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RESUME

Durant 1’¢élevage des oisillons, les oiseaux nidicoles doivent faire des allers-retours au
nid pour nourrir les jeunes en pleine croissance. En théorie, les déplacements des adultes
durant cette période devraient dépendre de la demande énergétique au nid et de la
disponibilité des ressources alimentaires. Peu d’études ont tenté de comprendre 1’influence
combinée de ces deux facteurs sur les patrons de déplacement des oiseaux. Le but de ce projet
était de déterminer 1’effet de la densité de proie et de la demande énergétique au nid sur les
patrons de déplacement du Faucon pélerin nichant dans 1’ Arctique. Nos hypothéses étaient
les suivantes : 1) les patrons de déplacement des adultes (taille du domaine vital et distances
quotidiennes) sont inversement reliés a la densité de proie dans leur domaine vital. 2) Durant
I’élevage des jeunes, les patrons de déplacement des adultes sont ajustés en fonction de la
demande énergétique des oisillons au nid. A I’aide d’émetteurs satellite-GPS, nous avons
estimé les domaines vitaux et les distances quotidiennes moyennes de 16 faucons adultes sur
deux aires d’étude. Nous avons ensuite estimé la densité de proie (oiseaux insectivores) dans
chacun des domaines vitaux et le poids des jeunes au nid durant leur croissance (un proxy de
la demande énergétique). La taille des domaines vitaux et les distances parcourues
quotidiennement étaient en moyenne de 126 km? et 29,8 km, respectivement. Les males de
I’aire d’étude de Rankin Inlet avaient un domaine vital plus grand et parcouraient de plus
grandes distances quotidiennement lorsque la densit¢ d’oiseaux insectivores dans leur
domaine vital était relativement faible, ce qui supporte notre hypothese. Par contre, les
femelles de I’aire d’étude d’Igloolik n’ajustaient pas leurs déplacements a la densité de proie.
Les individus des deux aires d’étude ajustaient leurs déplacements a la demande énergétique
au nid. Tel que preédit, les distances parcourues quotidiennement et la taille des domaines
vitaux augmentaient avec le poids total de la nichée. Notre étude jette la lumiére sur certaines
stratégies adoptées par les animaux en fonction de variations de densité de ressources dans
I’environnement et en fonction des besoins énergétiques qu’ils doivent combler.

Mots clés : Domaine vital, élevage des oisillons, demande énergétique, densité de
proie, prédateur aviaire, Faucon pélerin, Arctique, ponts aléatoires biaisés, distance
sampling.
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ABSTRACT

During the brood-rearing period, nidicolous birds need to make constant foraging trips
to and from the nest to feed growing nestlings. In theory, movement of adults during this
period should depend on nestling demand and food availability. However, very few studies
have attempted to understand the combined effect of these two factors on the movement
patterns of birds. The main goal of this project was to investigate the effect of prey density
and nestling demand on home range size and daily travel distances of Arctic breeding
peregrine falcons. Our hypotheses were as follows: 1) movement patterns of adults (home
range size and daily travel distance) are inversely related to the density of prey within their
home range. 2) During brood-rearing, adults adjust their movement patterns with nestling
demand. Using satellite-GPS transmitters, we characterized the movement patterns of 16
adult falcons from two study areas. We then estimated the density of prey (insectivorous
birds) within breeding home range of each individual and the mass of each nestling during
growth (as a proxy for nestling demand). Breeding home range size (95% biased random
bridge) and daily travel distance averaged 126 km?and 29.8 km, respectively. Males from
Rankin Inlet study area had larger home ranges and traveled greater distances daily when the
density of insectivorous birds in their home range was relatively low, confirming our first
hypothesis. In contrast, females from Igloolik study area did not adjust their movement
patterns to prey density. As predicted, individuals from both study areas adjusted their
movement patterns to nestling demand: daily travel distances and home range size increased
with total brood mass. Our study sheds light on some of the strategies adopted by animals in
the event of variations in resource availability and in their own needs.

Keywords: Home range, brood-rearing, nestling demand, prey density, avian predator
peregrine falcon, Arctic, biased random bridges, distance sampling
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INTRODUCTION GENERALE

Mise en contexte

Le mouvement animal est un processus spatio-temporel complexe qui intrigue les
scientifiques depuis I’antiquité (De Groot 2008). Comprendre le déplacement d’un individu
dans I’espace permet d’en apprendre sur ses besoins, ses préférences, ses interactionS avec
les autres espéces et son environnement. Dans la plupart des cas, I’utilisation de 1’espace par
un individu devrait refléter la distribution de ses ressources dans son habitat (Matthiopoulos
2003). Dans des habitats hétérogénes caractérisés par des variations spatio-temporelles, les
animaux devraient s’adapter aux changements de disponibilité des ressources pour en
optimiser I’acquisition et répondre a leurs besoins. Caractériser 1’utilisation de I’espace par
les animaux est un moyen de mieux comprendre comment ils réagissent a des variations de
disponibilité des ressources et de leurs propres besoins (Aarts et al. 2008, Nathan et al. 2008).
Les décisions prises par les individus pour optimiser 1’acquisition des ressources peuvent
avoir un fort impact sur leur aptitude phénotypique et ultimement, sur la dynamique d’une
population animale (Stephens et Krebs 1986). Il est donc important de s’intéresser aux
déplacements des individus dans 1’espace et aux mécanismes qui influencent leur utilisation
de I’espace pour mieux comprendre la distribution, I’abondance et le role des especes
animales dans les écosystémes (Bowler et Benton 2005, Wang et Grimm 2007, Bauer et Hoye
2014) . De plus, ces informations peuvent étre importantes pour améliorer les plans de gestion
et de conservation des espéces animales (Galanti et al. 2006, Schofield et al. 2010, Buechley
et al. 2018).

Le domaine vital

Au 19e siecle, Darwin (1859) observait déja que les animaux semblaient limiter leurs
déplacements a une aire déterminee dans laguelle ils semblaient connaitre la localisation des
ressources alimentaires, des abris et des principaux corridors de déplacements. Ce n’est que
prés d’un siécle plus tard que Burt (1943) définissait le domaine vital comme 1’aire traversée

régulierement par un individu pour toutes activités liées a la quéte alimentaire, a la



reproduction et a 1’élevage des jeunes. Le domaine vital constitue probablement la métrique
la plus utilisée pour caractériser le déplacement d’un individu au sein de son habitat étant
donné qu’il refléte un lien direct entre les besoins d’un individu, les caractéristiques de son

environnement et les décisions prises a 1’échelle individuelle pour répondre a ses besoins
(Powell et Mitchell 2012).

La taille du domaine vital peut donc varier entre especes, entre individus d’une méme
espece et méme pour un individu au cours du temps en fonction de multiples facteurs
intrinséques et extrinseques. Par exemple, la taille corporelle (McNab 1963, Harestad et
Bunnel 1979), I’age et le sexe des individus (Mech 1980, Cederlund et Sand 1994), la densité
de population (Kilpatrick et al. 2001, Kjellander et al. 2004), la qualité de 1’habitat (Pasinelli
2000, Campioni et al. 2013), la densité des ressources alimentaires (Jones 1990, Larter et
Gates 1994), le régime alimentaire (Milton and May 1976, Rigamonti 1993, Peery 2000), les
conditions environnementales (Morellet et al. 2013, Kowalczyk et al. 2015) et le statut
reproducteur (Vega Rivera et al. 2003, Beltran et al. 2010, van Beest et al. 2011) sont tous

des facteurs susceptibles d’influer sur la taille du domaine vital d’un individu.
Théorie de I’approvisionnement optimal et domaine vital

La recherche de nourriture améne des cotits importants directement liés a I’accessibilité
de laressource alimentaire (Mitchell et Powell 2012). Avec la théorie de I’approvisionnement
optimal, MacArthur et Pianka (1966) ont été les premiers a modéliser les stratégies
employées par les animaux pour acquérir les ressources disponibles dans un environnement
hétérogene. lls ont adopté une approche économique pour déterminer les principaux facteurs
qui devraient influencer les comportements de quéte alimentaire. La théorie de
I’approvisionnement optimal prédit que dans un habitat hétérogéne, les individus vont
adopter des stratégies de quéte alimentaire qui maximisent I’apport énergétique tout en
minimisant les codts liés a la recherche (p. ex. risque de prédation, énergie dépensee durant
le déplacement, etc.). Le temps alloué a la recherche, le type d’aliment choisi et les distances

parcourues durant la quéte alimentaire sont tous des exemples de facteurs pouvant étre ajustés



selon la disponibilité des ressources alimentaires du milieu (MacArthur et Pianka 1966,
Schoener 1971, Charnov 1976). Selon MacArthur et Pianka (1966) : « L’effort alloué a la
quéte alimentaire peut-étre augmenté pourvu que les gains résultants en temps passe par unité
de nourriture dépassent la perte. Dans le cas ou augmenter 1’effort entrainerait une perte plus

grande que les gains, aucune augmentation ne devrait avoir lieu. »

Maintenir un domaine vital engendre des cofts et donc, est avantageux seulement s’il
engendre des bénéfices surpassant les colts (Stamps 1995). Pour limiter les colts de maintien
du domaine vital, les individus devraient donc tenter de minimiser ’aire qui peut suffire a
leurs besoins (Mitchell et Powell 2012) en I’agrandissant seulement si cela leur permet
d’augmenter les gains. La taille du domaine vital devrait donc varier en fonction de la
distribution et de 1’abondance des ressources dans le milieu et des besoins énergétiques de
I’individu (Schoener 1968, Mace et Harvey 1983) . Cette relation expliquerait par exemple
pourquoi le domaine vital des carnivores est généralement plus grand que le domaine vital
des herbivores de méme taille; les carnivores ayant généralement de plus grands besoins
énergétiques, ainsi que des ressources alimentaires moins abondantes et plus dispersées dans
I’espace que les herbivores, ils requiérent une surface plus grande pour répondre a leurs
besoins (McNab 1963, Harestad et Bunnel 1979, Mace et Harvey 1983) .

Densité de proie et réponses du prédateur

Les espéces vivant dans un écosysteme sont organisées dans un réseau dynamique
comportant plusieurs niveaux trophiques au sein desquels transite 1’énergie (Lindeman
1942). Comprendre les interactions entre chacune des composantes des niveaux trophiques
permet de mieux discerner leurs impacts au sein du réseau. En raison de I’importance
potentielle de la prédation sur la dynamique et la distribution des proies dans un écosystéme,
les interactions prédateurs-proies suscitent beaucoup d’intérét (Solomon 1949, Fretwell
1987, Krebs et al. 2003, EImhagen et Rushton 2007). Dans le but de comprendre 1’impact de

ces interactions sur la dynamique de 1’écosystéme, il est primordial de bien comprendre



comment les prédateurs réagissent a des changements de densité de proie dans

I’environnement.

Les prédateurs présentent deux types de réponses relativement aux variations de densité
de proie; la réponse numérique (variations du nombre de prédateurs en fonction du nombre
de proies) et la réponse fonctionnelle (variations du taux de consommation du prédateur en
fonction du nombre de proies; Holling 1959). La densité de proie dans 1’habitat est donc un
facteur important qui peut influencer le comportement de quéte alimentaire des prédateurs
(Salt 1974, Holmes et Schultz 1988). Par exemple, durant les années de faible densité de leur
proie principale, les prédateurs spécialistes peuvent modifier leur niche alimentaire en
sélectionnant des proies alternatives qu’ils ne consomment pas lorsque leur proie principale

est abondante (Kjellander et Nordstrém 2003, Giroux et al. 2012).

La densité de proie peut aussi varier dans 1’espace selon la répartition des ressources
utilisées par les proies et la pression de prédation (Bell et Westoby 1986, Lima 1998,
Holbrook et al. 2000, Sih 2005, Thaker et al. 2011). Lorsque la distribution et la densité de
proie varient dans I’espace, les prédateurs peuvent aussi adapter leurs déplacements afin
d’acquérir suffisamment de proies pour répondre a leurs besoins (O’brien et al. 1990, Benoit-
Bird et Au 2003, Sims et al. 2006). Pour les individus d’une méme espéce, on pourrait donc
s‘attendre a ce que la répartition et la densité de proie dans I’espace constituent un facteur
clé influencant la taille du domaine vital. Par exemple, Herfindal et al. (2005) ont démontré
une corrélation négative entre la taille du domaine vital du Lynx boréal (Lynx lynx) et la
densité de chevreuil (Capreolus capreolus). Des relations semblables ont aussi été
démontrées chez d’autres grands carnivores terrestres (Loveridge et al. 2009, Mattisson et al.
2013, Simcharoen et al. 2014). Ces especes ont généralement de trés grands domaines vitaux
et peuvent se déplacer dans 1’habitat sans contrainte majeure pour trouver des proies, ce qui

n’est pas le cas de tous les prédateurs ou pour toutes les périodes du cycle annuel.



Une contrainte de déplacement durant la reproduction

Durant la période de reproduction, plusieurs animaux s’alimentent a partir d’un point
central (p. ex. un nid, un terrier, une taniere), ce qui constitue une contrainte de déplacement
majeure susceptible d’influencer la configuration de leur domaine vital (Orians et Pearson
1979). Cette période exigeante d un point de vue énergétique requiert une grande quantité de
ressources, mais les déplacements des adultes sont particuliérement limités par la nécessité
de revenir régulierement au point central (pour la construction du nid/terrier, I’incubation des

ceufs, la défense du territoire, 1’¢levage des jeunes, etc.).

A cause de la contrainte engendrée par I’emplacement du nid, certaines espéces
d’oiseaux ajustent leurs déplacements en fonction de la densité des ressources alimentaires
autour du nid (Orians et Pearson 1979, Kacelnik 1984). Par exemple, le Bruant vespéral
(Pooecetes gramineus) s’¢éloigne plus loin du nid pour chercher des sauterelles lorsque leur
densité dans I’habitat est expérimentalement réduite (Adams et al. 1994). Chez le Guillemot
marmette (Uria aalge), la distance de chasse maximale parcourue augmente de 35 % lorsque
le capelan (Mallotus villosus) est moins abondant et plus dispersé autour de la colonie (Burke
et Montevecchi 2009). L’ajustement des déplacements en réponse a des variations dans la
densité des ressources pourrait permettre aux oiseaux de maintenir un taux
d’approvisionnement au nid relativement constant. Par exemple, Stauss et al. (2005) ont
démontré chez la Mésange bleue (Cyanistes caeruleus) que la distance entre le nid et les
parcelles d’alimentation est plus courte quand I’habitat est de meilleure qualité, mais que le

taux d’approvisionnement au nid reste constant, peu importe la qualité de ’habitat.

Chez les oiseaux nidicoles, la demande énergétique de la nichée augmente durant
I’élevage des oisillons (Drent et Daan 1980). Ces variations peuvent affecter le taux
d’approvisionnement au nid et ainsi engendrer des modifications dans les déplacements des
parents. Par exemple, dans une étude sur la Nyctale de Tengmalm (Aegolius funereus),
Kouba et al. (2017) ont démontré que le nombre d’oisillons au nid avait un effet positif sur
la taille du domaine vital des males, en contrélant statistiquement pour la densité de proie et

les conditions environnementales. Cet ajustement peut aussi refléter la croissance des



oisillons et n’est pas limité aux oiseaux qui €lévent leurs oisillons au nid; Erikstad (1985) a
équipé 15 Lagopedes des saules (Lagopus lagopus) femelles avec des radios-émetteurs pour
suivre leurs déplacements durant la croissance des oisillons. Il a démontré que la taille des
domaines vitaux et les distances parcourues par les nichées augmentaient au fur et a mesure
que les oisillons grandissaient. Cet ajustement suggére que les déplacements de quéte
alimentaire d’un individu ne sont pas seulement liés a sa demande énergétique intrinseque,

mais aussi aux fluctuations de demandes eénergétiques induites par la reproduction.
Le cas des oiseaux de proie

Les oiseaux de proie constituent un modéle intéressant pour comprendre les liens entre
le déplacement d’un prédateur et la densité de ses proies principales durant I’élevage des
oisillons. En tant qu’oiseaux nidicoles, ils devraient ajuster leur stratégie de quéte alimentaire
selon la demande énergétique des oisillons aux nids (Drent et Daan 1980).
L’approvisionnement en nourriture est important pour la croissance et la survie des jeunes
oiseaux de proie (Drent et Daan 1980, Thorup et al. 2010) et constitue une demande
énergétique accrue pour les parents (Bryant 1988). Les adultes qui recherchent les proies de
maniere optimale devraient donc ajuster la taille de leur domaine vital a la demande
énergétique que leur imposent 1’¢élevage des oisillons et la densité de proie dans 1’habitat
entourant le nid. Des études sur les oiseaux de proie ont démontré un ajustement du taux
d’approvisionnement au nid durant I’élevage en fonction du nombre et de 1’age des oisillons
(Dijkstra et al. 1990, Holthuijzen 1990, Steen et al. 2012) et en fonction de la densité de proie
dans le milieu (Holthuijzen 1990, Zarybnicka et al. 2009). Par contre, peu d’études ont tenté
de comprendre 1’effet de la demande €nergétique au nid sur les patrons de déplacement des
adultes et les résultats sont plutdt contrastés (Sokolov et al. 2014, Pfeiffer et Meyburg 2015,
Kouba et al. 2017). De plus, les études reliant les déplacements des oiseaux de proie avec la
densité de proie dans le milieu se basent généralement sur des variations interannuelles dans
la densité de proie (Village 1982, Marzluff et al. 1997, Kouba et al. 2017) ou des indicateurs
de qualité d’habitat (Hinam et St. Clair 2008, Staggenborg et al. 2017).



Tres peu d’études ont tenté¢ de comprendre I’effet des variations spatiales de densité de
proie sur les déplacements des individus nicheurs au sein d’une méme population (Zabel et
al. 1995, Fernandez et al. 2009, Penteriani et al. 2013) et aucune n’a eu lieu en milieu
Arctique, probablement di aux défis logistiques que cela impose (Franke 2017). La courte
fenétre de disponibilité alimentaire associée a la période d'élevage des oiseaux dans
1’ Arctique (Klaassen 2003) offre un cadre temporel idéal pour étudier 1’effet de changements
spatio-temporels dans les patrons de déplacement des oiseaux de proie. De plus, la réponse
des oiseaux de proie aux variations dans leur environnement peut avoir des impacts sur les
autres composantes de 1’écosystéme terrestre arctique (Ims et Fuglei 2005, Legagneux et al.
2012).

La télémétrie et la caractérisation des déplacements des oiseaux de proie

Notre compréhension des facteurs influencant le déplacement des animaux est due
majoritairement aux avancées technologiques récentes dans le domaine de la télémétrie
(Millspaugh et Marzluff 2001, Cagnacci et al. 2010), notamment la mise au point de
dispositifs de plus en plus petits et permettant de suivre les déplacements des oiseaux avec
un haut niveau de précision (Robinson et al. 2010, Sokolov 2011). Autrefois, acquérir des
données sur le déplacement des oiseaux se faisait par le biais des retours de bagues par les
chasseurs ou encore via la capture-marquage-recapture/observation des individus (Nichols et
Kaiser 1999). Plusieurs dispositifs permettent maintenant d’acquérir un grand nombre de
données de localisation avec un minimum d’effort, chacun ayant des avantages et des

désavantages (Robinson et al. 2010).

Les émetteurs-radios de trés haute fréquence (very high frequency; VHF) et les
appareils munis d’un systéme de positionnement par satellite (GPS ou Argos) ou utilisant le
réseau d’antennes cellulaires (GSM) peuvent permettre 1’acquisition d’un grand nombre de
localisation pour suivre les déplacements. Les émetteurs VHF peuvent étre trés légers mais
nécessitent beaucoup de travail sur le terrain pour localiser I’animal a 1’aide d’antennes

(Seegar et al. 1996, Thorup et al. 2007). Les systémes GPS/GSM et Argos ont 1’avantage



d’offrir un systéme de téléchargement des données a distance. Le systeme Argos a déja éte
largement employé notamment grace a son co(t autrefois inférieur par rapport au GPS et au
fait que l'acquisition des données est simplifiée par rapport a la technologie VHF (Deutsch
et al. 1998, Costa et al. 2010, Hebblewhite et Haydon 2010). Par contre, les données de
localisation Argos sont basées sur I'effet Doppler et ont des classes de précision variables,
avec une erreur autour des localisations estimée a 250 métres dans le meilleur des cas (CLS
2016). Certains emetteurs satellites Argos comme les PTTs (Platform Terminal Transmitters)
peuvent étre munis d’un systéme GPS. Les unités PTTs-GPS et GPS-GSM munies d’un
panneau solaire et d’un systéme de téléchargement a distance permettent d’acquérir un grand
nombre de localisations avec une trés grande précision (3-18 m) et leurs poids relativement
Iéger (17 g pour les plus petits émetteurs offerts en 2018, Microwave Telemetry inc., Ecotone
Telemetry inc.) en font des outils idéaux pour caractériser les domaines vitaux d’oiseaux de

proie nichant en milieu éloigne.

Bien que la définition du domaine vital de Burt (1943) semble claire conceptuellement,
elle reste vague quand vient le temps de définir la meilleure méthode pour caractériser le
domaine vital. Plusieurs méthodes d’estimation permettent de caractériser les domaines
vitaux notamment le polygone minimum convexe (MCP), I’estimateur de densité de kernel
(Worton 1989), le local convex hull (LoCoH; Getz et Wilmers 2004, Getz et al. 2007) et plus
récemment, les estimateurs de kernel basés sur le mouvement comme les ponts Browniens et
les ponts aléatoires biaisés (Horne et al. 2007, Benhamou 2011). Tous ces estimateurs ont
leurs avantages et leurs désavantages (Tétreault et Franke 2017) et le choix du meilleur
estimateur devrait étre fait en fonction de la question de recherche et des données disponibles
étant donné que le choix de I’estimateur peut expliquer autant de variation dans la taille du
domaine vital que les facteurs écologiques qui ’affectent (Nilsen et al. 2007). Les ponts
aléatoires biaises (Benhamou et Cornélis 2010, Benhamou 2011) constituent une méthode
récente d’estimation des domaines vitaux qui permet d’illustrer les corridors de déplacement
utilisés indépendamment de la densité des localisations (Papworth et al. 2012, Ascensdo et
al. 2014, Campos et al. 2014). Cette méthode est moins sensible a la taille d’échantillon et a

la fréquence d’échantillonnage que certains estimateurs fréquemment utilisés (Stark et al.



2017). Elle constitue ainsi un outil adapté pour représenter les mouvements d’un oiseau de
proie durant I’élevage des jeunes et nichant dans un habitat hétérogéne (Tétreault et Franke
2017).

Le Faucon pélerin au Nunavut

Le Faucon pélerin (Falco peregrinus) est un prédateur aviaire avec une répartition
quasi cosmopolite. En Amérique, la sous-espece F. p. tundrius parcours pres de 8200 km
pour relier ses aires d’hivernage en Amérique du Sud et en Amérique centrale a ses aires de
reproduction en Alaska, au Groenland et dans 1’ Arctique canadien (Fuller et al. 1998, White
et al. 2008). Méme s’il est reconnu comme un prédateur généraliste, le régime alimentaire du
Faucon pelerin en Arctique est majoritairement constitu¢ d’oiseaux insectivores terrestres
(Passeriformes, Scolopacidae et Charadriidae; Hunter et al. 1988, Rosenfield et al. 1995,
Dawson et al. 2011). Trés peu d’études se sont penchées sur les déplacements de cette sous-
espece sur ses aires de reproduction et aucune d’entre elles n’a tenté de lier les patrons de
déplacement a la densité de proie dans I’habitat (White et Nelson 1991, Ganusevich et al.
2004, Sokolov et al. 2014).

Au Nunavut, I’éclosion des jeunes Faucons pelerins a lieu aux alentours de la mi-juillet
et les oisillons resteront au nid pour une quarantaine de jours durant lesquels ils passeront
d’environ 33-40 grammes a 600-650 grammes pour les males et 900-950 grammes pour les
femelles (Court et al. 1988, White et al. 2008). Chaque nichée peut comporter jusqu’a quatre
fauconneaux et leur survie est surtout précaire dans les 21 premiers jours d’élevages ou ils
dépendent de la femelle adulte pour la thermorégulation et donc, sont trés sensibles aux effets
directs de la météo (Hovis et al. 1985, Anctil et al. 2014). Durant les premiéres semaines, le
male est donc majoritairement responsable de I’approvisionnement et la femelle y participe
de facon graduelle. Sokolov et al. (2014) ont d’ailleurs démontré un élargissement du
domaine vital des femelles Faucon pélerin durant I’élevage, sans toutefois conclure si 1’effet
était lié a ’augmentation de la demande énergétique au nid ou plutdt a 1’augmentation des

déplacements suivant la période de dépendance des oisillons. Le taux d’approvisionnent de
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proies par les adultes étant lié au nombre et a 1’age des jeunes au nid (Olsen et Tucker 2003,
Palmer et al. 2004, Robinson et al. 2017), il est probable que les faucons males et femelles
ajustent leurs déplacements durant 1’¢levage suite a des changements dans la demande

énergeétique au nid.

Au Nunavut, sur la cote ouest de la baie d’Hudson prés de la communauté inuit de
Rankin Inlet (62°49'N, 92°05'W), une population trés dense de Faucon pelerin fait 1’objet
d’un suivi depuis 1982 (Court et al. 1988). La densité de faucon nicheur y est estimée a un
couple par 15 km? (Franke et al. 2010). Un peu plus au nord, prés de la communauté
d’Igloolik (69°53'N, 82°51'W), une autre population de Faucon pelerin niche en moins
grande densité (un couple nicheur par 93 km?; Jaffré et al. 2015). Les faucons de ces deux
populations nichent le long d’un gradient d’habitats continentaux-marins. Cependant, méme
les couples nichant en milieu insulaire situé a plusieurs kilometres de la cbte et entouré par
le milieu marin sont fortement dépendants des oiseaux insectivores terrestres pour
I’alimentation (L'Hérault et al. 2013, Robinson et al. 2015). Leur utilisation de ’espace en
période de reproduction devrait donc étre fortement influencée par la densité et la répartition

spatiale de ces proies principales dans 1’habitat.
Objectifs de I’étude et Hypothéses de travail

L’objectif global de cette étude était d'étudier 1'effet de la densité de proie et de la
demande énergétique des oisillons au nid sur les patrons de déplacement du Faucon pélerin

nichant dans 1’ Arctique. Nous avons émis les hypotheses suivantes :

Hypothese 1: Les déplacements des individus reproducteurs qui s’alimentent a partir
d’un point central sont inversement reliés a la densité des ressources alimentaires autour du
point central. Nous avons prédit que les Faucons pélerins ayant une forte densité d'oiseaux
insectivores dans leur domaine vital auraient des domaines vitaux plus petits et parcourraient
de plus courtes distances quotidiennement que les faucons utilisant des zones ou la densité

de proie est moindre.
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Hypothése 2: Durant 1’¢levage des jeunes, la demande énergétique induite par les
oisillons au nid affecte les déplacements des adultes. Nous avons prédit que la taille du
domaine vital et les distances parcourues quotidiennement par les faucons adultes seraient

positivement liées a la masse totale de la nichee.

Pour tester nos hypotheses, nous avons suivi les déplacements de Faucons pelerins
adultes sur deux aires d’étude distinctes durant 1’élevage des oisillons. Des emetteurs PTTs
ont été déployés sur 16 faucons adultes. Nous avons estimé les distances parcourues
quotidiennement et la taille des domaines vitaux obtenue a 1’aide des ponts aléatoires biaisés.
Nous avons également estimé la densité d'oiseaux insectivores dans les domaines vitaux des
faucons en utilisant des données d’observations de proies le long de transects. Finalement,
tout au long de la période d'élevage des oisillons, nous avons suivi la taille des nichées et la
masse corporelle des oisillons de facon a estimer quotidiennement la masse de la nichée de

chaque adulte suivi avec un émetteur.
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CHAPITRE 1

EFFET DE LA DENSITE DE PROIE ET DE LA DEMANDE
ENERGETIQUE DES OISILLONS SUR LA TAILLE DU DOMAINE
VITAL ET LES DISTANCES QUOTIDIENNES D’UN PREDATEUR

AVIAIRE DANS L’ARCTIQUE

1.1. Résumé en francais du premier article

Les besoins énergétiques et la densité des ressources alimentaires sont des facteurs
importants qui influencent I'utilisation de I'espace par les animaux en milieu naturel. Pour les
especes s’alimentant a partir d’un point central, comme les oiseaux nidicoles, les
déplacements sont fonction de 1’abondance et la répartition de la nourriture autour du nid.
Pendant la période d'élevage, les oiseaux nidicoles doivent également faire face aux
variations dans la demande énergétique de la nichée et doivent ajuster les taux
d’approvisionnement des proies pour maximiser la croissance des oisillons et prévenir la
mortalité. On prévoit donc que les déplacements des oiseaux nidicoles en période de
reproduction seront influencés par la densité de proie et la demande énergétique des oisillons
au nid. A I’aide d’émetteurs satellite-GPS (moyenne de localisations par jours = 8,5 + 0,6),
nous avons suivi 16 faucons pelerins nichant dans I’Arctique prés des communautés de
Rankin Inlet (n = 6 males) et d’Igloolik (n = 10 femelles) au Nunavut pour déterminer 1’effet
de la densité de proie et de la demande énergétique des oisillons sur la taille du domaine vital
et les distances parcourues quotidiennement par les adultes durant 1’élevage de la nichée.
Nous avons utilisé I’échantillonnage par la distance (distance sampling) suivi de la
modélisation de densité de surface (density surface modelling) pour estimer la densité
d'oiseaux insectivores dans chaque domaine vital et avons estimé la masse totale quotidienne
de la nichée comme indicateur de la demande énergétique des oisillons. La taille des
domaines vitaux et les distances parcourues quotidiennement étaient en moyenne de 126 km?
et 29,8 km, respectivement. Les variations spatiales de densité de proie ont affecté les

déplacements des méles adultes de Rankin Inlet; la taille du domaine vital diminuait avec la
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densité de passereaux, tandis que la distance parcourue quotidiennement diminuait avec la
densité d’insectivores (passereaux et limicoles combinés). Cependant, 1'effet était faible et
non significatif chez les femelles d’Igloolik. Nous avons également constaté un effet positif
de la demande énergétique des oisillons sur les déplacements des faucons des deux aires
d'étude. La taille du domaine vital et la distance parcourue quotidiennement étaient plus
élevées chez les individus ayant une masse totale de nichée plus élevée. Nos résultats
suggerent fortement que pendant I'élevage de la nichée, les faucons pelerins nichant dans
I'Arctique ajustent leurs déplacements de quéte alimentaire afin de répondre aux variations
dans la demande énergétique des oisillons et la densité d'oiseaux insectivores dans I'habitat

entourant le nid.

Cet article, intitulé «Prey density and nestling demand affect home range size and daily
travel distance of an Arctic raptor», est issu d’une collaboration entre moi-méme (Mathieu
Tétreault), Alastair Franke, codirecteur de these et investigateur principal du programme de
recherche Arctic Raptors, Kevin Hawshaw, candidat au doctorat a I’Université de 1’ Alberta
et collaborateur au programme de recherche Arctic Raptors et Joél Béty, superviseur
principal et professeur au département de biologie, chimie et géographie a I'Université du
Québec a Rimouski. Cet article sera soumis a la revue Journal of Avian Biology. En tant que
premier auteur de I’article, j’ai contribué a 1’élaboration des hypotheses et a une partie de la
récolte de données sur le terrain (2015-2016). J’ai également réalisé les analyses statistiques
et rédigé le présent article. Alastair Franke a fourni I’entié¢reté des données archivées (2008,
2010-2012). II a participé a la récolte de données sur le terrain et a la rédaction de ’article.
Kevin Hawkshaw a ¢labor¢ le protocole d’estimation de densité de proie dans le cadre de son
doctorat. Il a récolté I’entiereté des données de proies pour I’aire d’é¢tude de Rankin Inlet, a
chapeauté les analyses statistiques concernant cette partie du projet et donné de judicieux
commentaires lors de la rédaction de I’article. Finalement, Jo€l Béty a participé a toutes les
étapes menant a la production de cet article. Il a aidé a 1’élaboration des hypothéses et m’a
guidé dans le choix des analyses statistiques. Il a aussi participé activement a la révision de
I’article. Une affiche portant sur le contenu méthodologique de ce chapitre a été présentée au

congres annuel de la Société québécoise pour I’étude biologique du comportement (SQEBC)
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en novembre 2016 et au colloque annuel du Centre d’études nordiques tenu a Québec en
février 2017. Les resultats de cet article ont été partagés lors de la conférence annuelle de la
Raptor Research Foundation tenue a Salt Lake City, UT en novembre 2017, en décembre
2017 dans le cadre d’Arctic Change, une réunion scientifique internationale ainsi qu’en

septembre 2018, lors du festival des oiseaux migrateurs de la Cote-Nord a Tadoussac.
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ABSTRACT

Energetic requirements and density of food resources are important drivers of space-
use by animal species. Avian predators are obligate central place foragers during the brood
rearing period and they are known to adjust food delivery rate to prey density as well as
nestling number and size. However, the effect of prey density and food intake required by
the nestlings (i.e., nestling demand) on the movement patterns of adults have seldom been
studied together in the wild. Using GPS-Platform Terminal Transmitters, we tracked 16
Acrctic peregrine falcons (mean number of daily fixes = 8.5 + 0.6), in two regions of Nunavut,
Canada, to investigate the effect of prey density and nestling demand on home range size and
daily travel distance of adults during the brood-rearing period. We used density surface
modeling to estimate prey density within home ranges and used brood mass as a proxy for
nestling demand. Home range size and daily travel distance averaged 126 km?and 29.8 km,
respectively. Prey density was related to home range size and daily travel distance of Rankin
Inlet adult males; home range size decreased with songbird density while daily travel distance
decreased with insectivore density (songbirds and shorebirds combined). However, prey
density effects were weak and non-significant for Igloolik females. We found a positive
effect of brood mass on home range size and daily travel distance of falcons in both study
areas. Our results indicate that arctic-nesting peregrine falcons can adjust their movement
patterns to accommodate nestling demand and variation in density of insectivore prey

surrounding their nest.
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INTRODUCTION

Theory suggests that energetic requirements and density of food resources are
important drivers of space-use by free-living animals (Kacelnik and Houston 1984, Mitchell
and Powell 2004). Individuals are predicted to adjust their movement patterns, including
establishing a home range, in response to changing energetic needs and spatiotemporal
variation in resource density. Burt (1943) defined a home range as the area regularly used by
animals for feeding and for reproductive activities. It is a fundamental metric of space-use
and can be used to investigate how individual animals respond to changing needs and

resource availability (Powell and Mitchell 2012).

Birds raising altricial young are obligate central place foragers during the brood-rearing
period (Orians and Pearson 1979). They can face highly variable energetic demand due to
variation in offspring number and size (Drent and Daan 1980) and must cope with variation
in prey density around their nest (Village 1982, Korpimaki and Norrdahl 1991). Energetic
costs of foraging adults are predicted to be proportional to food provisioning rates and
distance from nesting sites to foraging locations (Martindale 1982, Bryant 1988). Birds
foraging optimally should thus maintain the smallest home range that can sustain their
energetic requirements (Orians and Pearson 1979, Ford 1983). Movements of altricial birds
during the brood-rearing period are expected to be inversely proportional to food density
around their nest and directly proportional to nestling demand (i.e., the food intake required

by nestlings during growth; Adams et al. 1994, Kouba et al. 2017).

Breeding raptors are known to adjust prey delivery rate with nestling demand or prey
density (Simmons 2002, Zarybnicka et al. 2009), but the effect of both factors on movement
patterns have seldom been studied together. Most studies linking prey density and home
range size in raptors are based on variation in annual prey density (Village 1982, Pfeiffer and
Meyburg 2015), or habitat composition (Hinam and St. Clair 2008, Staggenborg et al. 2017).
Although some studies have investigated the relationship between home range size of raptors
and either spatial variation in prey density (Zabel et al. 1995, Fernandez et al. 2009) or

nestling demand (Kouba et al. 2017), none have yet examined the effect of both factors
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simultaneously. Moreover, few studies have investigated how these factors affect home range
size of arctic-nesting raptors (but see Sokolov et al. 2014), in part due to the challenges
associated with the inaccessibility of breeding locations and low breeding densities (Franke
2017).

The objectives of this study were to investigate the effect of prey density and nestling
demand on movement patterns of Arctic peregrine falcons (Falco peregrinus tundrius)
during the brood-rearing period. We hypothesized that individual home range size and daily
travel distances would be inversely proportional to the density of primary prey, and directly
proportional to nestling demand. Arctic peregrine falcons are considered generalist predators,
but the bulk of their diet consists of avian insectivores (shorebirds and songbirds;
Passeriformes, Scolopacidae and Charadriidae; Hunter et al. 1988, Dawson et al. 2011,
L'Hérault et al. 2013). Therefore, we predicted that peregrine falcons breeding in habitat
associated to relatively high densities of insectivorous birds would have smaller home ranges
and would travel shorter distances. We also predicted that home range size and daily travel
distance of adult falcons would be directly proportional to brood mass, a proxy for nestling

demand.

METHODS
Study area and study species

This research was conducted in two regions of Nunavut, Canada: 1) the western coast
of Hudson Bay near the community of Rankin Inlet, Nunavut, Canada (62°49'N, 92°05'W;
Fig. 1); and, 2) amongst the Coxe Islands at the northern end of the Melville Peninsula, near
the community of Igloolik, Nunavut, Canada (69°53'N, 82°51'W; Fig. 1). Within both study
areas, abundant coastal cliffs and rocky islands provide suitable nesting locations for
peregrine falcons. Breeding density is higher in the Rankin Inlet study area than in the
Igloolik study area (Jaffré et al. 2015). Detailed information on vegetation, summer weather,
geology and nesting activities of peregrine falcons for both study areas can be found in Court
et al. (1988), Robinson et al. (2014) and Jaffré et al. (2015).
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In both study areas, numerous wetland areas, lakes and freshwater ponds scattered
throughout the landscape provide habitat for a diverse community of songbirds and
shorebirds, namely horned lark (Eremophila alpestris), American pipit (Anthus rubescens),
Lapland longspur (Calcarius lapponicus), snow bunting (Plectrophenax nivalis), American
golden-plover (Pluvialis dominica), semi-palmated plover (Charadrius semi- palmatus), and

various sandpiper species (Calidris spp.).

As with other long-distance migrants, the annual cycle of arctic-nesting peregrine
falcons is comprised of four distinct periods. The summer breeding season extends
approximately from mid-May through mid-September, followed by an outward migration to
wintering grounds in throughout South and Central America, and the Caribbean Islands.
Birds depart from their wintering territories by mid-April. Arrival on the breeding grounds
coincides with the start of the Arctic thaw and onset of summer productivity, which usually
occurs in the first weeks of June. The brood-rearing period of peregrine falcons breeding in
Nunavut extends from mid-July to late August, and nestling mass increases from 33-40
grams at hatch to approximately 600-650 grams for males, and 900-950 grams for females
at fledging age (average 40 days; Court et al. 1988, White et al. 2008). During growth,
nestlings have high energetic requirements, and adults increase provisioning rates with
increased nestling demand (Robinson et al. 2017). Nestling survival varies with hatch date,
hatch order, provisioning rate and weather conditions (Anctil et al. 2014, Lamarre et al. 2017,
Robinson et al. 2017).

General approach

We used GPS locations acquired using satellite telemetry (Platform Terminal
Transmitters; Microwave Telemetry, Inc., Columbia Minnesota, USA) to estimate home
ranges and daily travel distances. To characterise spatial variation in prey density within our
study areas, we used distance sampling combined with density surface modelling. In one
study area, prey surveys were conducted in years following bird satellite tracking. Hence, to
compare prey density within falcon home range, we assumed that prey spatial distribution

patterns (i.e., heterogeneity in prey spatial distribution) remain similar among years within
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this study area (see below). We also assumed that energetic demand of nestlings was
correlated with brood mass during the growing period (Drent and Daan 1980), and applied
logistic growth curves to estimate daily brood mass (i.e., sum of the estimated mass of each
nestling in a brood on a given day during the brood-rearing period) and total brood mass (i.e.,
sum of daily brood masses for a period of a given number of days). All analysis were

conducted using R statistical software version 3.2.2 (R Development Core Team 2015).

Transmitter deployment

A total of 27 adult falcons were equipped with 22 g solar powered GPS Platform
Terminal Transmitters (PTTs) using a backpack-style attachment (Meyburg and Fuller
2007). Seventeen males breeding near Rankin Inlet were equipped with transmitters over
three years (2008, n = 11; 2009, n = 1; 2010, n =5), and 10 females breeding near Igloolik
were fitted with transmitters over two years (2010, n = 4; 2011, n = 6). In order to relate
movement patterns to nestling demand, we used PTT data acquired from successful breeding
pairs only. A pair was considered successful if at least one nestling from each brood survived
to 25 days of age. Six adult males from Rankin Inlet (all breeding in 2008) and all adult
females from Igloolik were successful. PTTs on Igloolik females were programmed to
acquire GPS locations (+ 18 m accuracy) every 2 hours (average 10.3 daily fixes), and those
deployed on the males from Rankin Inlet were programmed to acquire locations at varying
intervals (2—4 hours) during the diurnal activity period only (7AM-10PM; average 5.3 daily
fixes). One adult male from Rankin Inlet was captured during the incubation period, while
all other captures occurred during the brood-rearing period when nestlings were 5-21 days
old (mean = 13, n = 15). We defined the tracking period as the number of days from 24 hours
post-PTT deployment until the oldest nestling in the brood was predicted to be 40 days of
age (see below). Only those locations acquired during the tracking period were used to

estimate home range size and daily travel distance.
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Home range and mean daily travel distance

We estimated peregrine falcon home ranges using biased random bridge (BRB)
analysis (Benhamou 2011), defined as the 95% isopleth of the utilization distribution. We
first estimated breeding home range using all locations acquired during brood rearing. We
then estimated multiple home ranges for each individual using locations acquired within an
11-day sliding time window (Appendix Fig. Al). A period of eleven days was a good
compromise as it allowed us to derive home range estimations from at least 50 locations
(Seaman et al. 1999) and still obtain at least 10 home range estimates per individual during
their brood rearing period. Similarly, we calculated the total daily distance traveled for each
individual, and then calculated the mean daily travel distance for each sliding time window,
which represents minimum travel distances considering the time interval between subsequent
locations. Home ranges and daily travel distances were estimated using the adehabitat
package for R (Calenge 2006).

Prey density

We used existing prey abundance data to estimate prey density within home ranges in
Igloolik (Robinson et al. 2014) and Rankin Inlet (Hawkshaw et al. in review) areas. We
estimated density of shorebirds and songbirds separately (see Appendix Table Al for a list

of all species observed), and together as single prey group (avian insectivores).

In Igloolik, a total of 163 transects were walked from mid-July to late August, which
corresponded to the brood-rearing period of all breeding pairs in the study area in 2010, 2011
and 2012. In Rankin Inlet, 144 transects were walked from late May to late August in 2015
and 2016. Each transect in the Rankin Inlet study area was sampled at least twice (total of
346 transect visits) but never less than two weeks apart to reduce temporal autocorrelation.
Transects were 1 km in length, start points were randomly generated, and distance sampling
data (requiring a distance, bearing, and observer location) was recorded for each observation,
in addition to species identification and group size. Further details on the sampling protocol

can be found in Robinson et al. (2014) and Hawkshaw et al. (in review).
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We used distance sampling (Buckland et al. 2001) to model the relationship between
observation distance and probability of detection. We followed Thomas et al. (2010) for
detection function formulation, and included all combinations of Julian day, time of day and
terrain ruggedness index (TRI) as detection covariates. As recommended by Buckland et al.
(2001), we truncated observations at the distance where the probability of detection fell
below 15%. For both study areas, TRI was calculated as the standard deviation of elevation
estimated from a digital elevation model of 30m resolution (Natural Resources Canada 2015)
within a 240x240m roving window. Treating songbirds and shorebirds separately for each
study area, we used the R package Distance (Miller 2017) and Akaike Information Criterion
(AIC; Akaike 1998) to rank 18 candidate models to determine the most parsimonious
detection function (Burnham and Anderson 2002) for each guild/study area (see Appendix
Table A2 for full list of candidate functions).

We used density surface modelling (Miller et al. 2013) an extension of distance
sampling, to model and map spatiotemporal variation in shorebird and songbird density
throughout both study areas. This technique incorporates covariates thought to influence
abundance and the detection function to model adjusted segment counts in a generalized
additive model (GAM) framework. Transects were divided into segments approximately 250
meters in length, representing roughly twice the detection distance at which observations
were truncated, thus our sampling units were nearly square. We used the following five
habitat characteristics as covariates in the density surface models (DSM): terrain ruggedness
index (TRI), normalized difference vegetation index (NDVI), proportion of surrounding area
occupied by freshwater, elevation, and distance to the coast. Each habitat index was extracted
from a raster with a 30m resolution using ArcMap (10.4.1, ESRI, 2016). NDVI was
calculated from a cloud-free Landsat surface reflectance image taken in 2010 on a date that
corresponds to the summer green-up (July 10 for Rankin Inlet and July 18 for Igloolik; United
States Geological Survey, http:// earthexplorer.usgs.gov). The proportion of surrounding
freshwater was estimated using a water layer (Natural Resources Canada 2017): in a roving
window, the number of pixels classified as freshwater were divided by the total number of

pixels. Distance to the coast was defined as the distance between the coastline and the center
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of each transect segment. All habitat indices (except for distance from the coast) were
extracted using 240x240m (8x8 pixels) roving windows, such that they closely approximated

the size of our sampling units.

Elevation and distance to the coast were highly correlated in both study areas (Pearson
correlation, p = 0.84 in Rankin Inlet and 0.58 in Igloolik); thus, we included only one or the
other, selecting the covariate with the greatest influence on explained deviance in each model.
Transects in Rankin Inlet were sampled multiple times each summer during sampling periods
(period 1, 2 and 3) corresponding to peregrine falcon nesting phenology (pre-incubation:
May 24—June 7, incubation: June 8-July 12, brood rearing: July 13—-August 20). We therefore
included period in our density surface models as well as the interactions between period and
all habitat covariates. In Igloolik, all transects were conducted during the brood rearing period
(July 12—-August 29). Because weather conditions across years can affect temporal variation
in absolute prey abundance (Robinson et al. 2014), we included year as a factor in each
Igloolik DSM and the interactions year x NDVI and year x freshwater. We did not include
year as a factor in the Rankin DSM since there was a gap of five years between home range
and prey data collection. Although the absolute density of insectivore birds can vary among
years in the Arctic, the spatial distribution pattern (i.e., spatial heterogeneity in relative
abundance) is less variable among years (Robinson et al. 2014, Lamarre et al. 2017). Hence,
for the analysis conducted here, we assumed that the spatial variation in relative density of
shorebirds and songbirds in Rankin Inlet remained constant among years.

We used penalized thin plate regression splines (Wood 2003) with an extra penalty
term allowing the zeroing out of weak relationships (Marra and Wood 2011), first derivative
smooths and restricted maximum likelihood (REML) to estimate our covariate relationships.
Each term was limited to five degrees of freedom to prevent the inclusion of biologically
uninterpretable relationships. We decided to use first derivative smooths to reduce the edge
behavior of smooths, which can result in runaway predictions in areas of the prediction grid
that lie outside the sampling range. We tested three different response distributions for each

model: quasi-Poisson, negative binomial, and Tweedie, selecting the best distribution by
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inspecting quantile-quantile plot and residual plots. A transect identifier was added as a
random effect to account for spatial autocorrelation among segments within the same
transect. In order to maximise the deviance explained by the DSMs, we retained all terms in
the final model. Using the resulting models, we predicted shorebird and songbird densities
over a grid of each study area. To ensure that prey density estimates fitted the year and/or the
period during which the falcons where tracked, we predicted Igloolik prey densities
separately for 2010 and 2011, and Rankin prey densities during the post-hatch period only.
R package dsm (Miller et al. 2017) was used for density surface modeling.

As a final step, the predicted grids were used to extract shorebird and songbird densities
(birds/km?) within the largest home range of each falcon. We also calculated the biomass
density of insectivorous birds within home ranges by multiplying shorebird and songbird
grids by their abundance-proportional mass average. The average mass of each species
present in the study area (Appendix Table Al) was multiplied by its relative abundance to
get an average mass for each guild (48 g for shorebirds and 28 g for songbirds). The resulting
abundance grids of both guilds were then multiplied by their mass average and summed to

create the grid of insectivore biomass density (expressed as kg/km?).

Total brood mass

We used a combination of periodic nest visits and motion sensitive trail cameras (PC85
Rapidfire or PC8000 Hyperfire, Reconyx Inc., Holmen, Wisconsin, USA) to monitor nesting
phenology (e.g., laying date, hatching date, cause and date of nestling mortalities) throughout
the breeding season. During the brood-rearing period, nests were visited every 7-10 days to
record the number of nestlings in each brood and the mass of each nestling (x 1.0 gram).
Nestlings were color-marked according to hatch order and subsequently marked permanently
at 25 days using United States Fish and Wildlife Service federal bands. After 25 days,
nestlings typically move away from the nest ledge, restricting our ability to document
mortality events, which generally occur during the early brood rearing period (Olsen and

Olsen 1989, Anctil et al. 2014). We therefore assumed that any nestling that reached a
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minimum of 25 days of age when last observed, survived to 40 days unless a carcass was

recovered, or mortality was confirmed by the photographic evidence.

We avoided daily visits to nesting sites to reduce disturbance and therefore modeled
nestling growth as a means to estimate daily brood mass. Because peregrine falcons exhibit
reverse sex dimorphism, we modeled male and female nestling growth separately using
three-parameter logistic models (Sofaer et al. 2013) using the nlme package for R (Pinheiro
et al. 2018):

~ A
1+ (T

w

where w = mass at time t (in grams), A = asymptotic mass (in grams), K = growth rate
constant, | = inflection point of the growth curve (day), and t = nestling age (days). The
resulting growths curves were then used to estimate expected daily brood mass. To take into
account the variation in brood mass during the brood-rearing period, total brood mass per
nest was defined for each 11-day sliding time window as the sum of expected daily brood

Masses.

Effect of total brood mass and prey density on movement patterns

Although home range size is expected to be positively correlated to daily travel
distance, it is not always the case in predators (Tuga et al. 2014). These two metrics can be
affected by different factors and hence they reflect different components of space use
(Garland Jr 1983, Hailey and Coulson 1996). We thus modelled them separately as dependent
variable. In order to account for inherent dependency within the location data (i.e., repeated
measures on the same individuals), we used generalized linear mixed effects modeling.
Falcon identity (ID) and Julian day were included as random effects (Zuur et al. 2009), and
for each dependant variable, we used second order Akaike’s information criterion (AICc) to
control for small sample size (Burnham and Anderson 2002). We then ranked our models
that differed only in their random structure (no random structure, ID or Julian day as random

intercept, or Julian day and ID as random slope and intercept), and selected the model with
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the lowest AAICc score to assess the most parsimonious random effects. For each of our
dependant variables, random slope and random intercept (1+ Julian | ID) had the lowest
AAICc score (AAICc <2).

Fixed effects included either brood mass or prey density (expressed either as songbird
density, shorebird density or insectivore density), or a combination of both. Because we
modeled abundance of only terrestrial prey species, we also included proportion of terrestrial
habitat (non-water) contained in the largest home range (%) as a competing covariate for
prey density. Ten candidate models were evaluated for each response variable (Table 1). Prey
density and proportion of terrestrial habitat were scaled and centered as needed using the
scale function in R, but were not included in the same model to avoid collinearity. Due to the
potential for confounding effect of sex between study areas, we modeled each study area
separately. We used Ime4 package for R (Bates et al. 2014) to fit all linear mixed-effects
models. Using Ime4 to fit mixed-effects models requires inclusion of the mean of the
random slope as fixed effect (Zuur et al. 2009). In our case, this was accomplished by adding
Julian day as a fixed effect alongside its specification as a random effect. All candidate
models were fitted using maximum likelihood (ML) estimation and ranked based on AICc
score (Burnham and Anderson 2002). The most parsimonious model of each set of candidate
models was then refitted using Restricted Maximum Likelihood estimation (REML) in order
to present and interpret our results (Zuur et al. 2009). Model validation was performed prior
to interpretation of results to ensure that model assumptions (linearity, homogeneity of

variance and normality of residuals) were not violated (Zuur et al. 2009).

RESULTS
Home range and daily travel distance

Mean breeding home range size was 124.9 km? + 27.4 (95% BRB, range 34-270.3 km?,
mean number of locations = 289, range 215-351, n = 10) for Igloolik females, and 127.5 km?
+ 34.6 (95% BRB, range 41.9-236.4 km?, mean number of locations = 166, range 142—213,

n = 6) for Rankin Inlet males (Fig. 2). There was no significant difference between the mean
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home range size of Rankin Inlet males and Igloolik females (t = 0.06, df = 10.87, p = 0.95).
Using the 11-day sliding time window, an average of 18 home ranges (range 10-29) were
estimated for each falcon during their brood rearing period. The average home range size
estimated using the sliding time window was 98.2 km? + 18.8 for Igloolik females (mean
number of locations = 118, range 86-132) and 105.9 km? + 26.7 for Rankin Inlet males (mean
number of locations = 64, range 47-66). For each individual, home range size varied over
the course of the brood-rearing period. The difference in home range size between last and
first home range estimated using the sliding time window averaged 54.7 km? + 25.8 for
Igloolik females, representing an average increase in home range size of 258%. Among all
females, the smallest difference was -23.4 km? (decrease) and the largest difference was an
increase of 211.2 km?. The difference in home range size for Rankin males averaged 12.6

km? + 13.8 (range -25.7-65.4 km?), representing an average increase of 11%.

Mean daily travel distance recorded during the brood-rearing period was 29.9 km + 5.4
(range 13.7-65 km; n = 10) for Igloolik females, and 29.6 km + 5.1 (range 16-42.3 km; n =
6) for Rankin Inlet males. We found no significant difference between daily travel distances
of Rankin males compared to Igloolik females (t = -0.04, df = 13.3, p = 0.97). Mean daily
travel distance estimated within each 11-day sliding time window averaged 31.4 km £ 5.6
for Rankin males and 30.1 km + 5.3 for Igloolik females. For each falcon, mean daily travel
distance varied over the course of the brood-rearing; difference in mean daily travel distance
between last and first sliding time window averaged 15.5 km? + 9.7 (range -8.9—71.3 km) for
Igloolik females and 3.3 km + 4.8 (range -8.1-25.3 km) for Rankin males. This represented
an increase of 846% and 17.3% on average for Igloolik females and Rankin Inlet males
respectively. Correlation between daily travel distance and home range size calculated for

each sliding time window was high (Pearson correlation, p=0.89, p < 0.0001).
Prey density

Details of the AIC analysis for detection functions are presented as supplementary

material (Appendix Table A2). Detection of songbirds in Rankin Inlet was negatively related
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to date, terrain ruggedness and time of day, and detection of shorebirds in Rankin Inlet and

songbirds in Igloolik was negatively related to date.

We assessed spatiotemporal variation in shorebird and songbird density in both study
areas using density surface modeling (Figure 3; See Appendix Table A3-A6). The density
of shorebirds in Igloolik decreased with elevation and terrain ruggedness, with higher
densities in flat, low-lying areas, probably near the coast. In Rankin Inlet, shorebird density
decreased with elevation and remained constant regardless of sampling period (i.e., pre-
laying, incubation, brood-rearing). In Igloolik, songbird density increased with proximity to
freshwater, but this effect was only significant in 2011. In Rankin Inlet, songbird density
increased with terrain ruggedness and showed a significant non-linear relationship with
distance to the coast, with lowest densities at approximately 5 km from the coast (Fig. 3d).
There was a significant interaction between sampling period and distance to the coast, where
songbird density increased with proximity to the coast during the falcon brood-rearing
period. The estimated density of insectivores within home range (kg/km?) varied 3.8-fold and

1.4-fold between individuals, in Igloolik and Rankin Inlet, respectively (Table 2).

Total brood mass

For successful pairs, the mean number of nestlings per brood was 3.0 £ 0.3 (range 1—
4; n =10 nests) in Igloolik, and 1.8 £ 0.3 (range 1-3, n = 6 nests) in Rankin Inlet. Over the
course of the brood-rearing period, most pairs experienced marked changes in total brood
mass (i.e., sum of daily brood mass during 11-days sliding window); the maximum difference
in total brood mass averaged 8.2 kg £ 0.9 (range 3.6-11.8 kg) for Igloolik females and 5.6 kg
+ 1.5 (range 1.6-10.7 kg) for Rankin Inlet males.

Effect of prey density and brood mass on home range and daily travel distance

In Rankin Inlet, home range size and mean daily travel distance decreased with
songbird density (estimate + SE = -46.8 + 4.6; Table 3a, Fig. 4a) and insectivore density
(estimate + SE = -491.2 + 58.9; Table 4a, Fig. 4b), respectively. On average, an increase of

one songbird/km? within home range reduced home range size by 47 km? (95% confidence
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interval of slope: 38-56 km?), and an increase of ten grams of insectivore/km? reduced daily
travel distance by 5 km (95% confidence interval of slope: 3.8-6.1 km). At the scale of the
average home range size, such increase in prey density would represent an addition of about
125 songbirds and 1.25 kg of insectivores, respectively. Neither prey density nor proportion
of terrestrial habitat had a significant effect on home range size and mean daily travel distance
of Igloolik females (Table 3b—4b). However, both variables where included in the top model
for each response variable. In both study areas, total brood mass was included in the most
parsimonious models and positively affected home range size (estimate + SE; Rankin Inlet:
2.9 £0.3, Igloolik: 4.0 £ 0.8; Table 3a—4a, Fig. 5a—b) and daily travel distance (Rankin Inlet:
1.1 £ 0.1, Igloolik: 1.0 = 0.2; Table 3b—4b, Fig. 5¢c—d). An increase of 10 kilograms in total
brood mass increased mean daily travel distance of adults by about 10 km and home range

size by 40.7 km? and 29.4 km? for Igloolik females and Rankin Inlet males respectively.

DiscussiON

During the brood-rearing period, prey density and food intake required by nestlings
can affect provisioning rates in raptors (Dijkstra et al. 1990, Zarybnicka et al. 2009).
However, the relative impact of such factors on the movement patterns of adults is not well
documented. We found a positive effect of nestling demand on home range size and daily
travel distance during the brood rearing period in both adult male and female peregrine
falcons. We also found evidence that prey density within the home range, estimated using
density surface modeling, was inversely proportional to home range size and daily travel
distance of Rankin Inlet males. However, the effect of prey density was weak and non-

significant for Igloolik females.

Effects of Nestling Demand

Our study provide evidence indicating that adult foraging effort (as measured by home
range size and daily travel distance) increased with nestling demand per se. Kouba et al.
(2017) reported similar results for Tengmalm’s owls (Aegolius funereus) using brood size

rather than brood mass as a proxy of nestling demand. However, other studies on raptors
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reported negative relationship between home range size and brood size (Newton 1986,
Arlettaz et al. 2010, Pfeiffer and Meyburg 2015). Such inverse relationship could partly result
from the confounding effect of prey density, as paucity of food resources can lead to larger
home range size but also to smaller broods due to starvation mortality. The link between prey
density and nestling mortality typically observed in raptors (Tomback and Murphy 1981,
Zarybnicka et al. 2009) highlight the importance of testing the effect of multiple factors

simultaneously when studying adult movement patterns.

Total brood mass was used to estimate nestling demand in our study. This parameter
alone cannot fully explain the variation in nestling demand during the brood-rearing period.
Increased begging from a starving brood can also results in higher foraging effort from the
parents, whereas an healthy and well-fed brood might experience lower energetic demand
(Bengtsson and Rydén 1983). A small sample size disabled us from including multiple
factors (and their interactions) susceptible of affecting nestling demand, such as brood size
or body condition and sex of the nestlings (Yasukawa et al. 1990, Anderson et al. 1993).
Inclusion of such factors would likely lead to a better estimation of nestling demand and
could improve our understanding of individual variation in adult foraging movement

patterns.

Stauss et al. (2005) argued that a decrease in brood size resulting from nestling
mortality reduced provisioning pressure on adults via reduced nestling demand, and
contributed to reductions in foraging effort in falcons. Although falcons with higher total
brood mass had larger home range and longer daily travel distances on average, individuals
apparently responded differently to within-season variation in brood mass. Of the 16 adults
tracked in this study, seven (six males and one female) lost at least one nestling during brood-
rearing period. Of those, we documented three cases (two males and one female) in which
either individual home range size or daily travel distance decreased concomitantly with the
death of one or more nestlings in the brood (see Fig. 5b-c). In accordance with experimental

evidence from a brood manipulation study (Olsen and Tucker 2003), these observations
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suggest that peregrine falcons can adjust their movement patterns to match abrupt changes

in nestling demand, and in doing so, potentially reduce foraging costs.

Low prey density throughout Rankin Inlet study area might explain why home range
size and mean daily travel distances of males did not increase much during brood rearing
compared to Igloolik females. For most of the incubation and brood-rearing period, male
peregrine falcons are feeding themselves, the female and growing nestlings (White et al.
2008). In a patchy environment, males might favour round trips from nest to known prey-
dense patches, adjusting foraging effort to characteristic of the patches (i.e. productivity or

depletion rate) rather than nestling demand per se.

Increasing foraging distance may be interpreted as a strategic trade-off that ensures
adequate rates of nestling provisioning (Stauss et al. 2005, Tremblay et al. 2005), but likely
comes with increased foraging costs for breeding adults (Hinam and St. Clair 2008,
Staggenborg et al. 2017) and thus has implication for lifetime reproductive success. Raising
nestlings and maintaining a home range both involves costs for the parents that should be
proportional to brood size and home range size, respectively (Nur 1984, Mitchell and Powell
2012). Therefore, limiting home range size and travelled distances to an area that allow
sufficient food provisioning for each nestling could be a way for parents to optimize current
reproductive effort while limiting the impact of brood-rearing on current body condition, as

well as future survival and reproductive outcome, and hence maximise fitness.

For most raptor species, home range size increases during the course of the breeding
season (Rutz 2006, Sokolov et al. 2014, Pfeiffer and Meyburg 2015). This likely reflect
changes in nestling food requirements, and potentially seasonal changes in prey abundance
and distribution, as well as changes in the amount of time devoted to activities associated
with parental care of young nestlings, and/or territory defence (Newton 2010). On average,
home range size and mean daily travel distance increased over the course of the brood-rearing
period, especially for Igloolik females. Within-season increases in home range size have been
described in Arctic peregrine falcons: Sokolov et al. (2014) found a significant difference in

the average home range size of female falcons between the early (0—10 days) and the late
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nestling stage (11-40 days), during which home range size increased by nearly 300%. This
is consistent with our results where the increase in home range size of females during brood-
rearing period averaged 258%. Females begin to provision the brood once nestlings reach
thermoregulatory independence (10-12 days), and/or when the provisioning rate by their
mate is not sufficient to cope with the increasing nestling demand (Ratcliffe 1993, White et
al. 2008). In our study, all females but one were tracked after nestlings reached their
thermoregulatory dependence period. Hence, the within-season changes in movement
patterns of females was likely caused by nestling demand per se and not by changes in

thermoregulatory dependence of the nestlings.

Effects of Prey density

Our findings are partly consistent with prediction from central place foraging theory
such that predators breeding in an environment with a patchy prey distribution should have
smaller home ranges in prey-rich habitat compared to prey-poor habitat (Ford 1983). When
prey are abundant, adults should reduce the time spent searching for food, thus allowing a
high provisioning rate at relatively low travel costs (Naef-Daenzer and Keller 1999). The
inverse relationship between prey density and both home range size and daily travel distances
that we found in Rankin Inlet is consistent with previous studies on raptors (Zabel et al. 1995,
Fernandez et al. 2009, Penteriani et al. 2013). This is likely driven by the need to increase
exploratory surveillance in prey-sparse areas in an attempt to increase the likelihood of
encountering and catching prey items (Holling 1966). In an heterogeneous environment with
a high density of predators such as Rankin Inlet study area, the density of food directly around
the nest (i.e. within the territory) probably drives foraging decisions taken by falcons
(L'Hérault et al. 2013). For individuals nesting in habitat surrounded by prey-impoverished
habitat (i.e. marine habitat), the cost of substantially enlarging home ranges by travelling to
distant and undefended prey-dense patches might be less than the cost of foraging in

neighbour territories .

Responses of predators to variations in prey density are either functional or numerical

(Solomon 1949, Holling 1959). The functional and numerical responses of raptors could
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reflect constraints imposed by central place foraging such as the optimal prey size and the
need to defend a territory (Sonerud 1992, Korpiméki et al. 1994). Although we did not record
reproductive success and provisioning rate of peregrine falcons in this study, we argue that
the close relationship between prey density and reproductive success in avian predators
(Newton 2010) could be partially explained by the foraging decisions made by the parent
during hunting and hence, its home range size and daily travel distance. In prey-poor
environments, selection may favours breeders that lighten their foraging efforts at the
expense of their reproductive success (Lu et al. 2011) and/or breeders that select alternative

prey species (Korpimaki and Norrdahl 1991).

The quality of our prey density estimates within the home range of each falcon is hard
to quantify and can be criticised (e.g., some prey survey were performed in years preceding
satellite tracking of falcons). Nevertheless, our estimates felt within the range of densities
reported in other studies conducted in the Arctic (see Forbes et al. 1992, Andres 2006,
Liebezeit et al. 2011) and we are confident that our approach based on density surface
modeling provided valuable indication of the spatial variation in prey density. With regard
to the lack of a prey density effect on movement patterns in Igloolik, we offer two
explanations: 1) the relatively high density of prey and 2) prey type captured by female

peregrines.

When prey density rises to a certain threshold throughout the entire study area,
variation in prey density within the home range of different individuals can be insufficient to
generate changes in home range size and travel distances of avian predators (Campioni et al.
2013). As reproductive success and food availability are strongly linked in raptors (Steenhof
and Kochert 1988, Rosenberg et al. 2003), the high reproductive output observed in Igloolik
during our study period is consistent with our data indicating that prey density was fairly high
throughout the study area (see also Robinson et al. 2014, Robinson et al. 2017). Moreover,
like many raptor species, peregrine falcons show reverse sexual dimorphism (White et al.
2008), which allows larger-bodied female peregrines to kill and handle prey much larger than

the avian insectivores typically captured by smaller, more agile males (Jenkins 2000, Dawson
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et al. 2011, Mills et al. 2019). Hence, the abundance and distribution of large-bodied prey
that we did not include in our prey density estimates, such as seabirds and waterfowl, could

be important factors affecting movement patterns of females.

Limitations of this study includes a relatively small sample size (n = 16 adults) and a
relatively slow GPS sampling rate to track movements of a fast and mobile species such as
the peregrine falcon. The inclusion of sampling designs from different study areas on
different years also generated a complex structure within the database that could not be fully
taken into account due to modelling and sample size limitations. For example, we ignored
potential inter-annual variations and interactions between factors, and we modeled each study
area separately, as we could not distinguish between the effects of sex and/or study area.
Future studies dealing with arctic raptor movements should take advantage of the recent
advances in GPS telemetry technologies and modelling approaches (i.e. spatio-temporal
models in a Bayesian framework; Blangiardo and Cameletti 2015) to include and/or control
for multiple factors susceptible of affecting space use. Systematically monitoring breeding
success, foraging behaviors and prey density within the territory of multiple pairs of birds in
various study areas would enhance our understanding of the mechanisms shaping space use

of avian predators.
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TABLES AND FIGURES

Figure 1. Locations of monitored populations of arctic-nesting peregrine falcons near
Igloolik and Rankin Inlet, Nunavut, Canada. Circles indicate active nest sites
monitored during reproduction in 2010 and 2011 in Igloolik (n = 14) and in 2008 in
Rankin Inlet (n = 24). Red circles represent nest sites where one adult was equipped
with a solar-powered GPS-Platform Terminal Transmitter (PTT) to track movement
patterns during the brood-rearing period (Igloolik: n = 10 females, Rankin Inlet: n =
6 males).



Table 1. Candidate linear mixed effect models used to predict home range size
and daily travel distances of peregrine falcons breeding in Nunavut, Canada.
Rankin Inlet males (n = 6) and Igloolik females (n = 10) were modeled
separately. Random intercept and slope structure (1+Julian | ID) as well as fixed
effect of Julian day are not included in the table but are present in every model.

Model # Model structure

[

Brood mass (kg)

Songbird density (birds/lkm?) + Brood mass (kg)
Songbird density (birds/km?)
Shorebird density (birds/km?) + Brood mass (kg)
Shorebird density (birds/km?)
Insectivore density (kg/km?) + Brood mass (kg)
Insectivore density (kg/km?)
Terrestrial habitat (%) + Brood mass (kg)
Terrestrial habitat (%)

Null
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Figure 2. Home range
areas (white lines; 95%
biased random bridge)
of adult peregrine
falcons breeding in (a)
Rankin Inlet (average
size =124.9km% n=6
males; 2008) and (b)
Igloolik (average size =
127.5 km?; n =10
females; 2010-2011).
Black dots represent
nest sites of each
tracked falcon. Home
ranges are identified
using the sex of the
tracked falcons (M for
males or F for females)
and nest site identity.
Different borders are
used when home range
overlap occurs.
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Figure 3. Distribution maps for songbirds and shorebirds in Rankin Inlet and Igloolik,
Nunavut. 240x240m grid cell abundance estimates have been scaled up to density per
square kilometer. The map shows estimated densities of (a) shorebirds in 2010 in
Igloolik, (b) songbirds in 2011 in Igloolik as well as average densities of (c) shorebirds
and (d) songbirds in Rankin Inlet in 2015 and 2016. Abundances were estimated using
distance sampling and densities were then predicted over a grid of each study area using
density surface modeling. Color scales are different between guilds/study areas.
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Table 2. Mean values + standard error [range] of prey density estimates and proportion
of terrestrial habitat within largest home range of peregrine falcons breeding near
Rankin Inlet (n = 6 males) and Igloolik (n = 10 females), Nunavut, Canada.

Prey type Rankin Inlet Igloolik
Songbird density (birds/km?) 7.7+0.5[6.3-9.3] 28.7 + 4.6 [11.2-60.5]
Shorebird density (birds/km?) 1.0 £0.1[0.6-1.3] 59.2 9.0 [26.0-114.5]
Biomass density (kg/km?) 0.3+0.02 [0.22-0.32] 3.7+0.4[1.6-5.9]

Terrestrial habitat (%) 84.4+6.7[55.9-100] 51.2+6.9[15.1-81.4]
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Table 3. Variables, sign of the effect, degree of freedom (df), second-order Akaike’s in-
formation criterion (AICc), AAICc, AICc weight and evidence ratios of the candidate
models explaining home range size of peregrine falcons breeding in (a) Rankin Inlet (n =6
males) and (b) Igloolik (n = 10 females), Nunavut, Canada. The most parsimonious model
is presented underneath each set of candidate models with parameter estimates and standard
errors (SE). All mixed effect models accounted for the effect of falcon identity and start
date of home range estimation period as random intercept and slope variables, but these
variables are not presented here. ***, ** * and ns represent P < 0.001, P < 0.01, P < 0.05,
and P > 0.05 (non-significant), respectively.

(a)

Variables df AlCc AAICe  ©AICe EVr'gt?QCG
Songbird density, Brood mass 8 853.45 0.00 0.90 1.00
Insectivore density, Brood mass 8 857.75 4.30 0.10 0.12
Brood mass 7 872.27 18.82 0.00 0.00
Terrestrial habitat, Brood mass 8 872.54 19.09 0.00 0.00
Shorebird density, Brood mass 8 873.22 19.77 0.00 0.00
Songbird density 7 892.10 38.65 0.00 0.00
Insectivore density 7 895.74 42.29 0.00 0.00
Shorebird density 7 900.37 46.92 0.00 0.00
Null 6 901.08 47.63 0.00 0.00
Terrestrial habitat 7 903.14 49.69 0.00 0.00
Parameters Songbird density Brood mass Intercept
b -46.80 (***) 2.94 (***) 398.44 (**)
SE 4.69 0.39 33.02
(b) |
Variables df AlCc AAICc  oAICc Evrlst?gce
Insectivore density, Brood mass 8 1470.35 0.00 0.39 1.00
Shorebird density, Brood mass 8 1471.35 1.01 0.24 0.60
Brood mass 7 1471.57 1.22 0.21 0.54
Songbird density, Brood mass 8 1473.51 3.17 0.08 0.21
Terrestrial habitat, Brood mass 8 1473.71 3.36 0.07 0.19
Insectivore density 7 1492.60 22.25 0.00 0.00
Null 6 1492.60 22.26 0.00 0.00
Shorebird density 7 1493.00 22.66 0.00 0.00
Terrestrial habitat 7 1494.66 24.32 0.00 0.00
Songbird density 7 1494.73 24.39 0.00 0.00
Parameters Insectivore density Brood mass Intercept
b 17.43 (ns) 4.07 (***) -95.56 (ns)
SE 8.95 0.79 45.82
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Table 4. Variables, sign of the effect, degree of freedom (df), second-order Akaike’s
information criterion (AICc), AAICc, AICc weight and evidence ratios of the candidate
models explaining mean daily travel distance of peregrine falcons breeding in (a) Ran-kin
Inlet (n = 6 males) and (b) Igloolik (n = 10 females), Nunavut, Canada. The most
parsimonious model is presented underneath each set of candidate models with parameter
estimates and standard errors (SE). All mixed effect models accounted for the effect of
falcon identity and start date of home range estimation period as random intercept and slope
variables, but these variables are not presented here. ***, ** * and ns represent P < 0.001,
P <0.01, P <0.05, and P > 0.05 (non-significant), respectively.

(a)
Variables df AlCc AAIC ®AICc Ewdgnce
C ratio
Insectivore density, Brood mass 8 531.75 0.00 0.96 1.00
Songbird density, Brood mass 8 538.23 6.49 0.04 0.04
Brood mass 7 544.73 12.98 0.00 0.00
Shorebird density, Brood mass 8 545.30 13.55 0.00 0.00
Terrestrial habitat, Brood mass 8 546.96 15.22 0.00 0.00
Shorebird density 7 616.03 84.28 0.00 0.00
Insectivore density 7 616.12 84.38 0.00 0.00
Songbird density 7 617.24 85.49 0.00 0.00
Null 6 618.28 86.53 0.00 0.00
Terrestrial habitat 7 620.46 88.71 0.00 0.00
Parameters Insectivore density Brood mass Intercept
b -491.20 (***) 1.08 (***) 140.62 (ns)
SE 58.97 0.09 15.30
(0) |
Variables df AlCc AAIC ®AICc Ewdt_ence
C ratio
Terrestrial habitat, Brood mass 8 985.92 0.00 0.42 1.00
Shorebird density, Brood mass 8 987.62 1.70 0.18 0.43
Songbird density, Brood mass 8 987.99 2.06 0.15 0.36
Brood mass 7 988.09 2.16 0.14 0.34
Insectivore density, Brood mass 8 988.56 2.64 0.11 0.27
Shorebird density 7 1008.13 22.21 0.00 0.00
Terrestrial habitat 7 1008.45 22.53 0.00 0.00
Null 6 1008.74 22.82 0.00 0.00
Songbird density 7 1008.88 22.96 0.00 0.00
Insectivore density 7 1009.01 23.09 0.00 0.00
Parameters Terrestrial habitat Brood mass Intercept
b -0.33 (ns) 1.01 (***) 12.67 (ns)
SE 0.1555 0.20 12.62
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Figure 4. Effect of (a) songbird density on home range size and (b)
insectivore density on daily travel distance of male peregrine falcons
tracked in Rankin Inlet in 2008 (n = 6). Average home range sizes and
daily travel distances (points) and their range (bars) are shown to
illustrate the adequacy of the regression model (thick black line). Dotted
lines represent the 95% confidence interval.
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Figure 5. Effect of total brood mass (i.e., sum of daily brood masses for a period
of a given number of days) on home range size (a-b) and daily travel distance (c-
d) of peregrine falcons breeding near Rankin Inlet (n = 6 males) and Igloolik (n
= 10 females). Different symbols represent different individuals. Each point
represent home range size (a-b) or daily travel distance (c-d) of an individual
estimated using an 11-day sliding time window. Black symbols represent the
period where total brood mass was increasing and red symbols represent the
period when total brood mass decreased following the loss of one or more
nestlings. To enhance graphical clarity, points with a high level of overlap are not
shown. Black lines represent the predicted values (thick line) with 95 %
confidence interval (dotted lines) obtained from the best model for each response

variable.
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Table Al. List of shorebird and songbird species, along with average mass for each species, observed
along transects in Rankin Inlet (R) and Igloolik (I). Transects were surveyed from July 25-September 5
2010-2012 in Igloolik and May 24—August 20 2015-2016 in Rankin Inlet

Avian Guild Common Scientific Average* Study area(s)
mass (g)

Songbirds Snow Bunting Plectrophenax nivalis 40 R-1
Horned Lark Eremophila alpestris 34 R-1
Lapland Longspur Calcarius lapponicus 29 R-1
American Pipit Anthus rubescens 26 R-1
Savanah Sparrow Passerculus sandwichensis 20 R
Hoary Redpoll Acanthis hornemanni 13 R
Common Redpoll Acanthis flammea 14 R
White-crowned Sparrow Zonotrichia leucophrys 26 R

Shorebirds  Dunlin Calidris alpina 58 I
Red Phalarope Phalaropus fulicarius 23 I
Red-necked Phalarope Phalaropus lobatus 35 R-1
American golden plover Pluvialis dominica 140 R-1
Black-bellied Plover Pluvialis squatarola 210 I
Semipalmated Plover Charadrius semipalmatus 46 R-1
Baird’s Sandpiper Calidris bairdii 38 I
Buff-breasted Sandpiper Tryngites subruficollis 71 I
Purple Sandpiper Calidris maritima 73 I
Stilt Sandpiper Calidris himantopus 54 I
White-rumped Sandpiper  Calidris fuscicollis 40 I
Least Sandpiper Calidris minutilla 23 R
Pectoral Sandpiper Calidris melanotos 95 R

* Average mass where obtained on the Birds of North America database (Rodewald 2015). As a general rule, when
multiple masses where available for the same species depending on sex, season and study area, the average mass of
adult males during breeding season from closest study area (or similar ecosystem) was selected.
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Table A3: Summary of the density surface models used to predict the abundance of shorebirds
from Rankin Inlet study area (2015-16). Included information are the response distribution used
and percent of deviance explained. Significance of parametric coefficients and effective degrees of
freedom (edf) of smooth terms are presented with Chi squared and Z test statistics, p-values and
overall sign of the effect (+/-) of smooth terms. Random effect (transect I1D) is not included in the
table but is present in the model.

Guild-  pistribution % dev
Study area
RS; horgblrds- negative 35  Parametric terms Estimate = SE Z p-value
ankin Inlet  binomial value

Intercept -14.21+143 -9.968 <0.001
period 2 0.99+1.45 0.684 0.49
period 3 0.40 £ 1.46 0.277 0.78
Smooth terms edf Chi.sq  p-value
tri 0.00 0.00 0.81
ndvi 0.00 0.00 1.00
water 1.37 3.27 0.08
elevation 2.50 17.74 <0.001 (-)
tri:periodl 0.00 0.00 0.51
tri:period2 0.02 0.02 0.40
tri:period3 1.18 2.21 0.13
ndvi:periodl 0.00 0.00 1.00
ndvi:period2 0.00 0.00 0.83
ndvi:period3 0.00 0.00 0.51
water:periodl 0.00 0.00 0.76
water:period2 0.00 0.00 1.00
water:period3 0.00 0.00 0.51
elevation:periodl 1.30 2.38 0.15
elevation:period2 0.00 0.00 0.49

elevation:period3 0.00 0.00 0.46
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Table A4: Summary of the density surface models used to predict the abundance of shorebirds
from Igloolik study area (2010-12). Included information are the response distribution used and
percent of deviance explained. Significance of parametric coefficients and effective degrees of
freedom (edf) of smooth terms are presented with t and F test statistics, p-values and overall sign
of the effect (+/-) of smooth terms. Random effect (transect ID) is not included in the table but is
present in the model.

Guild - Distribution % dev
Study area
Shoreblrds- Tweedie 745 Parametric terms Estimate + SE t p-value
Igloolik value
Intercept -10.72 £0.44 0.44 <0.001
Year2011 1.02 £0.46 0.46 <0.05
Year2012 -0.62 £ 0.52 0.52 0.229
Covariates edf F p-value
tri 2.64 24.56 <0.001 (-)
ndvi 0.00 0.00 0.57
water 0.00 0.00 0.77
elevation 3.21 64.76 <0.001 (-)
ndvi:Year2010 0.00 0.00 0.42
ndvi:Year2011 0.51 0.46 0.28
ndvi:Year2012 0.00 0.00 0.57
water:Year2010 0.00 0.00 0.43
water:Year2011 0.00 0.00 0.53

water:Year2012 0.00 0.00 0.64
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Table A5: Summary of the density surface models used to predict the abundance of songbirds from
Rankin Inlet study area (2015-16). Included information are the response distribution used and
percent of deviance explained. Significance of parametric coefficients and effective degrees of
freedom (edf) of smooth terms are presented with t and F test statistics, p-values and overall sign
of the effect (+/-) of smooth terms. Random ef-fect (transect ID) is not included in the table but is
present in the model.

Guild-  pigtribution % dev
Study area
RSong_blrds— Tweedie 32.6  Parametric terms Estimate + SE t p-value
ankin Inlet value

Intercept -10.79+£0.24 -45.39 <0.001
period 2 0.25+0.26 0.99 0.325
period 3 -0.29 + 0.26 -1.13 0.258
Covariates edf F p-value
tri 2.88 13.58 <0.001 (+)
ndvi 1.20 0.76 0.15
water 1.46 0.68 0.25
coast 2.00 1.34 <0.05 (+/-)
tri:periodl 1.34 0.76 0.24
tri:period2 0.00 0.00 0.83
tri:period3 0.00 0.00 0.61
ndvi:periodl 0.00 0.00 0.57
ndvi:period2 0.00 0.00 0.51
ndvi:period3 0.00 0.00 0.74
water:periodl 0.00 0.00 0.85
water:period2 0.00 0.00 0.75
water:period3 0.00 0.00 0.56
coast:periodl 0.00 0.00 0.39
coast:period2 0.74 0.30 0.06

coast:period3 212 244  <0.05(-)
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Table A6: Summary of the density surface models used to predict the abundance of songbirds from
Igloolik study area (2010-12). Included information are the response distribution used and percent
of deviance explained. Significance of parametric coefficients and effective degrees of freedom
(edf) of smooth terms are presented with t and F test statistics, p-values and overall sign of the
effect (+/-) of smooth terms. Random effect (transect ID) is not included in the table but is present

in the model.
Guild - Distribution % dev
Study area
Songblr_ds- Tweedie 38  Parametric terms Estimate + SE ¢ p-value
Igloolik value
Intercept -940+0.24 -38.02 <0.001
Year2011 -0.51+0.28 -1.84  0.0662
Year2012 -0.49+0.29 -1.7 0.0901
Covariates edf F p-value
tri 1.36 0.78 0.37
ndvi 0.00 0.00 0.81
water 0.00 0.00 0.56
coast 0.00 0.00 0.54
ndvi:Year2010 1.84 1.79 0.12
ndvi:Year2011 0.00 0.00 0.73
ndvi:Year2012 0.00 0.00 0.65
water:Year2010 0.00 0.00 0.41
water:Year2011 1.93 9.26 <0.001(+)
water:Year2012 0.00 0.00 0.45
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CONCLUSION GENERALE

Mise en contexte

Dans 1’ Arctique, les prédateurs aviaires sont sensibles aux variations d’abondance de
leurs proies principales ainsi qu’aux effets directs et indirects des intempéries (Gilg et al.
2009, Anctil et al. 2014, Beardsell et al. 2016). Les prédateurs aviaires peuvent fortement
limiter les populations de proies et contribuer a leur régulation (Cotter et al. 1992, Nielsen
1999, Gilg et al. 2006, Therrien et al. 2014). Pour étre en mesure de comprendre et prédire
I’impact des changements globaux sur le fonctionnement des écosystemes arctiques, il est
donc primordial de s’intéresser aux stratégies qu’adoptent les espéces situées au sommet du

réseau trophique en réponse a des variations dans la densité de leurs proies principales.

Les plus récents modeles climatiques prédisent un réchauffement de la surface de la
Terre plus accru pour les écosystemes arctiques, accompagné d’une hausse des précipitations
et de la fonte accélérée des calottes glaciaires (Pachauri et al. 2014). Ces changements
anticipés risquent d’influencer les parametres démographiques de plusieurs espéces qui
composent les réseaux trophiques arctiques (Hinzman et al. 2005, Descamps et al. 2017).
Drailleurs, la perte d’habitats accélérée par les changements globaux méne déja au déclin de
certains insectivores arctiques, notamment le Plectrophane des neiges (Plectrophenax
nivalis), 1’Alouette hausse-col (Eremophila alpestris), ainsi que plusieurs espéces de
limicoles (Galbraith et al. 2002, Butcher et Niven 2007, Galbraith et al. 2014). L’impact des
changements globaux risque d’étre exacerbé chez les prédateurs de la toundra arctique qui
dépendent des insectivores durant la saison de reproduction, comme le Faucon pelerin par
exemple (Bradley et Oliphant 1991, L'Hérault et al. 2013).

Durant I'élevage des oisillons, les oiseaux de proie effectuent des allers-retours au nid
pour nourrir leurs oisillons et doivent ajuster le taux d’approvisionnement a la densité de
proie dans le milieu et aux changements dans la demande énergetique au nid (Olsen et Tucker
2003, Zarybnicka et al. 2009). Cependant, peu d’études ont tenté de comprendre comment

ces deux facteurs combinés influencent les stratégies de déplacement des individus durant la
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reproduction. Notre étude est la premiére a relier a la fois les variations spatiales de densité
de proie et la demande énergétique induite par 1’élevage des oisillons aux déplacements d’un

oiseau de proie.
Contribution de I’étude et principaux résultats

Nous avons mené notre étude dans deux populations de faucons pélerins nichant dans
I’ Arctique canadien, preés des communautés de Rankin Inlet et d’Igloolik au Nunavut. Nous
avons démontré que durant 1’élevage des oisillons, les faucons pélerins adultes ajustent la
taille de leur domaine vital et les distances parcourues gquotidiennement en fonction de la
demande énergétique au nid. A I’aide d’émetteurs satellite-GPS, nous avons caractérisé les
déplacements de six méles de Rankin Inlet en 2008 et dix femelles d’Igloolik en 2010 et 2011
durant la période d’élevage des oisillons. En combinant un suivi télémétrique précis, des
estimations de densité de proie dans I’habitat et le poids des oisillons au nid durant leur
croissance, nous mettons en lumiere certaines stratégies adoptées par les prédateurs en cas

de variations dans la densité de proie et dans leurs propres besoins.

Comme prédit, les males de Rankin Inlet avaient des domaines vitaux plus grands et
parcouraient de plus grandes distances quotidiennement lorsque la densité d’oiseaux
insectivores dans leur domaine vital était relativement faible. Contrairement a nos attentes,
les déplacements des femelles d’Igloolik ne démontraient pas de réponse significative aux

variations de densité de proie aviaires.

Augmenter les distances de déplacement et, conséquemment, agrandir son domaine
vital, peut permettre aux adultes d’accéder a des sites d’alimentation distants pour pallier au
manque de nourriture a proximité du nid (Fernandez et al. 2009). Cependant, augmenter ses
déplacements durant la période d’élevage peut avoir un effet néfaste sur le taux de croissance
et la condition corporelle des oisillons (Stauss et al. 2005, Michel et al. 2017). En effet, la
recherche de proies représente des coiits en termes d’énergie dépensée pour le déplacement.
Si ces colts sont reliés a la répartition et a I’abondance des proies, les modeles théoriques de

quéte alimentaire (Pyke et al. 1977) prédisent que les prédateurs devraient ajuster leurs
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patrons de déplacement pour optimiser 1’acquisition de proies. Relier les variations spatiales
de densité de proie a I’utilisation de 1’espace du prédateur permet de mieux cerner les
mécanismes qui expliquent les décisions comportementales prises pour optimiser la quéte

alimentaire dans un environnement hétérogéne.

Pour les oiseaux nidicoles, les colts liés a la recherche de proies peuvent varier en
fonction de la qualité de I’habitat entourant le nid. Dans 1’aire d’étude de Rankin Inlet,
L'Hérault et al. (2013) ont démontré un lien indirect entre la localisation du nid et le succes
reproducteur. Les individus nichant en milieu marin produisaient en moyenne un nombre
inférieur de jeunes a 1’envol que les individus nichant en milieu terrestre. Tous les individus
suivis étant fortement dépendants des milieux terrestres pour 1’alimentation, les colts de
déplacements supplémentaires pour les adultes des nichées situées en milieu marin pourraient
diminuer les chances de survie des oisillons (L'Hérault et al. 2013). Notre étude supporte en
partie cette théorie en démontrant que nicher dans un habitat pauvre en proies principales
engendre une augmentation des codts de déplacements par I’agrandissement du domaine vital
et des distances parcourues quotidiennement. Ces colts peuvent avoir un impact sur le succes
reproducteur du prédateur et donc ultimement sur la dynamique de 1’écosysteme. Des
analyses plus poussées seraient nécessaires afin de confirmer les effets directs et indirects de

la densité de proie dans I’habitat sur le succes reproducteur des individus.

Tel qu’attendu, les parents dont la nichée avait une masse totale plus élevée avaient des
domaines vitaux plus grands et parcouraient de plus longues distances quotidiennement. Au
cours de la période d’élevage, plusieurs individus semblaient augmenter leurs déplacements
avec la masse totale de la nichée et trois individus (deux maéles et une femelle) ont
vraisemblablement réduit leurs déplacements suivant la mort d’un oisillon (diminution de la
masse totale de la nichée). Cette relation positive entre la masse totale de la nichée et les
déplacements suggere que les adultes tentent de limiter les colts de déplacements en ajustant
leurs déplacements avec la demande énergétique au nid. D’autres études ont cependant
démontré une relation négative entre la taille du domaine vital et le nombre d’oisillons chez

les oiseaux de proie, en concluant que les grands domaines vitaux reflétent une faible densité
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en proie (Newton 1986, Arlettaz et al. 2010, Pfeiffer et Meyburg 2015). Ces résultats
soulignent I’importance d’intégrer les effets combinés de la densité de proie et de la demande
énergétique au nid pour tenter de comprendre les mécanismes régissant 1’utilisation de

I’espace des prédateurs aviaires en période de reproduction.

L’étude des domaines vitaux permet de comprendre les mécanismes qui influencent les
prises de décision d’un animal dans son environnement (Powell et Mitchell 2012). Bien que
les méthodes pour estimer la taille du domaine vital soient purement mathématiques dans
leur nature, il est nécessaire de garder a 1’esprit que le domaine vital d'un animal refléte ses
besoins et les décisions prises dans un habitat hétérogene pour répondre a ces besoins. Dés
lors, le choix d’un bon estimateur de domaine vital devrait étre dirigé par une compréhension
adéquate de la biologie de I’espéce a 1’étude. Les Faucons pélerins, comme la plupart des
oiseaux de proie nichant dans I’ Arctique, ont des besoins spécifiques en matiére de sélection
d’habitats de nidification (Peck et al. 2018) et peuvent occuper des habitats hautement
hétérogenes. Dés lors, une bonne approche méthodologique pour estimer la taille du domaine
vital de cette espece devrait permettre d’illustrer a la fois les parcelles fréquemment utilisées
et les couloirs de circulation entre les parcelles et le nid, sans surestimer I'utilisation des zones
peu ou non utilisées. Sur la base de nos estimations de domaines vitaux, il semble que le pont
aléatoire biaisé répond bien a ces exigences et constitue un estimateur bien adapté a
I’écologie des oiseaux de proie (Singh et al. 2016, Tétreault et Franke 2017). Cette méthode
est considérée comme biologiquement réaliste, ce qui en fait un excellent outil pour
représenter le mouvement des animaux dans un cadre de gestion et de conservation
(Ascensdo et al. 2014, Diirr et Ward 2014, Hull et al. 2015).

Limites de I’étude et perspectives futures

Il est important de noter ici que contrairement a Igloolik, les estimations de densité de
proie de Rankin Inlet utilisaient des donnees récoltees sur des années différentes (2015-2016)
par rapport a I’année du suivi télémétrique des faucons sur 1’aire d’étude (2008). Pour ces

raisons, nous avons été contraints ne pas considérer les variations inter-annuelles de densité



56

de proie de Rankin Inlet. De plus, pour éviter un surparamétrage nos modeles statistiques,
nous avons seulement estimé les variations d’abondance des proies principales du Faucon
pélerin et donc, choisi de ne pas inclure la contribution des proies alternatives. Au Nunavut,
les faucons pelerins sont hautement dépendants des oiseaux insectivores (passereaux et
limicoles) pour leur alimentation (L'Hérault et al. 2013, Robinson et al. 2017). Cependant,
les lemmings (Lemmus trimucronatus et Dicrostonyx groenlandicus), qui peuvent varier
considérablement en abondance d’une année a 1’autre (Predavec et al. 2001), constituent
également une proie importante durant 1’¢levage des jeunes lorsqu’ils sont abondants

(Bradley et Oliphant 1991).

Pour ajuster le taux d’approvisionnement en réponse a une variation dans la densité de
proie (réponse fonctionnelle), les individus peuvent adopter une variété de stratégies menant
a ’agrandissement du domaine vital; acquérir plus de proies, de plus grosses proies ou des
proies alternatives (Fernandez et al. 2009, Lourenco et al. 2015). Le régime alimentaire du
prédateur peut contenir des informations cruciales sur les changements dans 1’abondance
relative des proies principales dans son habitat et sur 1’utilisation de proies alternatives (Ben-
David et al. 1997, Burger et al. 2012). Un suivi standardisé du régime alimentaire des adultes
et des taux d’approvisionnement au nid durant I’¢levage des oisillons permettrait de discerner
les différentes stratégies de quéte alimentaires affectant les patrons de déplacement et donc,
de mieux comprendre le lien entre la réponse fonctionnelle du prédateur et 1’ utilisation de
I’espace en cas de variation dans la densité des ressources (Mysterud et Ims 1998). En
intégrant aussi les variations temporelles de densités de proie durant les différentes étapes du
cycle de reproduction du Faucon pelerin (préincubation, incubation, élevage et postenvol), il
serait possible de départager I’importance relative des variations dans la densité de proie et
des changements de besoins énergétiques liés aux différentes étapes du cycle reproducteur

sur les patrons de déplacement des adultes.

Nous avons démontré un effet positif de la demande énergétique induite par I’élevage
des oisillons sur le déplacement des adultes. Cependant, les oiseaux se reproduisant sur la

méme aire d’étude pour une année donnée font relativement face aux mémes conditions
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environnementales et donc, la variabilité intra-annuelle dans le succes reproducteur est
limitée. Les femelles d’Igloolik semblaient réagir fortement a la demande énergétique au nid,
mais seulement une parmi les dix suivies a subi une perte d’oisillons. Conséquemment, la
masse totale des nichées pour Igloolik était constamment en augmentation et il nous était
donc impossible de déterminer si les femelles perdant un oisillon diminuaient
systématiquement leurs déplacements. En contraste, les six nichées de Rankin Inlet ont toutes
perdu au moins un oisillon durant la période de suivi. Aucune nichée n’a donc connu une

augmentation progressive dans la demande énergétique comme c’était le cas a Igloolik.

Chez les oiseaux de proie, les manipulations expérimentales de tailles de nichée
permettent de comprendre 1’effet d’une augmentation ou d’une diminution dans la demande
énergétique au nid sur I’investissement parental et la croissance des oisillons (Dijkstra et al.
1990, Olsen et Tucker 2003, Simmons 2002). Manipuler les tailles des nichées a I’intérieur
d’une méme population et a différents moments durant 1’élevage permettrait de contrdler la
variabilité intra- et inter-nichées dans la demande énergétique pour quantifier précisément
son effet sur la modification des comportements de quéte alimentaire. Aussi, les
déplacements durant 1’élevage des oisillons varient en fonction du sexe chez les oiseaux de
proie (Marquiss et Newton 1982, Sunde et al. 2003, Pfeiffer et Meyburg 2015), mais il nous
¢tait impossible de départager 1’effet potentiel du sexe et Deffet des différences
environnementales entre les deux aires d’étude sur le déplacement du Faucon pelerin. Dans
le futur, il serait intéressant de suivre des individus des deux sexes sur différentes aires
d’¢tude afin de départager I’importance relative de ces deux facteurs sur les différences

comportementales en termes de déplacement.
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