003; Golet et al., 2000; Votier et al., 2004). Increase in
energy intake rate is believed to be a major cause of dietary specialization in birds and
mammals (Tinker et al., 2008; Woo et al., 2008). Individuals breeding on outer island
either specialized (constant use over rearing season) on terrestrial herbivores (exhibited low
dC and d*N, n=1), on a mixed diet of terrestrial insectivores and marine birds (exhibited
high d*3C and d™N, n=1) or on terrestrial insectivores (with a relatively small marine bird
component, n=3) (see Figure 6). These inter-individual differences in resource use
apparently generates the widest niche observed for outer island subpopulation.

However, this result seems to contrast with conclusions obtained in other systems
sharing the similar ecological features (i.e., top predator inhabiting a naturally
heterogeneous coastal landscape with the presence of allochthonous subsidy). For exemple,
Darimont et al. (2009), observed that individual gray wolves (Canis lupus) showed the
largest trophic niche when they occupy habitat with high species richness (i.e., coastal
areas). Indeed, habitats rich in alternative prey offered more possibilities of dietary
diversification for individuals facing resource competition. To fit this finding, falcons
having the highest diversity of resources in their local environment (i.e., coastal
subpopulation with local access to both terrestrial and marine resource) should have
exhibited the widest niche. However, coastal breeders had a smaller niche than outer island
breeders, as they essentially concentrated their foraging effort on terrestrial-derived prey.
Differences found between Darimont et al.’s (2009) findings and our results could be due to
falcon’s strong preference for terrestrial resources and limited ability to efficiently use
marine resources (Contrasting Darimont’s wolves which predated easy-to-catch and over-

abundant spawning salmons). It could also be associated with the central place forager



39

status of breeding falcon for which travelling cost is likely proportional to the distance
between nest and foraging sites (contrasting with wolves which were more isolated and had
limited possibilities of travelling).

Our study indicated that, in a heterogenous landscape, the additive effects of
foraging costs and prey preference can generate extensive intra-population niche variation
in a predator population. Intra-population niche variation study should then consistently
consider such interactions when investigating external environmental and ecological factors
such as competition for resources. We also conclude that combining isotopic niche
diversity and fitness analyses can strongly help understanding the proximate effect of
landscape heterogeneity on intra-population variability in resource use and the ultimate

consequence on a consumer.
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Table 1. Summary of means and standard deviations (SD) for §°*C and &N values in

blood plasma (predators) and muscle (prey species) sampled from the Rankin Inlet area,

Nunavut, Canada for summer 2008

813C 815N
Group Species n (%0) SD (%0) SD
Predator Peregrine falcon 50 -22,8 1,76 8,4 2,14
Terrestrial Canada goose 2 -25,3 0,466 4,10 0,056
herbivores Collared lemming 10 -26,0 0,378 1,35 0,754
Ground squirell 10 -25,1 0,358 2,38 0,705
Terrestrial American pipit 5 -23,0 0,729 6,91 0,653
insectivores  Horned lark 10 -23,1 0,473 5,06 1,03
Lapland longspur 5 -21,8 1,36 7,02 1,12
Savannah sparrow 7 -22,4 0,724 7,87 0,543
Semi-palmated plover 6 -21,5 1,78 6,62 1,32
Semi-palmated
sandpiper 9 -21,6 2,22 7,62 0,983
Snow bunting 5 -23,2 1,42 5,89 0,537
Marine birds Common eider 6 -17,4 0,893 12,7 1,36
Guillemot 9 -19,3 0,578 16,7 0,273
Long-tailed duck 2 -19,4 0,366 13,7 0,397




42

Table 2. Results of general linear mixed models testing the effect of date and nesting
landscape attribute (proportion of terrestrial habitat within a 5 km circular buffer around
each nest) on d**C and d°N of peregrine falcons nestlings (n=50 individuals, sampled up to
three times during the rearing period) from the Rankin Inlet area, Nunavut, Canada, 2008.

Nestling and nest variables were treated as random factors. Shown are the results for fixed

effects.
Isotope Variable Estimate df t p
8°C
Intercept -48,7 75 -14,3 <0,0001
Date 0,126 75 8,07 <0,0001
Nesting landscape attribute  -2,43 18 -3,45 0,003
8N
Intercept -24,7 75 -7,34 <0,0001
Date 0,160 75 10,4 <0,0001

Nesting landscape attribute ~ -2,57 18 -2,92 0,009
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Table 3. Summary of isotopic niche metrics (mean + SD) calculated for three
different subpopulation of peregrine falcon nestlings raised in nests with different nesting
landscape attribute. “TA” represents the total area of the convex hull enclosing isotopic
values in the §C-8"N plot. “CD inter” represent intra-subpopulation variability or the
distance of each individual to the isotopic centroid of its subpopulation and “CD intra”
represent intra-nest variability or the distance of each individual to the isotopic centroid of

its nest (including repeated measures in time)

Nesting habitat TA CD inter-nest CD intra-nest
n mean sd mean sd
Inland 3 6,49 1,47 0,90 1,21 0,97
Coast 10 8,87 1,95 1,14 1,40 1,17

Outer island 6 16,36 2,25 1,35 1,05 0,87




44

Fig.1. Conceptual framework representing three scenarios of relative prey preference and
derived isotopic niches in peregrine falcon nesting in a heterogeneous landscape. The
predicted relative reproductive success is based on the assumption that falcons are central
place foragers and pay travelling costs proportional to travelling distance when foraging. In
the first scenario (A), falcons have equal preference for terrestrial and marine resources.
Consequently, individuals use resources in the vicinity of their nests to avoid travelling
costs and hence reproductive success is not related to nesting habitat. In the two other
scenarios, falcons moderately (B) or stongly (C) prefer terrestrial over marine prey. In such
cases, reproductive success is predicted to be higher for birds breeding in terrestrial habitat

(see Introduction for more details).

Fig. 2. Map showing localization of the study area in the vicinity of Rankin Inlet
community, Nunavut, Canada. The enlargement shows the study area with its inland (gray)
and marine (blank) component. Peregrine falcon nest sites (n=25) are represented by circles.
Pale gray, dark gray and white circles represent terrestrial (n=3), coastal (n=14) and outer
island (n=8) breeders.

Fig. 3. Isotopic niche for peregrine falcon nestlings A) Raw d**C and d*°N values in young
falcons (n = 50) and their potential prey species gathered in three clusters (mean = SD) for
summer 2008 in Rankin Inlet area, Nunavut, Canada. Dots represent young falcons
sampled up to 3 times during rearing season. B) Isotopic niche widths of inland (solid line),
coastal (bold dash) and island (fine dash) subpopulations of young falcons defined by

convex hull polygons. Data corrected for isotopic fractionation for §*3C and 5"°N.

Fig. 4. Box plots showing the contribution of three sources to the diet of peregrine falcon
nestlings (n = 50 individuals from 19 nests) raised within inland, coastal and island
subpopulations in Rankin Inlet, Nunavut, Canada. Results for the first and second half of

the nestling rearing period are shown separately to illustrate temporal variation. Boxes
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indicate the extent probability intervals of sources in the diet (95", 75" and 50" percentile).

Source proportions were estimated using package SIAR.

Fig. 5. Fitted linear model between the nesting landscape attribute and mean number of
young fledged per nest for period 2002-2008. Dots represent mean number of young

fledged, arrows show standard error and the line illustrates the mean.

Fig. 6. Intra-nest variability in §°C and &'°N for peregrine falcon nestlings sampled up to
three times during the nestling rearing season. Shown are nest sites from inland A), coastal
B) and island C) subpopulation. Dots illustrate the mean isotopic value of nest and the

ellipses represent standard deviation. Data corrected for isotopic fractionation for §*C and

SPN.
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Appendixes

Appendix 1: Analyse of the effect of lipid extraction on falcons plasma samples

Generally, studies dealing with reconstruction of diet with stable isotopes
consistently removed lipids contained in animal tissue as they typically represent lower
8*3C compared to protein (Deniro et al., 1978; Ricca et al., 2007). For instance, Post et al.
(2007) recommanded to account for lipids (by chemical extraction or mathematical
normalization) in lipid-rich tissue as the bias introduced in 8*3C is positively correlated to
lipid concentration. Moreover, accounting for lipid would be important in studies dealing
with organisms having variable lipid concentration. According to this, lipid removal was an
important issue in our study because we reconstructed the diet of falcons based on different
prey species (i.e., 8°C in falcon samples should be compared to prey after controlling for
lipid-induced bias). However, ecologists generally do not remove lipids from plasma, a
low-lipid content tissue (Pearson et al., 2003). Hence, to assess wether the plasma samples
from falcon nestlings had to be lipid extracted or not, we conducted a preliminar analysis
using a sub-sample of the population (nestlings and adult samples, n=10 individuals). The
mean lipid content of our sub-sample was around 15% (C:N = 4,3 + 0,24, n=10 individuals),
which is not typical of a low-lipid content tissue (Post et al. (2007) considered 10% of lipid
as treshold). Indeed, lipid extracted samples were 1,3 + 0,14 %o enriched compare to lipid
non-extracted samples which represent a potential bias in our analyses. However, by
plotting lipid extracted samples next to prey ratios, we noticed that lipid removal put falcon
samples at the limit of the isotopic range of potential prey species (i.e., the isotopic polygon
including standard deviation from prey, Figure 1.1). To assess the ecological significance
of lipid removal, we ran stable isotope models and compared outputs from lipid non-
extracted samples vs lipid extracted samples (to do so, we added 1,3 %o to 8*°C values of
raw samples from our complete set of data, n=50 individuals, and compared with the raw

data). Overall, we found that lipid removal slightly changed the relative contributions of



53

prey species in the diet of falcon but in small proportions, without affecting our general
conclusions. For instance, lipid-induced differences in the specific contribution of
herbivores and insectivores were highest for coastal breeders during the early phase of
nestling rearing; from 56-81% and 9-42% in model using raw data to 37-70% and 24-61%
in model using lipid-extracted data for herbivores and insectivores, respectively (5"-95"
percentile). Based on this, and because lipid non-extracted samples were globally best
fitting the dispersion of prey samples on the §*3C-8"°N bi-plot, we chose to use raw plasma

samples in our study.

Fig. A.1.1. Isotopic ratio in falcons (nestlings and adults, n=10) for lipid non-extracted
(solid dot) and lipid extracted (open circle) plasma samples and their potential prey species
gathered in three clusters (mean + SD) for summer 2008 in Rankin Inlet area, Nunavut.

Data corrected for isotopic fractionation for 8**C and 5™°N.
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CHAPITRE 2

CONCLUSION

Nous avons étudié une population de faucons pélerins nichant dans 1’Arctique
canadien au sein d’un paysage coOtier hétérogéne. Au cours de la période d’élevage des
jeunes, les faucons doivent inévitablement faire des allers-retours entre leur nid et les sites
d’alimentation pour nourrir leurs jeunes et doivent payer des codts de déplacements
proportionnels a la distance de transit. Nos résultats sur la niche trophique et le succés
reproducteur suggerent que les individus auraient une préférence plus importante pour les
ressources terrestres que pour les ressources marines. En effet, la majorité des individus
consommaient des ressources issues du milieu terrestre. Seuls les individus nichant en
milieu marin consommaient des ressources marines, mais sans pourtant delaisser les
ressources terrestres, d’ou la plus grande valeur de niche trophique observée. Pour ces
individus toutefois, les colits d’approvisionnement supérieurs associés a I’utilisation des
ressources terrestres (distance nid-aire d’alimentation terrestre plus importante) et/ou la
diminution du taux de capture associée avec 1’utilisation des proies marines (plus évasives),
pourraient expliquer la baisse observée du succes reproducteur.

Dans le cadre de notre étude, les précisions acquises sur 1’utilisation des ressources
par le faucon pélerin et ses répercussions sur le succés reproducteur nous permettent de
mieux comprendre les interactions de ce prédateur avec d’autres espéces de 1’écosystéme
arctique. Ces connaissances fondamentales représentent une premiere étape pour espérer
comprendre i) I’importance de la variabilité intrapopulationnelle dans 1’utilisation des
ressources, ii) l’effet de I’hétérogénéité de 1’habitat et I’utilisation des ressources
alimentaires sur la demographie (la fécondité) de la population de faucons et iii) la pression
de prédation exercée sur les populations de proies.

L’étude des niches trophiques met en évidence 1’existence de différentes stratégies
d’utilisation des ressources entre les individus, ou certains affichaient des niches plutét

étendues (généraliste) alors que d’autres semblaient démontrer des niches tres restreintes
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(spécialiste). A court terme, ces différentes stratégies pourraient favoriser une plus grande
stabilité de la population de par la diminution des relations de compétitions entre les
individus qui peuvent avoir accés a une plus grande quantité de ressources pour alimenter
leurs jeunes (Estes et al., 2003). Pour mieux comprendre ce phénomene cependant, une
analyse approfondie de I’influence du degré de spécialisation sur le succes reproducteur
individuel devrait étre menée. Au niveau évolutif, le maintien de ces deux types de
stratégies alimentaires pourrait garantir une certaine flexibilité dans les comportements
d’approvisionnement qui peut s’avérer avantageuse lorsque les abondances de proies
changent dans le temps ou, typiquement, la stratégie généraliste serait profitable en période
de faible abondance des ressources et la stratégie spécialiste serait profitable en période de
forte abondance (Tinker et al., 2008). Ainsi, il serait intéressant de comparer les types de
stratégies d’alimentation utilisés par les faucons en fonction de I’abondance annuelle des
ressources alimentaires disponibles dans le milieu.

Nos résultats démontrent que les ressources terrestres représentent 1’essentiel de
I’alimentation des jeunes faucons, laissant supposer que cette ressource est cruciale pour le
succes reproducteur individuel, et que les ressources marines semblaient revétir une
importance complémentaire. Toutefois, nos résultats ne permettent pas de démontrer un
lien de causalité entre ’utilisation des ressources et le succes reproducteur individuel, bien
que nous ayons mis en évidence une relation entre les caractéristiques du paysage de
nidification et le nombre de jeunes produits. Ainsi, de plus amples analyses sont nécessaires
afin d’identifier la nature des mécanismes sous-jacents qui peuvent expliquer la variabilité
observée dans le nombre de jeunes produits. En étudiant les événements de nourrissage au
nid et le type de proies délivrées, nous pourrions par exemple élucider I’importance relative
de la fréquence d’alimentation par rapport au type de proies consommées sur la croissance
et la survie des jeunes au nid. En comparant les valeurs de ces paramétres pour différents
nids a travers le paysage hétérogéne, nous pourrions ainsi mieux expliquer la contribution
du facteur ressources sur la relation détectée entre les caractéristiques du paysage et le
nombre de jeunes produits. En contrepartie, cette relation pourrait aussi étre partiellement

attribuable a la qualité phénotypique des parents si elle est associée aux caractéristiques du
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paysage. En confrontant certains indices de qualité phénotypique (p. ex. la masse corporelle,
la longueur des ailes, etc.) a notre indice de caractérisation du paysage (c.-a-d. le
pourcentage d’habitat terrestre a proximité du nid), nous pourrions quantifier I’importance
de la qualité individuelle sur le succes reproducteur. De plus, puisque notre analyse de
I’utilisation des ressources reposait sur une seule année (2008), des données a long terme
sur I’abondance de différentes proies (p. ex. les abondances de micro-rongeurs fluctuent
grandement a travers les années) devraient étre amassées et mises en relation avec le
nombre annuel de jeunes produits afin de documenter I’existence de variations
interannuelles dans le succés reproducteur individuel.

Au niveau des populations de proies, la forte dépendance du faucon pelerin aux
ressources terrestres indique que ce prédateur pourrait représenter une importante force
pouvant limiter les populations de rongeurs, de passereaux et de limicoles au cours de leur
période de reproduction estivale. Toutefois, de plus amples analyses concernant
I’approvisionnement (réponse fonctionnelle) et la reproduction (réponse numeérique) des
faucons seront nécessaires afin de quantifier la magnitude de I’effet de la prédation sur ces
populations de proies et d’évaluer les répercussions sur leur dynamique. Suite a ces
analyses, nous pourrions par exemple élucider des questions fondamentales sur la
dynamique prédateur / proie ; p. ex., la prédation des oiseaux de proies comme facteur de
régulation des populations cycliques de micromammifeéres (Gilg et al., 2003), la régulation
des populations de proies par des interactions trophiques indirectes induites par un
prédateur commun (Bety et al., 2002), ou des question plus appliquées comme I’importance
de la pression de prédation des rapaces sur la survie et la fécondité des limicoles, une
famille d’oiseaux de plus en plus menacée (McKinnon et al., 2010). D’autre part, la
pression exercée par le faucon sur les populations de proies terrestres pourrait étre
supérieure dans notre systeme d’étude si la disponibilité des ressources allochtones marines
contribue a maintenir une population de faucons de plus grande taille. En effet, pour
certains individus, les ressources marines peuvent représenter une source d’alimentation
complémentaire pour le nourrissage, augmentant ainsi les chances de survie des jeunes au

nid et la productivité totale de la population. Ainsi, dans le méme type d’écosystéme
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arctique, la taille et la densit¢é d’une population ayant acces aux subsides allochtones
pourraient étre supérieures a celles d’une population évoluant en milieu strictement
terrestre, ce qui représente une plus forte force de régulation des populations de proies
autochtones (Polis & Hurd, 1996).

Finalement, les plus récents modéles de prédictions sur les conditions climatiques des
écosystémes arctiques anticipent un réchauffement accompagné d’une hausse des
précipitations, en partie grace a la mobilisation de 1’eau suite a la fonte accélérée des glaces
(ACIA, 2005). De telles modifications dans les paramétres abiotiques des écosystemes
arctiques sont susceptibles d’influencer de maniére directe (e.g. la thermorégulation des
jeunes) ou indirecte (e.g. abondance et distribution des populations de proies) les processus
démographiques et la distribution des populations de prédateurs (Mysterud & Ims, 1998).
Etant situés au sommet du réseau trophique, les réponses des prédateurs sont annonciatrices
d’éventuelles modifications dans la structure et le fonctionnement des écosystémes
arctiques terrestres ou marins. Par exemple, le fonctionnement et la productivité des
écosystemes arctiques marins reposent sur la présence de la glace de mer et le retrait
complet anticipé des glaces arctiques au cours de 1’été pourrait influencer tous les niveaux
trophiques jusqu’aux oiseaux marins (ACIA 2005). Puisqu’elles représentent une source
d’alimentation additionnelle allochtone, les ressources marines peuvent soutenir une plus
grande fécondité annuelle chez le faucon, et des changements dans leur disponibilité suite
aux modifications anticipées dans le régime des glaces pourraient exercer un impact

indirect sur la démographie de la population de faucons.
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