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AVANT-PROPOS

Le présent mémoire de maitrise est présenté sous la forme d’article scientifique. Il
comporte une introduction et une conclusion générales de méme qu’un article scientifique
rédigé en anglais et intitulé « Stress-inducing landscape disturbances: Linking habitat
selection and physiology in woodland caribou ». Il est cosigné par mon directeur de
recherche Martin-Hugues St-Laurent et mon co-directeur Francgois Vézina, ainsi que par
Fanie Pelletier, Christian Dussault et Alexandre Beauchemin. L’essentiel du travail relatif
au mémoire, soit la rédaction du devis de recherche, 1’élaboration de la méthodologie, la
manipulation et I’analyse des données, les analyses statistiques ainsi que la rédaction de

I’article, a été réalisé par I’é¢tudiante, Limoilou-Amélie Renaud.

L’introduction présente une revue de littérature sur 1’anthropisation et ses impacts
sur la réponse au stress animal, un théme qui commence tout juste a étre étudié chez les
grands mammiféres sauvages. L utilit¢ du projet de recherche y est aussi présentée, projet
dont I’objectif était d’explorer la relation entre les concentrations de cortisol contenu dans
les poils, indicateur de stress a long-terme, et le degré de perturbations anthropiques dans
I’habitat du caribou forestier. En couplant les concentrations hormonales a la composition
des domaines vitaux des caribous étudiés, nous avons pu mettre en lumiére certaines
conséquences physiologiques associées a la fréquentation de milieux aménagés et perturbés
qui contribuent & augmenter les niveaux de cortisol exprimés par les caribous forestiers a
I’échelle individuelle. Par le fait méme, nous avons pu confirmer 1’importance d’habitats
considérés favorables pour le caribou, a la fois par le biais du couvert de protection et des
ressources alimentaires qu’ils conferent ; ces habitats contribuent en effet & diminuer les

concentrations de cortisol. En conclusion du mémoire, nous énongons les implications et la
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portée des résultats de ce projet de recherche, qui affinent notre compréhension des
mécanismes par lesquels ’aménagement forestier contribue au déclin des populations de
caribou dans les paysages anthropisés du Québec. De plus, nous présentons les limites
rencontrées dans ce projet ainsi que les nouvelles perspectives envisagées a la suite du
présent travail. Les outils développés dans ce projet pourront sans aucun doute servir a une
gamme plus large d’espeéces et de problématiques de conservation en plus de leurs

applications pour le caribou forestier.



RESUME

Les réponses physiologiques de la faune envers l'anthropisation sont reconnues
comme des mécanismes de déclin des populations. Les hormones du stress, telles que le
cortisol, ont été¢ utilisées a titre d’indicateur de stress chez plusieurs especes de
mammiferes. Cependant, peu d’études font le pont entre les concentrations de cortisol, les
perturbations et les patrons de sélection d’habitat en milieu naturel. Nous supposons que
I’exposition a divers degrés d’aménagement forestier et d’infrastructures humaines génére
une réponse au stress quantifiable chez un mammifére sauvage, via une augmentation de
cortisol contenue dans ses poils. Cette étude comprend donc deux volets : un premier — a
I’échelle populationnelle — vise a comparer les niveaux de cortisol moyens de quatre
populations de caribous forestiers évoluant dans des habitats différemment perturbés, et un
deuxieme — a I’échelle individuelle — vise a relier les concentrations individuelles de
cortisol aux caractéristiques des domaines vitaux. Pour ce faire, nous avons accédé aux
données provenant de quatre aires d’études au Québec qui s’échelonnent le long d’un
gradient de perturbations anthropiques. Nous avons dosé les concentrations de cortisol dans
les poils de 142 caribous forestiers capturés entre 2004 et 2010, en utilisant la technique
immuno-enzymatique ELISA. Nous avons ensuite exploré les impacts des attributs des
domaines vitaux sur les concentrations de cortisol des individus fréquentant différents
degrés de perturbations, le tout a 1’aide des cartes écoforestiéres et des données
télémétriques GPS récoltées pendant la capture des caribous. Nous avons d’abord remarqué
que les concentrations moyennes de cortisol étaient trés variables a I’intérieur d’une méme
population. A I’échelle individuelle, nos résultats montrent que les domaines vitaux
dominés par des habitats perturbés (i.e. présentant une forte proportion de foréts décidues-
mixtes de 50-120 ans, de milieux ouverts sans régénération, de coupes de <5 ans ainsi
qu’une forte densité de chalets) étaient corrélés a des concentrations de cortisol élevées. A
I’opposé, une forte proportion d’habitats peu perturbés, tels que les dénudés secs (ou
pessieres ouvertes a lichens), était associée a de faibles concentrations de cortisol. Nos
résultats supportent notre hypothése stipulant que les habitats perturbés contribuent a
accroitre le niveau de stress physiologique. La présence d’individus chroniquement stressés
pourrait expliquer le déclin du caribou par le biais de conséquences potentielles sur la
condition individuelle, I’investissement en reproduction, la probabilit¢ de survie des
individus stressés et ultimement I’abondance des populations. Afin d’assurer la
conservation a long-terme du caribou, les stratégies d’aménagement minimisant la
fréquentation par le caribou de perturbations humaines devraient étre favorisées.

Mots clés : aménagement forestier; anthropisation; cortisol des poils; Rangifer
tarandus caribou; réponse au stress
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ABSTRACT

Physiological responses of wildlife to anthropization are now recognized as
potential mechanisms of population decline. Stress hormones, such as cortisol, have been
used as indicators of chronic stress in several mammal species, although few studies have
correlated cortisol level, disturbed habitats and patterns of habitat selection in wild
mammals. We hypothesized that being exposed to varying degree of forest management
and human infrastructures would trigger a quantifiable stress response in a wild mammal
through increased hair cortisol concentrations. This study is thus conducted at two scales:
the first — at the population scale — aims at comparing average cortisol levels among four
populations of caribou inhabiting territories with contrasted disturbance intensities, while
the second — at the individual scale — aims to correlate individual cortisol concentrations to
home-range attributes. For that purpose, we had access to caribou data from four study sites
in Québec, distributed along a gradient of anthropogenic footprint. Using an enzyme-linked
immunoassay (ELISA) approach, we measured hair cortisol concentrations from 142 free-
living woodland caribou captured from 2004 to 2010. At the individual level, caribou were
fitted with GPS collars so that we could characterize their home ranges based on telemetry
locations and ecoforest maps. We thus explored the impacts of home-range attributes on
hair cortisol levels in caribou affording varying degrees of forest management and human
infrastructures. We first noticed that the average hair cortisol concentrations among
populations were very variable. At the individual scale, we found that home ranges
dominated by habitats characterized by high human activities (i.e. showing high
proportions of 50-120 year-old deciduous-mixed forests, open stands without regeneration,
< 5 year-old clearcuts and a high cabin density) were associated with elevated cortisol
concentrations. In contrast, a high proportion of habitats unaffected by humans, such as
open lichen woodlands, were associated with low cortisol concentrations. Our results
support our initial hypothesis stating that disturbed habitats contribute to increase
physiological stress levels. The occurrence of chronically stressed individuals may partially
explain woodland caribou decline through consequences on individual condition,
reproductive investments, survival of stressed individuals and ultimately population
abundance. To ensure long-term persistence of woodland caribou, forest management
strategies that minimize caribou use of human-induced disturbance should be favoured.

Keywords: anthropization; forest management; hair cortisol; Rangifer tarandus
caribou; stress response
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INTRODUCTION GENERALE
Les réponses de la faune envers I’anthropisation du paysage

D’un point de vue géographique, I’empreinte humaine englobe désormais la majeure
partie des écosystémes terrestres (Sanderson et al. 2002) et marins (Halpern et al. 2008). 11
apert toutefois que les perturbations anthropiques découlant de cette empreinte surviennent
actuellement a des échelles de temps plus courtes que celles auxquelles s’adaptent les
espéces animales (Hughes et al. 2003; Vors et al. 2007). A 1’échelle mondiale, la
biodiversité faunique a été radicalement touchée par I’anthropisation des paysages naturels,
notamment en voyant se contracter la distribution de plusieurs espéces au point ou de
nombreux taxons ont complétement disparu en quelques siecles (Laliberte & Ripple 2004).
En plus de leurs impacts a des échelles populationnelles, les perturbations d’origine
humaine ont des impacts souvent observés a 1’échelle comportementale (e.g. évitement,
vigilance ou fuite) (Dyer et al. 2001; Stankowich 2008). Or, les réponses physiologiques de
la faune exposée a divers degrés d’anthropisation sont maintenant reconnues comme des
mécanismes potentiels de déclin de populations animales (Charbonnel et al. 2008; Chown

& Gaston 2008).
Le lien entre le stress et le dérangement humain

Le lien entre les perturbations anthropiques, le stress physiologique et le déclin de
populations animales a d’abord été suggéré par Walther (1969), puis ¢€laboré par Frid &
Dill (2002) via I’hypothese du risque de prédation reli¢ au dérangement. D’un point de vue
énergétique et physiologique, les stimuli du dérangement humain (e.g. nouveaux bruits,
objets ou présences) et le risque de prédation (Lima & Dill 1990; Lima 1998) impliquent
les mémes compromis pour un animal (Frid & Dill 2002). Au méme titre que le

dérangement, la prédation, qu’elle soit per¢ue ou réelle, nécessite la mise en branle de



stratégies anti-prédatrices, physiologiques ou comportementales, énergétiquement
colteuses (e.g. la vigilance, I’évitement ou la fuite) (Frid & Dill 2002; Sheriff, Krebs &
Boonstra 2009). En interférant avec d’autres activités cruciales (e.g. alimentation) ces
stratégies peuvent susciter ultimement un déséquilibre énergétique, aussi appelé stress (Frid
& Dill 2002; Busch & Hayward 2009). La prédation a donc ses impacts indirects sur les
proies (Creel & Christianson 2008; Creel, Winnie & Christianson 2009). A grande échelle,
ces impacts indirects pourraient méme surpasser les impacts directs de la prédation en
terme d’initiateurs de déclin de populations fauniques (Creel & Christianson 2008; Preisser

& Bolnick 2008; Preisser 2009).

Si les stimuli menagants (e.g. prédateur réel ou perturbations humaines) deviennent
trop importants au sein des habitats qu’il fréquente, un animal pourra changer d’habitat ou
I’éviter, au détriment de 1’acces aux ressources qu’il contient (Dyer et al. 2001; Frid & Dill
2002). Faute d’habitats alternatifs, un individu pourrait toutefois étre forcé d’utiliser des
habitats sous-optimaux (Gill, Norris & Sutherland 2001) malgré les impacts négatifs sur sa
survie et sa reproduction (e.g. les colits énergétiques augmentent avec la nécessité de se
déplacer davantage pour trouver de la nourriture) (Gill, Norris & Sutherland 2001; Frid &
Dill 2002). En rétroaction, ces habitats sous-optimaux deviennent alors encore plus

stressants d’un point de vue énergétique et physiologique (Frid & Dill 2002).

A long-terme, les impacts cumulatifs des perturbations sur la faune, analogues au
risque de prédation, peuvent causer des dysfonctionnements physiologiques a 1’échelle de
I’individu (Wasser et al. 1997; Creel et al. 2002; Hayward et al. 2011), mais avoir des
répercussions a des échelles plus grandes, en touchant par exemple la reproduction de
plusieurs individus (Gill, Norris & Sutherland 2001; Wingfield & Sapolsky 2003; Vors &
Boyce 2009). Ainsi, les perturbations a larges échelles spatio-temporelles peuvent
ultimement affecter la dynamique de toute une population faunique (Frid & Dill 2002;
Johnson & St-Laurent 2011). Le stress physiologique pourrait donc étre 1’un des
mécanismes prépondérants reliant les perturbations anthropiques du paysage a des
populations fauniques en mauvaise santé physiologique (Wikelski & Cooke 2006; Macbeth
etal. 2010).



La foresterie et le déclin du caribou

A T’échelle circumpolaire, les perturbations grandissantes d’ordre climatique et
anthropique causeraient le déclin de la majorité des troupeaux de caribou et de renne
(Rangifer tarandus) (Vors & Boyce 2009; Festa-Bianchet et al. 2011). Au Canada, les
effets de I’anthropisation se font sentir jusqu’en forét boréale, la limite méridionale des
foréts aménagées ne cessant de progresser vers le nord (Schaefer 2003; Brown et al. 2007).
A D’intérieur de ce biome, I’homme et les espéces en péril s’opposent dans un enjeu de
taille, les deux parties tirant profit de la forét mature (Cumming et al. 1994; Burton et al.
2003). L’exploitation forestiére intensifie la fragmentation de la forét et méne a 1’extinction
massive d’especes fauniques et végétales (Schmiegelow & Monkkonen 2002; Fahrig 2003;
Boudreault et al. 2008). En plus de causer la perte d’habitat pour la faune, 1’exploitation
foresticre augmente indirectement le contact avec des infrastructures humaines, telles les
routes et les structures pérennes (Polfus, Hebblewhite & Heinemeyer 2011). L’écotype
forestier du caribou des bois (R. t. caribou) se montre particuliérement sensible a
I’aménagement forestier et voit ses populations décliner tant au Québec (Courtois et al.
2003) qu’au Canada (Environnement Canada 2011). Habituellement associ¢ aux foréts
matures intactes, le caribou voit notamment son accés a des aires d’alimentation et
d’hivernage (Stevenson 1991; Cumming & Beange 1993; Briand et al. 2009) ou de mise-
bas (Schaefer & Mahoney 2007; Hins et al. 2009) entravé par 1’industrie forestiére et la
configuration spatiale des coupes (Hins et al. 2009; Faille et al. 2010).

Impacts des perturbations sur le caribou et sélection d’habitat

Les impacts des pratiques forestieres et des perturbations associées (€.g. routes,
infrastructures) sur le caribou ont été documentés a la fois a I’échelle individuelle (e.g.
sélection d’habitat, utilisation des ressources) (Briand et al. 2009; Hins et al. 2009) et
populationnelle (e.g. survie, fécondité, recrutement, abondance) (Vors et al. 2007; Wittmer
et al. 2007). Des liens entre les paramétres démographiques, la mortalité et les patrons de
sélection d’habitat du caribou ont déja été établis auparavant (McLoughlin, Dunford &

Boutin 2005; Pinard et al. 2012) tandis que les taux de croissance des populations de



caribou ont été corrélés avec I’altération des habitats (Wittmer et al. 2007; Sorensen et al.

2008; Environnement Canada 2011).

Des études effectuées au Canada et en Norvege ont aussi permis de constater que le
caribou et le renne évitent les perturbations liées directement ou indirectement a 1’industrie
foresticre : les coupes récentes (Smith et al. 2000; Schaefer & Mahoney 2007), les parterres
en régénération (Hins et al. 2009), les sites touristiques et de villégiature (Nellemann et al.
2000; Vistnes & Nellemann 2001), les lignes de transport hydroélectrique (Nellemann et al.
2001; Vistnes & Nellemann 2001) et les routes (Dyer et al. 2001, Vistnes & Nelleman
2001, Leblond et al. 2011). En plus de morceler le paysage, ces infrastructures entrainent
avec elles un certain niveau d’activité humaine en leur périphérie (Nellemann et al. 2000),
sans compter les nombreuses autres sources de dérangement que I’acces au territoire peut

engendrer et faciliter (€.g. mines, sites d’exploitation pétroliere).

En revanche, les connaissances acquises jusqu’a maintenant ont permis de
comprendre la principale stratégie anti-prédatrice du caribou, soit la ségrégation spatiale
d’avec ses prédateurs et leurs proies alternatives (Seip 1991; Courtois et al. 2007). Pour ce
faire, le caribou utilise I’habitat de facon différente des autres cervidés, en évitant par
exemple les parterres en régénération, pour esquiver a la fois ces proies alternatives que
sont les autres espéces de cervidés et leurs prédateurs potentiels, dont le loup gris (Canis
lupus) (Seip 1992). Pendant les périodes cruciales de son cycle vital (e.g. la mise-bas) le
caribou se déplace continuellement afin de s’¢loigner de ces autres especes (Seip 1991,
Ferguson et Elkie 2004). Ainsi, le caribou des bois est associ¢é a de grandes parcelles
contigiies de foréts résineuses matures (Hins et al. 2009) et de tourbiéres (Bradshaw et al.
1995), qui facilitent ses déplacements entre ses domaines vitaux saisonniers (Ferguson &
Elkie 2004) et au sein desquels il sélectionne les dénudés secs (Briand et al. 2009). Les
foréts résineuses matures, les dénudés secs et les tourbicres sont sélectionnés a large échelle
(Hins et al. 2009; Charbonneau 2011), a la fois pour leur faible densité de prédateurs
(Rettie & Messier 2000; McLoughlin, Dunford & Boutin 2005) et pour leur haut potentiel

alimentaire en terme de lichens terricoles et arboricoles (Courtois et al. 2007; Wittmer et al.



2007; Briand et al. 2009). Pendant la période du rut, les caribous optent pour les habitats
forestiers ouverts (e.g. dénudés secs, tourbicres) cette fois-ci dans le but de repérer
facilement un partenaire (Courtois 2003). A I’hiver, ils se regroupent dans des pessiéres a
fort couvert lichénique et a faible profondeur de neige (Rettie, Sheard & Messier 1997;
Briand et al. 2009). Le lichen est une ressource peu utilisée par les autres ongulés mais peut
devenir limitant a fine échelle, tout comme les conditions de neige en hiver (Briand et al.

2009).
La compétition apparente

La compétition apparente (Holt 1977) serait un des mécanismes impliqués dans le
déclin du caribou en Amérique du Nord, conséquent a la récolte forestiére (James et al.
2004; Wittmer, Sinclair & McLellan 2005; Wittmer et al. 2007). Les coupes forestiéres
contribuent a la création de nouveaux habitats telles que les foréts feuillues et mixtes en
régénération, riches en brout favorable aux herbivores (Dussault et al. 2005b) et
sélectionnées par le loup gris (Courbin et al. 2009). Les loups sélectionnent aussi les routes,
qui leur permettent de se déplacer et de chasser plus efficacement (James & Stuart-Smith
2000; Courbin et al. 2009), expliquant le comportement d’évitement a long-terme de ces
structures par le caribou (James et Stuart-Smith 2000). De plus, les peuplements en
régénération fournissent une plus grande densité et biomasse de baies comparativement aux
autres types de couverts forestiers (Brodeur et al. 2008). Ces peuplements sont
conséquemment fortement sélectionnées par 1’ours noir (Ursus americanus) (Brodeur et al.

2008), un prédateur potentiel des faons de caribou (Pinard et al. 2012).

En modifiant la structure et la composition du paysage, la conversion des foréts
matures en parterres de coupes favorise 1’établissement en plus grande densité de 1’orignal
(Alces alces) et de son principal prédateur, le loup gris, ce qui engendre indirectement une
pression de prédation accrue a la fois sur les caribous et les orignaux (Bergerud 1974; Seip
1991). Parmi les conséquences indirectes de la perte de couvert forestier mature sur la
survie du caribou, I’augmentation de la pression de prédation par le loup gris sur les

caribous adultes et par 1’ours noir sur les faons serait la principale résultante extrinséque de



I’aménagement forestier et la cause principale du déclin des populations de caribous

(Courtois et al. 2007; Wittmer et al. 2007; Pinard et al. 2012).
Les conséquences physiologiques de la sélection d’habitat en paysages aménagés

La sélection d’habitat du caribou est un comportement complexe et hiérarchique
(Rettie & Messier 2000 ; Leblond et al. 2011). Ce comportement devrait d’abord viser a
réduire I’impact du facteur limitant le plus important (i.e. la prédation) a 1’échelle spatiale
et/ou temporelle la plus grande (i.e. a 1’échelle du paysage) (Rettie & Messier 2000). A fine
échelle, la sélection d’habitat devrait toutefois permettre au caribou de surmonter des
facteurs limitants d’ampleur plus locale, et d’ajuster ses stratégies élaborées a grande
échelle. Nécessitant d’étre étudiée a plusieurs échelles spatiales (Rettie & Messier 2000 ;
Leblond et al. 2011), la sélection d’habitat du caribou a pourtant rarement été reliée
directement a sa survie et a son potentiel reproducteur (mais voir McLoughlin, Dunfort &
Boutin 2005) et encore moins a sa réponse au stress (mais voir Wasser et al. 2011), qui
devrait refléter I’'impact de perturbations ressenties a fine échelle spatio-temporelle

(Johnson & St-Laurent 2011).

Néanmoins, deux perspectives intéressantes ont été récemment proposées par Faille
et al. (2010) et Wasser et al. (2011), pour tenter d’éclaircir le lien causal entre les
perturbations anthropiques et le déclin du caribou. Les premiers auteurs ont démontré que
les femelles caribou expriment une fidélit¢ a leurs domaines vitaux, et ce, méme en
paysages fortement aménagés (Faille et al. 2010). Ce comportement pourrait représenter un
piege écologique (Schlaepfer, Runge & Sherman 2002) puisque les bénéfices associés a la
fidélité au domaine vital, tels que la familiarité avec les ressources et le risque de prédation
(Greenwood 1980), pourraient étre surpassés par les colts associé€s au risque de prédation
croissant dans ces paysages aménagés. La fidélit¢ au domaine vital pourrait ainsi comporter
des colits qui se traduisent en des niveaux de stress élevés chez les individus fortement
touchés par la perturbation de leurs habitats, amenant un processus additionnel liant le

déclin du caribou a sa sélection d’habitat.



De ce fait, Wasser et al. (2011) avancent que les niveaux de stress physiologique et
nutritionnel du caribou sont influencés a la fois par sa sélection d’habitat et par le degré
d’activité humaine dans le paysage. En autres, ils ont observé que les stress physiologique
et nutritionnel diminuaient (concentrations de glucocorticoides en baisse, concentrations
d’une hormone thyroidienne, la triiodothryronine, en hausse) avec la distance aux routes
principales; en contraste, ces stress augmentaient (glucocorticoides en hausse,
tritodothryronine en baisse) lorsque I’activit¢é humaine était plus importante dans le
paysage. Cette étude nous a fait franchir un pas important dans la compréhension des
relations entre le stress et I’habitat fréquenté. Tout en préparant le terrain pour nos travaux,
cette étude se distingue cependant de la nétre en plusieurs points : 1) I’étude de Wasser et
al. (2011) prend place dans un contexte d’exploitation pétroliére, dans la région des sables
bitumineux de I’Alberta, 2) 1’échelle temporelle de 1’étude ne capture pas les impacts a
long-terme du dérangement occasionné par 1’exploitation pétroliere, les glucocorticoides
fécaux étant indicateurs de stress a court-terme, et 3) I’estimation des impacts du
dérangement par I’é¢tude des glucocorticoides fécaux se restreint a I’échelle populationnelle.
Grace a I’utilisation des poils et a leur couplage aux suivis télémétriques individuels, notre
¢tude nous permet de capter la réponse au stress du caribou forestier sur une fenétre
temporelle plus longue que celle de Wasser et al. (2011), en plus d’exploiter les différences
interindividuelles permises par le marquage des échantillons de poils, contrairement a ce
que permettent les féces. Nous insérons ainsi nos travaux dans le cadre d’une panoplie
d’études multidisciplinaires visant a améliorer la conservation et la préservation des
habitats fréquentés par cet écotype du caribou des bois, que 1’on sait peu compatible avec

les perturbations anthropiques qui prennent place dans les habitats qu’il fréquente.
La réponse au stress et ses outils de mesure

Le stress est défini comme un état de déséquilibre homéostatique, pouvant étre causé
par des contraintes écologiques diverses (Reeder & Kramer 2005; Moyes & Schulte 2008).
Pour rétablir I’homéostasie, une cascade de réponses endocriniennes et comportementales,

aussi appelée réponse au stress, s’amorce dans le cerveau et résulte en une réponse



conjointe des systémes nerveux sympathique, musculaire et endocrinien (Sapolsky, Krey &
McEwen 1986; Reeder & Kramer 2005). Les glucocorticoides forment le groupe
d’hormones qui servent d’intermédiaires entre ces réactions comportementales et
physiologiques (Sapolsky, Krey & McEwen 1986; Reeder & Kramer 2005). Un des
glucocorticoides les plus communs chez les vertébrés est le cortisol, une substance qui s’est
révélée I’indicateur le plus direct du stress chez les mammiféres (Koren et al. 2002;
Davenport et al. 2006) et les humains (Raul et al. 2004; Kalra et al. 2007). Etant une
composante-clé de la réponse au stress, le cortisol est responsable de monopoliser 1’énergie
nécessaire pour échapper a la source de stress et initier une réponse de type « fuite ou
défense » (Moyes & Schulte 2008). A mesure que les conditions environnementales se
détériorent, les efforts exprimés par 1’animal pour maintenir son équilibre physique et
chimique se traduisent typiquement en une augmentation de sécrétions de cortisol (Romero

2004).

Contrairement au stress a court-terme, qui a une incidence directe sur la survie
(Reeder & Kramer 2005), un stress maintenu a long terme peut étre néfaste au point de
causer le déclin de populations animales (Reeder & Kramer 2005; Charbonnel et al. 2008).
Non seulement un stress représente-t-il un déséquilibre d’ordre physiologique mais
implique-t-il aussi des compromis au niveau de 1’alimentation (Bradshaw, Boutin & Hebert
1998; Duchesne, Coté & Barrette 2000), de la reproduction (Wingtfield & Sapolsky 2003;
Ellenberg et al. 2007), de I’immunité (Charbonnel et al. 2008) et de I’aptitude
phénotypique (i.e. valeur sélective, en anglais fitness) (Preisser & Bolnick 2008; Preisser
2009), ce qui a le potentiel d’influencer ultimement la dynamique de toute une population
(Sapolsky, Krey & McEwen 1986; Sapolsky, Romero & Munck 2000; Romero 2004).
L’exposition a un stress chronique peut aussi entralner une défaillance a sécréter
normalement des glucocorticoides, 1’absence du marqueur de stress pouvant &tre mal
interprétée dans un contexte de conservation (Millspaugh et al. 2001; Reeder & Kramer
2005; Busch & Hayward 2009). L’¢étude de la réponse au stress chronique a ainsi augmenté
en importance suite a I’intensification des perturbations anthropiques qui menacent la faune

(Wikelski & Cooke 2006).



Les mesures de cortisol comme indicateur de stress sont de plus en plus intégrées
dans le suivi des populations de vertébrés sauvages comme indices de condition physique et
de santé (Millspaugh & Washburn 2004; Wikelski & Cooke 2006). Par exemple, les
niveaux de cortisol et de corticostérone ont été étudiés en lien avec le dérangement humain
chez les manchots a ceil jaune (Megadyptes antipodes) (Ellenberg et al. 2007), la Chouette
tachetée du Nord (Strix occidentalis caurina) (Wasser et al. 1997), les loups et les wapitis
(Cervus elaphus) (Creel et al. 2002). Les poils sont les biomarqueurs idéaux du stress a
long-terme des mammiféres en milieu naturel, en plus d’étre plus faciles a transporter et a
conserver que les autres types d’échantillons (e.g. féces, urine et plasma) (Koren et al.
2002, Davenport et al. 2006). Les poils ont ainsi permis de mesurer des concentrations de
cortisol chez une variété d’espéces de mammiferes incluant I’homme (Homo sapiens) (Raul
et al. 2004; Kalra et al. 2007), les damans du cap (Procavia capensis) (Koren et al. 2002;
2008) et le tamia rayé (Tamias striatus) (Martin & Réale 2008). L’analyse des niveaux de
cortisol dans les poils de caribous et de rennes a déja été effectuée dans le but de vérifier
I’activité des glandes corticosurrénales (Ashley et al. 2011), comme c¢’est le cas aussi pour
le macaque (Macaca mulatta) (Davenport et al. 2006), le grizzly (U. arctos) (Macbeth et al.
2010) et I’ours polaire (U.maritimus) (Bechsheft et al. 2011). Par contre, méme les plus
récentes de ces études n’analysent pas la réponse au stress a long-terme en lien avec les
habitats perturbés et 'utilisation de I’espace, bien que cette voie d’avenir ait déja été

évoquée (Ashley et al. 2011).

Par leur structure kératinisée et vascularisée, les poils (ou cheveux) permettent de
capter et d’accumuler dans leur tige les hormones circulant dans le sang qui diffusent des
capillaires aux cellules du follicule pileux (Harkey 1993; Cone 1996; Pragst & Balikova
2006). Les hormones telles que le cortisol s’incrustent ainsi dans les poils pendant que ces
derniers entrent en phase de croissance active (Harkey 1993). Lorsque les cellules de
kératine meurent, les hormones sont entreposées dans les poils pendant une période
prolongée (semaines ou mois) (Harkey 1993; Cone 1996; Pragst & Balikova 2006). Ainsi,
I’accumulation de cortisol dans les poils s’avere étre une conséquence « archivée » de la

circulation de I’hormone dans le sang (Harkey 1993). Or, les poils ont des cycles de vie et
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sont renouvelés partiellement ou complétement selon des patrons de mues saisonnieres
précis (Ling 1970; Harkey 1993). L’ analyse des poils sur leur longueur totale permet ainsi
de mesurer I’accumulation moyenne de cortisol sur une fenétre temporelle correspondant a
la phase de croissance active du poil (Buchanan & Goldsmith 2004). Le signal de stress
accumulé dans les poils n’intégrant pas des variations ponctuelles de cortisol (Ashley et al.
2011), nous avons considéré le poil comme la structure idéale pour estimer les
concentrations de cortisol du caribou sur une période de plusieurs mois, s’harmonisant ainsi

avec les patrons de sélection d’habitat exprimés durant la méme période de temps.
Obijectifs et hypothéses de recherche

L’objectif général de ce projet est de déterminer quelles sont les relations entre les
concentrations de cortisol et la sélection d’habitat du caribou, d’abord en examinant la
réponse a I’échelle populationnelle puis a 1’échelle individuelle. Les caribous proviennent
de quatre sites d’¢tudes (La Romaine, Piraube, Portneuf, Charlevoix) ; ces sites présentent
un gradient de perturbation anthropique qui s’intensifie du nord (La Romaine, peu perturbé)
au sud (Charlevoix, trés perturbé), notamment en ce qui a trait aux degrés d’aménagement
forestier et a la présence d’infrastructures humaines. Notre hypothese générale stipule que
la fréquentation d’habitats anthropisés génere une réponse au stress quantifiable chez un
mammifére sauvage, via une augmentation de cortisol contenue dans ses poils. A 1’échelle
populationnelle, nous prédisons que les concentrations moyennes de cortisol seront plus
¢levées dans les sites d’¢tude fortement perturbés, comparativement aux sites peu
perturbés. A I’échelle individuelle, nous prédisons que les concentrations de cortisol seront
plus élevées chez les individus dont la composition des domaines vitaux est dominée par de
fortes proportions d’habitats perturbés (e.g. coupes forestieres, routes et chalets), alors que
les concentrations de cortisol seront plus faibles chez les individus dont les domaines vitaux
incluent de fortes proportions d’habitats préférentiels (€.9. des peuplements résineux de 90-

120 ans et des dénudés secs).

Pour doser le cortisol des caribous, nous avons utilis¢é des échantillons de poils

récoltés lors de la pose de colliers télémétriques et de la recapture des individus, cette
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derniére opération permettant d’enlever le collier ou d’en changer la batterie. Ces suivis ont
débuté en 2004-2005 sauf pour le site de La Romaine, ou le suivi a débuté en 2009. En
parallele, les domaines vitaux ont été caractérisés a l’aide de cartes écoforesticres
catégorisées selon nos connaissances du comportement de sélection d’habitat du caribou, a
savoir en habitats habituellement sélectionnés (€.g. peuplements résineux riches en lichen et
dénudés) ou évités (e.g. coupes récentes et peuplements en régénération). Une attention
particuliéere a donc été portée aux perturbations anthropiques suivant 1’hypothése que
I’exposition a divers degrés d’aménagement forestier au sein des domaines vitaux

augmente le niveau de stress exprimé par les caribous.

Nos principaux résultats suggerent que la relation entre le stress populationnel et
I’habitat est mal intégrée. Par contre, la réponse a I’échelle individuelle semblait la plus
appropri¢e pour quantifier le colt que représente la fréquentation d’habitats perturbés
puisque la composition des domaines vitaux influencait les niveaux de cortisol exprimés
par le caribou forestier. En effet, les dénudés secs contribuaient fortement a tempérer les
niveaux de stress alors que les habitats perturbés contribuaient a augmenter les niveaux de

cortisol accumulé dans les poils, supportant I’hypothése principale.
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CHAPITRE 1
IMPACTS DE L’AMENAGEMENT FORESTIER ET DES
INFRASTRUCTURES HUMAINES SUR LES NIVEAUX DE STRESS DU
CARIBOU FORESTIER

1.1 RESUME

Le caribou des bois est particulicrement sensible a I'anthropisation de ses habitats en
paysage boréal, et se montre incompatible avec I'aménagement forestier. Les menaces a sa
survie ainsi que ses interactions écologiques avec les autres ongulés et prédateurs boréaux
sont de mieux en mieux connues des biologistes. Pourtant, plusieurs incertitudes demeurent
quant aux processus sous-jacents a son déclin. En contrepartie, nous savons que les
réponses physiologiques de la faune envers l'anthropisation sont reconnues comme des
mécanismes pouvant expliquer le déclin de bon nombre de populations animales. Les
hormones du stress, tel que le cortisol, ont été¢ utilisées a titre d’indicateur de stress
physiologique chez plusieurs especes, et plusieurs de ces études démontrent qu’un stress
peut avoir des conséquences écologiques importantes au niveau d’une population. Pourtant,
peu d’études ont fait le pont entre les niveaux de stress physiologique et les patrons de
sélection d’habitat chez les grands mammiféres confrontés aux perturbations de leurs
habitats naturels. Dans cette étude, nous supposons que la fréquentation d’habitats
anthropisés génere une réponse au stress quantifiable chez un mammifére sauvage, via une
augmentation de cortisol contenue dans ses poils. Dans un premier volet—a 1’échelle
populationnelle — nous avons voulu comparer les concentrations moyennes de cortisol de
quatre hardes de caribous forestiers évoluant dans des territoires différemment perturbés.
Dans un deuxiéme temps — un volet a I’échelle individuelle — nous avons voulu relier les

concentrations individuelles de cortisol aux caractéristiques d’habitat rencontrées par les
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caribous au sein de leurs domaines vitaux. Pour ce faire, nous avons dosé les concentrations
de cortisol dans les poils de 142 caribous forestiers capturés entre 2004 et 2010, en utilisant
une approche immuno-enzymatique (ELISA). Nous avons ensuite exploré les impacts de la
présence d’habitats perturbés au sein des domaines vitaux sur les concentrations de cortisol
des individus, le tout a 1’aide des cartes écoforesticres et des données télémétriques GPS
récoltées sur les caribous capturés. Nous avons d’abord remarqué que les concentrations
moyennes de cortisol étaient trés variables & I’intérieur d’une méme harde. A 1’échelle
individuelle, nos résultats montrent que les domaines vitaux dominés par une forte
proportion de foréts décidues-mixtes de 50-120 ans, de milieux ouverts sans régénération,
de coupes de <5 ans ainsi qu'une forte densit¢ de chalets étaient corrélés a des
concentrations de cortisol élevées. A ’opposé, une forte proportion de dénudés secs, aussi
appelés pessieres ouvertes a lichens, était associée a de faibles concentrations de cortisol.
Nos résultats supportent notre hypothése stipulant qu’une forte proportion d’habitats
perturbés contribue a accroitre le niveau de stress accumulé dans les poils de caribou. Nous
concluons que la présence d’individus stressés au sein des populations de caribou pourrait
expliquer le déclin de la sous-espéce par le biais de conséquences potentielles sur la
condition individuelle, I’investissement en reproduction, la probabilit¢ de survie des
individus stressés et ultimement la dynamique et I’abondance des populations. Les résultats
de cette étude suggerent de favoriser des stratégies d’aménagement qui minimisent la

fréquentation par le caribou de perturbations humaines.

L’article, intitulé « Stress-inducing landscape disturbances: Linking habitat selection
and physiology in woodland caribou », fut corédigé par moi-méme ainsi que par Martin-
Hugues St-Laurent, Francois Vézina, Fanie Pelletier, Christian Dussault et Alexandre
Beauchemin. L’article sera soumis sous peu pour publication a la revue Journal of Animal
Ecology. Martin-Hugues St-Laurent a fourni 1’idée originale, le financement et supervisé la
majeure partie du travail a titre de directeur de maitrise. Frangois Vézina, co-directeur, a
fait profiter de son expertise en écophysiologie tandis que Christian Dussault a agi a titre de
référence au ministére des Ressources naturelles et de la Faune (MRNF) pour la capture et

la récolte de la majeure partie des données. Alexandre Beauchemin a quant a lui donné
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acces aux ¢échantillons récoltés conjointement par Hydro-Québec et le MRNF pour le site
de La Romaine. Fanie Pelletier, évaluatrice externe du devis de recherche, a mis a la
disposition de I’étudiante 1’équipement et le personnel de son laboratoire de recherche et
supervisé la plus grande partie du travail d’extraction et de dosage hormonaux, en plus de
guider I’étudiante tout au long de la rédaction de I’article. En tant que premiere auteure,
I’essentiel de ma contribution a ce travail fut I’optimisation et la validation du protocole de
recherche, la manipulation, I’extraction et ’analyse des données, 1’ensemble des analyses
statistiques, la rédaction de 1’article ainsi que I’intégration des commentaires des différents

auteurs.
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Summary

1. Physiological responses of wildlife to anthropization are recognized as potential
mechanisms of population decline. Stress hormones, such as cortisol, have been
used as indicators of physiological stress in several species, although few studies
have correlated cortisol concentrations, disturbed habitats and patterns of habitat
selection in wild animals.

2. We measured cortisol concentrations in hairs of 142 free-living woodland caribou
captured from 2004 to 2010. We compared cortisol concentrations among four
populations exposed to varying degrees of forest management and human
infrastructures. Thirty-four individuals were also fitted with a GPS telemetry
collar, allowing us to assess the impacts of home-range attributes on cortisol
concentrations in caribou.

3. Hair cortisol concentrations among the four caribou populations were variable.
Home ranges dominated by human and forestry activities were associated with
elevated cortisol concentrations. In contrast, home ranges unaffected by humans
and offering habitats usually selected by caribou, such as open lichen woodlands,
were associated with lower cortisol concentrations.

4. The occurrence of stressed individuals may partially explain woodland caribou
decline through reduced reproduction, survival and ultimately abundance. Our
approach focuses on the finest biological scale of response and has potential for

broader applications in conservation.
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Rangifer tarandus caribou.

Introduction

Animal species have traditionally evolved under natural disturbance regimes but human-
driven disturbances are now widespread and confront organisms with novel challenges
(Chown & Gaston 2008). The accelerating rate of human-induced changes is of major
concern and their different properties (e.g. shape, intensity, coverage) could exceed the
evolutionary capacity to adapt (Schlaepfer, Runge & Sherman 2002). Easily observable
impacts of human footprint are generally studied through local behavioural changes (e.g.
avoidance, vigilance, fleeing) (Duchesne, C6té & Barrette 2000; Dyer et al. 2001) but
physiological responses of wildlife to landscape anthropization are recognized as potential
mechanisms of population decline (Charbonnel et al. 2008). Frid and Dill (2002) suggested
that stimuli resulting from human disturbances involve the same economic tradeoffs as
those associated with predation risk. Therefore avoiding disturbance or predation risk may
involve substantial costs as it may reduce feeding, parental care and even mating as a
consequence of negative energy budgets and increased stress level (Frid & Dill 2002). Over
the long term, cumulative impacts of human disturbance, analogous to predation risk, could
cause physiological impairment in individuals and cascades of biological responses at
larger ecological scales. Large-scale disturbance can result in decreased reproductive
potential which can subsequently affect population dynamics (Frid & Dill 2002; Johnson &

St-Laurent 2011). Long-term physiological stress in animals may thus be a predominant
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mechanism linking human-driven landscape changes with impaired wildlife population

health (Macbeth et al. 2010).

Timber harvesting intensifies forest fragmentation and results in accelerated plant and
animal extinctions (Schmiegelow & Monkkonen 2002). In addition to wildlife habitat
alteration, forest harvesting indirectly increases contacts between animals and human
infrastructures such as roads and cabins (Polfus, Hebblewhite & Heinemeyer 2011). In
boreal forests, management and anthropization of natural ecosystems imperil several
species relying on undisturbed landscapes such as woodland caribou Rangifer tarandus
caribou (Gmelin, 1788; hereafter referred as caribou), designated as a threatened species

(COSEWIC 2002).

The growing anthropogenic footprint throughout the southern fringe of the caribou’s
distribution range appears to have initiated a trophic cascade unsuitable for the species
(Vors et al. 2007; Vors & Boyce 2009). Indeed, the ‘apparent competition hypothesis’
(Holt 1977) is widely accepted as a mechanism involved in the North American caribou
decline subsequent to timber harvest (James et al. 2004; Wittmer, Sinclair & McLellan
2005). Impacts of forestry practices and human infrastructures on caribou (e.g. roads,
cabins, seismic lines and mines) have both been largely documented at the individual (i.e.
habitat selection, habitat use) and population (i.e. survival, fecundity, recruitment,
abundance) levels in the past decade (Vors et al. 2007; Sorensen et al. 2008; Hins et al.
2009). However, the physiological response of caribou exposed to varying degrees of forest
management and human infrastructures, which could be the underlying mechanism linking

anthropization and population declines, has received comparatively little attention (but see
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Wasser et al. 2011). Indeed, although stress physiology has been well studied in laboratory
and in free-ranging small animals (Davenport et al. 2006; Bortolotti et al. 2008), logistical
constraints have limited our ability to obtain detailed information on physiological

parameters in large mammals and to link these parameters with habitat selection patterns.

Corticosteroid hormones mediate behavioural and physiological reactions (also
known as the stress response, sensu Reeder & Kramer 2005) to ecological constraints that
challenge homeostasis (Sapolsky, Krey & McEwen 1986). As environmental conditions
deteriorate, the animal’s effort to maintain homeostasis typically translates into increased
cortisol secretions (Romero 2004). Although beneficial for survival over the short-term,
chronically elevated cortisol concentrations can negatively affect individuals (Sapolsky,
Krey & McEwen 1986; Romero 2004). Since cortisol is deposited in hair over weeks to
months (Pragst & Balikova 2006), hair provides an integrative assessment of an animal’s
stress level over a relatively long time period. Hairs have thus recently proven to be good
biomarkers for measuring cortisol concentrations in a variety of mammals, including
human Homo sapiens (Kalra et al. 2007), grizzly bear Ursus arctos (Macbeth et al. 2010),
captive rhesus macaque Macaca mulatta (Davenport et al. 2006), polar bear U. maritimus
(Bechshoft et al. 2011) and Eastern chipmunk Tamias striatus (Martin & Réale 2008).
Furthermore, the stress signals accumulated in hairs are not affected by short-term
variations in cortisol (Ashley et al. 2011). We thus foresaw hair as a suitable structure for

long-term cortisol assessment in caribou.

The purpose of this study was to investigate relationships between hair cortisol

concentrations (hereafter referred as HCC), disturbed habitats and patterns of habitat use in
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free-ranging caribou in managed landscapes. We hypothesized that exposition to disturbed
habitats (i.e. with varying degrees of forest management and human infrastructures) would
trigger a stress response in caribou quantifiable through increased HCC. At the population
scale, we predicted that cortisol concentrations would be higher on average in heavily
impacted sites than in undisturbed habitats. At the individual scale, we predicted that HCC
would be higher in individuals whose home ranges are dominated by disturbed habitats
(e.g. clearcuts, road and cabin densities) as compared to those whose home ranges are
composed primarily of undisturbed habitats (e.g. 90-120 yr-old conifer forests and open

lichen woodlands).

Material and methods

STUDY SITES

Four study sites with various levels of anthropization were surveyed: La Romaine,
Charlevoix, Piraube and Portneuf (Québec, Canada). Up to the completion of this study, no
forest harvesting has affected the habitat frequented by caribou in La Romaine (50°59'N,
63°18'W) although the construction of a hydroelectric complex started in 2009. More than
81 % of this study site was composed of caribou habitat, while disturbed habitats (e.g.
roads and cabins) counted for less than 5% (Table 1). Hence, caribou inhabiting La
Romaine were considered as a ‘control population’ where we expected cortisol to be
maintained at its lowest level relative to anthropogenic footprint and the associated increase
in predation pressure. Piraube (50°43'N, 71°48'W) and Portneuf (49°04'N, 70°30'W) study

sites were both located in the Saguenay-Lac-Saint-Jean region but were distinct in terms of
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forest cover dominance. In 2009, the extent of forest harvesting in Piraube was about half
(19.3 %) that of Portneuf (42.5 %) (Table 1). The Charlevoix study site (47°37'N, 71°10'W)
covered a large part of the Laurentides Wildlife Reserve and was heavily impacted by
logging and anthropogenic structures. It also encompassed three conservation parks
(Grands-Jardins, Jacques-Cartier and Hautes-Gorges-de-la-Riviére-Malbaie). The caribou
population inhabiting the Charlevoix study site was reintroduced during the late 1960s (St-
Laurent & Dussault 2012) and is still isolated from the three other populations which are all
part of the continuous species’ range in Québec.

The four sites therefore differed according to forest-harvesting history and exhibited a
gradient of human footprint, intensifying from La Romaine to Charlevoix. The most
noticeable differences between the four regions were age and proportion of harvested
stands, overall extent of anthropogenic footprint, density of road networks and proportions

of 90-120 year-old coniferous forests (Table 1).

DATA SAMPLING

Study populations from La Romaine, Piraube, Portneuf and Charlevoix have been
monitored using GPS telemetry collars (Lotek 2200L, 3300L or Telonics TGW 4680) since
2009, 2006, 2005, and 2004, respectively, as part of independent research projects.
Captures were conducted by the ministére des Ressources naturelles et de la Faune du
Québec (MRNF) from January to March each year, using net-gunning from a helicopter.
Females were fitted with a GPS collar and recaptured annually to download data and

change the battery pack. At this moment, hairs were collected by manual plucking or by
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shaving the animal behind the neck, at skin surface, with an electric clipper. Captures and
manipulations were approved by Animal Welfare Committees delivered to the different
organizations invested in caribou surveys (UQAR: CPA-36-08-67; MRNF: CPA-07-00-02;

Hydro-Québec: CPA-FAUNE 2009-07, 2010-07).

CORTISOL EXTRACTION AND DOSAGE

Hair samples were washed with isopropanol prior to cortisol extraction to remove
contamination and cortisol from external sources (e.g. blood, saliva, feces, urine and lipid)
(Davenport et al. 2006; Macbeth et al. 2010; Bechshoft et al. 2011). We investigated the
washing influence on cortisol found within the hair shaft by comparing unwashed hair to
hair undergoing one, two, three and four washes. Four washes were sufficient in effectively
removing most (if not all) cortisol on the surface of hairs while leaving internal HCC intact
(two-way ANOVA, Fp16) = 2.0, P = 0.2; data were log-transformed to meet test
assumptions). Hairs were then dried overnight at 70°C. A methanol-based extraction
technique was used to extract cortisol from hairs (Koren et al. 2002). Dried samples were
cut into 3-4 mm pieces. Then, ~50 mg of hairs were weighted and mixed with 5 mL of
methanol ACS grade (99.9%). Samples were sonicated for 30 min at room temperature and
incubated at 50.0 C overnight in a shaking water bath. Samples were filtered with a 45 pM
non-sterile filter fixed to a 10 mL syringe. Hair remnants, sample vial and filtration
material were then rinsed twice with 2.5mL of methanol, adding 5 mL of methanol to the
extract. Samples were thereafter dried at room temperature under a stream of compressed

air. The dried residues were then reconstituted in 500 pL of assay buffer (solution of
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Na,HPO4 0.2 M, NaH;PO4 0.2 M and NaCl 0.15 M; pH 7.0) with 10% methanol, briefly
vortexed and sonicated for 30 min to remove hormones from the tube wall. The extracts
were then centrifuged for 15 min at 13,000 rpm to remove fine particles and supernatants
were frozen at -20°C until cortisol measurements.

Samples were assayed in triplicates. Fifty puL aliquots of extract were assayed with an
enzyme-linked immunosorbent assay (ELISA) kit, using 96-well microtiter plates (Nunc-
Immuno, Maxisorp Surface; Fisher Scientific, Pittsburgh, PA, USA). The cortisol ELISA
was done using a polyclonal cortisol antibody (R4866, C. J. Munro, University of
California, Davis, CA, USA) complexed to a horseradish peroxydase ligand and was
previously diluted 1:10,000 in a commercial bicarbonate coating buffer (pH 9.6;
ImmunoChemistry Technologies, Bloomington, MN, USA). Diluted cortisol standards
were assayed in duplicates, giving a standard range of 78.13 to 10,000.00 pg'mL™". One
hundred pL of freshly prepared ABTS solution 40 mM (pH 4.0) were added to all wells and
color determined the amount of cortisol-HRP conjugate bound to the solid-phase antibody.
Plates were incubated for 45 min on a MicroPlate Shaker (VWR International, Mississauga,
ON, CA), absorbance was measured at 405 nm with a Multiskan GO microplate
spectrophotometer (Thermo Fisher Scientific Inc., Wal tham, MA, USA) and data were
transferred to an interfaced computer for analysis (Skanlt Software for PC control; Thermo
Fisher Scientific Inc., Waltham, MA, USA). Absorbance was inversely proportional to the
concentration of hormone; from the linear curve, sample cortisol concentrations were
calculated and expressed as a function of dry hair mass (pg'mg™”). The assay was repeated

for any sample in which the triplicates differed by 20 % or greater (see below).
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VALIDATION OF ELISA FOR CARIBOU

Validation of methods measuring the endocrine status of animals using hormone extracted
from hair (or other organic substrate) should be conducted for each new species (Buchanan
& Goldsmith 2004). Adrenocorticotropic hormone (ACTH) challenges have been realized
in several ungulate species to measure adrenal activity (Konjevic et al. 2010) including
captive Alaskan caribou (R. t. granti) and reindeer (R. t. tarandus) (Ashley et al. 2011)
through changes in fecal glucocorticoids. As an ACTH validation was already carried out
for these subspecies, we were confident in the validity of our assays but nevertheless
followed standard recommendations (see Journal of Endocrinology 1988, Direction to
contributors, page 2) (Buchanan & Goldsmith 2004).

Sensitivity was determined as the lowest detectable cortisol concentration. Sensitivity
was 0.3 pg per well or 99.0 pgrmL" (Munro & Lasley 1988). Mean intra and inter assay
coefficients of variation were 13.2 % + 10.8 % and 11.5 % + 4.2 % respectively. Three
samples were serially diluted 1:2, 1:4 and 1:8 to test for parallelism with the standard curve.
Results from serially diluted extracts were parallel with results from the serially diluted
cortisol standards. Quantitative accuracy was 57.9% =+ 31.5% based on four
determinations of recovery from a low (234.4 pgrmL™), a moderate (937.0 pg'mL™) and a
high (3750.0 pgrmL™") spike of a standard cortisol solution. Extraction efficiency was
calculated by estimating the proportion of total cortisol recovered by the first of a series of
extractions. Extraction efficiency was 89.9 % + 10.4 % and two consecutive extractions
were efficient in removing all hair cortisol. According to the method proposed by Munro

and Lasley (1988), cross-reactivity of the antibody was as follows: cortisol (100.0 %),
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prednisolone (9.9 %), prednisone (6.3 %), compound S (6.2 %), cortisone (5.0 %),
corticosterone (0.7 %), desoxycorticosterone (0.3 %), 21-deoxycortisone (0.5 %), 11-
desoxycortisol (0.2 %), 17-hydroxyprogesterone and progesterone (0.2 %). All other
hormones and intermediates exhibited cross-reactivity of < 0.1 %.

Using hair cortisol as a stress biomarker has several advantages but also has
drawbacks. The most important is that hair samples integrate hormone concentrations over
an unknown period (Buchanan & Goldsmith 2004). In reindeer, annual renewal of the fur
begins around the calving period (May-June) and continues until early winter, with hollow
guard hair growing mainly in September-October (Timisjarvi, Nieminen & Sippola 1984).
As forest management occurs continuously, we analysed full hair samples to provide a
cumulative measure of cortisol over the previous period of hair growth, which we assumed
to be from June to October (Timisjarvi, Nieminen & Sippola 1984; Pragst & Balikova

2006).

CHARACTERIZATION OF CARIBOU HOME RANGES

Telemetry locations with a precision dilution value (PDOP) <10 were conserved for
analyses providing a location accuracy of more than 20 m (Dussault et al. 2001). We
delineated study sites and individual caribou home ranges using 100 % minimum convex
polygons. This method was preferred over the kernel method to integrate all the movements
of an individual during the period matching our hair cortisol measurements, as opposed to
core of used areas. We classified the habitat into 10 categories (see Table 1) using ecoforest

maps (updated each year between 2001 and 2007) for Charlevoix, Piraube and Portneuf,
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and Landsat Thematic Mapper image (25-m resolution) for La Romaine study site. Habitat
categories that represented a small proportion of the studied sites such as natural
disturbances and water bodies were all grouped into the category ‘Others’. We quantified
proportions of each habitat categories and densities of anthropogenic infrastructures within
study sites and home ranges. Instead of partitioning caribou annual home ranges into
specific biological periods (e.g. calving, rut, winter) we delineated home ranges using
telemetry locations from June to October. This temporal window allowed us to capture the
habitat characteristics encountered during the period of winter hair growth that could
potentially influence HCC. All GIS analyses were conducted in ArcGIS 9.3.1 (ESRI

Redlands, California, USA).

STATISTICAL ANALYSES

From 2004 to 2010, cortisol was detected in hair samples from 142 individuals (124
females and 18 males; Charlevoix = 58; Portneuf = 31; Piraube = 31; La Romaine = 22). At
the population scale, we tested if HCC differed between study sites using a two-way
ANOVA with ‘sex’ included as a categorical factor followed by a post-hoc Tukey’s
Studentized Range test (significance level of 0.05). Data were log-transformed to meet test
assumptions. Analyses at the home-range scale were undertaken on a subsample of each
population made of those individuals fitted with radio collars, totalling 28 female and 6
male home ranges to be analysed between 2005 and 2010. Telemetry data corresponded to
the period of hair growth, from June to October of the same year. We used generalized

linear mixed models to assess relationships between HCC and home-range composition
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(Table 1). Study sites were considered as random factors at the individual scale to account
for site variability while testing for individual variability. Preliminary analysis allowed us
to determine that year did not influence HCC by study site (ANOVA; Fyj,1501= 1.0, P =0.3)
and we therefore decided not to consider that variable in subsequent analyses. A
multicolinearity diagnostic amongst explanatory variables revealed that proportions of 50-
70 year-old conifer forests and densities of tertiary and quaternary roads were correlated
with several variables (condition index >30) and were consequently excluded from the

analyses.

We used competing hypotheses schematized into candidate models to explain
variations in cortisol HCC (Table 2) and selected the most parsimonious model using
Bayesian Information Criterion (BIC), an index sensitive to overparameterized models
(Burnham & Anderson 2001). Variance inflation factor remained < 10, indicating no
significant over-dispersion. HCC were In-transformed to meet test assumptions. We
performed a variance partitioning analysis to assess the respective contribution of each
group of explanatory variables on HCC (Legendre & Legendre 1998). All statistical
analyses were conducted in R 2.10.1 statistical software using CAR and LME4 libraries (R

Development Core Team, 2009).

Results

Average HCC (+ SD) was 8.1 £5.8 pgrmg” (range 1.4-31.6 pg'mg™') and coefficient of

variation was 11.2 %. At the population scale, HCC varied across study areas (two-way
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ANOVA; F3,158 = 4.8, P < 0.05) but not between sexes (females and males = 7.9 and
9.5 pgrmg’, respectively; two-way ANOVA: Fri,1s81= 1.5, P = 0.2). On average, the lowest
HCC were found in Portneuf (5.3 + 3.4 pg'mg™; range 1.4-16.8 pg'mg™) while the highest
were found in Piraube (9.0+5.7 pgmg’; range 1.8-25.2 pg'mg”') and Charlevoix
(9.2 +6.1 pgmg’; range 2.0-26.0 pgmg’), with intermediate concentrations in La
Romaine (8.1 6.5 pgrmg™'; range 2.0-31.6 pgrmg™) (Fig. 1). Significant differences in
HCC were found between Portneuf and Charlevoix and between Portneuf and Piraube
(Tukey’s test; P < 0.05; Fig. 1).

At the individual scale, variations in HCC were best explained by our complete
model integrating variables referring to natural habitat types, forest management and
human infrastructures (Table 2). Proportions of 50-120 year-old deciduous-mixed forests,
<5 year-old cuts, open stands without regeneration and cabin density within individual
home ranges increased HCC in caribou hairs (Table 3). Proportions of open lichen
woodlands and primary and secondary road densities within home ranges were negatively
related with HCC (Table 3). Variance partitioning highlighted that natural habitat variables
explained most (44.2 %) of the variability in cortisol concentration at the individual scale,
followed by human infrastructures (34.3 %) and finally by forest management variables
(28.8 %; Table 4). Negative values revealed that explanatory variables have strong but
opposite effects on HCC, and should be interpreted as null values, meaning that the
concerned explanatory variables are explaining less variation than would do random normal

variables (Legendre & Legendre 1998).
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Discussion

HABITAT DISTURBANCES AND ENDOCRINE CORRELATES: A STEP FURTHER

We demonstrated that hair cortisol, coupled with telemetry, could be used as an immediate
and proactive management tool, enabling the monitoring of long-term efficiency of
conservation and management practices in the context of growing anthropogenic footprint.
Endocrine correlates of habitat disturbances on woodland caribou populations have recently
been investigated in the Alberta oil sands of western Canada (Wasser et al. 2011).
However, since the study was based on fecal samples, conclusions were limited to short
term responses to disturbances at the population level. Here, using hair samples from
individually marked caribou exposed to varying degrees of forest management and human
infrastructures, our study provides a link between human footprint, habitat selection

patterns and physiological responses at both the population and the individual scales.

VARIATIONS IN CORTISOL CONCENTRATIONS BETWEEN POPULATIONS

Average HCC differed between populations but not as expected according to the gradient
of human footprint. However, the important intra-population variability suggests that
individuals of a given study site exhibited various degrees of stress. Such variability
indicates that all individuals are not equally efficient to cope with human-induced
disturbances in a highly managed landscape, which can be partially observed through
different habitat selection patterns found in our study areas (see Leblond et al. 2011 and
Pinard et al. 2012). Moreover, data on predation risk were not available for our analyses.

The lack of a strong relationship between average HCC levels and human footprint at the
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population scale may be partially related to the coexistence with predators in the four study
sites, forcing caribou to deal with a minimal predation risk even in undisturbed habitats. In
addition, several other factors could influence HCC among individuals of a given
population. Endocrine stress response is complex, and factors such as timing of stressful
events relative to critical life-history stages, reproductive status, presence of a calf and even
behavioural differences among individuals could influence circulating cortisol levels
(Wingfield & Sapolsky 2003; Ashley et al. 2011). Clearly, further research is required to

disentangle these effects, especially studies conducted at fine ecological scales.

IMPACTS OF FOREST MANAGEMENT AND HUMAN INFRASTRUCTURES ON CORTISOL
CONCENTRATIONS AT THE INDIVIDUAL SCALE

Analyses at the individual level revealed that home-range composition, a measure of habitat
selection, influenced HCC concentrations. Moreover, variations in HCC were best
explained by our complete model gathering natural habitat, forest management and human
infrastructure variables. The proportion of open lichen woodlands, a highly selected habitat
type in our study areas (see Hins et al. 2009 and Leblond et al. 2011), was associated with
reduced HCC. This result supports our initial prediction that inclusion of undisturbed
habitats within home ranges would lower stress levels, considering that caribou are known
to use such habitats to forage (Hins et al. 2009) and to isolate themselves from predators
and alternative preys (James et al. 2004; Brodeur et al. 2008). Wasser et al. (2011)
suggested that caribou would select highly valuable open habitats (in this case wetlands)

more for their safety than for foraging opportunities, stating that such habitats would
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improve caribou capacity to detect predators but could become nutritionally and
physiologically stressful when human activity is intense. Although Wasser et al.’s (2011)
findings are consistent with tradeoffs between broad-scale predation risk and local food
accessibility (Rettie & Messier 2000), we did not observe such an expected increase in
stress in open lichen woodlands. Our results rather suggest that including open lichen
woodlands within caribou home ranges seems a judicious choice in terms of energetic

benefits and long-term physiological equilibrium.

Leblond et al. (2011) and Pinard et al. (2012) reported that calving female caribou
select 50-120 year-old deciduous-mixed stands in Charlevoix. These findings are counter-
intuitive, considering that such stands provide low lateral cover and are selected by moose
Alces alces (Dussault et al. 2005), black bears U. americanus (Brodeur et al. 2008) and
gray wolves Canis lupus (Courbin et al. 2009). However, our results suggest that selecting
these habitats comes with a physiological cost. Indeed, we found higher HCC when home
ranges contained larger amounts of 50-120 year-old deciduous-mixed stands, suggesting
that a higher predation risk in such habitats is likely translated into long-term physiological
stress. We also found elevated HCC in association with high proportions of <5 year-old
clearcuts and open stands without regeneration in the caribou home ranges. Accordingly,
clearcuts are generally avoided by caribou at the home-range scale (Hins et al. 2009) and
such habitats reduce range fidelity (Faille et al. 2010).

In accordance with the avoidance behaviour observed in reindeer toward
anthropogenic infrastructures (Nellemann et al. 2001; Vistnes & Nellemann 2001), we

showed that high cabin densities within home ranges increased HCC. Because cabins
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involve human activity within their surroundings, their presence could lead to higher
chronic stress through avoidance or increased vigilance (Duchesne, Cot¢ & Barrette 2000).
However, in our study area, complete avoidance of cabins within home ranges may be
impossible because of their uniform spatial distribution and high densities, underlining their
important influence on HCC.

Unexpectedly, HCC were lower when home ranges included higher densities of
primary and secondary roads. This counterintuitive result contrasts with previous studies on
caribou reporting a negative impact of roads on fecal glucocorticoids (Wasser et al. 2011)
and habitat selection (Dyer et al. 2001; Leblond et al. 2011), as roads are known to be used
by predators, especially roads with lower traffic volume (James & Stuart-Smith 2000;
Whittington et al. 2011). In our study sites, primary and secondary roads support the
highest traffic volume but are far less abundant than forest roads which are spatially
associated with clearcuts. Forest roads were consequently removed of the analyses
following the multicolinearity diagnostic. We hypothesize that major roadside corridors
may be used to buffer against traffic-averse predators, with human presence being used as
an antipredatory shield (Berger 2007). According to provincial forest harvesting legislation
(Québec Government 2011), 60-m buffers of mature forests are left around primary and
secondary roads. Because of their spatial proximity with major roads, these forest bands

could provide short-term suitable habitats to caribou (Hins et al. 2009).
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REFINING OUR UNDERSTANDING OF THE GLOBAL CARIBOU DECLINE

Caribou and reindeer populations are declining across their circumpolar range in
association with major ecological pressures such as global climate changes and growing
anthropogenic footprint (Vors & Boyce 2009). Links between demography and habitat
selection patterns have been established (McLoughlin, Dunford & Boutin 2005) and rates
of population changes correlate with anthropogenic footprint (Sorensen et al. 2008;
Environment Canada 2008). However, it remains uncertain as to exactly why caribou
decline in some Canadian provinces (Festa-Bianchet et al. 2011). Our study identifies
physiological stress as a potentially underestimated mechanism leading to caribou decline.
Moreover, it offers a mechanistic approach to establish a physiological bridge between
anthropogenic footprint, landscape composition and individual habitat selection patterns.
This approach completes past researches where caribou declines were mostly attributed to
habitat alterations via an increase in predation pressure resulting in low recruitment rate and
sometimes high adult mortality. By doing so, we complement recent findings by Faille et
al. (2010) who demonstrated that female caribou maintained their range fidelity behaviour
even in a drastically modified landscape, consequently highlighting a mechanism linking
habitat alteration and caribou decline. The costs of staying in risky, early-succession forests
suitable to predators outweigh the benefits of range fidelity such as familiarity with
resources. Additionally, we believe that range fidelity could translate into increased
occurrence of chronically stressed individuals which could ultimately experience problems

with reproduction, body condition, and survival.
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Table 1. Habitat characteristics within Charlevoix, Portneuf, Piraube, and La Romaine, Québec, Canada.

Variable

Description

Charlevoix Portneuf Piraube

. E3
La Romaine

Natural habitat (%0)

50-120 yr-old deciduous-mixed forests

90-120 yr-old coniferous forest

Wetlands

Open lichen woodlands

50-70 yr-old coniferous forests

Forest management (%)

Deciduous and coniferous trees with
dominant tree strata >50 years old
Conifer trees with dominant tree
strata 90-120 years old

Peatlands, flooded areas, alder stands
Non-productive dry forests

Conifer trees with dominant tree

strata 50-70 years old

48.07

11.04

10.00

2.25

1.09

23.69

41.66

38.20

6.56

16.18

2.16

0.97

12.33

42.49

58.11

1.97

35.55

6.87

7.35

6.38

19.31

81.02

9.53

64.5

4.47

2.49

3.47

" No detailed information was available on human infrastructures but these were sparse.
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<5 yr-old clearcuts Cuts <5 years old
6-20 yr-old clearcuts Cuts >5 years old and < 20 years old
20-50 yr-old forests Stands with dominant tree strata 20-
40 years old
Open stands without regeneration Disturbed or open stands with no
specific age class
Human infrastructures
Cabin density (nb-km™)
Density of primary and secondary
roads (km-km™)
Density of tertiary and quaternary
roads (km-km™)

Others (%)’

5.05

7.46

25.07

4.08

0.14

0.05

1.06

10.27

4.07

13.35

24.50

0.57

0.37

0.04

1.11

19.30

5.28

6.23

7.52

0.28

0.03

0.05

0.28

22.58

0.00

3.47

15.51

T Variables grouped into the category ‘Others’ were not included in the candidate models.
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Table 2. Description of candidate models used to assess the impacts of anthropogenic and natural variables on caribou hair

cortisol concentrations, Québec, Canada. The best model was selected using Bayesian Information Criterion (BIC). General

model performance was assessed using R®. The complete model explained 44.8% (adj-R?) of the variance. Explanatory variables

are described in table 1.

Model ID Model name Model structure A BIC R’ Adjusted
R2

1 Natural habitat Proportion of natural habitat 17.04 0.18 0.07

2 Forest management Model 1 + Proportion of forest management variables 12.47 0.32 0.11

3 Human infrastructures Model 1 + Density of human infrastructures 13.90 0.31 0.16

4 Complete model Models 1, 2, and 3 0.00 0.62 0.45
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Table 3. Estimates and 95% confidence intervals (95% CI) of the explanatory variables
from the most parsimonious model explaining cortisol variations in caribou hairs, Québec,
Canada. Coefficients for which the 95% CI did not overlap zero are marked with an asterisk

(*) and considered as significant.

Variable Estimate 95% CI

Lower Upper

Intercept 0.98 -0.13 2.10

Open lichen woodlands -27.92 -41.76 -14.08 *
90-120 yr-old coniferous forest -0.03 -2.93 2.86
Wetlands 8.09 -10.19 26.37
50-120 yr-old deciduous-mixed forest 2.80 0.81 4.80 *
<S5 yr-old clearcuts 8.15 3.91 12.40 *
6-20 yr-old clearcuts 1.71 -0.29 3.71

Open stands without regeneration 15.51 4.64 26.39 *
20-50 yr-old forests -0.78 -4.09 2.53

Cabin density 1.49 0.30 2.68 *

Density of primary and secondary roads -10.84 -18.93 -2.76 *
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Table 4. Variance partitioning of the multiple regression relating hair cortisol
concentrations to the three groups of explanatory variables (Natural habitat; Forest
management; Human infrastructures). The explained variance refers to the proportion of the

adjusted R? encompassed by a group of variable or intersections between groups.

Partition Groups of variables % of explained variance
(adjusted R?)
Simple  Natural habitat 44.2
Forest management 28.8
Human infrastructures 343
Double  Natural habitat + Forest management -26.8
Forest management + Human infrastructures -25.1
Natural habitat + Human infrastructures -24.0
Triple Natural habitat + Forest management + Human 13.5
infrastructures

Total explained variation 44.8
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Figure legends

Figure 1. Average cortisol concentration (pg:mg™) in caribou hairs among four free-
ranging populations inhabiting contrasted study sites, Québec, Canada, 2004-2010. Study

sites that share the same letter are not significantly different from each other.
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CHAPITRE 2
CONCLUSION

Importance et implication des résultats

La réponse au stress face aux perturbations de 1’habitat était, encore a ce jour, un
mécanisme de réponse mal connu chez le caribou (mais voir Wasser et al. 2011). Depuis
quelques années, les nombreux impacts des perturbations anthropiques sur le caribou des
bois (Rangifer tarandus caribou) avaient été démontrés tant a 1’échelle populationnelle
(e.g. survie, recrutement, fécondité, abondance) (Vors et al. 2007, Wittmer et al. 2007;
Pinard et al. 2012), qu’a I’échelle individuelle (e.g. sélection d’habitat, utilisation des
ressources, fidélité au domaine vital) (Briand et al. 2009; Hins et al. 2009; Faille et al.
2010). Or, les choix faits a I’échelle fine de I’individu (e.g. sa sélection d’habitat)
permettent au caribou de mieux s’ajuster aux changements induits par I’homme a I’échelle
du paysage (Rettie & Messier 2000 ; Leblond et al. 2011 ; Pinard et al. 2012), avec des
répercussions envisagées sur le stress individuel. Pourtant, 1’échelle physiologique de
réponse, complémentaire a 1’échelle comportementale, est occultée des études précédentes,
malgré qu’il soit reconnu qu’un stress physiologique soutenu a long-terme puisse avoir des
conséquences importantes pour la faune tant au niveau de sa reproduction (Charbonnel et
al. 2008; Sheriff, Krebs & Boonstra 2009) que de son aptitude phénotypique (Boonstra et
al. 1998; Preisser 2009).

L’objectif global de cette étude était de déterminer I’influence de 1’utilisation
d’habitats perturbés sur le stress physiologique du caribou, en tant que mécanisme potentiel
et sous-jacent de son déclin. En effet, certains choix faits par le caribou, s’ils ne sont pas
totalement inévitables, sont pourtant la conséquence de la configuration du paysage (Hins

et al. 2009) et peuvent conduire a des pieges écologiques (Schlaepfer, Runge & Sherman
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2002), par exemple lorsque les caribous expriment un délai de réponse face aux récentes
perturbations (Vors et al. 2007; Faille et al. 2010). Nous avons tenté de mesurer le stress
physiologique que ces choix pourraient engendrer. Spécifiquement, nous avons voulu
explorer les relations entre les niveaux de stress accumulés dans les poils et le degré de
perturbations rencontrées par le caribou en forét boréale, a la fois a 1’échelle de la

population et a I’échelle du domaine vital.

Pour tenter d’¢lucider ce mécanisme, la présente étude a emprunté a 1’endocrinologie
une méthode d’analyse qui n’avait encore jamais été appliquée au caribou forestier dans un
contexte d’aménagement du paysage boréal. Nous avons ainsi pu déterminer les
concentrations de cortisol contenues dans les échantillons de poils de caribou marqués
individuellement. De plus, nous avons mis a profit la télémétrie GPS dans la détermination
de la composition des domaines vitaux d’une partie des caribous suivis. En couplant les
concentrations de cortisol a des attributs des domaines vitaux, sur une échelle temporelle de
plusieurs mois, nous avons pu repousser la limite de notre compréhension des impacts
physiologiques des perturbations anthropiques sur le caribou. En nous permettant
d’interpréter nos résultats a la fois a 1’échelle populationnelle et individuelle, notre
démarche a un caractére unique et a la fois complémentaire aux échelles d’étude employées

par le passé pour étudier les impacts du dérangement sur le caribou.
Réponse au stress entre les populations de caribou forestier

Nos résultats démontrent qu’au sein d’une méme population de caribous forestiers, la
réponse au stress, telle que mesurée par des concentrations de cortisol dans les poils, differe
d’un individu a I’autre, et ne concorde pas avec le gradient de perturbations d’origine
humaine caractérisant les sites d’étude. Ainsi, nos résultats suggerent que la plupart des
individus d’une population sont aptes a affronter les perturbations présentes dans leur
milieu, ce qui nous rend incapables de distinguer I’influence des perturbations anthropiques
sur les populations sur la base des concentrations moyennes de cortisol. Or, une proportion
d’individus stressés peut toutefois souffrir de conséquences importantes découlant du

niveau de stress induit par les perturbations, d’ou I’importance d’¢élucider les causes reliées
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a leur sélection d’habitat qui peuvent influencer leur niveau de stress a une échelle spatio-
temporelle plus fine. De plus, la réponse au stress, surtout lorsqu’évaluée a I’échelle d’une
population, peut se montrer variable et imprévisible, ajoutant a la complexité de ce

phénoméne (voir la section « Limites de I’étude » pour plus de détails).
Influence des habitats sur la réponse au stress des individus
Proportions de dénudés secs

En restreignant nos analyses a I’échelle individuelle, il s’est avéré que la composition
des domaines vitaux influengait la concentration de cortisol exprimé par les caribous. Nos
résultats ont ainsi démontré que la forte représentation des dénudés secs dans les domaines
vitaux contribuait a diminuer les concentrations de cortisol des poils. Ces habitats sont
habituellement recherchés par le caribou dans nos aires d’étude, tant pour leur potentiel
alimentaire que pour leur quiétude, ces milieux improductifs représentant peu d’intérét
commercial et étant peu fréquentés par les proies alternatives et prédateurs (Briand et al.
2009; Hins et al. 2009; Charbonneau 2011). Cette stratégie d’utilisation de 1’espace
permettrait au caribou de s’isoler spatialement des proies alternatives et des prédateurs
potentiels, et ainsi limiter le risque de prédation (McLoughlin, Dunford & Boutin 2005).
Suggérant que ces habitats sont utilis€és comme stratégie anti-prédatrice et non-seulement
pour s’alimenter, il a ét¢ démontré que seules les femelles accompagnées de leur faon
utilisaient les pessiéres ouvertes a lichen pendant I’été et le rut, alors que d’autres

ressources alimentaires sont disponibles a ce moment pour le caribou (Charbonneau 2011).

En contraste, il a aussi été suggéré que les habitats fortement sélectionnés par le
caribou seraient les plus stressants des points de vue physiologique et nutritionnel, étant
donné que ces sites seraient d’abord choisis pour leur sécurité et non pour leur apport
nutritionnel (Wasser et al. 2011). Or, fréquenter ces habitats requiert une vigilance
constante afin d’en exploiter les ressources tout en détectant efficacement les prédateurs.
Malgré plusieurs différences entre les travaux de Wasser et al. (2011) et les ndtres, les

résultats de Wasser et al. (2011) s’accordent avec le concept de compromis entre
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I’évitement des prédateurs et la recherche de nourriture, compromis que le caribou
rencontre dans sa sélection d’habitat (Briand et al. 2009; Charbonneau 2011). Par contre,
cette stratégie entrainerait des répercussions physiologiques incertaines a long-terme, si
bien que I’anthropisation du paysage boréal pourrait tout de méme créer un obstacle a
I’efficacité des stratégies anti-prédatrices du caribou. Tel que nous I’avions prédit, il semble
toutefois que la sélection de dénudés secs par le caribou soit un choix judicieux a long-

terme, tant sur les plans physiologique, énergétique et sécuritaire.
Proportions de milieux ouverts et décidus

Les perturbations foresti¢res, naturelles ou anthropiques, conduisent a la formation de
milieux ouverts (Attiwill 1994), et il s’est avéré que ces derniers sont utilisés par les
femelles caribou (Charbonneau 2011). Notre étude a démontré que les individus dont la
composition du domaine vital était dominée par une forte proportion de milieux ouverts
sans régénération exprimaient des niveaux de stress physiologique élevés. Il en est de
méme pour les caribous utilisant les foréts mixtes-décidues de 50-120 ans (habituellement
sélectionnées, voir Leblond et al. 2011; Pinard et al. 2012) et les jeunes coupes de < 5 ans
(normalement évitées, voir Hins et al. 2009), ces dernié¢res influengant négativement la
fidélité au domaine vital (Faille et al. 2010). Toutefois, les jeunes coupes peuvent aussi étre
sélectionnées pendant certaines saisons spécifiques (e.g. la mise-bas et période estivale) a la
fois pour la recherche de la nourriture ou une meilleure détection des prédateurs
(Charbonneau 2011; Pinard et al. 2012). Des données récentes semblent méme indiquer
que les faons auraient une meilleure probabilité de survie lorsque leur mére sélectionne les
jeunes coupes et les foréts mixtes-décidues de 50-120 ans (Dussault, données non-
publiées). Nous avons donc envisagé que ces habitats, bien qu’utilisés a certaines périodes
de I’année, demeurent propices aux prédateurs et a d’autres cervidés, suggérant qu’une
vigilance constante est requise pour y demeurer en sécurité. La vigilance, ayant ses
conséquences possibles sur 1’équilibre énergétique (Bradshaw, Boutin & Hebert 1998;
Duchesne, Co6té & Barrette 2000; Frid & Dill 2002), pourrait conduire a un stress

physiologique ¢élevé chez les caribous utilisant des habitats ouverts ou a faible couvert
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d’obstruction visuelle latérale. Que le stress soit directement li¢ a la présence de prédateurs
ou a I’augmentation du dérangement humain, analogue au risque de prédation (Frid & Dill
2002), la sélection d’habitats ouverts et perturbés permettrait toutefois au caribou de limiter
le risque de prédation (Charbonneau 2011). Ainsi, certains individus verraient des bénéfices
immédiats a I'utilisation de milieux ouverts pendant certaines périodes de 1’année (e.g.

survie des faons).
Infrastructures humaines

La présence de chalets contribuait a induire des niveaux de stress élevés. Les chalets
sont habituellement évités par le caribou et le renne (Vistnes & Nellemann 2001; Polfus,
Hebblewhite & Heinemeyer 2011), et ce, méme lorsqu’utilisés faiblement par 1’homme
(Vistnes et al. 2008). En effet, les chalets sont habituellement associés a des niveaux
d’activité humaine en leur périphérie (Nellemann et al. 2001). Dans nos sites d’étude, les
chalets étaient répartis uniformément, si bien que leur forte présence les rendait inévitables
par les caribous et accentuait le niveau d’activité qui leur était associé, augmentant en

retour le stress physiologique des caribous.

Contre toute attente, les routes primaires et secondaires avaient une influence positive
sur les niveaux de stress. Beaucoup d’¢tudes rapportent 1’évitement des routes par le
caribou (James & Stuart-Smith 2000; Dyer et al. 2001; Leblond et al. 2011), tant parce que
ces structures sont utilisées par les prédateurs (James & Stuart-Smith 2000; Courbin et al.
2009) ou parce qu’elles sont fréquentées par I’homme (Wasser et al. 2011). Bien que
contre-intuitifs, nos résultats peuvent étre clarifiés par les explications suivantes. D’abord,
la Iégislation au Québec veut que les routes principales, analysées dans notre étude, soient
entourées de forét mature a I’intérieur d’une zone tampon de 60 métres (Gouvernement du
Québec 2011). Cette hypotheése mérite davantage d’efforts de recherche, mais 1’association
spatiale entre ces habitats préférentiels et les routes primaires et secondaires pourrait étre a
I’origine de 1’effet positif des routes sur les niveaux de stress observés dans notre étude. De
plus, a la lumiere d’études portant sur 1’orignal et le wapiti, il est possible que les routes

soient bénéfiques aux ongulés, a la fois parce qu’elles offrent des ressources alimentaires
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(Anderson et al. 2005; Dodd et al. 2007), des sels minéraux (Laurian et al. 2008) ou un
refuge contre des prédateurs sensibles au dérangement et trafic humains (Thurber et al.

1994; Berger 2007).
Seuils de perturbations et limites physiologiques des individus

Une analyse de régression linéaire segmentée (an anglais piecewise linear regression)
menée a posteriori a permis de mettre en évidence la présence d’un seuil en-dega duquel
I’augmentation de cortisol observée avec une augmentation de la proportion de
perturbations totales dans le domaine vital est radicale, et au-dela duquel la pente diminue
(Fig. 2). Ce seuil, situé¢ a ~36,5 % de perturbations, suggére qu’une limite physiologique
existerait dans la réponse du caribou aux perturbations, et qu’au-dela de cette limite, les
caribous devraient compenser les perturbations en faisant appel a d’autres mécanismes

référant a d’autres échelles biologiques de réponses (sensu Johnson & St-Laurent 2011).
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Figure 2. Augmentation du cortisol (pgrmg™) en fonction de la proportion cumulée des
perturbations au sein des domaines vitaux (en %o).
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Détail intéressant, le seuil mis en évidence ici correspond presque exactement au
seuil de 35% de perturbations de 1’aire de répartition d’une harde au-dela duquel le
recrutement est insuffisant pour maintenir un taux de croissance stable ou positif, ou la
harde risque de décliner et ou la probabilité de persistance (ou d’auto-suffisance) de la
harde passe de « probable » a « incertaine » (Environnement Canada 2011). Dans notre
analyse, 55,5 % des individus suivis se situaient au-dela de ce seuil, soit une proportion

importante de notre échantillon.

Globalement, les résultats présentés dans ce mémoire supportent les études qui
démontrent les impacts directs et indirects de 1’anthropisation sur le caribou forestier (Vors
et al. 2007; Wittmer et al. 2007; Faille et al. 2010). Nos résultats suggérent que les habitats
anthropisés peuvent mener a un déséquilibre physiologique des caribous, i.e. a une
augmentation de cortisol contenu dans leurs poils. Ce déséquilibre pourrait étre la
conséquence de la fidélité au domaine vital maintenue en paysages perturbés, perspective
suggérée par Faille et al. (2010) pour lier les modifications du paysage au déclin du
caribou. En effet, Faille et al. (2010) ont démontré que les femelles caribou tendaient a
demeurer fidéles a leur domaine vital malgré la modification radicale du paysage,
probablement en s’appuyant sur le succés d’une expérience précédente (i.e. reproduction ou
survie). Par contre, un tel comportement pourrait constituer un piége écologique en raison
du décalage entre 1’augmentation graduelle du risque de prédation, résultante de la
modification du paysage, et la réponse comportementale du caribou. Plutét que de
bénéficier de I’habituelle familiarité avec les ressources (e.g. distribution de nourriture et
couvert de protection), les femelles fideles a leur domaine vital pourraient plutdt en subir
les conséquences via 1’accroissement de leur niveau de stress physiologique. L’importance
de ces résultats réside donc dans le fait que des niveaux de stress élevés a long-terme
peuvent étre coliteux et avoir des conséquences physiologiques encore plus importantes,
par exemple au niveau de la reproduction et de la survie. Ces résultats sont d’autant plus
sérieux pour les espéces fauniques dont le déclin est connu comme le caribou. Nous avons
donc pu apporter une approche mécanistique et complémentaire a celle de Faille et al.

(2010) en permettant d’établir les liens entre les perturbations anthropiques, la sélection
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d’habitat du caribou, et les conséquences de ces décisions grace a I’utilisation d’un

marqueur de stress, le cortisol.
Limites techniques et théoriques de I'étude

L’endocrinologie est un phénomene complexe. Cette discipline refléte a quel point la
physiologie en soi est une science presque étrangere aux écologistes, qui s’y intéressent
parfois maladroitement (Bortolotti 2010). Lorsqu’appliquée a la conservation, cette science
permet néanmoins de mieux comprendre les mécanismes causant les déclins de populations
animales, grace notamment a 1’avénement de méthodes innovatrices et de nouveaux
indicateurs physiologiques (Wikelski & Cooke 2006). Pour prévenir [’utilisation
potentiellement inadéquate de I’endocrinologie, nous avons procédé a une multitude de
validations en laboratoire, exception faite pour la validation du fonctionnement de 1’axe
hypothalamo-hypophyso-surrénalien; or, cette validation avait été faite précédemment
(Ashley et al. 2011). De plus, les recommandations spécifiques a la méthode et au substrat

utilisés chez cette nouvelle espéce ont été respectées (Buchanan & Goldsmith 2004).
Sources de variabilité de la réponse au stress

La sécrétion de cortisol peut étre influencée par une multitude de facteurs
biologiques, tels que la chronologie des événements stressants et la période du cycle vital
(Romero 2002), I’age et le statut reproducteur (Wingfield & Sapolsky 2003), le rang social
(Creel, Creel & Monfort 1996; Creel 2001), et méme les différences comportementales
autres que la sélection d’habitat (Ashley et al. 2011). Il a méme été suggéré que la sécrétion
de glucocorticoides ne change pas toujours de facon conséquente, linéaire ou prévisible
avec les conditions adverses (Romero 2004; Busch & Hayward 2009; Creel, Winnie &
Christianson 2009). Or, tous ces facteurs n’ont pu étre testés ou controlés dans cette étude
parce que les données récoltées dans les différentes aires d’étude ne le permettaient pas.
Une compréhension plus approfondie de ces sources de variabilité expliquerait
possiblement la réponse inattendue ou I’hyposensibilité observée au sein des quatre

populations de caribou.
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Nous mettons de I’avant le besoin de peaufiner les données qui peuvent étre couplées
avec les indicateurs de stress. Non seulement aurait-il été intéressant de partitionner les
sources possibles de variabilité entourant I’accumulation de cortisol dans les poils, mais les
conséquences physiologiques d’un stress soutenu pourraient aussi étre examinées de plus
pres, par exemple un déséquilibre énergétique, I'immunité, la reproduction, ou directement
la survie et des parametres de I’aptitude phénotypique. Supposant qu’un caribou en milieu
perturbé se déplace davantage qu’un caribou en milieu peu perturbé afin d’accéder a ses
ressources de manieére optimale, une expérience intéressante serait d'étudier les corrélations
entre le déplacement total (en km) du caribou, ses concentrations de cortisol, son budget
énergétique et le degré de perturbations dans le paysage. Ainsi, les déplacements pourraient
étre quantifiés en termes énergétiques (e.g. kJ km™) et les caribous se déplagant davantage
exprimeraient normalement un déséquilibre dans leur budget énergétique. Les relations
avec le stress pourraient étre étudiées a I’échelle individuelle a l'aide des données

télémétriques.

Compte tenu de I’hypothése de Frid & Dill (2002), il aurait été certes intéressant
d’estimer directement, plutdt qu’indirectement, le risque de prédation dans les aires
d’étude étudiées, tant par le loup, ’ours et méme par I’homme. Par contre, des travaux
actuellement en cours mettent en lumicre I’influence de la disponibilité des proies (i.e.
orignal et caribou) sur le déplacement et le comportement de prédation du loup dans
Charlevoix (Tremblay-Gendron 2012). Une étude récente, menée également dans
Charlevoix, montre que la plupart des mortalités de faons de caribou sont occasionnées par
I’ours noir (Pinard et al. 2012), possiblement parce que 1’ours profite de nouvelles
ressources alimentaires abondantes en forét aménagée (Brodeur et al. 2008). D’autres
travaux en cours cherchent justement a comprendre 1’écologie alimentaire et la densité
numérique de ce prédateur opportuniste en forét boréale dans le but de quantifier ses
impacts sur le caribou (R. Lesmerises, étudiant au doctorat). L’intégration d’un indice de
risque prédation sur les différentes populations de caribou permettrait possiblement
d’¢lucider une partie de la variabilit¢ observée dans les niveaux moyens de cortisol

contenu dans les poils.
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Echelle temporelle de I’étude

La sélection d’habitat d’un individu est un processus spatio-temporel de nature
hiérarchique qui devrait étre étudi¢ en regard des principaux facteurs limitants (e.g.
prédation et quéte alimentaire) (Rettic & Messier 2000 ; Leblond et al. 2011). De plus,
comme la hiérarchie des besoins du caribou et sa vulnérabilité varient annuellement, son
utilisation des ressources est généralement considérée selon des périodes biologiques
conformes a son cycle vital, e.g. rut, mise-bas. Notre étude comporte une limite quant a la
période temporelle utilisée a la fois pour nos analyses spatiales et endocriniennes. En effet,
nous avons mesuré les concentrations moyennes de cortisol, que nous avons supposées
correspondre a la phase de croissance active des poils de caribou, soit plusieurs mois
(Harkey 1993; Pragst & Balikova 2006). Or, bien que définie par la littérature disponible
sur la croissance des poils chez le renne et le caribou en captivité (Timisjarvi, Nieminen &
Sippola 1984; Ashley et al. 2011), cette période ou le cortisol s’accumule dans les poils n’a
jamais pu étre validée sur le caribou forestier pour des raisons logistiques évidentes. Les
concentrations moyennes de cortisol réparties sur plusieurs mois ont possiblement « dilué »
le signal endocrinien au sein méme de nos analyses, en écartant notamment des facteurs
limitants qui auraient pu étre décisifs dans le cycle vital du caribou et sur son niveau de
stress. Des validations expérimentales sur des animaux en captivité seraient toutefois
souhaitables afin d’éclaircir I’influence de ce facteur temporel, a I’image des validations

effectuées par Ashley et al. (2011) sur des rennes et caribou captifs.
Le déclin du caribou : perspectives de gestion et de conservation

Le caribou et le renne sont en déclin a travers tout le cercle circumpolaire (Vors &
Boyce 2009). Ce déclin se produit en paralleéle avec des changements a 1’échelle globale,
tant climatiques qu’anthropiques (Vors & Boyce 2009). Chez le caribou des bois, les liens
entre les paramétres démographiques, la mortalité et les patrons de sélection d’habitat ont
été démontrés (McLoughlin, Dunford & Boutin 2005; Pinard et al. 2012) et les fluctuations
de population observées seraient liées a 1’anthropisation (Wittmer et al. 2007; Sorensen et

al. 2008; Sleep & Loehle 2010). A titre d’exemple, une étude pancanadienne a récemment
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démontré que 17 des 57 populations de caribous a 1’étude étaient en déclin au Canada, en
plus d’établir une relation étroite avec I’ensemble des perturbations présentes dans leur
habitat (i.e. incluant les feux et les perturbations humaines) (Environnement Canada 2011).
Toutefois, les causes du déclin observé dans certaines provinces demeurent encore
incertaines et nos connaissances de la dynamique des populations de caribou face aux
altérations de I’habitat demeurent inadéquates (Festa-Bianchet et al. 2011). Notre étude
compléte nos connaissances sur les tendances démographiques des espéces du genre
Rangifer, dont les diminutions notées sont hypothétiquement attribuées a des altérations
dans la fécondité et la mortalité a la suite de changements climatiques et de I’intensification

de l'activité industrielle (Vors & Boyce 2009).

Nos résultats suggérent que la conservation du caribou passe par la préservation
d’habitats qui minimisent I’exposition du caribou aux perturbations d’origine humaine.
L’homme peut entrainer un bouleversement important au niveau de la dynamique
prédateur-proie en forét boréale ou peut lui-méme étre pergu comme un risque de prédation.
Ainsi, la préservation d’habitats préférentiels au sein de la matrice forestiere (i.e. les
dénudés secs et les tourbicres) offrirait au caribou la quiétude et les ressources dont il a
besoin toute I’année (Charbonneau 2011). Ces habitats devraient étre épargnés de la coupe
forestiere et du dérangement surtout lorsqu’une perturbation est inévitable dans 1’aire
fréquentée par le caribou afin de préserver une certaine connectivité entre les habitats
sélectionnés par 1’espéce (Courtois et al. 2004). Considérant les efforts de conservation
investis a modifier les approches de récolte sylvicole et les stratégies de configuration des
foréts résiduelles depuis quelques années, afin de prendre en compte les besoins du caribou
forestier, il appert d’autant plus important de favoriser des pratiques forestieres qui
générent moins de stress et qui réduisent, par exemple, la conversion de forét mature en
milieux favorables aux prédateurs et leurs proies alternatives comme 1’orignal (Dussault et

al. 2005a).
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Un outil proactif pour la conservation d’espéces animales

L’analyse du cortisol contenu dans les poils, couplée a la télémétrie, devrait étre
utilisée comme outil de gestion immédiat et proactif, permettant d’agir comme précurseur
de Dlefficacité a long terme de la planification forestiere sur la conservation d’especes
animales. L’étude du stress grace aux poils de mammiféres sauvages fait I’objet de plus en
plus d’études récentes, spécialement auprés d’espéces a statut préoccupant (Macbeth et al.
2010; Ashley et al. 2011). Si ces études ne visent pas directement a expliquer les niveaux
de stress physiologique par des facteurs environnementaux, elles en font toutefois mention.
En plus du caribou, une multitude d’espéces pourraient bénéficier d’une telle approche,
surtout si elle est couplée a des données sur leur potentiel reproducteur, leur valeur
adaptative et leur réponse populationnelle. Pour conclure, notre approche se concentre sur
'échelle biologique la plus fine qui soit et démontre un grand potentiel pour des

applications plus larges en matiére de conservation.
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