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RESUME

Les activités humaines affectent les écosystemes naturels de multiples fagcons a une échelle
planétaire. Un des impacts majeurs de telles activités anthropiques est le déclin généralisé
de la biodiversité a une échelle globale. 1l est critique de prendre en compte les interactions
trophiques dans un contexte de conservation d’espéces menacées ou en déclin. En effet,
les interactions indirectes négatives sont la forme d’interaction indirecte la plus commune
en nature et elles pourraient mener a I’extinction de certaines espeéces de proies.
Cependant, les interactions indirectes sont rarement prises en compte dans les explications
du déclin et de la perte d'espéces. Au cours des derniéres années, les oiseaux de rivage ont
montré des signes dramatiques de déclin de populations a I'échelle mondiale et nord-
américaine. Simultanément, les populations d’oies des neiges ont augmenté
exponentiellement en raison de l’augmentation de la disponibilité des ressources
alimentaires d’origine humaine provenant des terres agricoles en région tempéré. La
présence croissante d'oies des neiges a été mise en évidence comme facteur pouvant
contribuer au déclin des oiseaux de rivage nichant en Arctique. Les colonies d’oies des
neiges peuvent provoquer un effet d’agrégation des renards arctiques dans les habitats ou
se reproduisent les oiseaux de rivage. Une plus grande abondance de prédateurs pourrait
entrainer un risque de predation plus élevé sur les nids d'oiseaux de rivage via la
compétition apparente. L’évaluation de 1’hypotheése de compétition apparente comme
cause potentiel du déclin des oiseau de rivage nichant en Arctique est actuellement limitée
par le manque de données empiriques. Pour cette raison, nous avons utilisé des outils de
modélisation pour répondre a cette hypothese et pour déterminer la plausibilité de
I’hypothése de compétition apparente pour expliquer le déclin des oiseaux de rivage en se

concentrant sur deux objectifs principaux.

Le premier objectif de notre étude était de vérifier si la présence d'oies affecte les
bécasseaux semipalmé en augmentant le taux de prédation de leurs ceufs par le renard
arctiqgue. Nous avons construit un modeéle mathematique basé sur des équations
différentielles prédateur-proies pour trois types de proies se reproduisant en Arctique
(oies, bécasseaux semipalmé et lemmings) partageant un prédateur commun (renard

arctique). Nous avons extrait les valeurs des parameétres pour chaque équation d’espéces
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a partir des meilleures informations disponibles dans la littérature et les rapports de terrain.
Notre deuxieme objectif était d'identifier les paramétres du modéle qui ont le plus grand
impact sur le taux de prédation par une analyse de sensibilité. Conformément a nos
prédictions, nous avons obtenu des taux de prédation plus élevés chez une espéce d'oiseau
de rivage en présence d'oies. Avec notre analyse de sensibilité, nous avons constaté que
les deux parametres les plus influents, 1) le temps de manipulation des proies par les
renards arctiques et 2) I'efficacité de conversion des renards arctiques, étaient tous deux

inclus dans I'équation des prédateurs.

Le modeéle développé au cours de ma these ainsi que les résultats que nous avons pu en
extraire seront des outils indispensables pour la suite de 1’étude de I’impact de 1’oie des
neiges sur les limicoles, en particulier le bécasseau semipalme. Ce projet a permis de
mettre en évidence que les activités anthropiques peuvent avoir des répercussions sur des
écosystémes situés a des milliers de kilométre des dites activités. Les changements
globaux peuvent ainsi étre transférés et affecter les relations prédateurs-proies d’un
écosysteme qu’on considérait encore relativement épargné par les impacts de I’utilisation

anthropique du territoire.

Mots-clés

Proie alternative, compétition apparente, Arctique, conservation, oies, modéle

mathématique, bécasseau semipalmé, oiseaux de rivage
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ABSTRACT

Human activities affect natural ecosystems in multiple ways on a global scale. One of the
major impacts of such human activities is the widespread decline of biodiversity on a
global scale. It is critical to consider trophic interactions for the conservation of threatened
or declining species. Indeed, negative indirect interactions are the most common form of
indirect interaction in nature and could lead to the extinction of some prey species.
However, indirect interactions are rarely considered in explanations of species decline and
loss. In recent decades, shorebirds have shown dramatic signs of population decline on
global and North American scales. Simultaneously, snow goose populations have
increased dramatically with the availability of human-induced food resources from
agricultural lands in temperate ecosystems. The increasing presence of snow geese has
been highlighted as a possible factor contributing to the decline of arctic-nesting
shorebirds. Snow geese colonies have been found to cause aggregative response in arctic
foxes in habitats where shorebirds breed. Higher abundances of a shared predator could
cause higher predation rates on shorebird nests through apparent competition. Testing this
apparent competition hypothesis is currently limited by the lack of empirical data, and

hence modelling tools represent key approaches to address this question.

The first objective of our study was to verify that the presence of geese affects
semipalmated sandpipers by increasing their egg predation rate by arctic fox. We
constructed a mathematical model based on differential predator-prey equations for
multiple arctic-nesting prey species (geese, semipalmated sandpipers and lemmings)
sharing a common predator (arctic fox). We extracted parameter values for each species
equation from the best available information in literature and field reports. Our second
objective was to identify model parameters that have the greatest impact on the egg
predation rate of semipalmated sandpipers obtained with our model, using a sensitivity
analysis. As predicted, we obtained higher predation rates on a shorebird species in
presence of geese. With our sensitivity analysis, we found that the two most influential
parameters, namely the handling time of prey by arctic foxes and the conversion efficiency

of arctic foxes, were both included in the predator equation.
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The model developed during my thesis, as well as the results we acquired with it, will be
essentials for future research on the impact of snow geese on shorebirds. This project has
shown that human activities can have impacts on ecosystems located thousands of
kilometers away from these activities. Global changes effects can thus be transferred and
affect predator-prey relationships of an ecosystem that was still relatively unaffected by
the impacts of anthropogenic land use.

Keywords

Alternative prey, apparent competition, Arctic, conservation, geese, mathematical model,

semipalmated sandpiper, shorebirds
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INTRODUCTION GENERALE

Les changements globaux

L’accroissement de la population humaine ainsi que de la qualité de vie de ceux-
ci a mené a l’altération des parametres abiotiques et biotiques globaux, altérations mieux
connues sous le terme de changements globaux (Steffen et al., 2015; Vitousek et al.,
1997). Un des exemples les plus médiatisés de nos jours sont les changements climatiques,
ces derniers étant attribués a la croissance exponentielle de la concentration en gaz
carboniques depuis le début de 1’ére industrielle (Team et al., 2014). Bien que moins
d’attention médiatique ne soit donnée aux autres types de changements globaux, leurs
impacts sur les écosystéemes ne demeurent pas moins importants. Que ce soit, par exemple,
via les changements dans I’utilisation du territoire, I’acidification des océans (Dupont et
al., 2013) ou la chasse et la péche intensives (Tans, 2015), les activités humaines affectent
les écosystemes naturels de multiples fagons a une échelle planétaire (Vitousek et al.,
1997). Un des impacts majeurs de telles activités anthropiques est le déclin généralisé de
la biodiversité a une échelle globale (Butchart et al., 2010). Au Canada, cela se traduit par
des chiffres alarmants qui montrent que la moitié des especes canadiennes ont décliné
entre 1970 et 2014 (WWF, 2017). Déterminer les causes spécifiques du déclin d’une
espéce n’est pas un processus simple, notamment parce que les effets des changements
globaux sont cumulatifs (Bellard et al., 2015; Didham et al., 2007). De plus, les espéces
en déclin sont impliquées dans des interactions trophiques avec un nombre plus ou moins
grand d’espéces (Gilman et al., 2010). Les écologistes sont donc confrontés au défi de
comprendre et gérer I’impact des changements globaux sur les especes en déclin en dépit

de cette complexité.

Interactions trophiques impliquant des espéces en déclin

Les interactions entre les espéces sont parmi les plus importantes forces structurant
les communautés écologiques (Dunson & Travis, 1991). Les especes interagissent via

plusieurs relations telles que la prédation, le parasitisme, le commensalisme et la



compétition. La compétition est définie comme étant une interaction entre deux individus
ou groupes d’individus qui est nuisible aux deux parties (Molles & Cahill, 2014). Les deux
individus ou groupes d’individus peuvent étre de la méme espeéce dans le cas de la
compétition intraspécifique ou d’especes différentes dans le cas de la compétition
interspécifique. La compétition peut aussi étre caractérisee sur la base des mécanismes
impliqués; tandis que la compétition par exploitation résulte d’une interaction indirecte
basée sur I’utilisation de la méme ressource par deux individus ou groupes d’individus, la
compétition par interférence résulte d’interactions antagonistes directes qui limitent
I’accés a la ressource (Molles & Cahill, 2014). La compétition apparente se distingue de
la compétition interspécifique par exploitation par le fait que les deux espéces en
compétition partagent un prédateur commun plutét que des ressources communes (Holt,
1977). 1l y a compétition apparente lorsqu’une augmentation de la premiére proie induit
une réponse numérique chez le prédateur commun, ce qui, en retour, induit une diminution
de I’abondance de la deuxi¢me proie (Abrams & Matsuda, 1996). La compétition est une
relation réciproque, donc une augmentation de 1’abondance de la deuxiéme proie induirait
¢galement une diminution de ’abondance de la premicre proie. L’interaction indirecte
entre les deux proies peut également équivaloir a la somme des effets transmis par les
réponses numeérique et fonctionnelle du prédateur (Abrams & Matsuda, 1996). La réponse
fonctionnelle se produit a court terme lorsque le prédateur modifie son comportement en
fonction du nombre de proies disponibles en augmentant son taux de consommation des
proies (Holt, 1977). A plus long terme, la réponse numérique se produit lorsque les effets
de I’augmentation de I’abondance des proies se traduisent en un nombre accru de

prédateurs via la reproduction, la survie ou I’agrégation (Holt, 1977).

Les interactions entre deux proies et un prédateur commun peuvent également résulter en
du mutualisme apparent. Dans ce cas, une augmentation de la premiere proie induit une
augmentation de I’abondance de la deuxiéme proie et vice-versa (Abrams & Matsuda,
1996). Les interactions indirectes entre les proies peuvent étre positives (mutualisme
apparent) notamment lorsque le prédateur a atteint un niveau de saturation de sa réponse
fonctionnelle et qu’une augmentation du nombre de proies disponibles ne se traduit pas
en augmentation de son taux de consommation de proies (Abrams & Matsuda, 1996).

Dans ce cas, le prédateur doit répartir son temps de chasse selon les proies disponibles,



donc une augmentation dans 1’abondance d’une premiére proie réduirait le temps
disponible pour s’alimenter sur une deuxiéme proie (Abrams & Matsuda, 1996). La
saturation survient lorsque le temps disponible pour la chasse devient inexistant en raison
du temps alloué par le prédateur pour la manipulation des proies, incluant les limites

physiologiques de digestion (Chaneton & Bonsall, 2000).

Il est critique de prendre en compte les interactions trophiques dans un contexte de
conservation d’espeéces menacées ou en déclin. En effet, les interactions indirectes
négatives sont les plus communes en nature (Chaneton & Bonsall, 2000) et elles
pourraient mener a I’extinction de certaines especes de proies en compétition apparente
(DeCesare et al., 2010; Roemer et al., 2001). Par exemple, 1’ajout d’une nouvelle proie
peut contribuer a 1’augmentation d’une population de prédateurs et imposer une pression
de prédation supérieure sur une proie vulnérable. Un exemple classique est la relation de
compétition apparente entre le sanglier (Sus scrofa) et le renard gris insulaire (Urocyon
littoralis) menacé d’extinction (Angulo et al., 2007; Roemer et al., 2001). Les sangliers
furent introduits sur les Tles par les humains et sont rapidement devenus tres abondants.
Les sangliers et les renards n’étaient pas directement en compétition, mais la présence des
sangliers a mené a la colonisation des aigles royaux (Aquila chrysaetos), un prédateur
commun. Les populations d’aigles soutenues par la présence des sangliers ont causé un

déclin immédiat des renards gris menacés (Courchamp et al., 2003).

La force de la compétition apparente exercée sur une population a statut de conservation
précaire peut étre modulée par le type de dynamique entre le prédateur commun et la
deuxiéme population. Par exemple, la force de la compétition apparente sur une proie peut
étre amplifiée dans le cas ou 1’autre proie partageant un prédateur commun correspond a
un subside écologique (Holt & Bonsall, 2017; Polis et al., 1997). Un subside est une
ressource (proie, détritus, nutriments) dont le taux de renouvelement n’est pas influencé
par la densité de son consommateur, mais qui supporte la productivité de ce méme
consommateur (Polis et al., 1997). La dynamique de telles ressources peut étre découplées
de I’impact du consommateur soit dans le temps (Giroux et al., 2016; Tremblay et al.,
2005), soit dans I’espace (Polis et al., 1997). Le découplage dans 1’espace peut résulter

du flux d’une ressource entre un écosysteme donneur, qui contrdle la dynamique de la



ressource, et un écosysteme receveur, au sein duquel un consommateur bénéficie de la
ressource sans pouvoir affecter sa dynamique (Polis et al., 1997). On qualifie d’allochtone
un subside provenant d’un autre écosysteme. En plus d’altérer les relations ressources-
consommateurs dans 1’écosystéme receveur, les subsides peuvent influencer le
fonctionnement des communautés, notamment lorsque des especes clés sont supprimées
(DeCesare et al., 2010; Kristan & Boarman, 2003; Rose & Polis, 1998). Par exemple,
I’augmentation de I’abondance de prédateurs soutenus par des subsides peut mener a la
suppression d’herbivores menant, via une cascade trophique apparente, a 1’augmentation
de I’abondance des plantes (Polis & Hurd, 1995). Dans ce cas-ci la cascade trophique est
dite apparente étant donné que I’énergie soutenant le phénomeéne provient d’une source
allochtone (Polis & Hurd, 1996). La présence d’une proie allochtone supplémentaire peut
permettre de soutenir un prédateur a des niveaux plus élevés que ceux prédits par la
productivité primaire de 1’écosystéme receveur, pouvant induire une pression de prédation
suffisante pour mener a I’extinction locale d’une proie dans 1’écosystéme receveur (Polis

etal., 1997).

Problématique a [’étude

Le contexte appliqué et théorique présenté ci-haut permet d’apporter un éclairage essentiel
pour mieux aborder la problématique du déclin des limicoles ou oiseaux de rivage nichant
en Arctique. Plusieurs de ces espéces montrent des signes de déclin de population a une
échelle mondiale (Piersma & Lindstrom, 2004) et nord-américaine (Andres et al., 2012b).
Les causes précises du déclin des différentes espéces sont encore peu connues, mais une
combinaison de plusieurs facteurs a été identifiée. Parmi ces facteurs, on retrouve la perte
et la dégradation des habitats cotiers utilisés comme sites d’hivernage et de haltes
migratoires, les changements climatiques et les interactions avec certains prédateurs tels
que les faucons pélerins (Falco peregrinus) sur leurs haltes migratoires (Andres et al.,
2012Db). Les limicoles sont particulierement susceptibles en raison de leur utilisation de
multiples régions géographiques durant leur cycle annuel (Piersma & Lindstrom, 2004).

En effet, ce groupe effectue dans les plus longs trajets migratoires du regne animal,



certaines espéces effectuant des trajets de plus de 20 000 km par année (Battley et al.,
2012; Gill et al., 2009).

Ces grands voyageurs interagissent avec plusieurs especes de facon directe ou indirecte
sur leurs sites de nidification dans la toundra arctique. Dans 1’ Arctique canadien, les nids
de limicoles sont prédatés par une guilde de prédateurs, incluant notamment le renard
arctique (Vulpes lagopus), les labbes a longue queue (Stercorarius longicaudus), les
labbes parasites (Stercorarius parasiticus), le goéland bourgmestre (Larus hyperboreus),
le corbeau (Corvus corax) et le goéland hudsonien (Larus smithsonianus) (Béty et al.,
2001; Béty et al., 2002; Smith et al., 2012). Comme la dynamique de population et le
comportement d’approvisionnement de ces prédateurs sont influencés par d’autres proies,
les limicoles interagissent de facon indirecte avec ces autres proies partageant les mémes
prédateurs. Les principales especes de proies avec lesquelles les limicoles interagissent
indirectement sont le lemming brun (Lemmus trimucronatus), le lemming variable
(Dicrostonyx groenlandicus) et I’oie des neiges (Chen caerulescens) (Béty et al., 2001;
Hines et al., 2010; McKinnon et al., 2013). Selon le programme de suivi régional et
international des limicoles (PRISM), 30% de I’ensemble des especes de limicoles nichant

en Arctique interagissent avec les oies des neiges (Kerbes et al., 2014).

Une croissance dramatique des populations de plusieurs especes d’oie des neiges a été
observée durant les derniéres décennies (Kerbes et al., 2014). Par exemple, la petite oie
des neiges (Chen caerulescens caerulescens) aurait un taux de croissance de 5 a 7 % par
année selon les estimés conservateurs des dernieres décennies (Cooke et al., 1995). En
2004, la population était estimée a environ 7 millions d’individus et était considérée
comme une espéce surabondante (Jefferies et al., 2004). La croissance exponentielle de
cette espece a été associée a I'intensification de 1’agriculture sur les aires d’hivernage et
les haltes migratoires (Jefferies et al., 2004). En raison de I’ajout de nutriments effectué
pour augmenter la productivité des champs agricoles, les oies ont acceés a une source de
nourriture soutenue par les activités humaines (Jefferies et al., 2004). Les champs

agricoles en milieux tempérés agissent donc comme un subside pour les oies des neiges.

A chaque printemps les oies migrent sur une distance de plus de 3 000 km entre des

champs agricoles en milieux tempérés jusqu’en Arctique, augmentant ainsi la productivité



de I’écosysteme toundrique (Gauthier et al., 2011; Jefferies et al., 2004). En effet, la
présence de ’oie des neiges fournit des ressources nutritives (surtout ceufs) importantes
pour le renard arctique. Ces ressources pourraient lui permettre de se maintenir a des
niveaux d’abondances supérieurs que ce qui est prédit par la productivité primaire de la
toundra (Gauthier et al., 2004; Giroux et al., 2012; Oksanen & Oksanen, 2000; Samelius
et al., 2011). Ceci pourrait contribuer a accroitre la pression de prédation sur d’autres
proies utilisées par le renard arctique. Plusieurs études ont montré que la densité des
limicoles via des modifications de 1’habitat, de la disponibilit¢ de ses proies et des
interactions prédateurs-proies (Flemming et al., 2016; Béty et al., 2001; Hines et al., 2010;
Jehl, 2004; Sammler et al., 2008). Les oies peuvent nuire aux limicoles via des
modifications dans la qualité de leur habitat de nidification (Jefferies & Rockwell, 2002).
En effet, le broutage intensif des oies peut mener a une réduction de la hauteur des
graminées réduisant ainsi le camouflage des nids de limicoles (Cargill & Jefferies, 1984;
Jefferies et al., 2006). Ces modifications peuvent aussi limiter I’abondance des invertébrés
se retrouvant dans les sols ainsi que d’espéces se trouvant dans les marais supertidaux, en
particulier les araignées et les coléopteres qui sont une source de nourriture importante
pour les passereaux et les limicoles (Milakovic & Jefferies, 2003). Lors de la période
d’incubation, les adultes limicoles doivent répartir leur temps entre 1’incubation des ceufs
et la recherche de nourriture (Cantar & Montgomerie, 1985). Une réduction de ces proies
durant cette période cruciale de reprise de masse suivant la migration pourrait affecter la
survie et la croissance de leurs juvéniles via une moins bonne condition physique des
adultes (Flemming et al., 2016; Metcalfe & Furness, 1984). Lamarre et al., (2017) ont
observé, a I’aide de nids artificiels imitant des nids de limicoles, que la pression de
prédation par le prédateur le plus commun a I’ile Bylot, le renard arctique, augmentait en
fonction de la proximité a la colonie d’oies. Ainsi, la présence d’oie des neiges menait a
une réduction d’espace sans ennemis pour les limicoles (Lamarre et al., 2017; Mckinnon
etal., 2013).

Le renard arctique est un prédateur généraliste, qui se nourrit principalement de lemmings
(Dicrostonyx groenlandicus et Lemmus trimucronatus), une proie arctique, qui est

caractérisee par de fortes variations d’amplitudes (Krebs & Myers, 1974). Plusieurs études



ont observé que lorsque la population de lemming est trés faible, le renard arctique
augmente sa consommation de proies telles que les ceufs d’oiseaux nichant en Arctique
(Béty et al., 2002; Careau et al., 2008; McKinnon et al., 2014). Par exemple, la pression
de prédation sur les nids artificiels imitant des nids de limicoles augmentait également

durant les années de faible densité de lemmings (Lamarre et al., 2017).

Dans plusieurs études, les oies, les limicoles et les passereaux ont été observés étre des
proies alternatives, ou accidentelles, durant les années de faible abondance de lemmings
(Béty et al., 2002; Lecomte et al., 2008; McKinnon et al., 2013). Ce phénomeéne de
changement de proies induit par les abondances de lemmings est connu sous le nom de
I’hypothese Roselaar-Summers. Selon cette hypothése, les nids d’oiseaux subissent un
taux de prédation plus éleve lorsque les lemmings sont absents résultant en une mauvaise
année de reproduction pour les oiseaux. Cette relation indirecte entre le lemming et ces
espeéces est cruciale pour comprendre la dynamique de I’écosystéme arctique (Holt &

Kotler, 1987).

Pour mieux comprendre I’interaction indirecte entre les limicoles et la présence d’une
colonie d’oie des neiges, ce projet se penchera particuliérement sur une espeéce de
limicoles, le bécasseau semipalmé (Calidris pusilla). Le bécasseau semipalmé était
I’espece de limicoles la plus largement et abondamment répartit en Amérique du Nord,
mais semble montrer une diminution importante de son abondance dans les derniéres
décennies (Andres et al., 2012a; Andres et al., 2012b). La cause principale du déclin du
bécasseau semipalmé semble étre attribuée a la chasse intensive réalisée sur les sites
d’hivernage au Guyana, en Guyane francaise et au Suriname (Morrison et al., 2012). Les
deux derniers pays maintiennent que cette activité est illégale, malgré le fait qu’elle est
largement pratiquée (BirdLife International, 2017). Au Suriname, des dizaines de milliers
de bécasseaux semipalmés sont chassées annuellement (Morrison et al., 2012). Une autre
hypothése est reliée a la récolte des larves de limules (Limulus polyphemus) dans la baie
de Delaware. Ce site d’arrét migratoire est utiliseé par 60 % de la population totale de
bécasseau semipalmé lors de leur migration printaniére (Mizrahi et al., 2012). La pression
de récolte des larves de limules durant les années 1995 a 2005 a fortement réduit la

disponibilité en nourriture pour les limicoles (Mizrahi et al., 2012). D’autres facteurs tels



que l’utilisation de pesticides dans les milieux agricoles utilisées par cette espece
(Morrison et al., 2012) ou I’augmentation de la fréquence des ouragans lors des migrations
printanieres (BirdLife International, 2017) pourraient aussi étre en cause. Finalement, sur
les sites de nidification dans 1’ Arctique, I’augmentation de la présence de I’oie des neiges
(Chen caerulescens) et 1’oic de Ross (Chen rossii) semble avoir des impacts non-
négligeables sur les limicoles (Peterson et al., 2013). Comme le bécasseau semipalmé
niche en Arctique a des sites ou I’on retrouve des colonies d’oies blanches (oies des neiges
et oies de Ross), il est essentiel d’investiguer 1I’impact potentiel de ces especes supportées

par les activités humaines sur cette espéce en déclin.

L’approche de modélisation

Pour identifier comment 1’augmentation des populations d’oies des neiges affecte des
espéces vulnérables tel que le bécasseau semipalmé, il est nécessaire de comprendre les
mécanismes sous-jacents a ces interactions. La modélisation est un outil interdisciplinaire
qui permet de contribuer de facon importante a comprendre des mécanismes complexes
en alliant les mathématiques a d’autres disciplines scientifiques, comme 1’écologie dans
ce projet (Codling & Dumbrell, 2012). Cet outil peut étre utilisé notamment pour étudier
des problématiques de conservation pour lesquelles les données ne sont pas suffisantes
pour comprendre les mécanismes induisant les patrons observés dans 1’abondance des

populations impliguées.

La modélisation a historiqguement aidé a comprendre des concepts clés et a générer des
hypotheses en écologie. Notamment, les équations de Lotka-Voltera sont connues pour
avoir contribuées a comprendre les relations prédateurs-proies. Par exemple, 1’application
de ces modéles a I’interaction entre le lievre et le lynx (Elton & Nicholson, 1942) a permis
de decrire la dynamique cyclique de ces deux populations et représente un exemple
classique de I’utilisation des modéles en écologie (Krebs et al., 2001). Un autre exemple
bien connu est celui des équations de Holt (1977) qui ont grandement fait avancer la
compréhension des interactions indirectes entre deux proies ne partageant pas les mémes
ressources, générant ainsi I’hypothese de la compétition apparente. Depuis, plusieurs

modeles ont alimenté les recherches au sujet de ces interactions complexes (Barraquand



et al., 2015; Gilg, 2003). Toutefois, peu d’études se sont encore penchées sur un systéme
ou le prédateur commun consomme trois proies dont une de celles-ci est une proie

allochtone soutenue par les activités humaines.

OBJECTIFS, HYPOTHESES ET PREDICTIONS DU PROJET

Notre premier objectif était de vérifier 'hypothése selon laquelle la présence d’une proie
migratrice dont I’explosion démographique récente a été supportée par les activités
anthropiques (oie des neiges) affecterait une proie migratrice a statut de conservation
précaire (bécasseau semipalmé) en induisant une augmentation du taux de prédation des
nids. Nous avons prédit que (1) le taux de prédation sur les nids de bécasseaux semipalmes
serait plus élevé en présence d'une colonie d'oies des neiges et (2) cette différence de taux
de prédation devrait étre réduite lors des années de faible abondance de lemmings, la proie
préfeérentielle du prédateur commun. Pour tester cette hypothése, nous avons construit un
modele mathématique basé sur un systeme d’équations différentielles décrivant les
interactions prédateur-proies impliquant plusieurs proies partageant un prédateur
commun. Ce modéle comprend un prédateur (renard arctique) et trois espéces de proies

(oies des neiges, bécasseaux semipalmé et lemmings ; voir figure 1).

Notre deuxiéme objectif consistait a identifier les parametres du modele qui ont le plus
grand impact sur le taux de prédation des nids de bécasseau semipalmé pour les sites avec
et sans oies des neiges via des analyses de sensibilité. Cet objectif permettait de formuler
des recommandations sur les efforts de récolte de données afin d'améliorer notre modéle

et nos capacités de prévisions futures pour la conservation des bécasseaux semipalmés.
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Figure 1. Image inspirée de Flemming et al. (2016) représentant les relations entre la
proie principale (lemming), les proies alternatives (oie des neiges; bécasseau semipalmé)

et le prédateur commun (renard arctique).
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ABSTRACT

1- Shorebirds are showing dramatic signs of population decline on a global scale. Among
other causes, the increase in the abundance of snow goose populations has been
highlighted as a possible factor that could contribute to the decline of some populations
of arctic-nesting shorebirds in parts of their breeding range. In recent decades, snow goose
populations have increased dramatically with the availability of human-induced food
resources from agricultural lands in temperate ecosystems. In addition to the impacts of
goose on shorebird breeding habitats through grazing, the presence of goose colonies has
been found to cause aggregative response in arctic foxes in shorebird breeding habitats.
Higher abundances of shared predators could cause higher predation rates on shorebird
nests through apparent competition. Because testing this apparent competition hypothesis
(APH) is currently limited by the lack of empirical data, modelling tools represent an
alternative approach to address this question while sufficient data are collected.

2- Our first objective was to test the hypothesis that the presence of geese affects
semipalmated sandpipers by increasing their egg predation rate. To test that hypothesis,
we built a mathematical model based on predator-prey differential equations for multiple
prey species (geese, sandpipers and lemmings) sharing a common predator (arctic fox).
We extracted parameter values from the best available information in literature and field
reports. Our second objective was to identify model parameters that have the greatest
impact on the egg predation rate of semipalmated sandpipers obtained with our model,

using a sensitivity analysis.

3- As predicted, simulated predation rates of sandpiper eggs were higher in presence of
geese. With our sensitivity analysis, we found that the two most influential parameters,
namely the handling time of preys by arctic foxes and the conversion efficiency of arctic

foxes, were both included in the predator equation.

4- Synthesis and applications We identified challenges and alternatives for modelling
conservation issues involving migratory prey in remote and low productive ecosystems.
To overcome these challenges, we identified the field and modelling priorities that are
likely to improve our understanding of the importance of the APH in explaining the

decline in arctic-nesting shorebirds. The impact of our study for conservation and
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management of arctic-nesting shorebird populations lays in the development of a
parameterized model predicting patterns in predation rates observed in the field, both
qualitatively and quantitatively, that can be further developed to include other

anthropogenic pressures (e.g., climate change) and/or adapted for other shorebird species.
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INTRODUCTION

Most shorebird species show signs of population decline on global (Canadian Wildlife
Service et al., 2000) and North American scales (Andres et al., 2012b). Shorebirds are a
highly nomadic group, performing annual migrations of thousands of kilometers (Andres
etal., 2012b; Brown et al., 2017). Multiple non-exclusive hypotheses have been suggested
to explain shorebird decline in North America. Causes of these declines are species-
specific and depend on migration pathways, wintering and nesting grounds (Canadian
Wildlife Service et al., 2000). The most commons factors seem to be wetland drainage,
pollution, habitat loss, and disturbance on nesting grounds. In recent years, the increasing
presence of snow geese has been highlighted as a possible factor that could contribute to
the decline of some populations of arctic-nesting shorebirds in parts of their breeding
range (Flemming, Calvert, Nol, & Smith, 2016; Flemming, Nol, Kennedy, & Smith,
2019b; Lamarre, Legagneux, Gauthier, Reed, & Béty, 2017; Mckinnon, Berteaux,
Gauthier, & Béty, 2013).

Snow goose populations have shown an exponential increase in abundance in recent
decades (Kerbes, Meeres, & Alisauskas, 2014). Surveys in the North American Arctic
have shown an increase in the population of geese from about 1.5 million in the 1960s to
as many as 20 millions today (Munro, 2017). In 2004, lesser Snow Geese Chen
caerulescens caerulescens population (hereafter “geese”) was estimated at about 7
million and reached the status of overabundant species (Cooke, Francis, Cooch, &
Alisauskas, 1995; Jefferies, Rockwell, & Abraham, 2004). The sudden growth of this
population has been associated with the intensification of agriculture on wintering grounds
and staging areas (Jefferies, Rockwell, & Abraham, 2004). Such intensification in the area
and in the productivity (driven by fertilization) of agricultural lands provided geese with
an increased access to a highly nutritious food source supported by human activities
(Jefferies, Rockwell, & Abraham, 2004). Geese are migratory birds, they feed in
agricultural fields in temperate regions and reproduce 3,000 km away in the Arctic every
summer (Gauthier et al., 2011; Jefferies, Rockwell, & Abraham, 2004). Many arctic
predators, like the arctic fox, can benefit from the increasing presence of geese. The

presence of geese can increase the quantity of energy and nutrients in tundra ecosystems
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by providing additional resources (mostly eggs) for predators. These resources may allow
predators, like the arctic fox, to maintain higher abundance levels than predicted by tundra
primary productivity (Gauthier, Béty, Giroux, & Rochefort, 2004; Giroux et al., 2012;
Oksanen & Oksanen, 2000; Samelius, Alisauskas, & Lariviere, 2011). On Bylot Island,
Nunavut, the probability of reproduction of arctic foxes Vulpes lagopus increased with the
proximity to a goose colony (Giroux et al. 2012). This aggregation of predators associated
with the presence of geese may contribute to increased predation pressure on other prey
species consumed by the arctic fox through apparent competition mediated by shared
predators (Holt & Lawton, 1994; Holt, 1977). The apparent competition hypothesis
(hereafter “APH”) stipulates that multiple prey species can reciprocally interact via the
functional (changes in Kill rates) and the numerical (changes in reproduction, survival or
aggregation) responses of shared predators (Holt & Lawton, 1994; Holt, 1977). In a low
productivity environment like the arctic-tundra, resources are limited, and apparent
competition is expected to be stronger compared to environments with higher productivity
(Holt, 1977).

Another important prey species shares a common predator (arctic fox) with shorebirds and
geese. Lemmings (Dicrostonyx groenlandicus and Lemmus trimucronatus) are the
preferred prey of the arctic fox and their populations are characterized by large interannual
variations in numbers (Béty, Gauthier, Korpimaki, & Giroux, 2002; Ehrich et al., 2019).
These large fluctuations in lemming numbers have repercussions on other prey species.
For instance, when lemmings are scarce, the arctic foxes will forage preferentially on
alternative prey like geese or shorebirds eggs, which are then relatively more abundant,
and thus likely more profitable (Pyke, Pulliam, & Charnov, 1977), than lemmings (Béty,
Gauthier, Korpimaki, & Giroux, 2002; Careau, Giroux, Gauthier, & Berteaux, 2008;
McKinnon, Berteaux, & Béty, 2014). Such prey switching behaviour can result in
variations in predation pressure on alternative prey (Holt, 1977), which should then be

inversely correlated with small rodent abundance.

Apparent competition induced by the human-induced increase in goose populations
represent one hypothesis to contribute explaining the decline in semipalmated sandpiper

Calidris pusilla populations. Semipalmated sandpipers (hereafter “sandpipers”) travel
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more than 20,000 km a year from South America to the Arctic (Brown et al., 2017). This
species was one of the most widely distributed and abundant shorebird species in North
America, but have shown decreases in abundance at certain breeding, staging, and
wintering areas (Andres et al., 2012a; Andres et al., 2012b). On wintering grounds,
Morrison et al. (2012) reported a decrease of 79 % of semipalmated sandpipers between
1982 and 2008-2012. The principal cause appears to be intensive hunting of adult
sandpipers on wintering sites in Guyana, French Guiana, and Suriname (Morrison et al.,
2012). Other hypotheses to explain such declines include the loss and degradation of
coastal habitats used as wintering and staging sites, climate change, and demographic
increases in goose populations (Andres et al., 2012a). The degree to which the last factor
may scale up to declines in shorebird population sizes is yet unknown, although it

represents a research priority (e.g. Flemming, Nol, Kennedy, & Smith, 2019b).

For conservation and management purposes, it is critical to determine whether the long-
term apparent competition possibly associated with the increasing presence of goose in
the Arctic is a mechanism influencing sandpiper populations. Yet, answering this question
is currently limited by the lack of empirical data. While the required data are currently
being gathered, mathematical modelling can be used as a tool to gain insights on the
plausibility of apparent competition as an explanation for sandpiper declines. This method
has been instrumental in understanding various mechanisms underlying species
interactions, such as predator-prey cyclic fluctuations (lynx and hare; Stenseth, Falck,
Bjornstad, & Krebs, 1997), and indirect effects (e.g. apparent competition and mutualism;
Holt, 1977), especially in multiple prey systems (Barraquand, New, Redpath, &
Matthiopoulos, 2015; Matthiopoulos et al., 2007). Mathematical modelling can bring
crucial information to better understand species declines. and identify the actions required
to mitigate them.

Our first objective was to test the hypothesis of an apparent competition between a
hyperabundant herbivore and a declining shorebird species, whose strength is modulated
by the abundance of the preferred prey of the shared predator. To test that hypothesis, we
constructed a mathematical model based on predator-prey differential equations for

multiple prey species sharing a common predator. This model includes one predator
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(arctic fox) and three prey species (geese, sandpipers and lemmings). We predicted that
(1) predation rate on sandpiper eggs would be higher in the presence of a goose colony,
through a numerical response of the shared predator, and (2) this difference in egg
predation rate should be reduced during years of low lemming abundance, the preferential
prey of the shared predator. In years when lemmings are scarce, the arctic fox will increase
its predation rate on other prey (apparent mutualism: e.g. Holt 1977; Béty, Gauthier,
Korpimaki, & Giroux, 2002). During lemming crash years, the predation rate on sandpiper
eggs should increase even more in absence of geese because it would be the only
remaining prey available for arctic foxes. Our second objective was to identify model
parameters that have the greatest impact on the egg predation rate of sandpipers by arctic
foxes based on the results obtained with our two models, with and without geese. This
objective is aimed at formulating recommendations on data collection efforts required to
improve the mathematical model, and its ability to predict demographic parameters of

sandpiper populations on their breeding sites.

MATERIAL AND METHODS
STUDY SYSTEM

The Canadian Arctic is characterized by barren ground and tundra with year-round frozen
grounds and short summers. During those short snow-free weeks, migratory birds (i.e.
shorebirds, passerines, avian predators, and geese) co-exist with resident species (e.g.
arctic fox and lemmings). Geese, shorebirds, lemmings, and their predators interact only
for a short window of time each year, but key demographic parameters in arctic fox
populations are influenced by the summer abundance and availability of prey (e.g. adult
survival and breeding probabilities: (Chevallier, 2017). Therefore, we constructed our
model over a time frame of a complete year and parameterized the model (see section
“Extraction of parameter values” below) based on this temporal scale and on a spatial
scale of 1 km?. To facilitate biological comprehension, we transformed our results on a

spatial scale of 100 km?.
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THE MATHEMATICAL MODEL

The mathematical modelling approach used was adapted from classical predator-prey
equations (Holt, 1977; Lotka, 1926; Volterra, 1926) and inspired by parameterized
apparent competition models (Barraquand, New, Redpath, & Matthiopoulos, 2015;
Matthiopoulos et al., 2007). An important change made to the population equations was
to model the impact of predation on juvenile stages rather than on adults for both avian
preys as arctic foxes mostly predate the eggs of shorebirds and geese (Ricklefs, 1969;
Royer-Boutin, 2015). Our mathematical model consists of one differential equation for
each species in the system. This system consists of a shared predator (A: arctic fox,

Equation 2) and two prey species (G: goose, Equation 3; S: sandpiper, Equation 1).

dS o S aattngS
= (ns —ds)S(1— ks) — A (1 n a,.qh-,q'n53> Eqn 1.
% o ( a-d,qtt('?l-,gS + n-(j;G + L) ) (1 _ i) —diA

a - A \q + aprha(ngS +ngG + L) kA A< Eqgn 2.
dG G aattnaG

i (ng —dg)G(1 — E) — A (1 m a_,qh.‘,qn-(;;G) Eqn 3.

The predator-prey equations incorporate a multispecies functional response of type 1l
(Holling, 1959) with attack rate, aa, total available time, tt, and handling time, ha. Predator
consumption of prey is converted to new predators A with efficiency, ea. We assumed that
all populations experienced density-dependence and specified a species-specific carrying-
capacity (ks, ka, kg). Natality rate (ns, ng) and mortality rate (ds, da, dg) were included for
all species represented by a differential equation, except the natality parameter for the
arctic fox. For this population, the equivalent of the natality parameter corresponded to
the multiplication of ea to the total number of prey consumed per year per fox obtained

with the functional response term.

The model consists of two independent system of equations, one with the goose

differential equation (Equation 3) and one where this equation as well as the associated
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terms in Equation 2 are absent (See Appendix 3 for the system of equations without
goose). Lemmings are present in both systems but are represented by a sinusoid equation
(Equation 4).

I
L=m sin- t| + z Eqn 4.

Here, L is the lemming density, m is the maximal lemming density, and z is the minimal
lemming density. The time, t, is represented in years and pi/4 imposes a lemming cycle of
4 years. We did not model lemming dynamics using a differential equation within the
systems presented above because reproducing lemming dynamics using differential
equations and empirically derived parameters from our study system represents a separate

study in itself.

Each equation system (with and without geese) generates a predation rate on sandpiper
eggs per year. This allowed comparing predation rate on sandpiper eggs with and without
geese. We calculated predation rate over a period of 200 years while removing 50 years
(burn-in) to avoid the effect of initial values on calculation of the long term mean values
(McCallum, 1999). The model was solved numerically on R 3.4.3 programming software
by using the Isoda function included in the deSolve package (Soetaert, Petzoldt, & Setzer,
2010). The Isoda function is a solver for ordinary differential equations (ODE) that
performs automatic switching between rigid and non-rigid methods (Soetaert, Petzoldt, &
Setzer, 2010). The lemming was integrated in both systems by using the forcing function
in the deSolve package with the interpolation function approxfun. This function made it
possible to impose a desired value of lemming abundance at each time step. In this case,
it allowed imposing a constant cyclic variation in the lemming abundance corresponding
to Equation 4. Multiple tests were completed to verify that all functions and equations
worked properly when assembled together (see Appendix 2). To avoid errors and
minimize the number of parameters, we kept our model as simple as possible while

maintaining ecological accuracy (McCallum, 1999).
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EXTRACTION OF PARAMETER VALUES

We extracted the parameter values (Table 1) from the literature (see Appendix 1 for the
justification of parameter values and references). We used the same parameter values in
presence and absence of geese, except that we used a larger carrying capacity for the arctic
fox population (ka) in presence of geese. This is based on the following assumption that
arctic foxes can experience density dependence through, for instance, intraspecific
competition by interference (e.g. territoriality) or by exploitation (e.g. number of dens),
but that the intensity of this density dependence can be reduced in presence of a predictable
and abundant food source (e.g. less territoriality (Eide, Jepsen, & Prestrud, 2004) and

cohabitation of more than one breeding female in a den (Carmichael et al., 2007)).

OBJECTIVE 1: PREDATION RATE ON SANDPIPER EGGS WITH AND WITHOUT
GEESE

To obtain the predation rate on sandpiper eggs, we averaged the total number of sandpiper
eggs predated by arctic foxes divided by the total number of sandpiper eggs produced per
year and per km? (Equation 5).

A astingS
“ 14+a4hangS

nSS Eqn 5.

We chose this measure of predation rate because it is the common method to report
predation rate of shorebird eggs in scientific reports. Then, we tested the first prediction
that predation rate on sandpiper eggs would be higher in the presence of a goose colony.
We calculated a mean predation rate with and without goose by averaging the predation
rates generated over 200 years while removing a burn-in of 50 years for both systems of
equations. To test the second prediction that the difference in predation rate in the presence
and absence of a goose colony should be reduced during years of low lemming abundance,
we calculated mean predation rates for peak (501 lemmings/km?) and crash (1
lemming/km?) years, respectively, using the outputs from both systems of equations (with

and without goose colony).
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OBJECTIVE 2: SENSITIVITY ANALYSIS ON PARAMETER VALUES
A. Most influential parameters

To determine the sensitivity of the predation rate to uncertainty in parameter values, we
used a manual test based on the Morris screening method defined by equation 6 (Weber,
Theers, Surmann, & Weihs, 2018).

d:(z) = flz+Ae) — f(x) - F Eqn 6.

Ae;
In equation 6, di(x) corresponds to the sensitivity of the predation rate on sandpiper eggs.
The numerator corresponds to the difference between predation rates on sandpiper eggs
obtained with a first parameter value, x, and with a second parameter value, x+4ei. The
denominator corresponds to the difference between the two parameter values, Adej. We
used equation 6 to estimate sensitivity for every parameter in both systems of equations,
using the lower and upper values of the biologically plausible range (Table 1). We ranked
the parameters from the most to the least influential according to their estimated sensitivity
averaged over 200 years while removing a burn-in of 50 years for both systems of

equations.

B. Sensitivity of model outputs to variations in the most influential parameters

We determined how our main model outcome (mean predation rates on sandpiper eggs)
varied along the range of biologically plausible values for the most influential parameters
identified in the previous step. We repeated the process for both systems of equations,
using the same approach as the one described in the section “Mathematical model”. This
allowed us to compare mean predation rates on sandpiper eggs with and without a goose

colony along the plausible range of values of the most influential parameters.
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RESULTS

OBJECTIVE 1: PREDATION RATE ON SANDPIPER EGGS WITH AND WITHOUT
GEESE

Using the initial parameter values, adding a supplementary prey, geese, led to an increase
in the mean predation rates on sandpiper eggs from 20.5% to 30.7% (Fig.1). The mean
predation rate obtained with both systems of equations was independent of the number of
lemmings (Fig. 1). On average, 25.6% of all eggs produced by sandpipers were predated

by arctic foxes every year.

When exploring model outputs in more details, we observed that when using initial
parameter values (Table 1), the presence of the goose colony led to an increase in both the

total number of prey consumed by arctic foxes and the arctic fox density (Table 2).

OBJECTIVE 2: SENSITIVITY ANALYSIS ON PARAMETER VALUES
A. Most influential parameters

We ranked the parameters from the most to the least influential based on their mean
sensitivity estimated over 200 years while removing a burn-in of 50 years for both systems
of equations (Table 3). We show that ha (handling time of prey — arctic fox) and ea
(conversion efficiency — arctic fox) can be considered as the most influential parameters;
their estimated sensitivity is at least 10 times larger than all other parameters. These two
parameters are both associated with the differential equation of the shared predator, the

arctic fox.

Mean predation rate of sandpiper eggs varies from 0 to 20% and from 0 to 36% per year
in absence and presence of geese, respectively, along the range of biologically plausible
values for these two most influential parameters (Fig. 2 A, B). Predation rates of sandpiper
eggs is directly linked to the abundances of arctic fox and sandpiper populations (see

Appendix 5 for species abundances along the range of parameter values).
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DISCUSSION

We modelled the effect of the presence of a goose colony on the predation rate of
semipalmated sandpiper eggs, a species of conservation concern in North America, while
considering a third cyclic prey, the lemming. Our work was motivated by recent research
showing that the increase in goose colonies in the Arctic represents a likely hypothesis to
contribute explaining declines in many arctic-nesting shorebird species in North America
(Andres et al., 2012b; Flemming, Calvert, Nol, & Smith, 2016; Lamarre, Legagneux,
Gauthier, Reed, & Béty, 2017; McKinnon, Berteaux, & Béty, 2014). As predicted, our
model first showed that the predation rate on sandpiper eggs was larger in presence than
absence of a goose colony when using the initial parameter values, which represent the
best available information from field studies. In contrast with our second prediction, our
model also showed that this difference remained similar during peak or crash years of the
lemming cycle. The sensitivity analysis showed that the two most influential parameters
were both included in the arctic fox equation. The mean predation rate on semipalmated
sandpiper eggs predicted by our model falls within the range of values observed
throughout its breeding range (average of 37.5%, ranging between 5 and 70 %: Weiser et
al., 2018a; Weiser et al., 2018b). The main contributions of this study fall into two
categories: (i) support for the apparent competition hypothesis, and (ii) the challenges and
alternatives for modelling conservation issues involving migratory preys in remote and

low productive ecosystems.

(i) SUPPORT FOR THE APPARENT COMPETITION HYPOTHESIS

We predicted higher predation rates on sandpiper nests in presence than absence of geese
based on site-specific evidence showing that indices of predator abundance and predation
rates on artificial nests increases with proximity to a goose colony (Flemming et al.,
2019a; Lamarre, Legagneux, Gauthier, Reed, & Béty, 2017; Mckinnon, Berteaux,
Gauthier, & Béty, 2013). Using a modified version of a classical predator-prey model
parameterized with the best available information from field studies, our model did
provide quantitative predictions that align with the apparent competition hypothesis by

showing higher predator density and predation rates in presence of geese. The higher
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predation rates on SESA nests observed in presence than absence of a goose colony
(10.2% difference) falls within the range of differences observed in field studies (7.6-
83.0%). These studies compared predation rates on artificial nests mimicking shorebird
nests at increasing distances from a goose colony (up to 10, 20 or 30 km respectively;
Flemming et al., 2019a; Lamarre, Legagneux, Gauthier, Reed, & Béty, 2017; Mckinnon
etal., 2013).

Yet, we found no evidences of a predicted decrease in the strength of apparent
competition (i.e. difference in egg predation rates in presence than absence of geese) when
lemmings are scarcer. This would have resulted from a stronger increase in the predation
rate of SESA eggs in absence than presence of geese during crash years of the lemming
cycle. We first based this prediction on the numerous field evidences of positive impacts
of lemming abundance on nest predation rates, either on natural or artificial nests, that
support apparent mutualism between lemmings and arctic-nesting birds (Canadian Arctic:
Béty, Gauthier, Giroux, & Korpimaéki, 2001; Béty, Gauthier, Korpimaki, & Giroux, 2002;
Gauthier, Béty, Giroux, & Rochefort, 2004; Lamarre, Legagneux, Gauthier, Reed, & Béty,
2017; McKinnon, Berteaux, & Béty, 2014; Morrissette, Béty, Gauthier, Reed, & Lefebvre,
2010; Siberia: Nolet et al., 2013; Summers, 1986; Underhill et al., 1993; Scandinavia:
Ims, Henden, Thingnes, & Killengreen, 2013). We then anticipated that the increase in
egg predation rate driven by low abundances of lemmings should be more pronounced in
absence than presence of goose because sandpipers’ eggs would be the only other prey
type available for arctic foxes. The similarity in egg predation rates during years of crash
and peak lemming abundance might be explained by the fact that our model is not a
spatially explicit one. Ongoing studies suggest that apparent mutualism between
lemmings and arctic-nesting birds might arise from a decrease in the distance traveled by
arctic foxes to fill their energetic needs with lemming abundance (Lai, Béty, & Berteaux,
2017). At high lemming abundance, a decrease in the distance travelled by foxes would
also decrease the likelihood of encountering shorebird nests (Mckinnon et al. 2013;
Mckinnon et al. 2014). Overall, the support for the apparent mutualism hypothesis

involving lemmings and shorebird nests is not as strong as for other species.



25

Our study provided additional evidence towards apparent competition between geese and
shorebirds, and about the need for more research on the role of lemmings in modulating
this interaction. The strength of this evidence needs to be considered in light of the
uncertainty in parameter values. We parameterized our model using initial parameter
values that represent the best information currently available from field studies, but there
Is variation around these values. We acknowledged such variations by conducting
sensitivity analyses. These analyses showed that apparent competition is observed within
given intervals of the biologically plausible values of the two most influential parameters
(handling time of preys by arctic fox and the conversion efficiency - arctic fox). The
combination of the numerous field evidences and the theoretical support that our study
offers contributes to strengthen the apparent competition hypothesis between geese and
shorebirds. Nevertheless, our model could benefit from the improvements suggested in

the next section of the discussion.

(i) CHALLENGES AND ALTERNATIVES FOR MODELLING CONSERVATION
ISSUES INVOLVING MIGRATORY PREY IN REMOTE AND LOW PRODUCTIVE
ECOSYSTEMS

Identifying mechanisms underlying conservation issues can represent a challenge for
many species, communities, and ecosystems (Buckley, 2015; Gilman, Urban, Tewksbury,
Gilchrist, & Holt, 2010). The decline in arctic-nesting shorebirds is one of the
conservation issues for which there are multiple hypotheses currently evaluated,
hypotheses for which evidence is sometimes scarce or lacking (Canadian Wildlife Service
et al., 2000). Mathematical models can represent key tools to better understand
mechanisms underlying conservation issues for which we lack data. As in our study, they
can be used to identify whether predicted impacts of anthropogenic activities can be
reproduced using a mathematical model corresponding to an ecological hypothesis. We
identified the three following challenges associated with modelling this conservation
issue. First, modelling the population dynamics of migrating species, who spend a large
portion of their life cycle in other ecosystems than that of their breeding range, requires a

certain level of decisions to keep the models as simple as possible. Simpler models have
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less parameters and thus, less cumulative uncertainty (McCallum, 1999). Second,
estimating parameter values for species inhabiting remote environments such as the Arctic
can be hampered by the lack of certain types of data due to the high financial and logistical
costs associated with arctic research. Third, the low density of predator species living in
low productive ecosystems, both predicted (Oksanen, Fretwell, Arruda, & Niemela, 1981;
Oksanen & Oksanen, 2000) and observed in the case of the arctic foxes (Berteaux et al.,
2017; Samelius, Alisauskas, & Lariviére, 2011), can limit the collection of the required
data to model their population dynamics. To overcome these challenges, we identified
below the field and modelling priorities that are likely to keep improving our
understanding of the importance of trophic interactions in explaining the decline in arctic-

nesting shorebirds.

A- Field priorities

Our sensitivity analyses showed that the most influential parameters were the handling
time of preys by arctic fox (ha) and the conversion efficiency - arctic fox (ea). Both
parameter values are difficult to estimate because they require demographic and
behavioural data that are not routinely collected through the programs devoted to the
monitoring of arctic fox populations (Berteaux et al., 2017). Obtaining better estimates of
handling time for arctic foxes would require behavioral observations recording the type
and number of preys eaten per unit of time (but see Béty, Gauthier, Korpimaki, & Giroux,
2002; Careau et al., 2008; Careau, Giroux, & Berteaux, 2007; Lecomte, Careau, Gauthier,
& Giroux, 2008), as well as the allocation of time towards each activity
(hunting/sleeping/eating) of arctic foxes. For conversion efficiency, this would require
analysing currently available data to estimate statistically how the number of arctic foxes
produced each year in a given area (using litter size and the number of breeding dens)
varies with estimates of the number of prey acquired by foxes per year. Given the large
source of uncertainties that will likely remain, targeting the modelling priorities addressed

below might be more fruitful over the short term.
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B- Modelling priority

We identified that one of the key modelling priority would be to proceed to a formal
optimization of parameters (McCallum, 1999) using predation rates of sandpiper eggs
observed in presence and absence of geese through more than one complete lemming
cycle. According to our knowledge, these data are not currently available and are not
currently collected at enough sites in presence and absence of geese. An alternative would
be to conduct such optimization using artificial nest data that are currently collected at
multiple sites in presence and absence of geese. The next steps to improve the model,
including this optimization process, will contribute to improve the predictive ability of
this model to address further applied questions. Prior to conducting such step, our model
can already be used as a key tool that can be further developed to simulate, for instance,
exposition to new conditions (e.g. climate change) or be applied to the other arctic-nesting

shorebird species that also experienced important declines in the last decades.
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CONCLUSION

By extracting data for parameters from sites all around the Arctic, our mathematical model
has allowed us to generate conclusions applicable on a large spatial and temporal scale.
Our results show a 10% increase in the mean predation rate of semipalmated sandpiper
eggs in presence of a goose colony. This reduction in the nest success of shorebirds could
in the long-term have repercussion on their population dynamic. Especially considering
that, because of human-related perturbations on stop-over sites, adult shorebirds are in
worse physical condition and are more likely to abandon their brood before hatching
(Bustnes, Erikstad & Bjgrn, 2002; Weiser et al., 2018a). The addition of higher nest
predation rates and nest abandonment could have dramatic effect on the recruitment rate
of shorebirds and their overall populations. We looked specifically at the interaction
between geese and semipalmated sandpiper through arctic fox predation, but our model
could easily be adapted to other shorebirds species suspected of apparent competition with
geese. This perspective is even more useful since most arctic-nesting shorebirds species
are showing signs of decline (Andres et al., 2012a; Andres et al., 2012b). By looking at
the bigger picture, our model could have underestimated additional local effects of goose
populations on shorebirds. Grazing by geese has been found to increase predation risk by
increasing the visibility of nesting birds and consequently, their risk of being found and
predated (Flemming, Nol, Kennedy, & Smith, 2019b). Combined with higher predator
densities caused by apparent competition, this has the potential to create a negative
synergic effect for arctic-nesting shorebirds (Flemming, Nol, Kennedy, & Smith, 2019b).
This highlights the urgency to involve geese in the action plans to protect and conserve
declining arctic-nesting shorebirds. The concrete impact of our study for conservation
management of arctic-nesting shorebirds lays in our contribution to 1) the apparent
competition hypothesis, and 2) our recommendations to address the challenges and
alternatives for modelling conservation issues involving migratory prey in remote and low

productive ecosystems.
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Table 1. Name, symbol, initial values of parameters included in the mathematical model

(objective 1), the range of values used in the sensitivity analyses (objective 2), and units.

Parameter name Symbol Initial values Range of values Units

Initial abundance - sandpiper S 25 15-40 km2
Natality rate - sandpiper Ns 1.76 1.57-1.83 NA

Death rate - sandpiper ds 0.27 0.01-0.7 NA
Carrying capacity - sandpiper Ks 66 56-76 km2
Initial abundance - geese G 1000 40-2000 km2
Natality rate - geese NG 1.51 0.35-2.45 NA

Death rate - geese de 0.18 0.02-0.45 NA
Carrying capacity - geese ke 1500 300-2500 km2
Initial abundance - arctic fox A 0.04 0.01-0.12 km
Conversion efficiency - arctic fox e 0.002 0.0001-0.1 NA
Attack rate - arctic fox aa 2.7 0.05-8.0 hours/prey
Handling time of prey - arctic fox ha 0.8 0.1-2.5 hours/prey
Carrying capacity - arctic fox (with geese) Ka 0.088 0.04-0.13 km2
Carrying capacity — arctic fox (without geese) Ka 0.070 0.04-0.13 km2

Total time available to hunt - arctic fox tt 420 300-1000 hours/year
Death rate - arctic fox da 0.53 0.19-0.74 NA
Maximal abundance - lemming m 500 km2
Minimal abundance - lemming z 1 km2
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Table 2. Total number of prey consumed by arctic foxes per year per 100 km? and mean

arctic fox densities (individuals/100 km?) in absence and presence of geese (averaged over

200 simulated years while removing a 50 years burn in).

Total number of prey consumed by

Arctic fox densities

arctic foxes per year per 100 km? per 100 km?
In absence of geese 1814 3.46
In presence of geese 2287 4.36




Table 3. Model parameters ranked by the sensitivity of the mean predation rate of sandpiper eggs

to variations in parameter values with and without geese. The two most influential parameters are shown in bold.

Parameter name Symbol With geese Without geese

Handling time of prey — arctic fox ha 134 10.0
Conversion efficiency — arctic fox en 6.8 4.2
Carrying capacity — arctic fox Ka 4.6 e-01 4.5e-01
Natality rate — sandpiper Ns 3.2e-01 3.2e-01
Death rate — arctic fox da 6.0e-02 5.9e-02
Death rate — sandpiper ds 3.7e-02 3.6e-02
Attack rate — arctic fox aa 2.4e-02 2.5e-02
Total time available to hunt per year — arctic fox tt 1.6e-03 1.6e-03
Carrying capacity — sandpiper ks 5.2e-04 5.1e-04
Natality rate — geese NG 1.5e-04

Death rate — geese de 2.8e-05

Carrying capacity — geese K 1.6e-07

31
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Fig. 1. Mean predation rate of sandpiper eggs in presence (blue bars) and absence (yellow

bars) of geese, as well as during crash and peak phases of the lemming cycle.
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Fig. 2. Influence of the values of the two most influential parameters (A: Handling time of prey — Arctic fox (ha); B: Conversion
efficiency — Arctic fox (ea)) on the mean predation rate of sandpiper eggs (%), in absence (yellow) and presence (black) of
goose (all outputs are obtained by averaging the results over 200 years while removing a 50 years burn in). Dotted vertical lines
represent initial values for A: Handling time of prey — Arctic fox (ha = 0.8) and for B: Conversion efficiency — Arctic fox (ea =
0.002).
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DISCUSSION GENERALE

Contributions et limites de [’étude

Ce projet a permis de mettre en évidence que les activités anthropiques peuvent
avoir des repercussions sur des écosystemes situés a des milliers de kilométre des dites
activités. Ce lien entre deux écosystémes distincts, ici 1’écosysteme tempérée et celui
arctique, est connu sous le nom de « connectivité entre écosystemes » (Jefferies et al.,
2004; Polis et al., 1997). Les changements globaux peuvent ainsi étre transférés et affecter
les relations prédateurs-proies d’un écosystéme connecté (Jefferies et al., 2006; Polis et
al., 1997). De tels effets peuvent avoir lieu par 1’ajout, le remplacement ou le déclin
d’espéces dans le nouvel écosystéme (Bishop et al., 2010; Epanchin et al., 2010; Pope et
al., 2009; Wardle et al., 2009). Nous nous sommes donc penchés sur le scénario de 1’ajout
d’une proie surabondante causée par les activités anthropiques au sein des milieux
tempérés sur les relations prédateurs-proies en Arctique. C’est-a-dire, 1’impact de la
présence de 1’oie des neiges sur le taux de prédation des nids de bécasseau semipalmé via
un prédateur commun, le renard arctique tout en prenant en compte des cycles de
lemmings. Pour investiguer cette problématique, ce projet s’est basé sur les hypothéses de
compétition/mutualisme apparent et des subsides. L’approche de modélisation qui a été
développée via ce projet est, a ma connaissance, une des premiéres a modéliser les
relations indirectes entre les stades immatures de deux proies alternatives partageant un
prédateur commun qui bénéficie de subsides allochtones en incluant une troisieme proie
cyclique. A I’aide d’équations différentielles et de paramétres biologiques tirés d’études
empiriques, nous avons trouvé que la présence de 1’oie des neiges avait une influence sur
le taux moyen de prédation des nids de bécasseaux semipalmé. De plus, la réalisation
d’analyses de sensibilité a illustré que le taux moyen de prédation était trés sensible aux
valeurs des parameétres les plus influents qui étaient tous inclus dans 1’équation

différentielle du renard arctique.

Le développement de ce modéle représente une premiere étape essentielle qui nous a
permis de déterminer notre capacité a prédire I’impact de la présence grandissante des

populations d’oie des neiges sur le succes de reproduction d’une espeéce en déclin, le
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bécasseau semipalmé. De surcroit, notre modéle a permis de mettre en lumiére les
informations critiques ayant le plus d’influence sur les résultats du mode¢le.
Principalement, notre étude a permis de montrer qu’il est crucial de mettre davantage
d’effort sur le terrain pour récolter des données de qualité sur le comportement du renard
arctique, le principal prédateur. Le degré d’impact des oies des neiges sur les bécasseaux
semipalmés est fonction des réponses fonctionnelle et numérique du renard et les
mécanismes comportementaux sous-jacents a ces réponses sont encore trop peu connus,

méritant ainsi plus d’effort de recherche.

Ce projet se veut également une étude supplémentaire relative aux relations prédateurs-
proies dans le contexte de pressions anthropiques globales. Bien que ces pressions
anthropiques s’observent a une échelle globale, la gestion des leurs impacts est possible a
des échelles locales et régionales. Des plans de gestion relatifs aux changements dans
I’utilisation du territoire ou le controle de certaines espéces clés dans un écosysteme
peuvent étre des actions locales importantes si elles sont bien coordonnées (Urrutia-
Cordero et al., 2016). Pour que les actions mises en place soient optimales, il faut prendre
en compte la complexité reliée, notamment, a I’inclusion des especes en déclin au sein de
réseaux trophiques (Matthiopoulos et al., 2008; Smout et al., 2010). Mon projet contribue
a fournir des éléments clés pour orienter les actions locales et globales pour la
conservation d’une espéce de limicoles en déclin. La comprehension des causes du déclin
des espéces de limicoles est d’autant plus importante que certains auteurs (Piersma &
Lindstrom, 2004) ont suggéré d’utiliser les limicoles comme sentinelles intégratives des
changements globaux en raison de leur utilisation de multiples régions éloignées. Les
limicoles peuvent nous informer sur I’étendue des changements climatiques et les

multiples pressions cumulatives sur les especes en Amérique.

Ces pressions cumulatives complexifient I’identification des mécanismes impliqués. C’est
pourquoi I’utilisation de modéles mathématiques peut étre une solution intéressante.
L’alliance des mathématiques a 1’écologie nous a permis de developper un modele qui
pourrait s’appliquer a plus d’une espéce de limicoles. En effet, notre modele a été construit
pour le bécasseau semipalmé, mais il pourrait étre adapté a n’importe quelle espece de

limicoles nichant en Arctique et étant en contact avec 1’oie des neiges et le renard arctique.
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Il faudrait simplement extraire de la littérature les valeurs de paramétres du taux de survie
adulte et juvénile ainsi que la capacité de support et la densité relative de 1’espéce de
limicole étudiée. Cette perspective est d’autant plus utile que, comme mentionné

précédemment, la majorité des especes de limicoles en Amérique sont en déclin.

Limites de [’étude

Les modeles mathématiques sont un outil puissant, mais qui sont toujours une
simplification de la réalité. Nous avons utilisé un type de modéle mathématique classique
en écologie, soit des équations différentielles décrivant les relations prédateurs-proies, que
nous avons paramétrisé avec des données empiriques. Ce type de modéle, nommé « par
paires », se base sur une interaction majoritairement linéaire et additive des effets des
parametres entre especes. Cette approche a été critiqué dans 1’étude de certaines
interactions biologiques, notamment pour les interactions microbiennes (Momeni et al.
2017). Toutefois, Momeni et al. (2016) ont montré que 1’utilisation d’un modele par paires
dans le cas d’une interaction indirecte tel qu’une compétition apparente est justifiée. Dans
le cadre de notre étude, le fait que la majorité des effets de nos parameétres soient additifs
et linéaires pourrait avoir simplifier la complexité des interactions entre les espéces, sans

affecter la véracité de ces interactions (Momeni et al. 2016).

Dans cette étude, nous n’avons donc pas pris en compte la saisonnalité, la température,
les autres espéces présentes qui ne sont pas incluses dans le modele, la stochasticité
environnementale, la dimension spatiale ainsi que la préférence pour certaines proies. Ces
différents éléments représentent un ensemble de pistes de recherches a prioriser pour la
suite de mes travaux de maitrise. Je discute ci-bas d'autres structures de modéles
mathématiques qui pourraient étre utilisées pour évaluer lI'impact de I'oie des neiges sur

les oiseaux de rivage.

Pour répondre a notre question de recherche, nous avons simplifié¢ le systéme a 1’étude en
limitant, entre autres, le nombre d’espéces inclut dans le modele a celles étant les plus
importantes. Notamment, le renard arctique est le principal prédateur d’ceufs d’oies, de
lemmings et d’ceufs de limicoles (Béty et al., 2001; Giroux et al., 2012; McKinnon &
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Béty, 2009). Toutefois, certains prédateurs aviaires tels que les corbeaux, les labbes et les
goélands peuvent consommer une ou 1’ensemble des proies de notre systéme d’étude,
augmentant ainsi le taux de prédation sur les nids de bécasseaux semipalmés que nous
avons obtenus (Béty et al., 2001; Béty et al., 2002; Smith et al., 2012). Le renard arctique
étant le principal prédateur, nous estimons que 1’exclusion des autres prédateurs n’aurait

pas d’impact important sur les résultats de notre étude.

L'utilisation d'un modele avec réponse fonctionnelle multi-espéces (MSFR) (Abrams et
Matsuda, 1996) peut parfois aider & mieux comprendre une dynamique de populations.
Cependant, ces types d'équations nécessitent plus de parameétres pour les estimations et

peuvent parfois ajouter plus d'incertitude que de précision aux résultats produits.

L’utilisation de modéles spatialement explicites aurait permis de spécifier une
hétérogénéité spatiale dans la distribution des proies, notamment de 1’oie des neiges qui
niche de facon coloniale. Ce type de modele aurait également pu inclure une fonction de
dispersion du prédateur dépendante des variations spatiales dans la densité de proies (taux
de dispersion qui diminuent avec la densité de proies), induisant ainsi une réponse
numérique d’aggrégation (e.g. Cantrell & Cosner, 1996). Ceci représente une excellente

piste de recherche future.

Comme mentionné en introduction générale, lorsque les lemmings sont rares, les renards
arctiques se nourrissent en plus grande proportion de proies alternatives comme les oies
ou les ceufs d'oiseaux de rivage (Mckinnon et al., 2014). Les mécanismes
comportementaux générant ces différences dans 1I’approvisionnement ne sont pas encore
bien compris, mais des progrés importants sont en cours de réalisation via les travaux de
doctorat d’une collegue de ’'UQAR (Andréanne Beardsell, supervision : Joél Béty et
Dominique Gravel). A ma connaissance, les évidences présentement disponibles ne
seraient pas suffisantes pour déterminer si ces modifications dans le régime alimentaire
sont le résultat des mécanismes potentiels identifiés ci-bas: 1- Augmentation de la
préférence pour les autres proies que le lemming a faible densité de lemmings (« prey
switching » Murdoch 1969); 2- Réduction des déplacements en fonction de 1’abondance
de lemmings qui induirait une diminution dans la probabilité de rencontrer les autres

proies en raison de I’hétérogénéité spatiale dans la distribution des proies; 3- Utilisation
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des différentes proies proportionnellement a leur abondance (comme modélisée dans le
présent projet). 1l est également possible que les mécanismes expliquant la composition
du régime alimentaire ne soient pas les mémes entre des sites caractérisés par différentes
variables écologiques ou environnementales. Compte tenu de I’incertitude associée aux
mécanismes comportementaux sous-jacents aux variations dans le régime alimentaire, de
prochaines études pourraient modéliser I’impact de ces différents mécanismes sur les taux
de prédation de limicoles. Ceci pourrait inclure d’ajouter le concept de préférence pour
les lemmings (e.g. Tansky 1978) et/ou de spécifier des formes de réponse fonctionnelle
différentes pour les différentes proies (e.g. type Il pour les lemmings et type Il pour les

oiseaux migrateurs).

De plus, nous n'avons pas modélisé la dynamique des lemmings en utilisant une équation
différentielle dans le systeme d'équations. En effet, la modélisation de la dynamique
cyclique des lemmings via des équations différentielles et des parametres dérivés
empiriquement de notre systéeme d'étude représente une étude séparée en soi. Plusieurs
projets de recherche se penchent présentement sur cette seule question. Dans le futur, il
serait intéressant d’ajouter ces informations précieuses a notre mod¢le, ce qui, sans aucun
doute, ajouterait de la précision a notre compréhension de la dynamique prédateur-proies

a 1’étude.

Malgré leurs limitations, ces modeles sont des outils de prédiction puissants qui nous
permettent d’obtenir des informations sur un systéme d’étude lorsque les approches
d’analyses de données empiriques ne sont pas possibles. Dans le cas de notre systéme
d’étude, trop peu de données sont présentement disponibles a une échelle multisite pour
étre en mesure d’extraire des indices fiables sur la présence ou l’absence d’une
compétition apparente entre 1’oie des neiges et le bécasseau semipalmé tout en prenant en
compte 1’impact des cycles de lemmings. Pour cette méme raison, nous n’avons pas été
en mesure d’optimiser notre modele a la suite de la paramétrisation. Dans les prochaines
années, il serait intéressant d’utiliser les donnees empiriques récoltées sur les taux de
prédation sur les nids de limicoles en présence et absence d’oies pour pouvoir optimiser
notre modele. Un tel outil sera crucial pour la conservation et la gestion des espéces de

limicoles en péril au Canada.
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Un aspect qui serait également tres pertinent a ajouter a de futurs modéles relatifs a notre
systéeme d’étude est la composante spatiale, notamment 1’arrangement spatial des proies
et des prédateurs dans 1’environnement. Reiter & Andersen, (2011) ont trouvé que la
distribution spatiale des prédateurs était le facteur le plus important pour expliquer le
succes ou 1’échec de nidification de la Bernache du Canada a Churchill, Manitoba. Ce
facteur étant plus important que 1’abondance relative de la proie préférentielle, le
lemming, a I’intérieur de leur écosystéme. L’arrangement spatial est aussi important au
niveau théorique. Selon certaines théories, les proies alternatives n’augmenteraient pas
souvent la reproduction des prédateurs (réponse numérique), mais plutdt leur distribution
géographique (agrégation) (Holt & Kotler, 1987; Schmitt, 1987). Cette réponse agrégative
des prédateurs serait amplifiée lorsque 1’abondance des proies principales diminuerait.
Dans un systeme ou il y aurait plus de deux espéces de proies, le risque de prédation sur
une premiére proie alternative serait influencé par la distribution spatiale d’une deuxiéme
proie alternative (Holt & Kotler, 1987). De plus, lorsqu’une des proies alternatives est une
proie accidentelle (définie comme ne faisant pas I'objet d'une recherche dirigée par un
prédateur; Cornell, 1976), cet effet serait encore plus prononcé car I'abondance et la
répartition de la proie accidentelle ne devraient pas avoir d’effet sur le comportement
alimentaire des prédateurs. Dans les systemes ou les proies alternatives sont réparties de
maniere hétérogene dans I'environnement, telle que le regroupement en colonie de certains
oiseaux nicheurs, une agrégation spatiale des prédateurs devrait émerger dans cette méme
zone. Les espéces de notre systeme d’étude correspondent a I’ensemble des situations
mentionnés ci-haut, soit une proie principale dont I’abondance varie fréquemment
(lemming; espece cyclique), une proie alternative coloniale (oie des neiges) et une proie
accidentelle (bécasseau semipalmé). En effet, sur I’ile de Bylot, les limicoles sont
considérés comme des proies accidentelles pour le renard arctique (Mckinnon et al.,
2013). La combinaison de 1’ensemble de ces critéres suggere une forte importance de
I’effet spatial modulant les interactions indirectes entre 1’oie des neiges et le bécasseau

semipalmé.

De plus, I’hétérogénéité de 1’habitat selon la productivité ou la diversité des especes
végétales et animales pourrait étre un aspect important jouant sur le risque de prédation

(Lecomte et al., 2008). Dans les parcelles ou le type de proie préféré est en plus grande
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abondance, le taux de prédation des proies situées a I’extérieur de ces parcelles peut étre
réduit (Holt & Lawton, 1994). Cette situation peut créer un effet de mutualisme apparent
a court terme entre les proies sans que les abondances relatives des différentes especes
soient modifiées. Pour garder le modele le plus général possible, nous avons choisi de ne
pas intégrer I’ensemble de ces facteurs. Toutefois, notre modele aurait pu inclure de
I’hétérogénéité spatiale dans la distribution des proies, correspondant a la variabilité
spatiale relié a la présence de colonies d’oies et de la diversité d’habitats humides et secs
menant a une distribution des espéces de proies non aléatoire. Le bécasseau semipalmé
étant une espéce de limicoles qui utilise des habitats majoritairement humides comportant
un couvert plus ou moins important de graminoides lors de la nidification. Assis sur son
nid parmi les graminoides, 1’adulte devient plus ou moins camouflé des prédateurs selon
le type de couvert vertical et latéral offert par les graminoides. Cette caractéristique de
I’habitat est donc de grande importance pour minimiser le risque de prédation des nids de

cette espéce cryptique.

Perspectives futures

En tant que perspectives futures, I’objectif serait de continuer 1I’étude des impacts
des perturbations humaines (telles que par I’entremise des subsides d’origine anthropique)
sur les interactions trophiques notamment dans une des régions les plus sensibles aux
changements climatiques, I’ Arctique. En effet, les changements climatiques affecteront
plus rapidement I’écosystéeme arctique que les autres régions du monde (Symon et al.,
2005). La température moyenne dans I'Arctique devrait augmenter de 4-7 °C au cours des
100 prochaines années (Symon et al., 2005). Les impacts des changements climatiques en
Arctique se font déja ressentir dans certaines régions. L’amplitude et la périodicité des
cycles de population de lemmings sont en diminution a certains sites arctiques (Gilg et al.,
2009; Kausrud et al., 2008), ce qui laisse entrevoir la diminution plus ou moins importante
des populations de cette proie clé dans le réseau trophique. La disparition observee ou
éventuelle des cycles de lemmings pourrait constituer une menace supplémentaire pour
les oiseaux de rivage dans I'Arctique. En accord avec I’hypothése de compétition

apparente, la diminution d’une proie importante pourrait avoir des effets compensatoires
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a court terme sur les autres proies présentes et ainsi se traduire en une pression de
prédation supérieure sur celles-ci. L’augmentation de 1I’échec de nidification en raison de
la prédation pourrait se cumuler a d’autres effets négatifs possibles causés par les
changements climatiques et les perturbations humaines. Ces impacts, tels que la
modification de la qualité et de la quantité des haltes migratoires et de la fréquence et de
I’intensité d’événements météorologiques extrémes, sont ressenti majoritairement durant
la migration menant a des individus en moins bonne condition physique. Cette dégradation
des conditions physiques des adultes pourrait entrainer une augmentation de la mortalité,
d'ou une baisse du taux de survie des adultes. Des impacts pourraient également étre
observés sur le succes de nidification et le taux de survie des oisillons. Un adulte arrivant
sur des sites de nid avec une mauvaise condition physique serait plus susceptible
d'abandonner la couvée avant I'éclosion des poussins (Bustnes et al., 2002; Weiser et al.,
2018). Ainsi, le succés de nidification pourrait décliner dans les années a venir, en
particulier si cela est associé a une augmentation du nombre de prédateurs sur leurs sites
de nidification en raison de la présence croissante d'oies des neiges. Il est donc essentiel
de continuer a suivre et étudier ces relations prédateurs-proies qui sont constamment en

changement.

Dans le cadre de notre étude, nous avons investigué I’impact de la présence des oies des
neiges sur la prédation des nids de limicoles via un seul mécanisme, la compétition
apparente. Toutefois, comme mentionné dans I’introduction générale, les oies peuvent
également affecter les limicoles via la modification des habitats de nidification et la
disponibilité des proies. Par leur broutement, les oies peuvent modifier 1’habitat de
nidification utilisé conjointement par les limicoles (Flemming et al., 2019; Jefferies &
Rockwell, 2002). Cet aspect est d’autant plus important pour les espéces de limicoles
comme le bécasseau semipalmé qui utilise les hautes herbes de type graminées pour
camoufler leur nid des prédateurs (Flemming et al., 2016; Flemming et al., 2019; Lamarre
etal., 2017). Le broutement par les oies crée un habitat aux graminoides plus courts et au
substrat plus exposé (Abraham et al., 2005; Cargill & Jefferies, 1984; Jefferies et al.,
2006). Flemming et al., (2019) ont observé que les densités de limicoles qui utilisent la

végétation pour dissimuler leurs nids aux prédateurs (Cunningham et al., 2016; Smith et
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al., 2007) étaient environ 20 et 15 fois plus grandes dans la zone d’abondance faible et
modérée d’oies, respectivement. La modification de I'habitat induite par les oies
semblerait limiter la disponibilité d'habitat pour les oiseaux de rivage, ce qui se traduirait
par une densité de nidification plus faible et par la nidification d'individus dans un habitat
non privilégié, ce qui les rend potentiellement plus vulnérables a la prédation. Les résultats
de Flemming et al., (2019) indiquent que les oies en reproduction peuvent modifier leur
habitat bien au-dela des limites de la colonie. De plus, les petites oies des neiges et les
oies de Ross non nicheuses peuvent avoir un impact sur I'habitat n'importe ou dans leur
aire de répartition. Cette derniere couvre environ 26% de I'Arctique en Amérique du Nord
et comprend de grandes fractions des terres humides de I'Arctique ou une majorité
d'oiseaux de rivage se reproduisent (Flemming et al., 2016). De plus, les habitats fortement
altérés par l'oie hébergent une diversité réduite et une abondance de certains groupes
d'invertebrés (Milakovic & Jefferies, 2003). Les effets combinés des modifications de
I'nabitat disponible, de la disponibilité des proies et de la pression de prédation exercee
sur les especes sympatriques par des interactions indirectes avec les oies sont largement

ignorés.

Conclusion générale

Notre recherche montre I’importance de posséder des données de qualité sur des espéces
difficiles a suivre, telles que le renard arctique. Notre modéle mathématique est une
premiere étape nous permettant d’évaluer la sensibilité des parameétres de terrain a notre
capacité de prédire le taux de prédation et I’effet de la présence de I’oie des neiges sur une
espece d’oiseau de limicole en déclin. Alors que la population d’oies des neiges continue
de croitre de facon exponentielle, il est important de combiner des outils afin de mieux
comprendre I’impact de I’augmentation de la population d’oies des neiges dans 1’ Arctique.
Le modele développé au cours de ma thése ainsi que les résultats que nous avons pu en
extraire seront des outils indispensables pour la suite de I’étude de I’impact de I’oie des

neiges sur les limicoles, en particulier le bécasseau semipalmé.
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ANNEXE 1. METHODS USED FOR OBTENTION OF PARAMETERS VALUES
FROM LITERATURE AND FIELD REPORTS

1.0 Lesser snow goose

1.1. G: INITIAL ABUNDANCE - LESSER SNOW GOOSE

Calculated a mean density (birds/km?)
Mean = 1 000 birds/km? (Table 7, Kerbes et al. 2014)

1.2. Kg: CARRYING-CAPACITY - LESSER SNOW GOOSE

Calculated a mean maximum density (birds/km?)

Mean = 1 500 birds/km? (Figure 45, Kerbes et al. 2014)

For sensitivity analysis:

Minimum density recorded in Figure 45 (Kerbes et al. 2014) = 300 birds/km?

Maximum density recorded in Figure 45 (Kerbes et al. 2014) = 2500 birds/km?

1.3. dg: DEATH RATE - LESSER SNOW GOOSE

Adult death rate = 1 - adult survival rate

Juvenile death rate= 1 - juvenile survival rate

Death rate of lesser snow goose = (adult death rate + juvenile death rate) /2

0.06 (adult death rate, Cooke et al. 2000) + 0.30 (juvenile death rate, Francis et al. 1992)
/2=0.18

For sensitivity analysis:

Minimum = lowest value of death rate recorded for adult or juvenile = 0.02

Maximum = lowest value of death rate recorded for adult or juvenile = 0.45



1.4. ng: NATALITY RATE - LESSER SNOW GOOSE

mean clutch size * proportion of reproductive individuals * 0.5 (two adults share a
clutch)

4.30 (Clutch size, age 5-15, Rockwell et al. 1993) * 0.70 (Cooke et al. 2000) * 0.5 =
151

For sensitivity analysis
Minimum =1*0.70 * 0.5 =0.35

Maximum =7 *0.70*0.5=2.45

2.0 Semipalmated sandpiper

2.1. S INITIAL ABUNDANCE - SEMIPALMATED SANDPIPER

Mean nest densities (nests/km?) * 2 (two adults per nest)
12.5 (Lecomte & Giroux, 2016) * 2 = 25 birds/km?

2.2. ks: CARRYING-CAPACITY - SEMIPALMATED SANDPIPER

No clear evidence of a carrying-capacity for semipalmated sandpiper, we took the

maximum density found in literature
32.94 + 4.93 nests/km? (Andres et al., 2012) * 2 = 66 (56-76) birds/km?

For sensitivity analysis:
Minimum = 28 nests/km? * 2 = 56 birds/km? (Andres et al., 2012)

Maximum = 38 nests/km? * 2 = 76 birds/km? (Andres et al., 2012)

2.3. ds: DEATH RATE - SEMIPALMATED SANDPIPER

Adult death rate = 1 - adult survival rate

Juvenile death rate= 1 - juvenile survival rate
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Death rate of semipalmated sandpiper = (adult death rate + juvenile death rate) /2
0.18 (adult death rate, Weiser et al. 2018) + 0.35 (juvenile death rate, Weiser et al.
2018)/2 =0.27

For sensitivity analysis:

Minimum = lowest value of death rate recorded for adult or juvenile = 0.01 (Weiser et
al. 2018)

Maximum = lowest value of death rate recorded for adult or juvenile = 0.70 (Weiser et
al. 2018)

2.4. ns: NATALITY RATE - SEMIPALMATED SANDPIPER

mean clutch size * proportion of reproductive individuals * 0.5 (two adults share a
clutch)

3.86 (Weiser et al. 2016) * 0.9125 (Hitchcock & Gratto-Trevor, 1997) * 0.5 (2 adults per
clutch) = 1.76

For sensitivity analysis:
Minimum = 3.45*0.9125*0.5 = 1.57 (Weiser et al. 2016)

Maximum = 4*0.9125*0.5 = 1.83 (Weiser et al. 2016)

3.0 Arctic fox

3.1. R: INITIAL ABUNDANCE - ARCTIC FOX

(Number of dens available and functional on Bylot island * 2 (two adults per den) *

proportion breeders) /study area in km?
Mean = 0.04 (Royer-Boutin, 2015)

The average of all monitoring years at Bylot island was used as result
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3.2. ka: CARRYING-CAPACITY - ARCTIC FOX

If the maximum number of arctic fox on Bylot island is 67 then (67/502km?=0.13)

0.13 would be the maximum « minimum » number of arctic foxes per km? (Royer-
Boutin, 2015)

0.041 is the minimum « minimum » number of arctic foxes per km? (Royer-Boutin,
2015)

0.088 is the average « minimum » number of arctic foxes per km? (Royer-Boutin, 2015)

in presence of a snow goose colony

When hypothesized a 20% decrease in the carrying capacity of arctic foxes without a

snow goose colony = 0.070 « minimum » number of arctic foxes per km?
This includes breeders and non-breeders

For sensitivity analysis:

Minimum = minimum number of arctic foxes per km? =0.041 (Royer-Boutin, 2015)

Maximum = maximum number of arctic fox per km? = 0.13 (Royer-Boutin, 2015)

3.3. da: DEATH RATE - ARCTIC FOX

Adult death rate = 0.32

Juvenile death rate= 0.74

Death rate of arctic foxes = (adult death rate + juvenile death rate) /2

0.32 (Eide et al. 2012) + 0.74 (Eide et al. 2012) /2 = 0.53

For sensitivity analysis:

Minimum = lowest value of death rate recorded for adult or juvenile = 0.19

Maximum = lowest value of death rate recorded for adult or juvenile = 0.74
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3.4. e CONVERSION EFFICENCY - ARCTIC FOX

1- Obtained Metabolic Rate (SMR (W/KQ)) of arctic fox in summer from literature
(Fuglesteg et al. 2006)

2- Calculated the daily amount of food needed for one arctic fox (g/day*arctic fox)

3- Calculated the number of preys needed to fill this energetic need (Arctic fox need 3
lemmings per day to fill their energetic requirements (910.656 KJ/day). 1 lemming holds
293 KJ of energy.)

To obtain the conversion rate of preys into new predators:

4- Obtained the supplementary energetic cost of arctic fox pregnancy per day * length,

in days, of arctic fox pregnancy.

We assumed that the energetic cost was double of normal.

5- Calculated the supplementary number of preys needed per day.

One pregnant arctic fox needs 6 lemmings per day to fill its energetic needs.
6- Calculated the number of preys needed per year in total with pregnancy.

((365-52 (number of pregnant days)) *3 + (52 (number of pregnant days) *6)) = 1251

lemmings per year
7- Calculated the conversion of the number of preys to the number of new arctic foxes
1/x * (number of preys consummated)

ea= ((4 (mean number of pups in a litter; Eide et al. 2012) * 0.5 (half population is
female)) /1251) = 0.002

For sensitivity analysis:

The parameter value for the conversion efficiency - arctic fox was harder to extract from
literature and thus, yield more inherent incertitude. To limit possible errors, we increased
the range of values for the sensitivity analysis by including values found for this parameter

in studies with a similar model structure but on other predators (Barraquand, New,
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Redpath, & Matthiopoulos, 2015; Roemer, Coonan, Garcelon, Bascompte, & Laughrin,
2001)

Minimum = 0.0001

Maximum = 0.1

3.5. ha: HANDLING RATE OF PREYS - ARCTIC FOX

Manipulation time of preys (eggs/birds/lemmings), translated in hours, including the
time to attack, eat, digest and cache a prey.

0.1 to 2.5 hours (based on behavioural observations, Careau et al. 2007)

We used the average = 0.8 hours (Careau et al. 2007)

For sensitivity analysis:

Minimum = 0.1 hours (Careau et al. 2007)

Maximum = 2.5 hours (Careau et al. 2007)

3.6. a;: ATTACK RATE OF PREYS - ARCTIC FOX

Mean number of preys (eggs/birds/lemmings) captured per hour

0.05 to 7.3 preys per hour depending on preys (based on behavioural observations,
Stickney, 1991)

We used the average = 2.7 items per hour (Stickney, 1991)

For sensitivity analysis:

Minimum = 0.05 (Stickney, 1991)

Maximum = 8.0 (7.3; Stickney, 1991)

3.7.tt: TOTAL TIME AVAILABLE - ARCTIC FOX

Approximate number of hours the arctic fox is active per day * number of days the arctic

fox has access to migratory preys (eggs/birds)
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Average number of hours the fox is active per day (14) * average number of days the fox
has access to migratory birds (30) = 420
For sensitivity analysis:

Minimum = 12 hours per day * 25 days = 300 hours

Maximum = 16.6 hours per day * 60 days = 1000 hours

4.0 Lemming

4.1. a: MAXIMUM DENSITIES OF LEMMING CYCLES (PEAK)

Conversion of maximum lemming densities per hectare to km? (Cadieux et al. 2008;
Lecomte et al. 2017)

4.2. z. MINIMUM DENSITIES OF LEMMING CYCLES (CRASH)

Value of 1 lemming per km?, approximation from zero lemmings per km?, because even

when lemmings are not seen there is still some remaining in crash years.
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ANNEXE 2. VALIDATION TESTS REALIZED TO VERIFY THE
MATHEMATICAL MODEL

To verify the proper functioning of our mathematical model, the following validation tests
were completed:

1- We put the initial abundance of snow goose (O) at 0 and compared the abundances of
semipalmated sandpiper (B) and arctic fox (R) between the system with and without geese.
As supposed, the abundances of semipalmated sandpiper and arctic fox through time were
identical between the two systems.

2- We added a carrying capacity for snow goose (O), semipalmated sandpiper (B) and
arctic fox (R) in the differential equations and verified that their abundances did not
exceed the carrying-capacity. We then removed the carrying-capacity parameter to verify
that the abundance of the species was not limited anymore.

3- We made sure that the time step used in the Isoda function was small enough to ensure
accurate results. We also verified that the results obtained with a smaller time step did not
lead to significantly different results.

4- The results obtained with the approxfun function were verified manually to ensure that
the lemming values used in the model concorded with the desired fluctuating abundance.

5- We manually verified the calculations to obtain the predation rate for the first 10 years.
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ANNEXE 3. SYSTEM OF EQUATIONS WITHOUT SNOW GOOSE
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ANNEXE 4. SENSITIVITY ANALYSIS ON PARAMETER VALUES, MOST INFLUENTIAL PARAMETERS
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Figure S4.1. Sensitivity of the parameter values on the mean predation rate of semipalmated sandpiper eggs for (A) the system
with a snow goose colony and (B) the system without a snow goose colony realised over 200 years while removing a 50 years

burn in.
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ANNEXE 5. PREDATION RATES, TOTAL NUMBER OF PREYS CONSUMED
AND SPECIES ABUNDANCES ALONG THE RANGE OF PARAMETER

VALUES
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Figure S5.1. Influence of the values of the two most influential parameters (A: Handling
time of prey — Arctic fox [hA]; B: Conversion efficiency — Arctic fox [¢4]) on the
following model outputs in absence (yellow) and presence (black) of snow goose: (1)
Predation rate of semipalmated sandpiper (SESA) eggs (%), (2) Total number of preys
consumed by arctic foxes per year per 100 km?, (3) Arctic fox densities per 100 km?, and
(4) Semipalmated sandpiper (SESA) densities per 100 km? (all outputs are obtained by
averaging the results over 200 years while removing a 50 years burn in). Dotted vertical
lines represent initial values for A: Handling time of prey — Arctic fox (hA = 0.8) and for
B: Conversion efficiency — Arctic fox (¢4 = 0.02). Dotted horizontal lines represent
carrying-capacity for arctic fox densities per 100 km? (3A, 3B, With geese [black] =
8.8/100 km?; Without geese (yellow) = 7.0/ 100 km?) and for SESA densities per 100 km?
(4A, 4B = 6600/100 km?).



