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RESUME

Chez un oiseau, les plumes sont des éléments essentiels qui assurent 1’isolation du
corps et permettent le vol pour la majorité des especes. La mue des ailes,
renouvellement périodique et incontournable des pennes, constitue le principal
événement de la production somatique annuelle et permet d’assurer 1’intégrité du
plumage. Les connaissances sur cette période demeurent néanmoins parcellaires chez
la plupart des canards de mer qui restent peu accessibles a cette époque de I’année. La
mue synchrone des ailes des Mergini est énergétiquement cofiteuse et les rend inaptes
au vol pendant plusieurs semaines. La plupart des oiseaux dépendent du vol pour
survivre et il est donc sensé d’envisager que la sélection naturelle a favorisé la mise
en place de stratégies conduisant 2 maintenir la capacité de vol tout au long de
I’année. Cette these a pour objectif de déterminer les stratégies auxquelles les Mergini
peuvent avoir recours pour optimiser la phénologie, la croissance des plumes, la
dépense énergétique, et 1a masse corporelle pendant la mue.

En premier lieu, le chapitre II a pour objectifs de tester sur des oiseaux captifs si la
vitesse de croissance des plumes dépend de leur masse corporelle puis de vérifier si
les Mergini ont recours a une stratégie de gestion de leur masse pour écourter la durée
de mue. Les résultats obtenus montrent que la croissance des plumes exerce une
contrainte sur la durée de mue des ailes, contrainte d’autant plus accentuée pour les
individus de grande taille. Les résultats suggerent également que, quelque soit leur
taille, les Mergini n’utilisent pas de stratégie de gestion de la masse corporelle pour
écourter la durée d’incapacité de vol.

Le chapitre III explore cette fois la stratégie de gestion de la masse en milieu naturel
et teste I’hypothése selon laquelle les Eiders a duvet (Somateria mollissima) utilisent
la flexibilité de leurs organes pour faire face aux exigences de la mue. Une forte
flexibilité des organes locomoteurs et de certains organes digestifs a été notée.
L’utilisation d’une telle stratégie a été interprétée ici comme un moyen consistant a
réduire les colits de maintenance des organes lorsqu’ils sont supérieurs aux bénéfices
qu’ils procurent. D’autre part, I’importante mobilisation des réserves lipidiques
corporelles observée au cours de 1’émergence des rémiges, qui permet probablement
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de réduire le temps passé en plongée, semble correspondre a une stratégie permettant
de limiter les risques de dommages aux nouvelles plumes en croissance. Enfin, les
résultats montrent que pour les oiseaux sauvages il n’y a pas de changement de la
masse corporelle au cours de la mue, ce qui suggere, comme pour les individus
captifs, qu’il n’y a pas, chez cette espéce, utilisation d’une stratégie de gestion de la
masse corporelle pour réduire la durée d’incapacité de vol.

Parallelement a la gestion du poids des organes et des réserves lipidiques,
I’hypothése, selon laquelle la phénologie de la mue est en synchronie avec la
température de I’eau afin d’économiser de 1’énergie, a été testée dans le chapitre IV
sur des eiders sauvages munis de consignateurs de données. Nos résultats mettent en
évidence ’existence d’un fort synchronisme entre le déroulement de la mue chez les
eiders et la température chaude de la surface des mers de leurs sites de mue. Il est
intéressant de constater que, comme stipulé par d’autres auteurs, les individus moins
bien synchronisés avec la température chaude de 1’eau subissent une augmentation de
leur dépense énergétique.

Le but du chapitre V est d’évaluer I’influence de la température de ’eau sur le
déroulement de la mue, mais cette fois avec des eiders captifs en conditions
controlées. Contrairement a nos attentes, nos résultats montrent 1’absence
d’augmentation de la vitesse de croissance des plumes avec un retard dans le
déroulement de la mue pour les individus exposés en eau chaude comparativement a
ceux restés en eau froide. Nos résultats suggerent également que les variations de la
masse corporelle jouent un role primordial au cours du déroulement de la mue.

L’ensemble de cette thése souligne ainsi le rdle prépondérant de la température de
I’eau dans le bon déroulement de la mue des canards de mer et, dans le cadre d’un
réchauffement climatique global, montre la nécessité de mieux prendre en compte
cette période pour les décisions relevant du domaine de la conservation.

Mots clés : masse corporelle, Mergini, phénologie de la mue des rémiges, température
de I’eau, vitesse de croissance des plumes.






CHAPITRE I

INTRODUCTION GENERALE

1.1 Les plumes

1.1.1 Une structure hors du commun

Au cours de 1’évolution, les plumes, certainement 1'é1ément le plus évocateur des
oiseaux, se sont modifiées et diversifiées aussi bien au niveau de leur forme, de leurs
couleurs que de leur taille. Il existe 3 principales catégories de plumes : les plumes de
vol (rémiges et rectrices), les plumes de contour, qui recouvrent le corps, et le duvet

qui constitue la couche proximale de plumes du corps.

Les plumes, téguments €pidermiques creux, sont insérées dans la peau par le calamus
et se poursuivent vers I’extérieur par le rachis sur lequel sont attachés les vexilles
antérieurs et postérieurs. Ces derniers sont constitués d’une structure complexe
composée de barbes accrochées les unes aux autres par I’intermédiaire des barbules et
des barbicelles (Ginn et Melville, 1983; Stettenheim, 1972; Voitkevich, 1966). Cette
structure rend les plumes a la fois souples et 1égeres tout en leur permettant de résister
aux fortes pressions et dépressions exercées par 1’air au cours du vol : c’est I’un des
tissus biologiques qui possede le ratio résistance-poids le plus €levé. Les plumes ont
ainsi évolué a 1’échelle macroscopique mais également a 1’échelle microscopique. Les
caractéristiques microscopiques des barbules peuvent, elles-mé&mes, souligner une
réponse fonctionnelle suite a I’influence du mode de recherche de nourriture, par

exemple chez les canards. En effet, Dove et Agreda (2007) ont montré que les



barbules des plumes du duvet des canards plongeurs présentaient moins de nodosités
que celles du duvet des canards de surface; leur présence est inversement
proportionnelle & la profondeur moyenne des plongées des espéces de canards
plongeurs, suggérant que ces nodosités permettraient alors de piéger davantage d’air.
Ainsi, leur plus faible densité, au niveau de la microstructure du duvet des canards
plongeurs, constituerait une adaptation permettant & ces oiseaux de réduire leur
flottabilité pour plus d’efficacité lors des plongées. Ces résultats, 2 eux seuls,
soulignent I’incroyable évolution, la spécificité et la complexité des plumes qui ne

sont pourtant que des téguments morts.

1.1.2 Les fonctions du plumage

Le plumage est I’ensemble des plumes qui recouvrent un individu, cependant son
origine évolutive reste obscure et est encore souvent controversée. D'un point de vue
fonctionnel, l'origine de la plume pourrait &tre conjointe & 'acquisition du vol, ou a la
recherche d'une meilleure isolation thermique, ou encore simplement au
développement d’éléments importants liés aux comportements territoriaux ou de
parade. La découverte récente de dinosaures du Crétacé supérieur, recouverts de
« proto plumes » mais incapables de voler (Xu et al., 2003), semble confirmer
I’hypothése selon laquelle la fonction premiére des plumes ne serait pas le vol
(Sumida et Brochu, 2000) mais bien l'isolation thermique (Bock, 2000). L’acquisition
de plumes pourrait alors &étre considérée comme une évolution visant a acquérir
I’homéothermie, ¢’est-a-dire permettant la conservation de la température corporelle
constante, indépendamment de la température du milieu environnant. Toutefois, le
plumage, de par la grande variété des plumes qui le constituent, présente aujourd’hui
une multitude de fonctions. Bien évidemment, en plus de ses roles d’isolant et de
barriere physique (protection contre les chocs, protection contre les frottements dans

les buissons, imperméabilité, etc.), le plumage permet aussi le camouflage des



oiseaux et peut encore servir de bon indicateur de qualité individuelle afin d’assurer
la sélection du meilleur partenaire (Andersson, 1994; Delhey et al., 2006; Endler,
1980; Ferns et Lang, 2003; Fitzpatrick, 1998; Hill, 1990; Hill et Montgomerie, 1994;
Robertson et al., 1998). En effet, en période de reproduction, les plumes, souvent trés
colorées, sont mises en valeur lors des parades nuptiales. Bien entendu, le plumage
permet a la plupart des especes d’oiseaux de voler. Ce moyen de locomotion présente
alors de nombreux avantages : il permet aux oisecaux d’échapper a leurs prédateurs
(Van Den Hout er al., 2010), de parcourir facilement de grandes distances et de
migrer vers des sites de reproduction, de mue ou d’hivernage plus appropriés a leurs
besoins du moment. Outre leurs déplacements au sol ou a la surface de 1’ecau, les
oiseaux utilisent également le vol pour exploiter plus efficacement les zones
potentielles d’alimentation (Pelletier et al., 2007; 2008; Pennycuick, 1987). Le
plumage est enfin utilis€ pour remplir des fonctions plus étonnantes. Certaines
especes, comme les gangas (Pterocles sp.), utilisent leur plumage pour apporter de
I’eau a leurs jeunes (Cade et Maclean, 1967), tandis que les pitohuis (Pitohui sp.)
transportent sur leurs plumes une neurotoxine alcaloide qui permet de lutter contre les
parasites (Dumbacher, 1999). Enfin, les plumes peuvent étre utilisées comme
instrument de musique pour courtiser les femelles. C’est ainsi que le méale du
Manakin a ailes blanches (Machaeropterus deliciosus) essaie d’attirer 1’attention en
agitant a vive allure les plumes de ses ailes, ce qui a pour effet de produire des sons

(Bostwick et Prum, 2005).

1.1.3 La qualité des plumes

La qualité des plumes, et par conséquent du plumage, est un élément primordial qui
détermine la durée et la résistance de ces téguments morts face a la dégradation
temporelle. Malgré la structure microscopique particuliere des vexilles et I’entretien

continu dont bénéficie le plumage chaque fois que les oiseaux le lissent avec le bec



ou par exemple utilisent des fourmilieres pour se débarrasser des parasites etc., la
plume finit par s’user, les barbules étant de moins en moins solidaires entre elles. Ce
phénomene d’usure, que ce soit pour les plumes des ailes ou celles du reste du corps,
est comparable & 1’usure des ailes des insectes tels que ’abeille Bombus spp. (Haas,
2005; Haas et Cartar, 2008). Toutefois, dans ce cas, et contrairement a ce qui se passe
chez les oiseaux, aucun cycle de remplacement des ailes usées n’existe chez les
insectes. Les arthropodes sont donc « tributaires » de 1’usure de leurs ailes, leur vie
active étant directement liée a leur durée fonctionnelle. Pour les ouvriéres d’abeilles,
la quantité de travail accompli, c’est-a-dire la durée totale de vol, a été corrélée avec

la durée de vie de ces derniéres (Neukirch, 1982; Schmid-Hempel et Wolf, 1988).

Les plumes des jeunes oiseaux sont connues pour €tre moins sophistiquées et moins
résistantes que celles des adultes (Ginn et Melville, 1983; Merild et Hemborg, 2000;
Pap et al., 2007; Svensson, 1992; Végési et al., 2011). La qualité des plumes est en
particulier reliée a la quantité de constituants déposée au cours de la production de
ces téguments ainsi qu’au temps disponible pour leur croissance (Dawson et al.,
2000; De la Hera et al., 2010; Griggio et al., 2009; Serra, 2001; Serra et al., 2007).
Voitkevich (1966) a mis en évidence une relation négative existant entre la présence
de granules de mélanine dans la matrice de la plume et la vitesse de croissance de
cette derniére, tandis que la résistance de la plume augmente avec 1’abondance de ces
mémes granules (Bonser, 1995; 1996; Voitkevich, 1966). Par ailleurs, une plume qui
présente des détériorations ou des malformations dans sa microstructure, ¢’est-a-dire
des petits trous ou des lacunes engendrés par des parasites macrophages ou encore
des rayures de décoloration, sera plus fragile et plus sujette a la cassure qu’une plume
sans défaut. La plus ou moins grande fréquence de ces rayures de décoloration peut
avoir des conséquences néfastes sur le vol et la manceuvrabilité des oiseaux
notamment lorsqu’elles conduisent a la rupture d’une penne (Hedenstrém et Sunada,

1999). Booth et al. (1993) et Kose et Mgller (1999) ont montré, par ailleurs, que la



présence de parasites sur les plumes avait un effet indirect sur la thermorégulation et
la qualité des plumes de leurs hotes. Ainsi, pendant la période de mue, la réduction du
temps total passé avec un plumage abimé ou incomplet, donc supposé moins isolant,
pourrait permettre une réduction des déperditions de chaleur. Les conditions dans
lesquelles la synthése des plumes s’effectue sont aussi importantes et déterminantes
pour la qualité des plumes. L’intensité et la couleur des plumes sont reliées a la
présence de pigments tels la mélanine, les caroténoides et les porphyrines comme & la
microstructure des vexilles (arrangement de 1a kératine, des couches de pigments). La
qualité de la lumiére, de la nourriture, la photopériode, la présence d’hormones, etc.
sont autant de facteurs qui affectent la microstructure des plumes et donc leur
durabilité et leur coloration (Butler et McCraw, 2009; DesRochers et al., 2009; Lattin
et al.,2011). Or la coloration du plumage d’un oiseau est un signal, a la fois sexuel et

social, soulignant la qualité génétique et phénotypique d’un individu.

1.2 La mue des oiseaux

1.2.1 Le processus de mue

Malgré une structure qui présente a la fois une grande €lasticité, une bonne souplesse
et une grande résistance, les plumes, soumises a de fréquentes pressions et de
nombreuses agressions, finissent par s’user. Les principaux facteurs de cette usure
sont, entre autres, I’abrasion mécanique induite par le vol et par I’habitat utilisé,
I’action de la lumiere (Bergman, 1982), la dégradation par les bactéries (Burtt et
Ichida, 1999), 1a fatigue mécanique (Weber et al., 2005) et le parasitisme (Figuerolaa
et al., 2003). La plume, qui est une structure somatique morte, ne peut se régénérer
continuellement contrairement aux os. Des altérations de sa structure apparaissent
alors avec le temps, comme la formation de croissants d’usure ou la décoloration des

pennes ou encore la diminution de 1’ancrage des barbules, tout ceci conduisant méme



a la rupture de certaines plumes. Ces altérations affectent directement la qualité de la
« surface portante » de l’aile. Au niveau des plumes corporelles, 1’efficacité du
plumage s’en trouve réduite et son rdle de surface « imperméable » a I’eau et au vent
diminue en mé&me temps que les performances de vol (Murphy et King, 1992; Tucker,

1991).

Le renouvellement de ces téguments somatiques devient donc essentiel pour le bon
équilibre de I’oiseau tant du point de vue de la locomotion, de la régulation thermique
que du comportement reproducteur ou simplement de sa survie. Cette période, au
cours de laquelle I’oiseau remplace ses anciennes plumes par de nouvelles, est ce que
I’on définit sous le terme de « mue » (Ginn et Melville, 1983; Hohman et al., 1992).
Elle débute au moment ol une nouvelle plume se forme a I’intérieur du follicule alors
que ’ancienne est toujours en place. La nouvelle plume en formation va pousser
I’ancienne jusqu’a ce qu’elle tombe pour permettre a la nouvelle de croitre et de se
développer complétement. La mue peut concerner le remplacement d’une région
particuliére, on parle alors de mue partielle, ou de I’ensemble du plumage d’un oiseau
incluant les rémiges et les rectrices (plumes de vol) et fait alors référence a la mue
compléte. Différents parametres tels la photopériode, la température, la disponibilité
en nourriture, la quantité de pluie, les cycles hormonaux, etc., ont une influence sur le
déroulement de la mue (Chilgren, 1978; Dawson, 2005; Kuenzel, 2003; Payne, 1972),
mais leurs effets restent variables, aussi bien & 1’échelle inter qu’intra-spécifique
(Barshep et al., 2013; Blackmore, 1969; Kuenzel, 2003; Payne, 1972; Visser et al.,
2011).

La mue est un événement qui demande du temps, des besoins spécifiques et qui est
énergétiquement cotiteux (Guillemette et al., 2007; Hohman et al., 1992; Portugal et
al., 2007) : il s’agit d’un processus considéré comme peu efficace (Austin, 1983;

Hoye et Buttemer, 2011; Murphy, 1996). Cet événement est le si¢ge de nombreux



changements physiologiques, comme les augmentations de la vascularisation, de
I’ostéoporose, de la déperdition de chaleur par évaporation, du taux métabolique de
base et enfin, s’accompagne d’une diminution des défenses immunitaires ainsi que
des réserves lipidiques, etc. (Chilgren et deGraw, 1977; Dolnik et Gavrilov, 1979;
King, 1981; Kuenzel, 2003; Murphy, 1996; Murphy et King, 1992; Newton, 1968;
Portugal et al., 2011; Schieltz et Murphy, 1997; Vézina et al., 2009; Walsberg, 1983).

Chez les jeunes oiseaux, I’alimentation au cours de la croissance des plumes est
primordiale d’autant plus qu’ils présentent une pousse simultanée de leurs rémiges.
Chez les adultes, cette contrainte est également vraie lors des périodes de mue,
cependant la croissance des plumes, une fois débutée, semble relativement
indépendante de 1’apport en nourriture (Murphy et al., 1989) et seule une sévere
malnutrition (déficience en acides aminés sulfurés ou déséquilibre alimentaire) peut
étre responsable de la production de plumes mal formées. Toujours d’aprés Murphy
et al. (1989), en présence de carences alimentaires, il y a un ajustement métabolique
qui entraine d’abord le ralentissement du taux de croissance des plumes puis la
production de plumes plus légeres et plus courtes et enfin, seulement si les carences
se poursuivent, ’apparition de graves malformations. Parfois, la présence sur les
plumes de rayures décolorées (fines bandes translucides dues surtout a la raréfaction
voire a I’absence de certaines barbules), souvent attribuée & une mauvaise nutrition,
serait en fait corrélée a la présence de périodes de stress subies par 1’oiseau pendant la
mue (Sarasola et Jovani, 2006). Pour ’oiseau, en minimiser la présence semble étre
une solution optimale (Jovani et al., 2010). En effet, le processus de mue est un
événement trés important dans le cycle biologique d’un oiseau et ¢’est uniquement a

cette occasion que se détermine la qualité du plumage.



1.2.2 Les différents patrons de mue

La mue compléte est un processus complexe qui peut étre rapide et s’achever au bout
de quelques semaines ou bien s’étaler sur plusieurs années chez certaines espéces (2
ou 3 ans chez les albatros Phoebastria nigripes et P. immutabilis, Langston et
Rohwer, 1995). Le patron de mue correspond 2 la séquence avec laquelle les plumes
sont remplacées. Dans ce projet, seule la séquence de remplacement des rémiges a
fait ’objet d’études. Plusieurs séquences de mue existent chez les oiseaux selon la
facon dont les rémiges tombent, selon leur nombre, selon la zone touchée et
I’intensité avec laquelle elles sont remplacées (Palmer, 1972; Payne, 1972; Rohwer e?
al., 2009; Stresemann et Stresemann, 1966). Les oiseaux ne remplacent pas tous leurs
rémiges dans le méme ordre. Ainsi le modele occasionnant la perte de maniére
symétrique d’une penne apres 1’autre, en partant de 1’extrémité des primaires puis des
secondaires ou dans 1’ordre croissant de la numérotation des primaires, est un patron
de mue séquentielle (voir Fig. 1.1). Dans notre étude, la numérotation utilisée pour
les primaires suit la méthode de numérotation descendante alors que la numérotation
des secondaires utilise la méthode de numérotation ascendante, (voir Fig. 1.2). La
plupart des oiseaux suivent ce patron de mue séquentielle; c’est le cas notamment des
passériformes ou des charadriiformes. Rohwer ef al. (2009) ont mis en évidence une
limite supérieure de la masse corporelle (3 kg), limite au-dela de laquelle un oiseau ne
peut remplacer annuellement toutes ses primaires avec ce patron de mue. La perte
d’une penne sur deux ou la perte d’une plume dans un ordre quelconque constitue
alors la séquence de mue dite « pas a pas » ou « stepwise wing moult » (voir Fig.
1.1). C’est le cas chez les albatros qui ne remplacent pas leurs pennes a I’intérieur
d’une méme année (Edwards, 2008; Prince et al., 1997). En effet, ils ne perdront que
quelques pennes par an, le remplacement complet des plumes d’ailes s’effectuant au
final sur deux ou trois ans. A I’opposé, la perte de toutes les pennes en méme temps
correspond a une séquence de mue synchrone (voir Fig. 1.1), rencontrée chez de

nombreux oiseaux aquatiques (Hohman et al., 1992; Rohwer et al., 2009). Ce type de



mue induit notamment une période d’incapacité de vol plus ou moins longue selon les
especes (Hohman et al., 1992; Pyle, 2008). C’est le cas notamment pour la famille
des Anatidés qui, avec les Anhingidés, les Podicipedidés et certains Alcidés, fait
partie des onze familles présentant une perte simultanée des plumes de vol (Hohman

et al., 1992).

S S
DS ™ S wn S
i —

Figure 1.1  Les différents patrons de mue des ailes chez les oiseaux : A) mue
séquentielle, B) mue pas a pas et C) mue synchrone. Les plumes blanches
représentent les anciennes plumes et les plumes grises les nouvelles plumes en

croissance.
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Figure 1.2  Méthode de numérotation des primaires (P) et secondaires (S) sur une
aile d’oiseau.

1.2.3 L’insertion de la mue compléte dans le cycle annuel des oiseaux

Certaines espeéces n’ont qu’une seule mue au cours de 1’année. C’est le cas par
exemple des cygnes et des oies, tandis que d’autres especes peuvent présenter 2 voire
3 mues du corps (Hohman et al., 1992, voir Fig. 1.3). Selon les espéces, la durée et la
localisation de la période de remplacement de 1’ensemble des plumes d’un oiseau
sont trés variables. Ainsi I’Age et le sexe jouent un réle sur le temps et I’intensité de la
mue (Billard et Humphrey, 1972; Ginn et Melville, 1983; Taylor, 1995), de méme
que le statut reproducteur ou non des individus (Frimer, 1994). Certains limicoles ne
subissent une mue complete qu'une fois arrivés sur leurs lieux d’hivernage, tandis
que d’autres oiseaux muent complétement avant de migrer, comme c’est le cas pour
quelques especes de canards. Chez quelques taxons, 1’étape intermédiaire avec des
oiseaux qui débutent leur mue avant la migration, 1’arrétent pour migrer et I’achévent
une fois le lieu d’hivernage atteint, existe également (Ginn et Melville, 1983;

Underhill, 2003). C’est le cas par exemple pour certaines hirondelles (Humphrey et
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Parkes, 1959; Witherby, 1929) ou encore pour le Bécasscau semipalmé (Calidris
pusilla, Laguna et al., 2012). La migration et la mue sont deux composantes du cycle
annuel d’un oiseau parmi les processus physiologiques les plus cofiteux au méme titre
que la reproduction; aussi il est habituel de dire que ces différents processus ne
peuvent avoir lieu en méme temps (Clark, 2001; Payne, 1972). La plupart des oiseaux
présentent un décalage temporel entre la période de reproduction et celle de mue.
Dans certains cas peu fréquents, pour le manchot royal Aptenodytes patagonicus par
exemple, les oiseaux présentent une superposition des périodes de mue et de
reproduction. Chez ces derniers il y a alors souvent concordance entre la durée
requise pour le remplacement des plumes et celle requise pour 1’élevage des jeunes
(Verrier, 2003). D’une maniére générale, chez les oiseaux, la séparation temporelle de
ces événements est principalement régie, en période de mue, par le compromis entre

la demande physiologique importante et les limitations aérodynamiques du moment.
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Figure 1.3  A) Phénologie du cycle annuel pour la population de la Bernache du
Canada (Branda canadensis ssp.) qui présente une unique mue synchrone par an au
cours de laquelle elle remplace la totalité de ses plumes de corps et de vol. B)
Phénologie du cycle annuel pour la population de I’Eider a duvet (Somateria
mollissima ssp.) qui subit deux mues du corps par an. La premiere entraine la
constitution du plumage dit d’éclipse. Aprés 1’acquisition du plumage d’éclipse, les
eiders effectuent leur mue rémigiale avec incapacité de vol. Enfin, ils subissent une
nouvelle mue du corps pour acquérir leur plumage nuptial.
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Ainsi, en période de mue, peu d’oiseaux effectuent une migration en méme temps que
leur mue des pennes, exceptée la Guifette noire Chlidonias niger (Zenatello et al.,
2003) et quelques especes de la famille des Accipitridae (Pyle, 2008). Le cas des
femelles de Calao (Lophoceros sp.) est tout a fait particulier puisqu’elles vont rester
enfermées a I’intérieur du nid pendant toute la période d’élevage des jeunes. Elles en
profiteront alors pour subir une mue synchrone de leurs pennes, fait d’autant plus
exceptionnel que les femelles non reproductrices effectuent parallelement une mue
séquentielle, comme les males (Moreau, 1937). La grande variabilité d’insertion de la
mue des ailes dans le cycle annuel des oiseaux va également dépendre de la durée de
remplacement des pennes. En effet, si I’on considére uniquement celle-ci, elle durera
entre un et deux mois chez les Alcidés (Bridge, 2004; Thompson et al., 1998;
Thompson et Kitaysky, 2004), entre 20 et 49 jours chez les canards et les oies
(Guillemette et al., 2007, Hohman et al., 1992; Pyle, 2008) et jusqu’a plusieurs
années chez les grands oiseaux marins comme 1’Albatros de Laysan Phoebastria

immutabilis ou 1’Albatros a pieds noirs Phoebastria nigripes (Langston et Rohwer,

1995).

Bien que la mue rémigiale représente une phase bien distincte du cycle annuel des
espéces (canards, oies, cygnes...) qui ont une mue simultanée des rémiges aprés la fin
de la période de reproduction (Hohman et al., 1992; Pyle, 2008), cette phase reste
encore la source de peu d’études, comparativement aux autres phases du cycle
comme la reproduction ou les migrations. A ce jour, malgré des connaissances
générales sur la mue, pour de nombreuses especes, les données de base sur la
chronologie, la séquence de remplacement des plumes, I’intensité de la mue ou
encore le degré de variation individuelle font encore défaut (Bridge, 2011). Dans
certains groupes les analyses comparatives restent rares voire inexistantes. Ajouté a
cela, ’absence de connaissance précise de certains patrons de mue limite notre

compréhension des enjeux liés a cette phase et 1’évaluation de I’importance de la mue
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au sein du cycle annuel des oiseaux. Sans une connaissance précise des mécanismes
et des stratégies mises en place par les oiseaux au cours de cette phase, il est difficile
voire impossible de prédire a court ou long terme les effets des perturbations
auxquelles les oiseaux devront faire face, qu’il s’agisse du réchauffement climatique,
de la modification ou destruction de 1’habitat, des déversements pétroliers, ou bien

des prélévements pour la chasse, etc.

1.3 La tribu des Mergini

Les Mergini sont des canards marins, dont la majorité des membres vit le long des
cotes. Toutefois, on peut les rencontrer sur les eaux douces, notamment en période de
reproduction. Ces canards ont la particularité d’utiliser, généralement en dehors de
cette période de reproduction, un environnement marin pendant au moins une partie -
de leur cycle annuel, la durée de cette période étant variable d’une espece & 1’autre.
Les Mergini constituent un groupe d’espéces dont la gamme de poids est tres large :
un peu plus de trois cents grammes pour le Garrot albéole (Bucephala albeola) mais
presque trois kilogrammes pour I’Eider & duvet (Somateria mollissima, Bellrose,
1980). 11 s’agit d’une tribu monophylétique, ce qui signifie que toutes les especes qui
la constituent descendent de la méme espece ancestrale (Livezey, 1995). Ils sont
presque exclusivement holarctiques et sont bien représentés dans les régions arctique
et sub-arctique. Au cours des derni¢res décennies, de nombreuses especes de Mergini
ont subi des déclins de populations, sans que les raisons de ces diminutions ne soient
completement établies (Alberta Sustainable Resource Development, 2002; Dickson et
Gilchrist, 2002; Ely et al., 1994; Goudie et al., 1994; Hodges et al., 1996; Merkel,
2004; Nysewander et al., 2005; Petersen et al., 2003; Robertson et Gilchrist, 1998;
Schamber et al., 2009; Stehn et al., 1993). Toutefois, parmi les raisons avancées, on
retrouve, entre autres, la qualit¢ de I’habitat (perturbation humaine, ressource

alimentaire) et les prélevements par la chasse (Merkel, 2004).
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En Amérique du Nord, on dénombre 15 espeéces de canards de mer (Pyle, 2008) :
elles appartiennent aux genres Histrionicus (arlequin), Somateria (eiders), Polysticta
(eider), Clangula (harelde), Mergus (harles), Lophodytes (harle), Bucephala (garrots)
et Melanitta (macreuses). La plupart de ces especes débutent la mue par les plumes
du corps puis, apres quelques semaines, ils poursuivent par la mue des pennes. Une
fois celle-ci achevée, la mue du corps se prolonge encore sur quelques semaines.
Toutefois, en dehors du Harle huppé (Mergus serrator, Craik et al., 2009) et de
quelques autres espéces aquatiques qui subissent une mue synchrone (Uria aalge,
Birkhead et Taylor, 1977; Branta bernicla nigricans, Taylor, 1995), peu d’études ont
abordé une description détaillée de la succession des différentes parties du corps en
mue, en regard avec 1’évolution de la mue des pennes. Ces informations seraient
toutefois nécessaires pour mieux comprendre les mécanismes de la mue synchrone,
les dépenses énergétiques qui y sont associées et mieux évaluer les conséquences
potentielles auxquelles les oiseaux peuvent étre confrontés suite a la perturbation de

leurs zones de mue.

1.3.1 Les Mergini étudiés

L’objet de cette étude porte sur les Mergini décrits ci-apres, & 1’exception des harles

et des garrots et un regard plus approfondi est posé sur I’Eider a duvet.

1’ Arlequin plongeur (Histrionicus histrionicus) est la plus petite espece étudiée dans
ce travail. Elle est représentée en Amérique du Nord par deux populations : une a
I’Est et ’autre & I’Ouest (Robertson et Goudie, 1999). Les males quittent les aires de
reproduction plus t6t que les femelles : du Québec ou du Labrador pour la population
de I’Est ou de I’Oregon et de 1’Alaska pour la population de 1’Ouest. Ils atteignent
alors les aires de mue et débutent, dés la mi-juin, une mue partielle pour arborer leur

plumage d’éclipse. Une mue complete débute ensuite a partir de juillet jusqu’a aofit
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ce qui entraine une période d’incapacité de vol de plusieurs semaines. Les femelles

débutent leur mue compléte plus tard en saison, parfois jusqu’en octobre.

L’Harelde kakawi (Clangula hyemalis) est la deuxieme plus petite espeéce de cette
étude. Elle présente la répartition la plus vaste et la plus septentrionale (Robertson et
Savard, 2002). L’aire de reproduction de cette espéce est circumpolaire et s’étend des
zones terrestres les plus nordiques jusqu’aux régions les plus au sud ou persiste la
toundra (Bellrose, 1980). Dés le début de 1’incubation, les males quittent les femelles
pour se regrouper et muer au début de 1’été. Certaines populations font une migration,
allant jusqu’a 1000 km, avant de débuter leur mue. Comme pour les femelles
d’Arlequin plongeur, les femelles de Harelde kakawi débutent leur mue compléte

apres I’¢élevage des jeunes.

Les macreuses sont représentées par trois espeéces : la Macreuse a bec jaune
(Melanitta americana), la Macreuse brune (M. fusca) et la Macreuse a front blanc (M.
perspicillata). Seules les deux dernieres ont été étudiées ici. La Macreuse a front
blanc est la plus petite des deux et elle a une masse corporelle qui n’atteint pas le
kilogramme tandis que la Macreuse brune est plus grande et dépasse le kilogramme.
Ces deux macreuses nichent généralement dans les régions de toundras et les foréts
boréales (Bellerose, 1980; Brown et Fredrickson, 1997; Cruz et al., 2009; Savard et
al., 1998). Ces deux espéces se répartissent, pendant la mue, sur un large spectre
latitudinal de la cote Pacifique, le long des cotes de 1’estuaire du Saint-Laurent et
dans les baies de faibles profondeurs ou encore dans les anses des cotes du Labrador

(Bellerose, 1980; Rail et Savard, 2003).

Il existe quatre espéces d’eiders qui font partie des especes les plus nordiques de la
tribu des Mergini : V’Eider de Steller (Ploysticta stelleri), I’Eider a téte grise
(Somateria spectabilis), I’Eider a lunettes (S. fischeri) et I’Eider a duvet (8.
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mollisima). Ce dernier est le plus grand canard de 1’hémisphere Nord (sa masse peut
atteindre trois kilogrammes), le plus abondant des eiders et celui qui niche le plus au
sud. C’est aussi le canard le plus marin de la tribu des Mergini (Goudie et al., 2000).
On dénombre en tout six sous-espéces d’Eider & duvet dont quatre pour I’Amérique
du Nord. Ces différentes sous-espéces se distinguent par leur localisation
géographique, par quelques variations au niveau de la morphologie et de la couleur
du bec ainsi que par quelques nuances de couleur dans le plumage (Pyle, 2008). S. m.
mollissima est la sous-espece nominale dont la répartition est restreinte au nord de
I’Europe. Elle mue sur la mer Baltique, la mer du Cattégat et 1a mer des Wadden
(Lyngs, 1992; 2000). Cette sous-espéce fait I’objet d’une étude spécifique dans le
présent travail (chapitre IV). La sous-espéce S. m. faeroeencis se rencontre
principalement aux files Féroé, tandis que la sous-espece S. m. V-nigrum est présente
au nord du Pacifique, des 1les de la Nouvelle Sibérie au Canada arctique. La sous-
espece la plus nordique, S. m. borealis, est observée dans la partie arctique de
I’Atlantique, en Islande et a I’fle de Baffin au Groenland, sur les cdtes du Labrador,
du Nunavut et du Nunavik (Reed et Erskine, 1986). S. m. sedentaria est localisée au
niveau de la Baie d’Hudson et dans les secteurs de la baie James (Reed et al., 1996)
tandis que la sous-espece S. m. dresseri est la deuxieéme sous-espece d’Eider a duvet a
faire 1’objet d’analyses dans cette étude (chapitres II, III et V). On la trouve en
Amérique du Nord, dans ’estuaire du Golfe du Saint-Laurent, du Maine au Labrador
et dans les provinces Maritimes (Diéval et al., 2011; Mawhinney et al., 1999; Rail et
Savard, 2003). La mue complete chez cette espece débute chez les males par la mue
de la téte, de la poitrine et des flancs. Ils acquierent ainsi petit & petit leur plumage
d’éclipse plus discret. Ensuite la mue des ailes débute tandis que la mue du corps se
poursuit et s’intensifie avec notamment la mue de la zone ventrale a cette période.
Puis la mue des ailes se termine pendant que celle du corps diminue. La mue chez les
femelles est similaire a celle des males avec cependant un début de mue du corps
moins intense. Ainsi au cours de la période de mue des ailes le coefficient d’isolation

corporelle est plus faible (A. Viain obs. pers.). Ces nombreuses sous-especes d’Eider
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a duvet ont des aires de mue bien distinctes et les conditions dans lesquelles se

déroule la mue de ces oiseaux restent encore souvent mal connues.

1.3.2 Le cas spécifique de la mue synchrone : pressions et contraintes

Les Mergini font partie des espéces qui, une fois par an, deviennent incapables de voler
pendant plusieurs semaines apres avoir perdu, de fagon synchrone, I’ensemble de leurs
rémiges (Guillemette et al., 2007; Hohman et al., 1992; Pyle, 2008). Les différentes
phases du cycle annuel des oiseaux sont associées a des colts et des contraintes
auxquels les individus sont contraints pour trouver le meilleur compromis entre
différents paramétres comme 1’énergie utilisable ou simplement le temps disponible ou

encore le risque de prédation (Alesrstam et Lindstrom, 1990).

Au cours de la mue, les Mergini font face a un large panel de contraintes. En effet,
lorsqu’ils deviennent incapables de voler pendant plusieurs semaines, les Mergini perdent
leur capacité d’échapper a 1’attaque d’un prédateur grace a leur envol et deviennent alors
des proies plus faciles (Booth et Ellis, 2006; Moore, 2001; Morgan, 1986; Smith, 2006).
En effet, selon une étude de Pomeroy (1990), les taux de mortalité sont plus élevés chez
les especes non volantes que chez celles encore capables de voler. Quelques récentes
études sur la survie des oiseaux au cours de leur mue semblent indiquer qu’il n’y aurait
cependant aucune diminution des taux de survie au cours de cette période (Hogan et al.,
2013b; Iverson et Esler, 2007; Uher-Koch et al., 2014). Pour I’instant, il reste donc

difficile de généraliser ces résultats a I’ensemble de la tribu des Mergini.

Par ailleurs, cette diminution de mobilité a aussi pour conséquence la réduction de
I’aire exploitable pour la recherche de nourriture en période de mue (Savard et al.,
2011). Les especes sont ainsi plus a la merci des modifications des conditions

environnementales qui régnent dans ces secteurs mais elles sont également plus
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sensibles aux dérangements d’origine anthropique. Par ailleurs, de nombreuses especes
de Mergini forment d’immenses radeaux de plusieurs centaines voire plusieurs milliers
d’individus en période de mue (Salomonsen, 1968). La formation de ces immenses
groupes sur une zone assez restreinte, peut éventuellement conduire a
I’appauvrissement ou méme 1’épuisement temporaire des ressources alimentaires
pendant la période de mue. N’ayant pas la possibilité de voler vers d’autres secteurs,
ces oiseaux risquent d’entrer en compétition pour la ressource alimentaire ce qui induit
une nouvelle contrainte pour cette période énergétiquement cofiteuse, et qui représente
I’événement principal de la production somatique du cycle annuel des oiseaux
(Walsberg, 1983). De nombreuses espeéces évitent d’atteindre cette situation en
effectuant au préalable une migration de mue, parfois de plusieurs milliers de
kilometres (Joensen, 1973; Johnson et Richardson, 1982; Petersen et al., 1999,
Salomonsen, 1968), afin d’atteindre, selon toute vraisemblance, des sites de mue plus
favorables avec un environnement davantage préservé des prédateurs et disposant de
ressources alimentaires abondantes ou de qualit€é pour subvenir a leurs besoins

spécifiques.

Toutes les especes de Mergini ne sont pas soumises avec la méme intensité aux
différentes pressions et contraintes rencontrées au cours de la phase de mue, et cela
méme si plusieurs d’entre elles entreprennent une migration de mue pour rejoindre des
sites plus favorables. En effet, de par la localisation temporelle de la mue dans le cycle
annuel (généralement apres la période de reproduction et avant la migration pour les
quartiers d’hivernage), et de par ’importance jouée par la photopériode dans les
mécanismes de son déclenchement (Dawson et al., 2001), le temps disponible pour
effectuer cette mue est un paramétre qui varie d’une espece a une autre en fonction de
la latitude. Ainsi, pour muer avant le retour de la glace et des températures plus froides,
les especes les plus nordiques vont avoir une fenétre de temps beaucoup plus courte

que les moins nordiques (Bond et al., 2013; Mewaldt et King, 1979; Serra et Underhill,



20

2006). De méme le comportement des individus, tant au niveau de 1’engagement dans
la reproduction qu’au niveau du type de migration postnuptiale, entraine de grandes
différences dans le temps disponible pour effectuer une mue dans de bonnes conditions.
Ces différentes contraintes temporelles peuvent avoir des conséquences importantes sur
le niveau des dépenses énergétiques, sur la condition corporelle des individus, sur la
qualité de leur plumage et, & cause de ’importance des différents réles joués par les
plumes, elles peuvent engager directement la survie future des oiseaux (Barshep et al.,
2013; Dawson et al., 2000; De la Hera et al., 2009; Hall et Fransson, 2000; Robertson
et al., 1998; Serra et al., 2007). D’aprés Svensson et Hedenstrom (1999) et Hall et
Tullberg (2004), les contraintes temporelles auxquelles sont alors confrontés les

individus, pendant cette période, entraineraient des variations du mod¢le de mue.

Un oiseau est capable de voler grice au rapport favorable qui s’établit entre la
puissance musculaire qu’il est capable de développer au cours du décollage et sa charge
alaire (Marden, 1994). La charge alaire d’un oiseau est le rapport entre sa masse
corporelle et la surface portante de ses ailes (surface alaire). Elle est donc liée a la taille
des ailes et par conséquent aussi a la longueur des plumes. De nombreuses études
effectuées en période de mue ont souligné la mise en place de stratégies de gestion des
organes et de la masse corporelle afin, d’une part, de favoriser I’apport en énergie et en
nutriments nécessaires au bon déroulement de la mue mais aussi, d’autre part, afin de
permettre la réduction de la durée d’incapacité de vol, soit par une diminution de la
masse corporelle, soit par une augmentation de la musculature d’envol (Fox et al.,
2008; Hohman et al., 1992; Ndlovu et al., 2010; Sjoberg, 1988). Toutefois, ces études
restent axées sur 1’étude des canards de surface et des oies tandis que trés peu
d’informations sont connues sur 1’utilisation potentielle de telles stratégies chez les

Mergini.
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La taille des individus est également une source de contraintes en période de mue. En
effet, Rohwer er al. (2009) ont montré que la durée de la mue dépendait de la taille des
especes, or la mue occupe une place importante dans la chronologie des événements
majeurs du cycle de vie d’un oiseau. Dans le cas d’une mue synchrone, la taille agit
donc sur la durée de la période d’incapacité de vol et donc sur la durée de la période a
faible mobilité. Pour les oiseaux a mue séquentielle, deux stratégies permettent de
réduire la durée de remplacement des plumes : soit augmenter la vitesse de croissance,
soit augmenter le nombre de plumes en croissance simultanée, ou les deux en méme
temps (Blackmore, 1969; Chilgren, 1978; Dawson, 2004; 2005; De la Hera et al., 2009;
Visser et al., 2011). Toutefois, dans ce cas, muer rapidement en augmentant le nombre
de plumes remplacées simultanément, réduit la manceuvrabilité des oiseaux et
risquerait d’augmenter la probabilité de prédation (Jovani, 2010). Dans le cas
particulier de la mue synchrone, comme c’est le cas chez les Mergini, le nombre de
rémiges en croissance simultanée est déja maximal et seule I’augmentation de la vitesse
de croissance des plumes permettrait de muer plus rapidement. Cependant,
I’augmentation de la vitesse de croissance des plumes peut se révéler néfaste envers la
qualité¢ des plumes, méme si, & I’heure actuelle, les études qui ont montré une telle
relation portent majoritairement sur des oiseaux terrestres et 2 mue séquentielle
(Dawson, 2004; Dawson et al., 2000; De la Hera et al., 2009; Griggio et al., 2009;
Serra, 2001; Serra et al., 2007). De méme, de récents travaux mettent en avant les
conséquences négatives sur la qualit€ du plumage que peuvent occasionner des
concentrations élevées d’hormones de stress (telle la corticostérone) chez un oiseau en

période de mue (DesRochers et al., 2009; Lattin et al., 2011).

En dépit de I’importance et de la place qu’elle occupe dans le cycle annuel d’un oiseau,
peu de choses sont connues sur le contrdle de la mue, tant au niveau physiologique
qu’environnemental (Dawson, 2006). Les études des contraintes rencontrées par les

oiseaux en période de mue et de leurs effets, tant sur la chronologie du déroulement de
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mue que sur la qualité du plumage final ou sur la condition corporelle, voire méme
simplement sur la survie des oiseaux, restent actuellement assez peu nombreuses et sont

surtout axées sur des especes terrestres.

1.4 Objectifs de I’étude

La pression de prédation est connue pour étre I’une des principales sources de sélection
évolutive dans la nature, or la mue synchrone des ailes des Mergini, entraine une
inaptitude de vol de plusieurs semaines. Cette période est donc dangereuse en plus
d’étre énergétiquement codteuse. L’objectif principal de cette étude était de
comprendre comment les canards de mer sont capables, dans ces conditions, de faire
face aux exigences de la mue des ailes. Quelles sont alors les stratégies mises en place
par les canards de mer pour « optimiser » leur période de mue ? Cette optimisation
consiste en la recherche d’un compromis entre les dépenses énergétiques engagées par
Poiseau pendant la mue et I’objectif d’augmenter ses chances de survie & court, moyen
et long termes. Ainsi, comment réduire la durée de mue sans pour autant comprometire
sa survie ? Répondre a cette question suppose d’envisager des analyses a plusieurs
niveaux. Dans un premier temps (chapitre II), I’influence de la contrainte de temps,
due a la durée de la période de mue, a ét¢ examinée, d’abord a 1’échelle inter-spécifique
puis a I’échelle intra-spécifique. Dans un deuxie¢me temps, le sujet fut recentré sur une
seule espéce de canard de mer : I’Eider & duvet, Somateria mollissima. S’il s’agit bien
de la plus grosse espece de canard de mer de I’hémisphere Nord, c’est aussi celle pour
laquelle la contrainte de temps est la plus forte. Avec les chapitres III, IV et V, les
stratégies mises en place par cette espece, au cours de la mue des ailes, ont pu étre

analysées cette fois aussi bien aux niveaux inter qu’intra-individuels.
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Chapitre 11 :

Dans un premier temps, en travaillant avec certaines especes de la tribu des Mergini, il a
été choisi d’évaluer si le temps passé & remplacer les pennes pendant la mue des ailes
constituait une contrainte qui dépendait de la taille des individus. Dans un deuxi¢me
temps, les stratégies de gestion de la masse corporelle auxquelles les Mergini pouvaient
avoir recours, pour écourter la durée de la période de mue des ailes, ont été examinées.
En effet, si I’augmentation de la vitesse de croissance des pennes est tres faible
comparativement a I’augmentation de la masse corporelle, entrainant ainsi une plus
longue période d’incapacité de vol, alors les plus grosses espeéces devraient recourir
davantage & une stratégie de gestion de leur masse pour réduire la durée de cette période.
Pour ce chapitre, une base de données, contenant des informations sur la croissance des
primaires (P9) et sur les variations de poids, construite a partir de mesures effectuées, en
période de mue, sur 5 especes de canards de mer élevées en captivité et présentant un
gradient de taille, a été analysée. Cette étude présente 1’aspect général des contraintes

temporelles et énergétiques liées & la mue des pennes chez les Mergini.

Hypotheses :
1) La vitesse de croissance des plumes dépend de la taille des individus.

2) La gestion de la masse corporelle constitue une stratégie pour écourter la

période d’incapacité de vol.

Prévisions :

1) Les oiseaux les plus lourds ont les vitesses de croissance les plus rapides

pour minimiser la durée d’incapacité de vol.

2) La réduction de la masse corporelle au cours de la mue est associée au

regain de la capacité d’envol et est plus marquée chez les grandes espéces.
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Chapitre I :

Ce chapitre traite de la gestion de la masse corporelle et de celle des organes, gestions
auxquelles les eiders pourraient avoir recours pour réduire la durée de leur période
d’incapacité de vol. Dans ce contexte évolutif, les oiseaux doivent faire face & des
choix dans les dépenses énergétiques notamment lorsque le cofit de maintenance des
organes dépasse les bénéfices que ceux-ci peuvent apporter (hypothese « cofits-
bénéfices »). La perte de poids et la gestion de la masse des organes et des muscles
sont-elles essentielles pour réduire la durée de cette période a risque ? Pour répondre
a cette question, les données issues de plusieurs dissections d’individus maéles,
collectés a différents stades d’avancement de la mue dans le Golfe du Saint-Laurent,

entre 2011 et 2012, ont été utilisées.

Hypotheses :

1) Les eiders utilisent une stratégie de gestion de la masse corporelle pour

écourter la durée de leur période de mue.

2) Les eiders utilisent la flexibilit€¢ de leurs organes pour faire face aux

exigences de la mue.

Prévisions :

1) Les eiders perdent du poids en fin de mue pour regagner au plus vite leur

capacité de vol.

2) Les réserves de graisses, les organes et les muscles des eiders montrent,
pendant la mue, des changements en accord avec I’hypothése « cofits-

bénéfices ».
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Chapitre IV :

La mue est associée a une réduction de la capacité isolante du plumage (A. Viain obs.
pers.) ainsi qu’a une augmentation du flux sanguin dans les zones périphériques de
repousse des plumes. Cela se traduit par une augmentation des pertes calorifiques et,
en conséquence, de nombreux oiseaux de mer en mue font 1’objet d’une augmentation
de leur conductance thermique. Guillemette et Butler (2012), ont suggéré que la
température de I’eau pouvait avoir fagconné la phénologie de mue des eiders, c’est-a-
dire le timing de la mue, de telle sorte qu’elle permette de minimiser la dépense
énergétique pendant la croissance des plumes. Ainsi, afin de réduire les cofits
énergétiques associés a la thermorégulation, la mue des ailes devrait se dérouler
lorsque la température de 1’eau est élevée : c’est ce qui est testé dans le quatriéme
chapitre de cette étude. La base de données utilisée dans ce cadre repose sur des
enregistrements obtenus a partir de consignateurs de données implantés chez
plusieurs femelles d’une population d’Eiders & duvet du Danemark (Somateria
mollissima mollissima) et sur ’analyse comparative du régime thermique de la

température superficielle des mers dans les zones de mue de ces oiseaux.

Hypothese :

1) Chez les oiseaux aquatiques a mue simultanée la température de 1’eau agit
comme un signal secondaire, aprés la photopériode, pour leur permettre de

synchroniser leur mue avec la période la plus chaude.

Prévision :

1) Les oiseaux les moins synchronisés avec les températures les plus chaudes
devraient, au cours de leur mue, payer un surcoiit en termes de dépense

énergétique.
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Chapitre V :

Puisque les oiseaux en mue présentent une réduction du réle isolant de leur plumage,
il serait avantageux d’effectuer une mue en eau chaude afin de réduire les cofts
énergétiques engendrés par la thermorégulation ce qui devrait ainsi permettre une
redistribution de 1’énergie sauvegardée vers les mécanismes de la mue. La stratégie
mise en avant dans le chapitre IV, et qui consiste a privilégier la mue des ailes a la
période ou ’eau est la plus chaude, méritait d’€tre approfondie par I’intermédiaire
d’une expérimentation en milieu contrdlé. Pour ce cinquiéme chapitre, il a donc été
choisi d’examiner les avantages que pouvait apporter la supposée réduction de la
dépense énergétique par la diminution des cofits de thermorégulation. En travaillant
avec une autre sous-espece d’Eider & duvet (Somateria mollissima dresseri) nous
avons examiné quels avantages potentiels pouvait procurer cette supposé€e réduction
et testé si cela permettait de maximiser les performances de mue, par exemple en
réduisant la durée de cette derniére. La vitesse de croissance des plumes, la
chronologie de mue, la durée de la période d’incapacité de vol et la prise de poids de
plusieurs individus captifs, exposés deux années consécutives au moins en période de
mue, 3 deux régimes de températures d’eau différentes (froid puis chaud ou I’inverse)

ont été mesurées puis analysées.

Hypothese :

1) La température de 1’eau influence le déroulement de la mue des ailes chez

les oiseaux aquatiques a mue simultanée.

Prévision :

1) Les oiseaux exposés en eau chaude présentent une meilleure condition

corporelle et une mue plus rapide.
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2.1 Résumé

La mue des rémiges est un des événements cruciaux dans le cycle de vie annuel des
sauvagines car elle est énergétiquement coiiteuse, dure plusieurs semaines et
représente une période & haut risque en raison de l’incapacité de vol. Chez ces
oiseaux d’eau, la mue des rémiges peut étre considérée comme un compromis entre la
prédation et la dépense énergétique, impliquant que les individus plus lourds
réduiraient la période d’incapacité de vol en augmentant la vitesse de croissance des
plumes et les dépenses énergétiques. Sinon, ils pourraient diminuer leur masse
corporelle a la fin de cette période, réduisant ainsi la charge alaire pour augmenter
leur capacité d’envol. Nous avons étudié¢ la phénologie de la mue des rémiges, les
taux de croissance des primaires, la durée d’incapacité de vol et le modéle de
variation de masse corporelle chez 5 espéces de canards de mer captifs (Melanitta
fusca, M. perspicillata, Clangula hyemalis, Histrionicus histrionicus et Somateria
mollissima) dont la masse varie entre 0,5 et 2,0 kg. Le taux de croissance de leurs
plumes augmentait faiblement en fonction de la masse corporelle M®%) et aucune
corrélation n’a été observée au niveau intra-spécifique. Par conséquent, les especes de
canards de mer plus lourdes et plus particuli¢rement les individus plus lourds avaient
une plus longue période d’incapacité de vol. Bien que les oiseaux aient acces a la
nourriture ad libitum, leur masse corporelle augmentait dans un premier temps puis
diminuait, cette diminution coincidant avec le taux maximal de croissance des
plumes. Les oiseaux ayant regagné leur capacité de vol avait une masse corporelle
semblable a celle observée au début de la mue des rémiges, suggérant qu’ils
n’utilisaient pas la réduction de leur masse corporelle comme stratégie pour
raccourcir la durée d’incapacité de vol. Nous suggérons que la stratégie de mue des
canards de mer peut étre le résultat d'un compromis entre 'utilisation d'une stratégie
de mue intense (mue simultanée) et un faible taux de croissance des plumes sans
préjudice pour leur qualité. Bien que les canards de mer captifs étudiés aient €t€ en
conditions contrdlées, les cinq espéces ainsi que les deux sexes au sein de chacune
d’elles, ont montré une phénologie de mue reflétant celle des oiseaux sauvages,
suggérant chez ces derniers 1’existence d’une composante génétique agissant pour
contrdler la phénologie de mue.
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2.2  Abstract

Remigial moult is one of the crucial events in the annual life cycle of waterfow] as it
is energetically costly, lasts several weeks, and is a period of high vulnerability due to
flightlessness. In waterfowl, remigial moult can be considered as an energy-predation
trade-off, meaning that heavier individuals would minimise the flightless period by
increasing feather growth rate and energy expenditure. Alternatively, they could
reduce body mass at the end of this period, thereby reducing wing-loading to increase
flight capability. We studied timing of remigial moult, primary growth rates,
flightlessness duration, and the pattern of body mass variation in 5 species of captive
seaducks (Melanitta fusca, M. perspicillata, Clangula hyemalis, Histrionicus
histrionicus, and Somateria mollissima) ranging in size from 0.5 to 2.0 kg. Their
feather growth rates weakly increased with body mass (M®%?) and no correlation was
found at the intra-specific level. Consequently, heavier seaduck species and
especially heavier individuals had a longer flightless period. Although birds had
access to food ad libitum, body mass first increased then decreased, the latter
coinciding with maximum feather growth rate. Level of body mass when birds
regained flight ability was similar to level observed at the beginning of remigial
moult, suggesting they were not using a strategic reduction of body mass to reduce
the flightlessness duration. We suggest that the moulting strategy of seaducks may be
the result of a compromise between using an intense moult strategy (simultaneous
moult) and a low feather growth rate without prejudice to feather quality. Despite the
controlled captive status of the studied seaducks, all five species as well as both sexes
within each species showed timing of moult reflecting that of wild birds, suggesting

there is a genetic component acting to shape moult timing within wild birds.
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2.3 Introduction

During the annual cycle, numerous factors lead to the wear of feathers: mechanical
abrasion induced by flight, reproduction and foraging activities (Weber et al., 2005),
and degradation by ultraviolet light or by parasitic and bacterial infections (Bergman,
1982; Burtt & Ichida, 1999; Figuerolaa et al., 2003). As a result of flight feather
degradation, flight performance is reduced (Ginn & Melville, 1983; Murphy & King,
1992; Tucker, 1991). Because feathers are somatic dead structures it is crucial for
birds to replace periodically worn feathers during a process known as moult, which
represents the major event of somatic production in the annual cycle of birds

(Guillemette & Butler, 2012; Walsberg, 1983).

Anatidae are among relatively few bird families that shed their flight feathers
simultaneously once a year, rendering them flightless up to several weeks, with
variations between species, age, and sex (Fox et al., 2014; Hohman ez al., 1992).
Birds exhibiting simultaneous wing feather replacement are mainly aquatic, and
function without flight, in contrast to sequential moulters, which replace a few flight
feathers at a time. Simultaneous remigial moult in diving ducks is energetically costly
(Guillemette et al., 2007; Portugal et al., 2009) comparatively to birds replacing flight

feathers sequentially.

The length of the flightless period depends on the number of simultaneously growing
feathers (moult intensity), the proportional length feathers when birds regain their
flight ability, and the feather growth rate. Former investigations have shown that little
variance exists in feather growth rate among birds ranging in size (Langston &
Rohwer, 1996; Prevost, 1983). Feather growth rate could be limited by an
architectural constraint at the follicle level (Rohwer et al., 2009). Recently, Rohwer et
al. (2009) demonstrated by allometric relationships that body mass increases much

faster than feather growth rate, indicating that heavier species require more time to
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moult. A major implication of a low feather growth rate is that it could increase
flightlessness duration for large simultaneous moulters. Thus, this would expose for
example heavier diving birds to a higher predation risk and so it may be advantageous
to minimise the flightless period (Douthwaite, 1976; Fox & Kahlert, 2005; Owen &
Ogilvie, 1979; Pehrsson, 1987). Here we replicate Rohwer et al. (2009) work for a

specific group of simultaneous moulters among the Mergini.

Flightless birds are subjected to different pressures leading to variation in
flightlessness duration which is associated to benefits as well as to costs. First,
flightless birds may be more vulnerable to predation (Booth & Ellis, 2006;
Guillemette & Ouellet, 2005; Moore, 2001; Morgan, 1986; Smith, 2006) since the
potential to escape predator attack is reduced. Some recent studies have shown that
this stage could not be more unsafe than other stages of the annual cycle of birds
(Hogan et al., 2013; Iverson & Esler, 2007). Nevertheless there are still few studies
on this subject. Secondly, birds moulting at high latitudes face environmental
constraints as the onset of winter and freezing conditions, reducing the time to
allocate to moult (Bond et al., 2013; Mewaldt & King, 1979). Furthermore, it was
recently shown that birds with less time to moult and with higher feather growth rate
had poorer feather quality (Dawson et al., 2000; De la Hera et al., 2009; Serra et al.,
2007). Finally, the capacity that birds have to meet nutritional and energy demands
through exogenous and/or endogenous resources can also influence moult in terms of
feather quality, timing and duration (Catry et al., 2013; Murphy & King, 1987;
Murphy et al., 1988; Swaddle & Witter, 1997). Some authors have reported reduction
of body mass during the flightless period of Anseriformes and have suggested that it
was an adaptive strategy to reduce the duration of the flightless period (Ankney,
1979; Owen & Ogilvie, 1979; Pehrsson, 1987). Other authors have not reported any
body weight loss during remigial moult (Fox et al., 1998; 2008; Hohman et al.,
1992), which contradicts that hypothesis (Ankney, 1979; Brown & Bryant, 1996; Fox
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& Kahlert, 2005; King & Murphy, 1985). Therefore, we also tested the prediction
that seaducks, especially heavier species, reduce their body mass to minimise the

flightless period.

Using measurements of feather growth and body mass of 5 species of captive
seaducks, the objectives of this study were to: 1) model and compare flight feather
(9" primary) growth rate between species and sexes, 2) compare the estimated timing
and duration of flightlessness between species and between males and females, 3) test
the hypothesis that heavier seaducks should have faster growth rates to minimise their
flightless period, and 4) test the prediction that body mass reduction during remigial

moult is associated with the regain of flight ability.

2.4 Materials and methods

2.4.1 Ethics statement

All bird manipulations were approved by the Animal Care and Use Committee
(ACUC, SOP No 007), for seaducks kept at the Patuxent Wildlife Research Center
(Patuxent), and by the animal care committee of the Universit€é du Québec a
Rimouski (CPA-44-11-96), for Common Eiders kept at Rimouski. Eider eggs were
collected under permit from Environment Canada - Canadian Wildlife Service

(Permit Number: SC-24).

2.4.2 Care of captive seaducks

All individuals of 4 species, 16 White-winged Scoters (Melanitta fusca, 9 males and 7
females, WWSC), 8 Surf Scoters (M. perspicillata, 5 males and 3 females, SUSC), 9
Long-tailed Ducks, (Clangula hyemalis, 3 males and 6 females, LTDU) and 19
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Harlequin Ducks (Histrionicus histrionicus, 13 males and 6 females, HADU) were kept
in captivity in monospecific groups. Eggs were collected with appropriate permits from
the wild in Canada respectively from Redberry Lake (Saskatchewan), Lac Malbaie
(Quebec), and Churchill (Manitoba), whereas HADU were obtained from a private
propagator (Mr. A. Shouten) and were collected from the Olympic Peninsula
(Washington). All eggs were hatched at the Patuxent Wildlife Research Center, Laurel,
MD in USA, ducklings raised the same way, and were well acclimated to captivity. Birds
were housed outside at Patuxent, and each pen, 4.3 x 8.6 m, contained a pool of fresh
water with a diameter of 3.7 m and average depth of 0.5 m. Nine Common Eiders
(Somateria mollissima dresseri, 4 males and 5 females COEI) were reared from eggs
collected at Pointe-Métis, Quebec, with appropriate permits, in 2010. They were housed
at Rimouski, Quebec in an indoor enclosure, 6.7 x 3.7 m with natural photoperiod and
containing a pool, 6.0 x 1.7 m with continuously flowing fresh water of 0.4 m deep.
Under these conditions eiders maintained their seasonal cycles of moult in synchrony
with those of free-living individuals (AV, pers. obs.). All 5 species of seaducks were fed

with Mazuri Sea duck Diet (#5681; 21.5% protein) ad libitum on a daily basis.

2.4.3 Measurements from seaducks

All 4 species of captive seaducks kept at Patuxent were adults from 3 to 6 years old
during this study. At a weekly interval from 8" July to 8" October 2008, all birds
were caught with a landing net and held in a cat carrying case until being measured.
The 9* primary length (P9) was measured with a Vernier caliper to the nearest
millimetre, from the rim of the follicle to the distal tip of the feather. At 2-week
intervals, birds were weighed (+ 1 g) with a digital scale. Measurements were made
in a similar way on 2-year old Common Eiders between 27 July and 27 October 2012.

Handling times were approximately 2 - 4 min per bird.
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24.4 Modelling feather growth

We tested 2 models common in the modelling of biological growth: the logistic and
Gompertz models. For our analyses, we retained the Gompertz, because it had the lower
AICc score (Akaike’s Information Criterion, corrected for small sample size, Motulsky &
Christopoulos, 2004) and it provided 5.76 times more support than the logistic model.
For each bird of each species we estimated A, 4 and A as defined by the following

function:
y@)=A. expl:— exp[ﬁ.ezﬂ (A-1)+ lﬂ

where A represents the asymptotic value which is an estimate of the maximum length of
the feather, 4 the maximum growth rate of P9, and A the lag-phase. For each bird, we
determined the delta growth rate between 5% and 90% of the final length of 9™ primary
feather by calculated the change in P9 length divided by change in time. From each
growth curve, the day of shedding of old P9 was estimated when feather reached
artificially 1 mm long with Gompertz model (this value of 1 mm has been determined
from shedding dates of old P9 noted in some of our captive individuals). Finally, the time
between the day of shedding of old P9 and the day at which seaducks can fly again,
estimated around 90% of P9 final length (Dickson et al., 2012), was calculated for each

bird to determine the flightlessness duration during moult.

2.4.5 Modelling moult allometry

For simultaneous moulters, the delta growth rate of the longest flight feather o™
primary) and its length, represent the best indicators of moult duration. Thus, to
explore the time required to replace flight feathers in seaducks, we used the same

scaling method as Rohwer er al. (2009). First, at the inter-specific level, we modeled
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the relationship between the length of the 9™ primary (mm) and the initial body mass
(M in g). We also modeled the relationship between the delta growth rate of the ot
primary (mm.day’l) and initial body mass. We used the allometric function Y = aM®,
where “a” is a scaling constant and “b” the power of the relationship of Y to mass.
Our sample consisted of 5 species, but only 4 genera (Clangula, Histrionicus,
Melanitta, and Somateria). The SUSC and WWSC are congener species and so could
be a source of phylogeny mediated bias. We performed analysis of covariance on log-
transformed values based on type III sums of squares with taxonomic genus entered
as a main effect and we tested the interaction between genus and the independent
variable. For all models the interactions were not significant, so the slopes of each
genus could be modelled as one by the regression slope of models. However,
regression slopes obtained with models did not differ from those determined by
reduced major axis regression, so we used slopes obtained with simple regression
throughout the paper. Finally, we also performed this procedure at the intra-specific

level.

2.4.6 Statistical analyses

Data were analyzed using R (R, v.3.0.1. Development Core Team, 2013). To model
feather growth, we used the R package “grofir” (v.1.1, Kahm et al., 2010). We
performed linear mixed effects models fitted with maximum likelihood by using the
R package “nlme” (v.3.1-111, Pinheiro et al., 2013), with the interval of percent of
feather length as the fixed effects and bird identity as the random effects. For
normality, the Shapiro—Wilks test was used before proceeding with parametric tests
and homogeneity of variance was tested with a Bartlett test. To compare weights
along the remigial moult with initial body mass in the case of significant difference,
we proceeded with a Dunnett post hoc comparison using the R package “multcomp”

(v.1.2-19, Hothorn et al., 2008). We also used this package to proceed with Tukey’s
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post hoc comparison to compare feather growth rate and flightlessness duration
between species. To determine the power (“b”) of allometric relationships we
compute major axis regression using the R package “Imodel2” (v.1.7-1, Legendre,
2011). To test the idea that birds are losing body mass during remigial moult to
reduce flightlessness, we subtracted the value of body mass reached at the phase in
which birds are able to fly again from the initial body mass to obtain a delta for each
individual of each species. We obtained, for each species and sex, the average delta
for which we calculated a 95% CI (Confidence Interval) using the bootstrap method
and 10,000 re-samplings. We verified the symmetry of the distribution by using the
Skewness coefficient. Overall, the distribution was symmetric and we used the
studentized bootstrap interval (Good, 2006). When the 95% CI excluded zero, the
difference was significant at the 5% level, otherwise it was concluded that no
meaningful difference existed. Differences between sexes were tested with Mann-
Whitney test (U). All p-values were considered significant at the a = 0.05 level and

means are given + SD values throughout the paper.

2.5 Results

Data for the present study will be available from the Dryad Digital Repository:
doi:10.5061/dryad.p2kf0

Body masses of the 5 studied species ranged during early moult between 543 =24 g
and 1946 = 87 g, while the full length of 9™ primary varied between 129.0 + 3.3 mm
and 181.1 £ 5.5 mm (Table 2.1).
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2.5.1 Timing of initiation of remigial moult

Males of the 5 species initiated remigial moult significantly earlier than females (U = 319,
p = 0.042; Table 2.1). Interspecific patterns were similar between sexes (Fig. 2.1): SUSC
was the first species to moult primaries, with a mean shedding date of P9 at 13 and 22
July respectively for males and females (Table 2.1); LTDU was the second species to
moult, with a shedding date at 24 July and 1 August, respectively for males and females;
WWSC moult almost at the same date than LTDU; COEI was the fourth species to moult
followed by HADU, which moulted in August.

2.5.2 Inter-specific comparison of feather growth rates

Among the 5 seaduck species, the maximal growth rate of P9 ranged between 4.66 + 0.13
and 5.91 + 0.21 mm.day”, which represents 3.6% and 4.3% of daily percent change in
remiges (Table 2.1), respectively for females of HADU and females of LTDU, while the
delta growth rate ranged between 3.43 + 0.10 and 4.20 + 0.13 mm.day” (Table 2.1). The
daily percent change in feather length over the period of 5% to 90% of feather development
for the 5 species varied between 2.1% and 3.1%. The maximal feather growth rate of
LTDU was faster than the maximal feather growth rates of the 4 other species, while
HADU had the slowest (see statistical details in the legend of Table 2.1). COEI had a
similar maximal feather growth rate as the 2 scoter species, while WWSC and SUSC had
different maximal growth rates (Table 2.1). HADU had a slower delta growth rate than the
4 other species (see statistical details in legend of Table 2.1). The feather delta growth rates
of LTDU and WWSC were the fastest and similar (Table 2.1). It was similar for COEI and
SUSC and slower than delta growth rates of LTDU and WWSC (Table 2.1). For each
species, maximal and delta growth rates of P9 did not differ between females and males
(U =48.00, p = 0.430; U =7.00, p = 0.606; U =4.00, p =0.297; U =26.00, p = 0.560 and
U = 11.00, p = 0.806, respectively for HADU, LTDU, SUSC, WWSC, and COEI).
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Table 2.1 Date of moulting, morphometric measurements and feather growth
rate for 5 species of seaducks.

Shedding day P9 final Delta growth Maximal growth
Species Sex n of old P9 Body mass (g) length (mm) rate (mm.day'l) rate (mm.day'l)
HADU Female 6 13 August +3 5433 +£24.2 129.0 £33 3.43 £0.10 (¢) 4.66 £0.13 (d)
Male 13 7 August =5 609.2 +29.0 132.1+3.6 3.48 £0.14 (¢) 4.77 £0.22 (d)
LTDU  Female 6 1 August £12 5633258 1377+ 1.7 420 £0.13 (a) 591 £0.21 (a)
Male 3 24July=+8 610.0 £85.4 142.0£4.0 4.14 £0.28 (a) 5.86 +0.38 (a)
SUSC Female 3 22 July+6 756.0 £54.1 1477 0.6 3712007 (b) 5.18 +0.12 (¢)
Male 5 13 July = 11 848.0 +31.1 1542 +2.6 3.64 +0.10 (b) 5.11+£0.23 (¢)
WWSC Female 7 2 August+4 1067.1 £ 111.8 169.4 £3.3 4.10 £0.17 (a) 5.62 £0.28 (b)
Male 9 23July=11 1270.0 £ 93.8 178.1 +3.0 4.03 £0.12 (a) 5.55+0.19 (b)
COEI Female 5 8 August+8 1905.6 £115.2 180.5+5.6 3.82+0.17 (b) 5.39+0.25 (b, ¢)
Male 4  28Julyx7 1946.0 = 86.7 181.1+5.5 3.81 +0.30 (b) 5.40 +0.44 (b, ¢)

Legend: Mean shedding day of old 9th primary + SD, body mass (g) SD final 9™
primary length (mm) * SD, delta 9™ pr1mary growth rate (mm.day " + SD and
maximal 9™ primary growth rate (mm.day Y + SD for 5 seaduck species (HADU,
LTDU, SUSC, WWSC, and COEI). Species with the same letter are not significantly
different and species with different letters are significantly different. Statistical results
for delta 9™ primary growth rate (mm.day ): ANOVA, E,, 55 = 50.388, p < 0.0001,
Tukey’s Post Hoc, with p < 0.0001, p < 0.0001, p < 0.0001, p = 0.021, respectively
for HADU vs. LTDU, HADU vs. WWSC, HADU vs. COEI and HADU vs. SUSC,
with p = 0.369 for LTDU vs. WWSC and p = 0.268 for COEI vs. SUSC; for maximal
g primary growth rate: ANOVA, F,, 56 = 50.289, p < 0.0001, Tukey’s Post Hoc,
with p < 0.0001, p < 0.0001, p < 0.001, p = 0.016, respectively for LTDU vs. HADU,
LTDU vs. SUSC, LTDU vs. COEI, LTDU vs. WWSC and p < 0.0001, p < 0.0001,
p = 0.001, respectively for HADU vs. WWSC, HADU vs. COEI and HADU vs.
SUSC and with p = 0.323, p = 0.154 and p < 0.001, respectively for COEI vs. SUSC,
COEI vs. WWSC and SUSC vs. WWSC.
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Figure 2.1 Feather growth rates of the 5 seaduck species. Gompertz 9™ primary
growth models for 5 seaduck species; Harlequin Ducks (Histrionicus histrionicus,
HADU), Long-tailed Ducks (Clangula hyemalis, LTDU), Surf Scoters (Melanitta
perspicillata, SUSC), White-winged Scoters (Melanitta fusca, WWSC) and Common
Eiders (Somateria mollissima dresseri, COEI) with (A) representing males and (B)
females.
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2.5.3 Moult allometries

Among the 5 species, average daily delta growth rate of P9 scaled to body mass as
M®% (Fig. 2.2A; r = 0.305, p = 0.017, 59 d.f. and 95% CI 0.011 — 0.107) and the
terminal length of the 9t primary scaled to body mass as MO8 (Fig. 2.2B, r = 0.931,
p < 0.0001 and 95% CI 0.256 - 0.314). As these species undergo a simultaneous
replacement of the primaries, the time required to replace all flight feathers increases
as 0.226 the power of the body mass (MO8 /M = M®2%6), At the intra-specific
level, no correlations were found between feather delta growth rate and body mass
(r=0.200, p = 0.415 for HADU, r = 0.321, p = 0.399 for LTDU, r = 0.683, p = 0.062
for SUSC, r = 0.459, p = 0.074 for WWSC and r = 0.141, p = 0.717 for COEI).
However, there was a hint of a possible relationship in SUSC and WWSC if we used
the a=0.10 level.

2.5.4 Duration of estimated flightless period

The estimated flightlessness duration varied among the 5 seaduck species (ANOVA,
F,, 56 = 104.584, p < 0.0001). However, flightlessness duration did not differ between
sexes except for the WWSC (U = 56, p = 0.010), which was also the species showing
the greatest sexual dimorphism at the level of 9™ primary length and body mass. The
shortest flightless period was recorded for LTDU with 32.2 + 0.9 and 33.7 = 1.3 days
respectively for females and males (Fig. 2.3). COEI had the longest estimated
flightless period with 47.1 + 1.0 and 47.3 £ 2.7 days respectively, for females and
males. HADU had an estimated flightlessness duration around 37 days (37.1 + 0.4
and 37.4 + 1.5, respectively for females and males). Scoters had similar estimated
flightless periods (Tukey’s Post Hoc, p = 0.067). SUSC were flightless for 39.3 + 0.7
and 41.9 + 1.7 days, respectively, for females and males. Females of WWSC were

flightless for 41.3 + 1.9 days, while males were flightless for 44.2 + 1.3 days.
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Figure 2.2 Relationships between body mass and primary growth rate, and P9
length in 5 seaduck species. Allometric relationships among 5 seaduck species
between: (A) body mass (g) and delta 9™ primary growth rate (mm.day™), (B) body
mass (g) and final length of ot primary (mm). Dotted line represents the allometric
relation for the 5 species (HADU, LTDU, SUSC, WWSC and COEI) (A) allometric
relation: M*%%, (B) allometric relation: M85,
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Figure 2.3 Relationship between body mass of 5 seaduck species and flightless
period. Representation of the flightless period (days) according to the body mass for
the 5 seaduck species (HADU, LTDU, SUSC, WWSC and COEI). Females are

represented by white circles and males by black circles.

2.5.5 Variation of body mass during flight feather moult

During remigial moult, body mass of both sexes tented to increase at the beginning of
moult after which it declined until it stabilized around initial body mass at the end of
the moult. This pattern was more pronounced in females than males (Fig. 2.4). The
increase of body mass at the beginning of moult was significant for both sexes in HADU
(Fs, 20 = 12.075, p < 0.001, Dunnett’s test p = 0.013 and Fs, 44 = 2.823, p = 0.027,
Dunnett’s test p < 0.001, respectively for females and males) and for female scoters
(Fs, 7 = 11.816, p = 0.003, Dunnett’s test p = 0.038, p < 0.001 and p = 0.021 and
Fs, 21 = 11.890, p < 0.001, Dunnett’s test p < 0.001, respectively for SUSC and
WWSC). During remigial moult, female COEIs and HADUs were the only
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species/sex cohorts that reached a lighter body mass than the initial value (Fs, 33 = 4.61,
p = 0.002, Dunnett’s test p = 0.025 and Fs, 50 = 12.075, p < 0.001, Dunnett’s test
p = 0.031, respectively). Female HADUs were the only cohort that was significantly
lighter at the end of the moult (p = 0.002 at the maximal 9™ primary feather length,
phase V). Finally, to test the hypothesis that birds lose body mass during remigial
moult to shorten flightlessness, we also compared the initial body mass with body
mass reached at phase IV, when birds are able to fly again. The mean body mass
reached at the phase IV was not lighter than the mean initial body mass except for

females of HADU (Fig. 2.5).
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Figure 2.4 Inter-specific body mass variation during remigial moult. Changes
in mean body mass of birds (as percentage of initial weight) based on the percentage
growth of the 9™ primary for 5 seaduck species; Harlequin Ducks (HADU), Long-
tailed Ducks (LTDU), Surf Scoters (SUSC), White-winged Scoters (WWSC) and
Common Eiders (COEI) with (A) representing males and (B) females. Phase 0
corresponds to the value of initial weight before the shedding of flight feathers, Phase
I represents feather emergence and the start of feather growth, Phase II corresponds
to the period of fast feather growth rate and where maximal growth rate is reached,
Phase 111 is the period of the first slowing down of growth rate, Phase IV corresponds
to the second slowing down of growth rate and the period during which birds are able
to fly again, Phase V is the end of the remigial moult when final length of P9 is
reached.
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Figure 2.5 Intra-specific body mass variation for the studied species. Average
deltas, representing the difference between body mass recorded at the phase IV of the
moult in which seaducks are able to re-fly and initial body mass, and their respective
confidence intervals. When the confidence intervals exclude the zero line, the delta is
declared significant at 5% level (see Materials and methods).

2.6 Discussion

2.6.1 Applicability to wild seaducks

In this study, the results obtained for the timing, flightlessness duration, and growth
rates of remigial moult were comparable to those obtained on wild birds. Indeed, our
data that the timing of remigial moult differ among species and sexes, with an
initiation of remigial moult earlier in males than females, have been observed in most
wild waterfowl species (Dickson ef al., 2012; Hogan, 2012; Hohman et al., 1992,
Petersen, 1981; Pyle, 2008; Robertson et al., 1997). The initiation dates of remigial
moult for males of the 5 studied species are similar to dates reported in the wild

(Adams et al., 2000; Dickson et al., 2012; Jepsen, 1984; Joensen, 1973; Petersen et



46

al., 2003; Robertson et al., 1997; Salomonsen, 1968). In contrast, for captive females
the mean shedding dates were earlier than their wild counterparts. As a consequence,
differences between sexes are in average only of 6 to 11 days in our study whereas,
depending on species, it is about 3 weeks in the wild, (Frimer, 1994; Hogan, 2012;
Joensen, 1973; Mosbech & Boertmann, 1999; Petersen, 1981; Petersen et al., 1999).
We thus suggest that the differences in the start of moult, observed between captive
and wild females, are related to their status of non-breeders in our study as none were
in a breeding state before they started moulting. For instance, there is evidence that
moult starts later in breeding waterfowl species in the wild (Ginn & Melville, 1983;
Hohman er al., 1992), the mechanism here being that elevated level of prolactin
associated with parental care inhibits the onset of moult (Williams, 2012). Indeed, it
is well known that sex hormones but also environmental conditions (light levels,
temperature, food availability, etc.) are factors acting in moult timing (Ginn &
Melville, 1983; Palmer, 1972; Payne, 1972). Interestingly, among the 5 studied
species of seaducks, and despite the non-breeding status of birds, and controlled
environment due to captivity, females still moulted later than males. These results
underline a potential effect of genetic/sex-specific factor in the launching of moult
mechanisms. Such a result would not be possible to obtain in natural wild settings,
and we are unaware of other studies clearly showing a sex-specific genetic
component shaping moult timing after environmental factors have been controlled.
The interaction between genetic and environmental effects on moult strategies in

birds deserves further investigation.

The estimates of flightlessness duration, based on the Gompertz growth model and
the 90% of P9 final length generate results comparable to values from the literature.
However, differences are observed for HADU (Robertson et al., 1997) and COEI
(Guillemette et al., 2007). Indeed, Robertson et al. (1997) used the value of 70% of
P9 final length reported by Hohman et al. (1992) to estimate HADU flightless period,
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while it has been estimated to be higher for most seaduck species (Dickson et al.,
2012; Hogan, 2012; Van De Wetering & Cooke, 2000) (around 80% for male SUSC,
SG, pers. obs.). For COEIL Guillemette et al. (2007) used a behavioural technic to
estimate flightlessness duration, which may have caused the discrepancy. Again, the
difference may also stem from a general value (90%) applied to all species, while it

was observed to be lower for COEI (AV, pers. obs.).

The delta primary growth rates for each studied species were consistent with previous
results on wild birds (Dickson et al., 2012; Iverson & Esler, 2007; Robertson et al.,
1997). Similarly, the absence of difference in feather growth rates found between
sexes corroborates former investigations (Hohman et al., 1992). However, no data
relating to primary growth rates of COEI and LTDU were available. For COEIL our
estimates of delta and maximal primary growth rates represent respectively, 2.1% and
3.0% daily change in length, which fall within the range of daily change values found
for most waterfowl species (2 - 3%, Hohman et al., 1992). LTDU presented higher
values (respectively 3.1% and 4.3% for females and 2.9% and 4.1% for males).
Among all five species, LTDU breeds at the furthest north (Robertson & Savard,
2002) while HADU, the slowest moulter in this study, is the southern-most species
(Pyle, 2008). Thus, the timing constraint and weather factors at this latitude might be
important factors for a rapid moult as it is the case for others birds such the White-
crowned sparrow (Zonotrichia leucophrys nuttalli and Z. . Pugetensis; Mewaldt &
King, 1979), shorebirds (Pyle, 2008; Serra & Underhill, 2006), and the least Auklets
(Aethia Pusilla, Bond et al., 2013). As with our sex-specific results, the finding that
moult timing of our non-breeding captive birds reflected that of each species in the
wild suggests a genetic component interacting with environmental factors (such as
light-level regimes at different latitudes, food resources, and climatic conditions

found under natural conditions) to shape moult timing.
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2.6.2 Allometry of feathers growth

Our study is based on the assumption that a flightless state is under numerous
constraints (predation risk, temporal constraints, food availability, etc). Thus, it
would be advantageous for birds to minimise the flightless period by increasing
feather growth rate. In the present study, we showed that heavier seaduck species
required more time to grow their flight remiges, which qualitatively supports the
findings of Rohwer et al. (2009). More specifically, primary growth rate scales as
M which is 3 times lower than the allometric exponent derived by Rohwer et al.
(2009) for birds in general M®!"™). Indeed, doubling the body mass in our allometric
relationship only results in an increase of 4.0% growth rate against 12.6% for
Rohwer’s et al. (2009) study. Now, using the length of the longest primary, these
authors reported 2 power estimates for their allometric relationship relating feather
length and body mass (one in result section and a different one in the methods
section). Using the raw data of Rohwer er al. (2009), we validated the result found in
their methods section where the longest primary feather increases as the power of
0.325 of body mass (95% CI 0.302 - 0.346), which is close but higher to our result
M®2 with 95% CI, 0.256 - 0.314). Thus, the time required to complete moult
increases as the power 0.154 of body mass (Rohwer et al., 2009) while it is higher for
Mergini with M***®. As a result, flightlessness duration increases with body mass in

seaducks (Fig. 2.3).

At the intra-specific level and for each of the 5 species studied, no significant
correlations between feather growth rate and body mass were found at the o = 0.05
level but there were marginally significant correlations for SUSC and WWSC.
Clearly larger sample sizes are needed to determine whether scoters differ from other
species on that point. The absence of relationship at the intra-specific level and the
disproportionate (slow) increase of feather growth rate in relation to body mass at the

inter-specific level may reflect the physiological and structural limits at which
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feathers can be produced (Langston & Rohwer, 1996; Prevost, 1983; Rohwer et al.,
2009). Thus, our results support the original hypothesis of Prevost (1983) stating that
it is mainly Anseriformes that may have reached the limit of feather growth rates.
Based on allometric principles, Rohwer et al. (2009) deduced that structural
constraints at the level of the cylindrical growing region of primary feathers might
lead to a physiological bottleneck. More specifically, the diameter of the follicle and
the number of rows of dividing cells could limit feather growth rate of large birds and
could increase the flightlessness duration for simultaneous moulters (Fig. 2.3). This
may also be the result of a trade-off between the use of a fast moult strategy
(simultaneous moulters vs. sequential moulters) and feather quality. Indeed, some
recent studies have shown that fast moulters had lower feather quality compared to
slow moulters, in terms of mass, coloration, and physical properties of the feather
(Dawson, 2004; Dawson et al., 2000; De la Hera et al., 2009; Griggio et al., 2009;
Serra, 2001; Serra et al., 2007).

2.6.3 Variations in body mass during remigial moult

Wing-loading of an individual is an important parameter that influences take-off and
ability to escape successfully from a predator attack (Hedenstrom & Sunada, 1999;
Murphy & King, 1987; Rudebeck, 1950; Swaddle et al., 1999). Captive seaducks of
the 5 species studied showed variations in their body mass during remigial moult
despite that they had access to food ad libitum. The range and pattern of body
variations differ between species, sex, and size. We interpret the marked increase of
body mass 15 days after the primaries were shed (Phase I), followed by a decrease of
body mass (Phase II), as a strategy to allocate body reserves to a period coinciding
with the highest rate of feather growth (Phase II, Fig. 2.4). In other words, the
decrease of body mass of phase II corresponds to the steep slope of feather growth

models, hence a period of high energy demand. Similar observations of body mass
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loss during remigial moult were recorded for different species of waterfowl in both
captive and wild situations (Douthwaite, 1976; Fox & King, 2011; Hohman et al.,
1992; Portugal et al., 2007; Van De Wetering & Cooke, 2000). However, the SUSC
and WWSC male scoters did not show any significant variation of body mass in our

study, as observed for Common Scoters (Melanitta nigra; Fox et al., 2008).

One pervasive idea in the literature is that body mass loss observed during the
remigial moult may be an adaptive strategy to reduce flightlessness duration in a way,
that lighter birds will accelerate the regain of flight ability (Douthwaite, 1976;
Sjoberg, 1986). Comparing body mass at regain of flight ability (phase IV) with
initial body mass (phase 0), we observed a trend for lower body mass of females at
phase IV. In contrast, we observed an opposite trend for males. Nevertheless, most
studied species, except females of HADU, did not have a lighter body mass at regain
of flight ability (between 80% to 100% of final 9™ primary length, Fig. 2.5). Thus,
our results under a controlled environment (constant food supply, no predation risks,
etc.) do not support the idea of a strategic body mass management that would reduce
flightlessness duration in these species. Variations in body mass observed in wild
birds, such as the reduction in mass of moulting male LTDU in the Beaufort Sea
(Howell, 2002) could simply result from a depletion of their food since birds
congregate and exploit a smaller foraging habitat. Ouellet et al. (2008) reviewed the
various mechanisms that could increase lift during take-off of birds and, apart wing-
loading reduction, they pin-point to (1) the enhancement of mechanical power with
larger pectoral muscles and (2) improvement of muscle metabolic output with
increased enzyme activity. Several studies have documented changes in the mass of
legs and flight muscle mass in waterfowl with muscle mass decreasing at the
beginning of remigial moult and increasing towards the end (Fox & Kahlert, 2005;

Fox et al., 2008; Howell, 2002). Such a level of organ flexibility might enhance flight
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capability despite the fact that body mass remains constant. Further studies should

investigate these potential strategies in moulting birds.

In conclusion, our results concerning timing and flightlessness duration are similar to
those of various published studies. However, we did not find any support for the idea
that body mass reduction at the end of remigial moult is used to minimise the
flightless period. In addition, our power estimate of the allometric relationship
relating body mass and feather growth rate is lower for the 5 seaducks studied than
birds in general, indicating that these species do not use a high feather growth rate to
minimise flightlessness duration. Further investigations should seek potential
explanations for that observation in terms of physiological or structural constraints,
although we contend that the relationship between feather quality and feather growth
rate seems to be the most potential avenue to explain such a difference. Finally, our
sex-specific results of timing of moult observed in a controlled environment and
reflecting that of wild seaducks, suggest that there is a genetic component acting to
shape moult timing within wild birds, in addition to well-known environmental

effects.
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3.1 Résumé

La dynamique de la masse corporelle et des organes a été€ étudiée chez des oies, des
canards barbotteurs ou des canards plongeurs en mue des ailes, rarement chez les
canards de mer. Cette étude examine les changements internes chez une espéce qui
plonge a la force des pattes et des ailes, pour évaluer les stratégies adaptatives
retenues. Quarante-cing Eiders a duvet males (Somateria mollissima dresseri Sharpe,
1871) récoltés dans le Golfe du Saint-Laurent ont été mesurés (masse du corps, des
muscles, taille des organes). Nous avons testé trois hypotheses : (1) une réduction
stratégique de masse corporelle diminue la durée de I’incapacité de vol, (2) une
modification des organes selon un compromis entre fonction et cofit de maintenance
économise puis réalloue énergie et protéines a la croissance des plumes, (3) une plus
faible réduction des muscles de vol que les canards plongeant a la force des pattes.
Les eiders ne présentent pas de perte de masse, ce qui invalide la premiére hypothése.
Une atrophie suivie d’une hypertrophie cardiaque avec des changements antagonistes
pour gésier et muscles des pattes confirment la seconde. De faibles variations des
muscles de vol valident la troisiéme. La diminution des dépdts lipidiques en début de
mue, suggere une stratégie minimisant les dommages aux rémiges par réduction de la
recherche alimentaire.
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3.2 Abstract

Body and organ dynamics, during remigial moult, have been mainly explored on
geese, dabbling ducks and foot-propelled diving ducks but weakly on seaducks. This
study investigated the internal changes in a wing-foot-propelled seaduck to determine
the adaptive strategies implemented. Forty-five male Common Eiders (Somateria
mollissima dresseri Sharpe, 1871), collected in the Gulf of St. Lawrence, were
dissected; their body mass, muscle mass and organ sizes were measured. We tested
three hypotheses: (1) eiders use a strategic reduction of body mass to reduce the
flightlessness duration, (2) organs will exhibit changes consistent with a trade-off
between function and maintenance to save and reallocate energy and proteins to
feather growth, (3) eiders would show lower flight muscle reduction than foot-
propelled diving ducks. Eiders did not lose body mass which does not support the
first hypothesis. Atrophy of the heart followed by hypertrophy and opposite changes
in leg muscle mass and gizzard mass are consistent with the second hypothesis. Flight
muscle mass showed lower variations than in other ducks validating the third
hypothesis. We also suggest that the lipid depletion observed early in the moult could
be a strategy to reduce foraging effort and minimise the risk of damaging the growing

feathers.
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3.3 Introduction

Throughout their life-cycle and over shorter timescales (from weeks to seasons), birds
show great physiological flexibility to cope with various seasonal constraints and
demands. In response to environmental variations, the avian body may undergo rapid
and reversible adaptive changes in the internal architecture, including gonad size and
the amount of lipid reserves during the breeding season (Krapu and Reinecke 1992;
Vézina and Williams 2003; Partecke et al. 2004); changes in the digestive tract, heart
and pectoral muscles size before departure on long-distance flight (Butler ez al. 1998;
Piersma 1998; Portugal et al. 2009b); and changes in gizzard size to cope with lower
food quality (Piersma et al. 1993; Guillemette 1998; Starck 1999).

Remigial moult of waterfowl species is particular because flight feathers are shed
simultaneously once a year, making them temporarily flightless during several (4 - 5)
weeks (Hohman et al. 1992). This event requires time, energy, has specific needs, and
constitutes a major event of somatic production in the annual cycle of birds (Hohman
et al. 1992; Guillemette et al. 2007; Portugal et al. 2007). Moreover, during this
period, birds are limited in their movements, reducing the area of the foraging
habitat covered (Savard et al. 2011). In addition, temporarily flightless birds may be
more susceptible to predation (Morgan 1986; Moore 2001; Booth and Ellis 2006;
Smith 2006; Fox et al. 2010, 2014), and it may be advantageous for flightless
waterfowl to minimise the duration of this event (Douthwaite 1976; Owen and
Olgivie 1979; Pehrsson 1987). Therefore, to meet its nutrient and energy
requirements and to minimise the flightless period while growing new feathers, a
moulting bird could: 1 - increase food intake rate, 2 - exhibit change in its internal
architecture to reallocate energy and nutrients (proteins) towards feather growth and
3 - lose body mass during remigial moult as an adaptive strategy associated with an

earlier recovery of flight ability.
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Many studies conducted during remigial moult have shown a wide range of
physiological adaptations in waterfowl to meet their needs during this critical period.
For instance, some species seem unable to meet the nutritional requirements of
remigial moult through exogenous resources, thereby leading to a loss of body mass
(Sjoberg 1988; Panek and Majewski 1990; Fox and Kahlert 2005). The main cause of
body mass reduction during remigial moult involved fat utilisation as an endogenous
source of energy to cover energy needs of feather replacement. However, other
species meet energy and nutrient demands only through exogenous resources and
thus are able to maintain or gain body mass during remigial moult (Hohman et al.
1992; Fox et al. 1998; Hogan et al. 2013). Inter- and intra-specific variations in
acquisition and reallocation of nutrients and energy may reflect different
environmental constraints faced by waterfowl species during remigial moult (Hogan

et al. 2013).

Previous investigations on organ dynamics in waterfowl have shown considerable
changes in digestive organs and locomotor muscle mass even for species that do not
exhibit a net change in body mass during remigial moult (Ankney 1979; 1984; Fox et
al. 2008). For instance, at the onset of feather growth, flight muscles commonly show
atrophy, followed by hypertrophy towards the end of moult (Bailey 1985; Gaunt et al.
1990; Hohman er al. 1992; Howell 2002; Fox and Kahlert 2005; Fox et al. 2008;
Ndlovu et al. 2010), coinciding in some species with an increase of wing flapping
behaviour (Piersma 1988b; Jehl 1997). However, leg muscles show an opposite
dynamic (Bailey 1985; Hohman et al. 1992; Howell 2002; Fox and Kahlert 2005).
Ankney (1979) suggested that these observations of musculature changes could be
explained by the use and disuse of specific muscles during remigial moult. This
hypothesis states that the lack of exercise in muscle groups for prolonged periods will
cause muscle atrophy, while ample exercise will cause hypertrophy (Alexander and

Goldspink 1977). However, recent studies do not support this hypothesis (Portugal et
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al. 2009b; 2012). The cost-benefit analysis is an approach consisting of identifying all
costs and benefits of a process or a situation and determining their importance at a
particular stage. In an evolutionary context, natural selection trades costs and benefits

to favour ways that promote phenotype in the optimal direction.

Most studies dealing with the internal changes occurring in simultaneously moulting
birds were conducted on geese (Ankney 1979; 1984; Fox and Kahlert 2005; Portugal
et al. 2009b), dabbling ducks (Young and Boag 1982; Dubowy 1985; Brown and
Saunders 1998; Ndlovu et al. 2010) or foot-propelled diving ducks (Bailey 1985;
Austin and Fredrickson 1987; Piersma 1988b; Thompson and Drobney 1996; Fox et
al. 2008), but only one study was conducted on wing-foot-propelled diving ducks
and, in that case, only the flight and leg muscle changes were studied (Long-tailed
Duck, Clangula hyemalis L., 1758) (Howell 2002). Common Eiders (Somateria
mollissima L., 1758) are wing-foot-propelled diving ducks of large size (Guillemette
et al. 2004) that mainly feed on blue mussels (Mytilus edulis L., 1758) an abundant
and predictable prey (Larsen and Guillemette 2000). The higher density of sea water
than of the air (Vogel 1994), increases the inertia of the wings but also the
biomechanical demands on bones and wing muscles as well as on flight feathers
(Ellington 1984; Lovvorn and Jones 1994; Vogel 1994). Otherwise, Heath et al.
(2006) showed that environmental factors, for instance the increase of current
velocities, led to an increase of the number of wing strokes and foot strokes during
the descent of Common Eiders. Thus, the underwater locomotion is energetically
costly. In diving birds the lift-based wing propulsion is more efficient than drag-
based foot propulsion (Fish 1993; 1996; Lovvorn and Liggins 2002). However,
Bridge (2004) found that remigial moult in a wing-propelled diver swimming with
wings partly folded, as is the case in Common Eiders (Heath ez al. 2006), impaired
the efficiency of wing strokes of the divers, especially when both primaries and

secondaries were shed. Therefore, the benefit provided by the simultaneous use of
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wings and legs for underwater locomotion could be reduced in moulting period. In
this paper, our objective was to document the physiological strategies adopted by
Common Eiders to cope with energy demands and the potentially higher predation
risks associated with remigial moult. Using collected individuals and measurements
of body mass and internal organs mass and length, we modelled architectural
dynamics of the organs of male eiders during flight feather growth. We hypothesized
that organs will exhibit changes consistent with a trade-off between function and
maintenance (“cost-benefits” hypothesis) to save and reallocate energy to the growth
of flight feathers. Physiological studies have shown that some organs, such as the
heart, liver, kidneys and spleen are especially energetically expensive in terms of
maintenance per unit of mass (Krebs 1950; Ferrel 1988; Chapell et al. 1999;
Maldonado er al. 2009), so it would be amongst these organs that the greatest
energetic saving would occur by organ size reduction. As simultaneous moulters do
not fly, we predicted that potential energetic savings may be made by reducing heart
tissues. During remigial moult, eiders continue to forage actively (Guillemette et al.
2007) and thus actively use their digestive and excretory system. Thus, we expected
that eiders do not reduce their liver and kidneys sizes during moult contrary to other
waterfowl (Ankney 1984; Fox and Kahlert 2005; Ndlovu et al. 2010). Moreover, as
they still need their breast muscles to support diving activity through moult, we
expected proportionally less change in their breast muscles than for geese, dabbling
ducks and foot-propelled diving ducks. We also predicted that leg muscles should
show initial hypertrophy followed by atrophy as they are the only mode of
locomotion to escape predator attacks during the flightless period and this change
could compensate a potential reduction of the wings efficiency during underwater
locomotion, especially at the beginning of moult. We also hypothesized that male
eiders lose body mass during their remigial moult period to minimise the duration of

flightlessness, and that lipid deposits will be used during remigial growth.
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3.4 Materials and methods

3.4.1 Specimen collection

Forty-five male Common Eiders were shot from a small vessel using a 12-calibre
licenced shotgun (SC-3; CPA 42-10-81) in the St. Lawrence river estuary between
Pointe-au-Pére (48°31°N, 68°28’W) and Métis-sur-mer (48°39°N, 68°00°W), and
around Matane (48°50°N, 67°31°W), Québec, Canada. They were collected during the
post-breeding period on 13 August 2011 and then again between 14 July 2012 and 3
October 2012. Carcasses were stored separately in plastic bags and frozen at - 20°C

until dissection.

3.4.2 Dissection protocol

Each frozen specimen was thawed for 18 - 20 hours, in a plastic bag, before
dissection and was weighed (+ 1 g) with a digital scale. Throughout this paper, we
used body and organs wet mass for the analyses. To avoid introducing error in
analysis due to the variable amounts of food in the gut of each individual, all body
masses reported in this study were corrected by subtracting the mass of the gut
content. The flight musculature, including pectoralis muscles, supracoracoideus
muscles and wing muscles (i.e. muscles attached to the pectoral girdle, the humerus,
radius, ulna and carpometacarpus) and the leg muscles (i.e. muscles attached to the
femur and tibiotarsus) were excised from both sides of the specimen. The whole
locomotor musculature removed was weighed to the nearest 0.01 g. Vital organs such
as heart, liver, kidneys, lungs, spleen, pancreas and gallbladder were removed and
weighed (x 0.01 g). Digestive organs (oesophagus, intestines and gizzard) were
stripped of all attached fat and emptied of contents before being weighed (+ 0.01 g).
The lengths of the oesophagus, intestines and the left caeca were measured with a

tape ruler to the nearest cm or mm as applicable. The feather growth stage of each
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individual was determined by the length of the longest primary Ch primary; P9)
measured with a Vernier caliper to the nearest mm, from the rim of the follicle to the
distal tip of the feather. Based on the feather scoring system by Ginn and Melville
(1983) we distinguished 5 stages of moult: 1 - pre-moult; old feathers still present and
bird able to fly, 2 - early moult; old feathers being shed or new feathers just emerging
from the skin to one third grown, 3 - mid-moult; P9 between one to two thirds grown,
4 - late moult; P9 more than two thirds grown and it is also the period in which
individual starts to fly again, 5 - completed moult; new feathers are fully developed

and individual able to fly.

3.4.3 Body reserves

Subcutaneous lipid and intestinal lipid depositions of each specimen were scored
using a 4 - point scale: O - no lipid deposition, 1 - thin layer patchily distributed with
no blood vessels in the subcutaneous lipid, 2 - medium layer with blood vessels
visible at the level of subcutaneous lipid, 3 - thick layer (Van Franeker 2004).
Subcutaneous and intestinal lipid scores were added to create a lipid reserve index

ranging from 0 to 6.

3.4.4 Data analysis

Data were analysed using statistical software R (R, v.3.0.1. Development Core Team
2013). To test our hypotheses on changes in organ sizes that will occur during feather
growth of moulting eiders, we excluded individuals in the pre-moult and completed
moult stages, and we fitted regression models to predict changes in organ size with
the length of P9 as an index of the remigial moult stage in individuals. Models of

best-fit to describe organ mass dynamics were derived by firstly including, as main
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effect, the length of P9 with the wet body mass as covariate. For all models, the effect
of wet body mass was not significant, so we removed this covariate from the models.
Thus we did not correct our data for body size and finally two types of regression
models were used with these data sets: quadratic and linear. We compared the
goodness-of-fit of the two related models (linear and quadratic regressions) by using
the extra sum-of-squares F test based on analyzing the difference between the sum-
of-squares of the two models (Motulsky and Christopoulos 2004). To compute major
axis regression, we used the R package “Imodel2” (v.1.7-1, Legendre 2011). For
normality, the Shapiro—Wilks test was used before proceeding with parametric tests
and homogeneity of variance was tested with a Bartlett test. For the analyse of
change in lipid reserves we used ANOVA (F) to test the effects of the moulting
stage (including “pre-moult” and “completed” moult stages) on variables. We also
used the R package “multcomp” (v.1.2-19, Hothorn et al. 2008) to proceed with
Tukey’s post hoc comparisons to compare the body reserves between the moulting
stages. All P-values were considered significant at a = 0.05, and means are given

+ SE values.

3.5 Results

3.5.1 Body mass

Body mass increased by 14.6% between pre-moult period and completed moult
period (Table 3.1). However, throughout the feather growth, the mean body mass of
male Common Eiders remained constant around 2200 g (P = 0.652 and P = 0.702 for

linear and quadratic regressions respectively, Fig. 3.1).
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Figure 3.1 Changes in total body mass (g) during the 9™ primary growth in
male Common Eiders collected in the Gulf of St. Lawrence. Individual values are
plotted against the 9" primary length (an index of remigial growth stage). Filled
circles represent moulting eiders, grey circles represent eiders that had completed
their moult and open circles represent eiders that had not yet shed their flight feathers
(non-moulting). The data of non-moulting eiders are represented as reference and
plotted independently of the values on the abscissa.

3.5.2 Digestive organs

Gizzard mass changed throughout moulting stages with a mass increase of 30.3%
from pre-moult to mid-moult and then slightly decreased (Table 3.1). This trend
was observed during feather growth and fitted with significant quadratic
regression (y = 0.421 x - 2.60E-03 x> + 129.627, r = 0.41, P = 0.038, Fig. 3.2A).
In contrast, pancreas mass decreased from pre-moult to mid-moult (- 24.1%) and
then increased until moult was completed (Table 3.1). During the growth period of

P9 (i.e. without individuals in pre-moult and completed moult stages), a similar
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trend was recorded and the pancreas mass data fitted with a quadratic regression
(y =-0.041 x + 2.18E-04 x> +9.141, r = 0.39, P = 0.048, Fig. 3.2A). Before remigial
moult (i.e pre-moult stage) the gallbladder was 41.1% heavier than during moult
but was lighter than after moult (i.e. completed moult stage) (Table 3.1).
Considering only the feather growth period, gallbladder mass increased with P9
length (y =0.006 x + 1.929, r = 0.52, P < 0.001, Fig. 3.2B). Intestine mass and length
decreased between pre-moult and completed moult stage (Table 3.1). However, the
two regression models tested failed to reach the statistical significance threshold
underlining that no change was observed during the feather growth period (P = 0.174
and P = 0.112 respectively for intestine mass and length, Fig. 3.2B and 3.3B). The
oesophagus length changed throughout the moulting stages with a slight increase,
from pre-moult to late moult stage, followed by a decline of 6.8% (Table 3.1). During
the feather growth period, oesophagus length was positively associated with P9
length (y = 0.032 x + 29.920, r = 0.56, P < 0.001, Fig. 3.3B). Oesophagus mass was
slightly heavier in pre-moult than in the other moult stages (Table 3.1), however it did
not change during feather growth (P = 0.634 and P = 0.697, respectively for linear
and quadratic regressions). Liver lost mass between pre-moult and completed moult
(- 12.6%, Table 3.1), but remained in constant mass during feather growth (P = 0.144
and P = 0.274, respectively for linear and quadratic regressions). No change in
caeca mass was observed during moult stages or during feather growth (P = 0.227

and P = 0.173, respectively for linear and quadratic regressions, Table 3.1).
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Figure 3.2 Changes in fresh mass of digestive organs (g) during the gth
primary growth in male Common Eiders. (A) Filled circles represent gizzard
mass and filled triangles pancreas mass, and (B) filled circles represent intestine
mass and filled triangles gallbladder mass. Individual values are plotted against
the 9™ primary length (an index of remigial growth stage). Filled, grey and open
symbols are similar to those in Fig. 3.1. The data of non-moulting eiders are
represented as reference and plotted independently of the values on the abscissa.
The data of grey symbols were not used for modelling. The lines represent fitted
regression models: y = 0.421 x - 2.60E-03 x*+ 129.627 (r = 0.41, P = 0.038) for
gizzard mass, y = - 0.041 x + 2.18E-04 2+ 9.141 (r = 0.39, P = 0.048) for
pancreas mass, y = - 0.040 x + 72.995 (r = -0.22, P = 0.174) for intestine mass and
y=10.006 x + 1.929 (r=0.52, P < 0.001) for gallbladder mass.
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Figure 3.3 Changes in size of digestive organs during the 9™ primary growth in
male Common Eiders. Filled circles represent intestine length (cm) and filled
triangles oesophagus length (mm). Individual values are plotted against the 9
primary length (an index of remigial growth stage). Filled, grey and open symbols are
similar to those in Fig. 3.1. The data of non-moulting eiders are represented as
reference and plotted independently of the values on the abscissa. The data of grey
symbols were not used for modelling. The lines represent fitted regression models:
y =-0.444 x + 2.23E-03 x* +231.188 (r = 0.34, P = 0.112) for intestine length and
y=10.032 x + 29.920 (r = 0.56, P < 0.001) for oesophagus length.

3.5.3 Vital organs and body reserves

After remigial moult, kidneys of eiders were 21.8% heavier than those in pre-
moult (Table 3.1), however they did not change during feather growth (P = 0.248
and P = 0.302, respectively for linear and quadratic regressions). Spleen mass was
52.0% heavier in pre-moult compared to the mass reached in completed moult (Table
3.1), but the mass during feather growth did not change (P = 0.217 and P = 0.399,
respectively for linear and quadratic regressions). Subcutaneous and intestinal lipid
depositions were depleted from pre-moult to early moult and built-up again at the end

of remigial moult (Table 3.2). Total lipid reserves in individuals during early moult
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were lower than lipid reserves for individuals in the late moult stage and those who

have just completed their remigial moult (Table 3.2).

3.5.4 Locomotor organs

Pectoral and wing muscle mass changed similarly throughout moulting stages: a
decrease from pre-moult to mid-moult, followed by an increase (Table 3.1). The
supracoracoideus, i.e. the muscle associated with the upstroke movement of
wings, showed similar changes that those of pectoral and wing muscle mass but
with a smaller range (Table 3.1). During feather growth, data sets of pectoral
muscle mass and supracoracoideus muscle mass showed quadratic relationships
with P9 length (y = - 0.848 x + 6.54E-03 x* + 237.227, r = 0.72, P < 0.0001 for
pectoral muscle mass and y = - 0.099 x + 6.92E-04 x> + 41.497, r =0.42, P =0.032
for supracoracoideus mass, Fig. 3.4A and B), while data of wing muscle mass showed a
positive linear relationship with P9 (y = 0.119 x + 98.660, r = 0.51, P < 0.001, Fig.
3.4C). Contrary to flight muscle mass, leg muscle mass increased by 10.1% from pre-
moult to mid-moult and then decreased with a loss in mass of 6.2% comparatively to
mass for eiders before moult (Table 3.1). During feather growth, data of leg muscle mass
showed a quadratic relationship with P9 length (y = 0.482 x - 3.17E-03 x* + 201.738,
r = 0.50, P = 0.005, Fig. 3.5). Similar to flight muscle mass, heart mass showed an
atrophy from pre-moult to mid-moult (- 24.6%), followed by hypertrophy until moult
was completed, with an increase of 16.9% between the first moulting stage and the
last one (Table 3.1). Heart mass data fitted a quadratic regression during feather growth
(y =-0172 x + 1.11E-03 X% + 32.029, r = 0.53, P = 0.003, Fig. 3.6). Lung mass
increased by 58.9% between pre-moult period and completed moult period (Table 3.1).

However during feather growth period, lung mass did not change (P = 0.208, Fig. 3.6).
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Figure 3.4 Changes in fresh mass of flight musculature (g) during the gth primary
growth in male Common Eiders. (A) Represents pectoral muscles, (B) represents
supracoracoideus muscles, and (C) represents wing muscles. Individual values are
plotted against the gt primary length (an index of remigial growth stage). Filled, grey
and open symbols are similar to those in Fig. 3.1. The data of non-moulting eiders are
represented as reference and plotted independently of the values on the abscissa. The
data of grey symbols were not used for modelling. Lines represent fitted regression
models: y =-0.848 x + 6.54E-03 x> + 237.227 (r=0.72, P < 0.0001) for pectoral muscle
mass, y = - 0.099 x + 6.92E-04 x> + 41.497 (r = 0.42, P = 0.032) for supracoracoideus
muscle mass, and y = 0.119 x + 98.660 (r = 0.51, P < 0.001) for wing muscle mass.
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Figure 3.5 Changes in fresh leg muscle mass (g) during the gth primary
growth in male Common Eiders. Individual values are plotted against the 9™
primary length (an index of remigial growth stage). Filled, grey and open symbols
are similar to those in Fig. 3.1. The data of non-moulting eiders are represented as
reference and plotted independently of the values on the abscissa. The data of grey
symbols were not used for modelling. The line represents fitted regression model:
y =0.482 x - 3.17E-03 x> +201.738 (r = 0.50, P = 0.005) for leg muscle mass.
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Figure 3.6 Changes in fresh mass of flight organs (g) during the 9™ primary
growth in male Common Eiders. (A) Represent heart mass, and (B) represents lung
mass. Individual values are plotted against the ot primary length (an index of remigial
growth stage). Filled, grey and open symbols are similar to those in Fig. 3.1. The data of
non-moulting eiders are represented as reference and plotted independently of the values
on the abscissa. The data of grey symbols were not used for modelling. Lines represent
fitted regression models: y =-0.172 x + 1.11E-03 x> + 32.029 (r = 0.53, P = 0.003) for
heart mass and y = 0.025 x + 34.440 (r = 0.21, P = 0.208) for lung mass.
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3.5.5 Growth of flight feathers

At the onset of flight feather growth, growing primaries were unprotected by the
greater underwing coverts contrary to secondaries (Fig. 3.7). Thus, growing primaries
up to one third grown were not protected. At this length, old greater underwing
feathers, protecting secondaries, shed. Once the new flight feathers were more than
one third grown, they started again to be protected by new greater upper and

underwing coverts.
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Figure 3.7 Pictures of growing primary and secondary flight feathers. (A) In a
female, and (B) in a male Common Eider. At the top, pictures represent the onset
of feather growth with unprotected growing primaries and growing secondaries
protected by greater underwing coverts. Up to one third grown, flight feathers are not
protected. Then, old greater underwing coverts shed. Below, primaries and
secondaries are again protected by upper and underwing coverts.
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3.6 Discussion

In this study, we present an anatomical investigation of organ changes during the
remigial moult period in a wing-foot-propelled seaduck. Eiders exhibit physiological
flexibility, both in muscle and organ mass, during remigial moult, an energetically costly
event with a potentially high predation risk. These changes can be interpreted as
strategies to balance energy and nutrient demands for growing feathers with the

maintenance cost associated to the organ functions.

Male Common Eiders went through no variation of body mass during remigial moult.
These results do not support the idea that wild male eiders use a strategic body mass
management during remigial moult that would minimise the duration of flightlessness by
reducing wing loading. However, in this study, the error produced by the inter-individual
variations in body mass (upper 100 g, Fig. 3.1) may blur changes during remigial moult.
Indeed, in captive individuals measured repeatedly with access to food ad libitum, both
female and male eiders lost an average 5% of their pre-moult body mass corresponding

to a loss of around 100 g (Viain et al. 2014).

Nonetheless, male Common Eiders experienced lipid depletion at the subcutaneous level
at the onset of moult, and the lipid deposit increased again as soon as the mid-moult stage
occurred. At the same time, pancreas and gallbladder masses have changed, which is
consistent with their regulatory function in lipid metabolism. Fat is the best energy-dense
metabolic fuel as it produces more energy per g wet mass than proteins (Jenni and Jenni-
Eiermann 1998). The use of endogenous resources underscores that the low foraging
effort of eiders during moult (Guillemette et al. 2007; Portugal et al. 2009a) may not be
sufficient to cover energy requirements during this period. However, depositing fat is
energetically costly, and eiders were able to do this as soon as mid-moult. This
observation suggests that foraging efforts of eiders are not too low to meet the energy

requirements from mid-moult. It supports the hypothesis that the onset of remigial moult
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may be one of the most costly phases of remigial moult from an energy point of view due
to production and thermoregulation costs. However, there is another hypothesis. Indeed,
this strategy leading to depletion of the energy saved in lipid reserves before remigial
moult is not very efficient from an energy point of view. The whole process of
transformation involves costs and losses. Thus, such a strategy makes sense in the
context of moulting diving ducks having to minimise their diving activities to preserve
the structural integrity of new growing feathers. Indeed, at the onset of remigial moult,
growing feathers or pin feathers contain a great deal of blood, and are bluish in colour,
fragile and break easily. Up to one-third grown, primary flight feathers of eiders are not
protected by the greater primary coverts or underwing coverts in contrast to secondaries
(Fig. 3.7). In the case of moulting Great Crested Grebes (Podiceps cristatus L., 1758),
both primaries and secondaries are protected by underwing coverts until flight feathers
are grown > 50%, then only underwing coverts shed (Piersma 1988a). Eiders use the
power of wings with feet for their locomotion underwater while foraging. This could
damage the new growing feathers (Piersma 1988b). Damaged flight feathers are replaced
before the next remigial moult cycle only if they are fully removed; if not (partially
broken), they are not replaced until the next year (A. Viain pers. obs.). Furthermore, only
a few broken feathers may have a major impact on birds with such high wing-loading, as
it would considerably reduce flight abilities (Guillemette and Ouellet 2005). We thus
suggest that a depletion of lipid deposit at the beginning of remigial moult could reflect a
strategy to reduce locomotion and avoid the risk of damaging growing feathers. Results
of previous studies support this hypothesis. First, the time spent foraging during remigial
moult, in both captive and wild eiders, is lower than in winter or just before moult
migration (Portugal et al. 2009a; Guillemette et al. 2012). Second, Guillemette et al.
(2007) noted a significant increase in time spent diving between the onset and the end of
remigial moult (see Fig. 3 of Guillemette ez al. 2007). Third, Heath ez al. (2006) indicated
that vortex shedding across the tips of the primary feathers occurred during the final stage
of the downstroke, which may damage fragile new growing feathers. Thus, drawing

endogenous reserves at the beginning of remigial moult may be a way to compensate for
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the reduction of foraging efforts during the flightless period. Altogether this could be the
result of an adaptive strategy to minimise the risk of damaging unprotected growing

flight feathers.

As we expected, except for oesophagus and gizzard masses, no significant changes were
observed in the digestive and excretory system (i.e. intestines, liver, kidneys, spleen) of
eiders because they continue to forage actively during remigial moult (Guillemette er al.
2007). The increase of gizzard mass at the onset of flight feather growth, followed by a
decrease at the end, is interpreted as an adaptation to low diet quality during remigial
moult, resulting in a need to increase the strength of mechanical grinding of food prior to
passage through the digestive tract. This response may be the result of a combination of
the behaviour of moulting Common Eiders and of their preferred prey. Indeed, this
species of seaduck forms large rafts during the synchronous replacement of flight
feathers (Snow and Perrins 1998; Rail and Savard 2003) and feeds preferentially on small
molluscs (Bustnes and Erikstad 1990; Guillemette et al. 1996; Bustnes 1998). Thus, the
changes observed at the level of gizzard mass during remigial moult could be triggered
by a potential depletion of the preferred prey, enabling birds to exploit less profitable
food with tougher shells. Such plasticity in gizzard size and mass according to the quality
of food exploited by birds has already been reported by other authors inside and outside
the moulting period (Miller 1975; Halse 1984; Starck 1999; Dekinga et al. 2001), and
they are consistent with the “cost-benefits” trade-off hypothesis.

The changes commonly observed in flight muscle mass during remigial moult i.e. an
atrophy at the beginning followed by hypertrophy at the end in geese (Ankney 1979;
1984; Fox and Kahlert 2005; Portugal et al. 2009b), dabbling and diving ducks species
(Reinecke er al. 1982; Young and Boag 1982; Bailey 1985; Dubowy 1985; Piersma
1988b; Gaunt et al. 1990; Thompson and Drobney 1996; Howell 2002; Brown and
Saunders 1998; Fox et al. 2008; Ndlovu et al. 2010) also occurred in male eiders.
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However, as we expected, these changes, especially on breast muscle mass, were 2 to 4.5
times lower than in the other species of waterfowl which do not use their wings for
locomotion underwater (Fox and Kahlert 2005; Fox et al. 2008; Ndlovu ef al. 2010). The
flight muscle mass changes observed during remigial moult may be the result of the
reallocation of proteins from muscles to the growing feathers as suggested by Ankney
(1979) and Young and Boag (1982), or they may be the result of the use/disuse of
muscles during the flightless period (“use/disuse” hypothesis). However, in this study,
male eiders have shown, after P9 reaches 100 mm of length (around 55% of the final
length), an hypertrophy of their flight muscle mass as well as an hypertrophy of their
heart mass, another organ connected to flight (Fig. 3.4 and 3.6A). Eiders with such a
flight feather length were not able to fly (A. Viain pers. obs. 2014) and such anticipation
of increase in flight muscle mass in late moult was observed in other ducks (Bailey 1985;
Howell 2002; Fox et al. 2008; Ndlovu et al. 2010), suggesting that these muscles were
not used for feather synthesis. Moreover, such anticipation at increasing flight muscle
mass for birds which cannot fly, does not support the use/disuse hypothesis, as observed
for other species such as Greylag Geese (Anser anser L., 1758) (Fox and Kahlert 2005)
and Barnacle Geese (Branta leucopsis Bechstein, 1803) (Portugal ez al. 2009b; 2012). In
contrast, the pattern of changes observed during feather growth both in flight muscles and
in heart mass may be the result of a strategy consisting in regaining flight ability as soon
as possible, because this large seaduck has one of the highest wing-loading values
recorded in flying birds (Guillemette 1994). This pattern of mass changes may also be the
result of energetic savings during feather growth because the heart is one of the organs
which are especially energetically expensive in terms of maintenance per unit of mass
(Krebs 1950; Chapell et al. 1999; Maldonado et al. 2009). Finally, the pattern of heart
mass changes may also contribute as a potential “surplus” of protein available during

feather growth, that can be reallocated for example to strengthen the gizzard of eiders.
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While most diving birds swim underwater propelled by either legs action alone or by
wing action alone, some seaducks such as Common Eiders use both, which allows them
to increase descent speeds and reduce descent costs (Richman and Lovvorn 2008). Leg
muscle mass of moulting eiders showed hypertrophy from the onset of moult followed by
atrophy concomitant with the anticipation of hypertrophy of flight muscle mass. This
result differs from most of the foot-propelled moulting diving birds which showed no
significant change in their leg muscle mass (Bailey 1985; Piersma 1988b; Hohman
1993). However, it is consistent with results recorded in moulting Common Scoters
(significant at 0.10 level), another foot-propelled diving duck (Fox et al. 2008), moulting
Long-tailed Ducks (Howell, 2002), a wing-foot propelled diving duck and those of geese
species (Ankney 1979; 1984; Fox and Kahlert 2005; Portugal et al. 2009b). In the case of
geese, the increase in leg muscle mass has been interpreted as an adaptive strategy to
improve running performance, being the sole means for flightless geese to escape from
predators. The increase of leg muscle mass in moulting eiders may be the result of a need
to compensate for a potential lack of power underwater caused by the atrophy of flight
muscle mass and by a substantial loss of wing surface area. As suggested by the “cost-
benefits” hypothesis, the synchronised but opposite changes in flight and leg
musculatures supports the hypothesis of a need to compensate for a potential lack of
power underwater as well as recent results reported by Bridge (2004). Remigial moult
may affect the diving performance of a wing-propelled diving bird by decreasing, for
instance, the amount of work done by a flap. However, specific investigations on diving
performances of wing-foot-propelled diving birds during the flightless period are

required to validate this hypothesis.

Energy and nutrients invested towards the immune system will not be available for other
demanding process such as feather growth, and can be viewed as a trade-off between the
costs and benefits of maintaining an active system, consistent with the “cost-benefits”

hypothesis. According to this information and evidences relating frequently
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immunosuppression function when animals are engaged in energetically demanding
activities, such as reproduction, migration and moult (Norris and Evans 2000; Owen and
Moore 2008; Moreno-Rueda 2010), we expected a trade-off between immune system
activity and feather growth. Contrary to our hypothesis, spleen size, assumed to reflect
immune system activity, (John 1994; Smith and Hunt 2004) did not change during
feather growth, suggesting that eiders did not use the size reduction of this organ as an
energy savings strategy. This result is consistent with those of Sandstrém et al. (2014)
who revealed that the immune system of Barnacle Goose was weakly associated with the
growth stage of wing feathers and strongly affected by external factors such as disease

pressure and food availability.

In conclusion, male Common Eiders showed lower organ plasticity than most geese and
dabbling ducks species but higher plasticity than most foot-propelled diving ducks
species. The results of this study support the “cost-benefits” hypothesis by showing that
eiders use a combination of physiological and behavioural adaptive strategies to cope
with energy requirements of remigial moult, thereby minimising the potential damage to

the growing feathers.
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KEEPING WARM DURING WING MOULT: THE FLIGHTLESS PERIOD IS
SYNCHRONISED WITH SEA SURFACE TEMPERATURES IN A LARGE
DIVING BIRD.

Running head: Wing moult synchronised with SST
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4.1 Résumé

1. Comprendre la phénologie d'événements énergétiquement coliteux est crucial pour
évaluer linfluence potentielle des changements climatiques sur les populations
animales. La plupart des études de timing chez les oiseaux ont ét€ réalisées sur des
espéces terrestres en période de reproduction et de migration, bien que la mue soit
une particularité prédominante et coliteuse du cycle annuel des oiseaux aquatiques.

2. Nous avons testé I'hypothése selon laquelle la mue des rémiges était synchronisée
avec les températures chaudes de surface des mers (SST) chez un oiseau plongeur de
grande taille puisque la mue représente une porte ouverte aux pertes de chaleur chez
ces especes. Nous avons aussi testé la prédiction que les femelles synchronisées
sauveraient de 1’énergie en réduisant les colits de thermorégulation.

3. Grace a des consignateurs de données polyvalents implantés dans la cavité
abdominale d'Eider a duvet femelles (Somateria mollissima mollissima, L.) sur un
cycle annuel complet, nous avons enregistré le comportement de vol, le rythme
cardiaque et la température corporelle (Ty) et identifié la période d’incapacité de vol
associée a la mue des ailes pour trois années.

4. Les eiders ont mué en moyenne dans des eaux qui différaient seulement de 1.2 °C du
maximum de SST observé et un niveau plus €levé de correspondance a ét€ observé entre
la mue des ailes et les mesures décennales de SST. Cependant, de grandes variations
inter-annuelles et individuelles dans le synchronisme avec les SST ont été observées.

5. Les femelles synchronisées avaient une T}, semblable mais un rythme cardiaque au
repos significativement plus bas que pour les femelles non synchronisées, ce qui
renforce notre prédiction. Ainsi nous suggérons qu’un bon timing de la mue des ailes
avec les SST chaudes a été important dans 1’évolution de la mue chez les oiseaux
plongeurs, ce qui est supporté par une recherche bibliographique.

6. Globalement, nos résultats révelaient pour des endothermes aquatiques combien le
timing de la mue des ailes avec la température de 1’eau peut étre important et, étant
donné qu'un tel niveau de synchronisation est en apparence gouverné par la
photopériode, nous nous attendons a ce qu’il faille un certain temps pour s’adapter
aux nouvelles conditions imposées par le réchauffement climatique.
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4.2 Abstract

1. Understanding the phenology of energetically costly events is crucial to evaluate the
potential influence of climate changes on animal populations. Most timing studies in birds
have focused on terrestrial species during reproduction and migration, although the moult

of aquatic birds is a predominant and expensive feature of their annual cycle.

2. We tested the hypothesis in a large diving bird that wing moult is synchronised with warm sea
surface temperature (SST) because moulting represents a window for heat loss. We also tested the
prediction that synchronised females would save energy by reducing thermoregulation costs.

3. Using multi-purposed data loggers implanted in the body cavity of female Common
Eiders (Somateria mollissima mollissima, 1..) for a full annual cycle, we monitored flight
behaviour, heart rate and body temperature (T,) and identified the flightless period

associated with wing moult for 3 years.

4. Eiders moulted on average in waters that differed only by 1.2 °C from the maximum
annual SST observed and an even higher level of matching was observed between wing
moult and measures of decadal SST. However, large inter-annual and individual variations

in the level of matching with SST were observed.

5. Synchronised females had a similar Ty, but a significantly lower resting heart rate
compared with non-synchronised females, which supports our prediction. We thus
suggested that a proper timing of wing moult with warm SST was important in the

evolution of moulting of diving birds, which was supported by a literature search.

6. Overall, our results revealed how important the timing of wing moult of aquatic
endotherms with water temperature can be and, given that such a high level of
synchronisation is apparently governed by photoperiod, we expect that it will take some

time to adapt to the new conditions entrenched by global warming.
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4.3 Introduction

In the context of global warming, the timing of both the reproduction and migration
of various animal species in relation to environmental conditions has been the subject
of numerous studies (Jenni & Kéry 2003; Lehikoinen, Sparks & Zalakevicius 2004;
Visser & Both 2005; Gienapp, Leimu & Merild 2007; Hurlbert & Liang 2012;
Lehikoinen & Jaatinen 2012). Many of these have tested the match/mismatch
hypothesis that stipulates that the reproduction activities of a predator should be
timed in relation to the peak abundance of its prey (match), otherwise a decrease in
the predator’s fitness will occur (mismatch) (Visser & Both 2005; Parmesan 2006;
Durant et al. 2007; Wormworth & Sekercioglu 2011; Kerby, Wilmers & Post 2012).
Migration, another important event in the annual life cycle of birds, has been affected
by increasing of temperature. Changes in the timing of the migration of birds with a
trend in advancement of spring arrival have also been reported (Lehikoinen, Sparks &
Zalakevicius 2004; Root et al. 2005; Visser & Both 2005; Gienapp, Leimu & Merild
2007; Gordo 2007; Hurlbert & Liang 2012). Other than reproduction and migration
of birds the issue of timing, that is the synchronisation of biological events in relation
to environmental factors, has received much less attention. Photoperiod mainly
influences the seasonal timing of life-history events (Dawson et al. 2001). However,
it cannot account for inter-annual variations observed in the seasonal timing. In a
recent review, Caro ef al. (2013) underlined the fact that air temperature has also a
strong effect on the seasonal timing suggesting the relationship between an animal
and the environmental temperature to be under strong selection pressure. For
example, birds might track specific ambient temperatures during their annual cycle
because this might reduce energy expenditure and increase fitness, as assumed in
niche envelope modelling (Jiguet et al. 2007; Green et al. 2008; Monahan 2009;
Tingley et al. 2009; Barnagaud et al. 2012; Monahan & Tingley 2012).
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Feathers play an important role in a bird’s life with two primary functions: insulation
and flight. As these inert structures become worn and damaged over time, which
decreases insulation efficiency and flight performances (Tucker 1991; Murphy &
King 1992), they must be replaced annually by a process called feather moult. The
synthesis of feathers necessitates widespread metabolic adjustments and requires a
supply of nutrients and energy via an increase in the peripheral blood flow through
growing feathers (Newton 1968; King 1981; Murphy & King 1992; Murphy 1996).
This increased perfusion of blood to the surface of skin combined with the reduction
of the insulation efficiency of the plumage is thought to be a potential window for
heat loss. This is especially true for synchronous moulters such as diving birds, which
replace flight feathers all at once, causing a flightless period of several weeks
(Hohman et al. 1992; Guillemette er al. 2007; Viain et al. 2014). As a result,
moulting intensity (the proportion of all feathers moulting at a time) and energy
expenditure increase substantially in these species as they become flightless
(Guillemette et al. 2007; Portugal, Green & Butler 2007). Furthermore, marine birds
can lose heat while diving (Bevan & Butler 1992; Bevan er al. 1997; Grémillet,
Tuschy & Kierspel 1998; Enstipp, Grémillet & Jones 2005; Grémillet et al. 2005),
and maintaining a stable body temperature could be a thermal challenge for diving
birds during the moulting period. Guillemette et al. (2007) discussed the role of
energy savings in the evolution of flightlessness in birds in general. Because the cost
of flight is high in diving birds, they suggest that temporary flightless species are
saving energy during wing moult. Such savings may alleviate the energetic burden
associated with the metabolic process of feather growth and may have favoured the

evolution of a synchronous moult strategy.

Therefore, the timing of wing and body moult of diving birds should coincide with
warm water temperatures to avoid additional energy costs to the moult process. In
this paper, we aimed to test the hypothesis in a large diving bird species (Common

Eider Somateria mollissima mollissima, L.) that the moult migration date and the
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flightless period (wing moult) were synchronised with the local maximum Sea
Surface Temperature (SST) over three consecutive summers. Using multi-purpose
data loggers that record heart rate (HR) and body temperature (T},), we were able to
determine the occurrence of flight and moult migration (Pelletier er al. 2007; Pelletier
et al. 2008; Guillemette et al. 2012) together with the occurrence and duration of
flightlessness (Guillemette et al. 2007). Because the timing of life history events of
birds are likely regulated by photoperiod (Dawson et al. 2001), we also tested our
general hypothesis with a decadal average of SST to examine whether the observed
occurrence of moulting matches long-term better than short-term conditions. Finally,
we tested the prediction of Guillemette and Butler (2012) that stipulates that birds
non-synchronised with warm SST will pay an extra cost in terms of energy
expenditure or otherwise will have lower Ty, which leads to reduce physiological

processes (enzyme activity) compared to synchronised individuals.

4.4 Materials and methods

4.4.1 Model species and population studied

Common Eiders (hereafter called eiders) are large (2 kg) seaducks that dive for
feeding. The studied population breeds in the Baltic, moults in the Kattegat, Baltic or
Wadden Seas and can be characterised as a short-distance migrant (600—1200 km)
compared to other subspecies (Rigou & Guillemette 2010). As with many other
species of waterfowl, eiders undergo a moult migration in late summer. They move
from their breeding grounds to their moulting area, where they lose their flight
feathers all at once, leading to a period of flightlessness (Hohman et al. 1992). The
study was conducted at Christiansg Island (55°90°N, 15°20°E), located in the
southern Baltic sea, 18 km from the Danish island of Bornholm (Fig. S1 in Appendix

A). This island is a part of Ertholmene, one of the two largest colonies of breeding
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eiders with approximately 1525 breeding females (Lyngs 2000; Christensen &
Bregnballe 2011).

4.4.2 Pattern and location of moulting quarters

Female eiders can undergo two different patterns of wing moult. After the breeding
season most females start a moult migration and then reach their moulting quarters. In
contrast, some females undergo their wing moult at sea in the vicinity of the breeding
grounds and then migrate once their flight capabilities have resumed. The studied
population of female eiders has been ringed for several years (Lyngs 1992). From
this, we know that female eiders from this breeding population spend the flightless
period in the south-western part of Baltic Sea, the southern part of the Kattegat Sea
and in the Wadden Sea (Fig. S1 in Appendix A). Using the mean eider groundspeed
velocities estimated at 83.5 + 0.3 km.h™' by Day et al. (2004) and the total time spent
flying during migration of each individual, we calculated the migration distance of
each instrumented female and no significant difference between years was found
(Fa, 20 = 1.132, P = 0.342; with 766.3 + SE = 145.0 km, 469.2 + 166.1 km and
558.1 = 117.0 km, respectively for 2003, 2004 and 2005). Using the information on
the moulting movements of this Danish population, as described by Lyngs (1992;
2000), we estimated the distribution of female eiders during the wing moult. Among
the 23 females that underwent a pre-moult migration, nine used the Baltic Sea as a
moulting area, seven used the Wadden Sea whereas for the last seven females, we
could not determine whether the moulting was in the Wadden or Kattegat Sea.
However, an in-depth analysis of the SST variability pattern indicates that both
temperature fluctuations and amplitude were similar when the three seas were
compared (Appendix A). Thus, in the following analysis, we averaged SST values

over the three areas.
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4.4.3 Deployment of data loggers

We studied the moulting period of eiders by monitoring HR and T},. On Christiansg
island, 45 females were captured in 2003, 2004 and 2005 and data loggers (DLs)
were implanted into the body cavity. All surgical procedures were conducted indoors
according to the procedure described by Guillemette er al. (2002). The 45 DLs were
36 mm long (+ SD = 0.5) x 28 mm (+ 0.2) wide x 11 mm thick and weighed 21 g,
which represented 1.2% of body mass at implantation (Guillemette et al. 2007). One
year after implantation, 39 (87%) of the females were observed on the breeding
colony of which 17, 7 and 12 individuals were re-captured (respectively for 2003,
2004 and 2005), and the data loggers were removed. For all years, the data loggers
recorded HR every 2 seconds and the core Ty, every 16 seconds, except for the 2003
females as the temperature sensor was not operational for that deployment. All
procedures were conducted in accordance with the principles and guidelines of the
Canadian Council on Animal Care and after we obtained a license from
Dyreforsggtilsynet (Royal Veterinarian Corporation) in Denmark. The body mass of
each female was recorded using a spring scale (= 1 g) at the end of incubation.
Guillemette et al. (2002) could not detect any negative impact of the data loggers on
breeding phenology or breeding success of the instrumented females in comparison
with the members of a non-instrumented control group. This was most likely because
implanted data loggers do not alter the hydrodynamic and aerodynamic properties of
the birds (Guillemette ef al. 2002, see White ef al. 2013 for a meta-analysis). The
high return rate (87%) of instrumented females reported here, which is equivalent to

survival rate of that species (Coulson 1984), supports that view.
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4.4.4 Identification of flightless and migration periods

Our purpose was to determine whether there was a synchronisation between moult
and the maximal SST in moulting areas. We used the HR flight signature described
by Pelletier et al. (2007) and a purpose-designed software program to identify all
flights. Migration was easily recognised by plotting the time spent flying (TSF) vs
time (Fig. 1 of Guillemette et al. 2012) as migration was characterised by a higher
flight frequency and longer flight duration. Additionally, the duration of the flightless
period was calculated by counting the number of consecutive days spent without
flight (Guillemette et al. 2007). However, no flightless period could be detected for
10 females among the 36 instrumented females that were re-captured one year later.
Thus, 10 females in 2003, 7 in 2004 and 9 in 2005 a total of 26 individuals, were
analysed in this study.

4.4.5 Heart rate and body temperature

Minimum or resting heart rate (RHR) can be used as a proxy for resting metabolic
rate (Hawkins er al. 2000; Guillemette & Butler 2012) and is thought to reflect
variations in productive (Guillemette et al. 2007) and thermoregulation costs
(Guillemette & Butler 2012). Briefly, a software program was used to find the
minimum average value within a 5 min interval that was compared with similar 5 min
intervals obtained throughout the day. Because each new 5 min interval was sought
20 s later than the one before, we obtained 4306 such intervals for each day of
sampling. The end result was the selection of the 5 min interval with the lowest mean
HR. We used this value as an estimate of the RHR for that day and for a specific
individual, and it was used as a proxy of resting metabolic rate. Finally, Ty, was

averaged for each female and each day of recording.
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4.4.6 Sea surface temperature

We restricted our study to SST and neglected the influence of air temperature because
water has a 23-fold higher thermal conductance, a 4-fold higher specific heat capacity
and a higher viscosity/density than air (White 1984). Additionally, eiders spent a
minimum of 95% of their time sitting on the water or diving for food when breeding
and migrating periods are excluded (Pelletier et al. 2008). Consequently, we assumed
that heat transfer via water conduction and convection were the main sources of heat
loss. Support for that assumption are found in the studies of bird thermoregulation in
Steen and Steen (1965) and Kilgore and Schmidt-Nielsen (1975), where the main
source of heat loss was via the legs when immersed in water. Studies of bird
thermoregulation have further showed that metabolic costs are higher for birds resting
on or foraging in water than for birds staying on land at a comparable temperature

(Jenssen, Ekker & Bech 1989; Humphreys, Wanless & Bryant 2007).

Finally, based on our estimates of the distances flown during moult migration, we
determined that eiders were located in the south-western part of the Baltic Sea, the
southern part of Kattegat Sea and in the Wadden Sea (Fig. S1 in Appendix A). SST data
were obtained in these areas from the SST50 database of the National Oceanic and
Atmospheric Administration (NOAA) (http:/www.class.ncdc.noaa.gov/saa/products/
search?datatype_family=SST50). The SST50 is defined as the mean sea surface
temperature in degrees Celsius at 1 m depth. Data were available twice weekly on a global
scale and, for each region, we retrieved the data from spatial squares of 50 x 50 km in the
Baltic Sea, the Kattegat Sea and the Wadden Sea, respectively from 3, 3 and 2 squares. For
days without SST data, we estimated the temperature by a linear extrapolation between
SST data obtained before and after the missing value. Mean daily SST has been obtained
for all years between 2001 and 2011. Because the three seas show a very similar pattern
during the moulting period (Appendix A), we considered the three previous areas (Baltic

Sea, Kattegat Sea and Wadden Sea) as part of the same thermal regime in this study.
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4.477 Resting metabolic rate

In order to test the hypothesis that eiders non-synchronised with a warm SST incur
a cost in terms of energy expenditure, we split the instrumented females in two
groups (synchronised and non-synchronised) to compare their respective metabolic
rates. The first group was composed of 14 females for which the difference between
the observed SST (SSTo) and the predicted SST (SSTp), during the year of moult,
was < 1 °C. The 12 other females were considered non-synchronised with SST when
a difference of > 1 °C was observed. We applied the method of Guillemette et al.

(2007) to convert RHR into resting metabolic rate.

4.4.8 Data analysis

Data were analysed using R statistical software (R, v.3.0.1. Development Core Team
2013). All tests were considered significant at P < 0.05 and the means are given £ SD
values throughout, unless otherwise stated. To compute major axis regression
between the two factors “start date of remigial moult” and “moult migration date”, we
used the R package “Imodel2” (v.1.7-1, Legendre 2011). We used ANOVA (F) to test
the effect of factor “years” on “flightless duration” and the effect of the factors
“years” and “groups of females” on the variable “RHR”. Differences of Ty, and
flightless duration between the two groups of females were tested with a Mann-

Whitney test (U).

Our first objective was to test the synchronicity of the occurrence of wing moult and
warm SST. For each individual, we determined the observed individual mean SST
(SSTo) recorded during the whole wing moult period. Using a similar time interval
(wing moult period), the predicted SST (SSTp) was equated to the maximum SST

encountered during a specific year, assuming a perfect match between the wing moult
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occurrence and the maximum SST. Then, we subtracted the value of SSTp from the
SSTo for each individual female to obtain a delta. We repeated this method for all the
studied females (n = 26) and we obtained the average delta for which we calculated a
95% CI (Confidence Interval) using the bootstrap method with 10,000 re-samplings.
We verified the symmetry of the distribution using the Skewness coefficient. Overall,
the distribution was symmetric and we used the studentised bootstrap interval (Good
2006). When the 95% CI excluded zero, the difference was significant at the 5%
level, otherwise it was concluded that no difference could be detected. We further
tested the synchronism hypothesis by comparing (delta method) the peak SST
(averaged over five days = SSTwmax) for a given year with SST encountered during
the first five days of wing moult (SSTstart) in a given female. Finally, similar
analyses were performed with the decadal average SST. In all cases except one, the
distribution was symmetric and we used the studentised bootstrap interval. For the
asymmetric case, we used the adjusted bootstrap percentile (BCa) interval (Bradley

1982).

4.5 Results

4.5.1 Timing of moult period and its relationship with migration and body mass

Female eiders (n = 26) started wing moult on average 87 + 11 days after the eggs
hatched on the breeding colony. No significant correlation was found between the
departure date from the breeding site and the start date of the remigial moult (r = 0.282,
P =0.162, n = 26) or between the start date of the remigial moult and the body mass
at the end of incubation (r = 0.317, P = 0.204, n = 26). The flightless period lasted
on average 38.3 + 7.6 days with no significant differences between the 3 years
(F,, 23 = 2.352, P = 0.118). Individuals showed two different patterns of wing moult.

Predominantly (n = 23), females undertook a moult migration after the breeding
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season to reach their moulting quarters. Another group initiated wing moult in the
vicinity of the breeding area (n = 3). In the group of migratory eiders, females in 2003
(n = 8) and in 2004 (n = 6) started their moult migration on approximately the same
date (on average on the 26™ of June and the 27% of June, respectively), whereas females
in 2005 (n = 9) migrated almost one month later, on average on the 20™ of July. The
range of the start of moult differed between years (2003 = 25 days, 2004 = 15 days and
2005 = 39 days). Females in 2003 started their wing moult later (10™ August) than
females in 2004 (31™ July) and 2003 (4™ August) (Fig. 4.1). A significant positive
linear relationship was found between the start date of remigial moult and the date of
the moult migration (r = 0.653, P = 0.001, n = 23, Fig. 4.2). Thus, a gap of five days
in the date of moult migration led to a two days gap in the start date of remigial

moult.

4.5.2 SST of observed and predicted wing moult

In 2003 and 2004, females moulted in water temperature of 18.3 + 1.00 °C and
18.2 = 0.54 °C on average, respectively (Figs 4.1a and 4.1b). In 2005, the nine
females started their wing moult an average of 33 days after the first peak SST
observed on July gt (Fig. 4.1c) and encountered an average water temperature of
16.8 °C + 0.36. In fact, the flightless periods of these females encompassed a second
peak SST occurring on August 16", although the second peak was lower than the first
one (Fig. 4.1c). When the data were pooled over the 3 years of our study, the average
difference between the SSTq recorded during wing moult and the SSTp was
significant at - 1.2 °C £ 0.97 (95% C¥,; - 1.6, - 0.9). By studying these years separately,
we obtained a significant difference of - 1.8 °C + 0.38 in 2003, - 0.5 °C £ 0.16 in 2004
and - 1.2 °C £ 0.14 in 2005 (Fig. 4.3a). With our decadal SST data, we found that over the
3 years, the difference between SST and SSTp was significant and was - 0.9 °C + 1.18
(95% CI; - 1.3, - 0.4). Taking the 3 years separately, we found no significant difference
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between SSTo and SSTp in 2003, though the differences were significant in 2004 and
2005 with a larger average difference for the latter of 2.0 °C + 0.13 (Fig. 4.3b).

4.5.3 Synchronism between SSTstart and SSTmax

We were interested to determine whether females would start their moult only when
the peak SST was reached. The pattern of synchronism between SSTyax and
SSTstarT Was similar to the pattern described above but with a smaller effect size
(Fig. 4.3). However, on a short term scale in 2005, SSTsrart Was largely non-
synchronised with SSTmax (Fig. 4.3c), again indicating an atypical pattern of SST
recorded in 2005 (Fig. 4.1c).

4.54 RHR, body temperature and duration of flightless period

To test the prediction that birds non-synchronised with warm SST will pay an increased
cost in terms of energy expenditure, we divided the instrumented females into two
groups: one that was synchronised with warm SST and another one that was not (see
methods and Fig. 4.4). During the moulting period, variations in T, were relatively low
in amplitude (Table 4.1). They reached a minimum at 39.6 °C and 39.0 °C and a
maximum at 41.0 °C and 40.9 °C, respectively for 2004 and 2005. The average Ty
was similar and not significantly different between the two groups (respectively

40.2°C £0.33 and 40.2 °C £ 0.57, U = 26.0, P = 0.352).

RHR for all females was measured during the flightless period (n = 26) and a two-
way ANOVA performed on these data led us to conclude that no significant
variation of RHR occurred between the 3 years (F, 2 = 0.997, P = 0.387).
However, the moulting females synchronised with the warmest SST had a

significantly lower RHR (RHR = 100.1 + 14.97 beats.min™) than the non-
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synchronised females (114.6 + 17.14 beats.min'l; Fi, 22 = 5.435, P = 0.030; Table
4.1), with no significant interactions (F,, 25 = 0.034, P = 0.966). We also found that
the flightless period was 9 days longer (U = 375.0, P = 0.004) for the synchronised
females than for the non-synchronised females (respectively 42.6 + 6.5 days and

33.3 £ 5.6 days; Table 4.1).
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Figure 4.1 The average SST (°C) from 2003 to 2005, respectively in a, b and c. The
range of moulting period and the 95% CI of instrumented female eiders are delimited
by black vertical lines and by vertical dotted lines, respectively (n = 10 in 2003, n =7
in 2004 and n = 9 in 2005).



115

19 Sep W
S o
£
c 20 Aug A
2
=
=
(7 21 Jul A
o}
i
<
=]
§ 2lJun A
n
22 May T T . .
2 May 1Jun 1Jul 31 Jul 30 Aug

Moult migration date

Figure 4.2 Moult migration date of female eiders in relation with start of remigial
moult. Only individuals having a moult migration have been included. Significant
relationships resulting: Y =0.411 X + 24003, r = 0.653, P = 0.001, n = 23.
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Table 4.1 Mean Resting Heart Rate (RHR), body temperature (T, in °C) and
flightless duration (days) for 26 females eiders. Also shown is the mean difference
between average between SSTo and SSTp for two groups of females (see text).

Synchronous females Females out of sync
n 14 12
RHR (beats.min™) 100.1 + 14.97 114.6 +17.14
Ty, CC) 40.2 £0.33* 40.2 £0.57*
SSTo - SSTp (CC) - 0.60+0.32 -2.01+0.95
Flightless period (Days) 42.6 + 6.5 333+5.6

*No data of T}, has been reccorded in 2003 n = 10 and n = 6 respectively for synchronous females and females out of sync

4.6 Discussion

Most studies dealing with the seasonal timing of birds have been conducted in
terrestrial species during spring migration and breeding. Combining a novel
technique that remotely records physiological variables and flight behaviour of
individual birds with satellite-based observations of SST, we present here the first
study testing the timing between moult of an aquatic bird and water temperature. We
found that most birds were moulting in synchrony with high SST but with a large
individual variation associated with an increase of resting metabolic rate for those
birds moulting under colder water temperatures. These findings might apply to many
species of diving birds in general as we found that most species reviewed were
moulting by the end of the summer, a period coinciding with seasonal high SST.
Finally, we also found a strong and positive correlation between migration dates and
the start of wing moult supporting the idea that the high level of synchrony observed
with warm SST is mostly governed by endogenous cues interacting with water

temperature.
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4.6.1 Delta SST and individual variation

In this study, we tested the general hypothesis that eider females time their moult
with a favourable SST. Most of our results concerning the SST¢ during wing moult
are significantly different than the SSTp, suggesting that our working hypothesis
should be rejected. We consider, however, that it would be misleading to do so. First,
our working hypothesis is similar to a null model where SSTo is equated to SSTp
(delta SST = 0). Although convenient, this null model requires a perfect match
between SSTp and SSTo, which is stringent by design. For example, a less stringent
working hypothesis could have been SST > 15 °C, which corresponds to the lower
critical temperature for that species (Jenssen, Ekker & Bech 1989). Second, the effect
size reported in this study was small in most cases. For instance, SSTo differs on
average by only 1.2 °C from the SSTp. Using the rate of the observed change of water
temperature indicates that such a difference occurs on only 7 - 8 days (Appendix A).
Third, when testing our hypothesis, the average difference between SSTo and SSTp
obscures the large individual variation (Fig. 4.4). Indeed, it is obvious that some
females are much better at timing their wing moult with warm SST than others, and
this apparent difference between individuals is related to some important biological
features. Earlier events could also influence the timing of moult, such as the bodily
condition of the birds at the end of the breeding season or their date of departure from
the breeding ground (Siikamaki, Hovi & Ratti 1994; Czapulak 2002; Stutchbury et al.
2011). Nevertheless, in this study, none of these variables were correlated with the

start date of remigial moult.

4.6.2 Energetic savings for synchronised females

Avian moult is associated with disruptions of body plumage, elevated evaporative

heat loss and increased vascularization (Chilgren & deGraw 1977; Dolnik & Gavrilov
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1979; Walsberg 1983; Murphy 1996; Schieltz & Murphy 1997). Additional
thermoregulation costs may be associated with the wing moult of diving birds as they
spend most of their time (> 95 %) on the water or diving in the water column
(Guillemette & Butler 2012). In our study, the individual difference of delta SST
ranges from O to 4 °C and one may wonder how such a difference can influence
thermoregulation costs. Previous studies on thermoregulation in winter-acclimatised
eiders have revealed that the lower critical temperature (LCT yq) is high, with a
value of 15 °C when floating on the water, compared to 0 °C in the air (LCT;
Jenssen, Ekker & Bech 1989). Given the physiological condition of moulting birds
described above that results in a higher conductance for several species of birds
(Lustick 1970; Dietz, Daan & Masman 1992; Piersma, Cadée & Daan 1995; Schieltz
& Murphy 1997; Buttemer, Nicol & Sharman 2003), it is very likely that the LCT yer
of eiders increases several degrees (°C) during the wing moult. In support of this,
Gabrielsen et al. (1991) estimated the LCT,;; of summer-acclimatised eiders to be
7 °C, which is 7 °C higher than the LCT,;, measured in winter by Jenssen, Ekker and
Bech (1989). Accordingly, non-synchronised females would pay an extra cost in
terms of energy expenditure because they experienced a water temperature below
their LCT, when metabolic rate is inversely and linearly related to water temperature
(Jenssen, Ekker & Bech 1989). Non-synchronised females have an average RHR 14%
higher than synchronised females in our study, whereas we observed a similar T}, for
both groups (Table 4.1). Such a difference in RHR between the two groups can be
converted into an 8% difference in resting metabolic rate using the methods of
Guillemette et al. (2007). This indicates substantial energy savings for the
synchronised females, given that we estimated wing moult to last 42.6 days for this
group of females (Table 4.1). Guillemette et al. (2007) hypothesized that energy
savings were important in the evolution of a synchronous moult strategy of diving
birds while Guillemette and Butler (2012) have shown that seasonal variation in
energy expenditure of common eiders peaked during wing moult. Therefore, we

hypothesized that other diving birds synchronise their moult with warm waters. A
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literature search has shown that the simultaneous replacement of flight feathers in
diving bird species mainly occurs during the summer or early autumn (Fig. 4.5),
which often corresponds to a seasonal high of coastal SST in northern environments.
Indeed, 84% of the 31 species reviewed moulted during this period, suggesting that
the timing of wing moult with warm water temperatures may have evolved this way

because it might be beneficial for these species.

4.6.3 Timing and predictive cues

One intriguing aspect of our study is how some of the instrumented eiders achieved
such a high level of matching with warm SST (Fig. 4.4). Photoperiod is a pervasive
cue used by plants and animals to synchronise life cycle events with the environment
(Dawson ez al. 2001). Based on four points, we hypothesized that photoperiod was
the main cue used by female eiders when timing their wing moult. First, in our study
area, the patterns of periodic changes in photoperiod and in SST are similar but with
an average delay of 40 days for the latter (Guillemette unpublished data). Second,
moulting females showed a higher level of synchronicity with the warmest SST over
a long-term period than over a short-term period (Fig. 4.3). Third, the moulting (Fig.
S1 in Appendix A), wintering and breeding ranges of that population are found at
about the same latitude (Lyngs 1992), implying that the photoperiod varies little in
relation to the location. Fourth, several experimental studies have shown that
migration behaviour is controlled by changes in photoperiod (Gwinner 1990;
Berthold 1996; Gwinner 1996; Dawson et al. 2001) and we have observed in this
study that migration dates were correlated with the start of moult. Thus, photoperiod
is potentially a cue that has a high predictive value for the seasonal timing of that

population.
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Although, photoperiod changes are entirely predictable both within and between
years, unpredictable changes in habitat and environment can still occur (see Caro et
al. 2013 for a review). For instance, our results showed inter-annual variability in the
pattern of SST (2005 being the most different, Fig. 4.1c). Thus, to respond
appropriately to short-term environmental variations, secondary non-photoperiodic
cues such as ambient temperature, food supply, rainfall, snow cover etc. can be used
to help birds “fine-tune” their life cycle events (Gwinner 1990; Gwinner 1996;
Leitner, Van't Hof & Gahr 2003; Dawson 2008; Visser, Holleman & Caro 2009;
Visser et al. 2010). More recently, Danner et al. (2015) showed that food availability
is a cue for moult initiation in a small passerine suggesting it may act secondarily to
photostimulation. Eiders are molluscivore birds that feed preferentially on blue
mussel (Mytilus edulis), a benthic prey characterised by large biomasses that decrease
slowly over few years (Larsen & Guillemette 2000). This suggests that food supply
may not be an appropriate secondary non-photoperiodic cue for the moult initiation in
eiders. Dawson (2005) showed that both male and female Common Starling (Sturnus
vulgaris) exposed to higher ambient temperatures started post-nuptial significantly
earlier despite the overwhelming importance that photoperiod has in that species. A
similar observation was made for breeding Great Tits (Parus major, Visser,
Holleman & Caro 2009). Therefore, we suggest that water temperature could act as a
non-photic secondary cue for the structure of the annual cycle of aquatic birds,
enabling individuals to better adjust their timing with SST. Birds’ response to cold
exposure is both physiologically and behaviourally determined (Bruijn & Romero
2011). A simple mechanism could be the direct effect of water temperature as
perceived by an individual bird. As mentioned above, we expected HR and resting
metabolic rate to increase when the water is below the lower critical temperature. In
addition, the legs of birds act as a very efficient heat exchanger, a mechanism that is
tightly connected to water temperature in aquatic birds (Steen & Steen 1965; Kilgore
& Schmidt-Nielsen 1975).
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Therefore, we suggest that one area of future research should be the interaction of
endogenous versus environmental cues. In our study, 2005 was an atypical year for
SST, with an earlier peak of warm SST and with SST above 15 °C for a longer time
interval (Fig. 4.1). Changes in the pattern of SST could occur more frequently in the
context of global warming. Thus, some questions must be considered for future
research. How fast aquatic birds will adjust the timing of moult with the rapid
changes of temperature caused by global warming? Do aquatic birds will modify their

moult migration in a way to reach other, more appropriate, areas?

To conclude, our results shift the emphasis from the largely dominant topic related to
the timing of breeding and underline the importance of studying other events of the
life cycle of birds in the context of global warming. We have shown for the first time
the existence of a tight synchronisation between an aquatic endotherm and SST,
although a large variation in the level of matching was observed between individuals.
Nevertheless, we proposed that such energy savings may have been important in the
evolution of a synchronous wing moult strategy of diving birds, which was supported
by a literature search. We also proposed that photoperiod was the main cue governing
such a high level of matching, complemented by water temperature as a second
(flexible) exogenous cue, although the interaction between the two deserves further
research, which would allow a better level of prediction when assessing susceptibility

of a species to climate change.
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APPENDIX A

COMPARISON OF SEA SURFACE TEMPERATURES OF BALTIC, KATTEGAT
AND WADDEN SEAS

As previously indicated in the materials and methods section, it was not possible to
estimate exactly where their moulting quarters were located for 7 out of the 23
females. So, our purpose was to test whether we could consider the pattern of Sea
Surface Temperature (SST) variability to be similar when the three seas (Baltic Sea,
Kattegat Sea and Wadden Sea) are compared. Graphically, the SST variability pattern
of these three areas appears to be very similar (Fig. S2). Nevertheless, we quantified
the pairwise Pearson correlation coefficient between two seas in turn for the period
between July 1% to October 15", The correlation coefficients observed were highly
significant and close to unity in many cases (Table S1). Howerver, for year 2005, the
coefficient is < 0.90. When using a decadal SST average the correlation coefficient
ranged from a minimum of 0.94 (Wadden/Kattegat) to a maximum of 0.99
(Baltic/Wadden).

In addition, we calculated the amplitude of the SST difference between two seas by
subtracting each value of SST of the first area from the corresponding value of SST
of the second area to obtain a delta. We repeated this method over the moulting
period for each year (2003-05) and over the decadal year period (2001-11). The
average observed differences were very close to zero in most pairwise comparisons
(Table S1). Moreover, a two-way ANOVA performed on this set of delta SST, with
“years” and “areas” as factors, led us to conclude that “areas” had no significant

effect on the variation of SST (F,, 130 = 2.550, P = 0.081). However, the factor
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“years” had a significant effect on delta SST (F3, 1390 = 3.141, P = 0.027), but we
found no significant effect of interactions (Fg, 130 = 0.279, P = 0.946). Thus, given the
results above, we considered the patterns of SST variability and amplitude of the

Baltic Sea, Kattegat Sea and Wadden Sea to be similar.

Finally, Figure 4.1 shows the mean SST patterns for each year of our study (2003-
05). Thus, in 2003 and 2004, a peak SST, exceeding 20 °C, appeared between the
end of July and the beginning of August and then decreased steadily. In 2005, a
peak of SST was observed one month earlier (at the beginning of July) and did not
exceed 20 °C, compared to 2003 and 2004. Unlike in 2003 and 2004, the peak of SST
observed in 2005 was followed by a relative constant level of temperature of
approximately 17 °C until September (Fig. 4.1c). For all years studied, the time
required for SST to rise by 1 °C and reach peak SST was 6.8 + 2.4 days on average,
whereas 7.7 = 4.0 days were required to decrease the SST of 1 °C once the maximal

SST was reached.
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Figure S.2 An example of the temporal variability pattern of the Baltic, Kattegat
and Wadden Seas for the year 2005. Dotted line represents the period corresponding
to the range of moult occurrence (July 1% to October 15™).
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Table S.1 Pearson correlation coefficient between sea surface temperatures (SST
in °C) of Baltic, Wadden and Kattegat Seas for each year (2003-05) and over the

decadal year period (2001-11).

Moulting period
Pearson correlation  Baltic/Kattegat Baltic/Wadden Kattegat/Wadden
SST 2003 0.97** 0.97** 0.96%*
SST 2004 0.98** 0.99%* 0.98**
SST 2005 0.95+* 0.89** 0.85%*
over 10 years 0.99%* 0.96** 0.94%*
Mean Delta
SST 2003 -0.47 -0.77 -0.09
SST 2004 -0.43 -0.03 -0.16
SST 2005 -0.22 0.04 0.26
over 10 years -0.24 -0.23 -0.04

** highly significant p<0.0001
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5.1 Résumé

L’effet de la température de I’eau sur la biologie de mue d’oiseaux aquatiques a
rarement été étudié. Nous avons émis 1’hypothese que les oiseaux d’eau qui muent en
eau chaude économisaient de I’énergie par rapport a ceux muant en eau froide en
raison d’un cofit de thermorégulation plus faible. Ainsi, avec cette hypothese, nous
avons testé les prévisions qu’un niveau plus élevé de réserves corporelles, une vitesse
de croissance des plumes plus rapide et un début de mue des rémiges plus précoce
seraient observés chez les oiseaux muant en eau chaude par rapport aux individus
exposés en eau froide. Dans cette étude, nous avons utilis€é comme espéce modele
I’Eider a duvet (Somateria mollissima dresseri), un canard de mer de grande taille
qui, dans la nature, passe plus de 95% de son temps sur 1’eau. Pendant la période de
mue, des oiseaux captifs ont été expérimentalement exposés a des températures d’eau
chaude (18 °C) et d’eau froide (8 °C). Contrairement a nos prévisions, nous avons
trouvé des taux de croissance des plumes similaires pour les deux traitements
thermiques. De plus, les eiders exposés a la température d’eau chaude présentaient
une masse corporelle plus faible et un délai d’environ 7 jours dans 1’initialisation de
la mue des rémiges comparativement a ceux exposés a la température d’eau froide.
Nos données suggerent que les variations de masse corporelle interagissent avec la
phénologie de la mue d’une manicre inattendue, probablement par un contrdle de
I’occurrence de la mue des rémiges suite a une réponse hormonale en cascade. Cette
étude souligne I’importance d’améliorer nos connaissances sur les effets de la
température de 1’eau sur la mue des rémiges pour affiner notre compréhension des
effets potentiels d’un réchauffement climatique sur la vie des oiseaux marins.
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5.2 Abstract

The effect of water temperature on the biology of moulting in aquatic birds has rarely
been studied. We hypothesized that aquatic birds moulting in warm water saved
energy comparatively with those moulting in cold water due to the lower
thermoregulation cost. Thus, under this hypothesis we tested the predictions that a
higher level of body reserves, a faster feather growth rate and an earlier start of
remigial moult will be observed in moulting birds in warm water compared with
individuals exposed to cold water temperature. In this study, we used Common Eiders
(Somateria mollissima dresseri), a large seaduck as a model species that spends more
than 95% of its time on the water in the wild. During the moulting period, captive
individuals were experimentally exposed to warm (18 °C) and cold water (8 °C)
temperatures. In contrast to our predictions, we found a similar feather growth rate for
the two water temperature treatments. Moreover, eiders exposed to warm water
temperature had a lower body mass and showed a delayed onset of remigial moult of
approximately 7 days compared with those exposed to cold water. Our data suggest
that body mass variations interact with the timing of moult in unexpected ways,
probably by controlling the occurrence of wing moult through a hormonal cascade.
This study emphasises the importance of improving our knowledge on the effects of
water temperature on remigial moult to increase our understanding of potential effects

of global warming on the life of seabirds.
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5.3 Introduction

The timing of major events in birds’ annual cycle, such as reproduction and migration
events has recently been the subject of several studies, especially in the context of
global warming. The timing of moult is an important factor that may apparently affect
the body condition of birds as well as their future survival (Barshep et al., 2013;
Dawson et al., 2000). The postnuptial moult usually follows the breeding season and
occurs before migration to overwintering grounds, requiring birds to moult within a
restricted time period. Many living organisms adjust their activities and physiological
functions in relation to photoperiod as a reliable cue to anticipate the timing of
seasonal events. Indeed, photoperiod is used to initiate various physiological
functions that trigger, for instance, migration, reproduction and the moult of birds
(Berthold, 1996; Farner & Follet, 1966; Gwinner, 1996). In addition to endogenously
determined annual cycles of birds, several studies have shown that birds can use
secondary non-photoperiodic cues, such as ambient air temperature, food supply, and
rainfall, among others, to “fine tune” their life cycle events with environmental
variations (Dawson, 2008; Gwinner, 1990; 1996; Leitner et al., 2003; Visser et al.,
2009; 2010). Air temperature variations can be high and may have physiological
consequences for moulting birds. Avian moult is associated with the disruption of
body plumage, and for several species of birds, a higher conductance was observed
during this period (Buttemer et al., 2003; Dietz et al., 1992; Dolnik & Gavrilov,
1979; Lustick, 1970; Piersma et al., 1995; Schieltz & Murphy, 1997; Thompson &
Boag, 1976). This effect is exacerbated in the aquatic environment because water has
a 23-fold higher thermal conductance, a 4-fold higher specific heat capacity, and a
higher viscosity/density compared with air (White, 1984). Consequently, the moult of
aquatic birds may represent an important window for heat loss via water conduction

and convection.
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Feathers are inert integuments that have three main functions: body insulation, flight
ability, and visual communication (Ginn & Melville, 1983; Hohman et al., 1992).
During the year, feathers are damaged by mechanical abrasion induced by flight,
reproduction, and foraging activities (Weber et al., 2005) and are degraded by
photochemical process or by parasitic and bacterial infections (Bergman, 1982; Burtt
& Ichida, 1999; Figuerolaa er al., 2003). Thus, the maintenance of plumage integrity
via the moult process is essential and is one of the crucial events in the annual cycle
of birds, by which they replace worn feathers with new ones. During the postnuptial
moult, seaducks moult their body plumage especially their belly part throughout the
period of flightlessness as for instance for Red-breasted Mergansers (Mergus
serrator) and Common Eiders (Somateria mollissima) (Craik et al. 2009; A. Viain,
pers. obs.). Moreover, the synthesis of feathers entails widespread metabolic
adjustments, requires a nutrient supply, and increases vascularization (Chilgren &
deGraw, 1977; Dolnik & Gavrilov, 1979; King, 1981; Kuenzel, 2003; Murphy &
King, 1992; Murphy, 1996; Newton, 1968; Schieltz & Murphy, 1997; Walsberg,
1983). For these reasons, moult is energetically costly especially in simultaneous
moulters such as waterfowl species (Guillemette et al., 2007; Portugal et al., 2007),
which become flightless for several weeks (Hohman et al., 1992; Pyle, 2008; Viain et
al., 2014).

The length of the flightless period depends on the number of simultaneously growing
feathers (moult intensity), the relative length of the feathers when the birds regain
their flight ability, and the feather growth rate. Some investigations in birds with a
sequential moult have shown their abilities to modulate the length of the moult period
at the individual level, for instance, by increasing the feather growth rate (Dawson,

2004; 2005; Hall & Fransson, 2000).
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Recently, Dawson (2005) and Visser et al. (2011) showed an earlier initiation of post-
nuptial moult at high temperatures for the Common Starling (Sturnus vulgaris) and
the Great Tit (Parus major), respectively. Barshep er al. (2013) obtained similar
results in male Curlew Sandpipers (Calidris ferruginea), but in which females started
moult earlier in years when the temperature in July was low. Most waterfowl species
undergo remigial moult during summer or early autumn, coinciding with warm water
temperatures (Viain & Guillemette, chapitre IV). In a previous study, Guillemette
and Butler (2012) postulated that it was energetically advantageous to synchronise the
remigial moult with warm water, and later, Viain and Guillemette (chapitre IV)
observed a high level of synchronism between the water temperature and the onset of
remigial moult in wild Common Eiders (S. m. mollissima). A possible implication for
these observations is that the timing of moult may influence condition and quality of
feathers and future survival of birds. We used an experimental approach on a captive
seaduck species (Common Eiders, S. m. dresseri) maintained in a controlled
environment with different water temperatures, to test the predictions that water
temperature influences: 1 — body mass, 2 — the feather growth rates and the duration
of moult and 3 — the timing of moult. We investigate the energy-saving strategy
hypothesis, which predicts that the energy saved by lower thermoregulation costs in
warm water will lead moulting individuals to have higher body reserves, a higher

feather growth rate and an earlier onset of remigial moult.

5.4 Materials and methods

5.4.1 Care of captive seaducks

During 2010-11, eggs of Common Eiders (S. m. dresseri) were collected at Pointe-
Métis in Quebec, Canada, from a breeding colony with the appropriate permit from

Environment Canada (Permit Number: SC-24). Eider ducklings (10 males and 7
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females) were reared and imprinted on the experimenter for ease of handling. During
the first 2.5 months, up to 10 hours per day were spent with ducklings training them
to climb on a digital scale with a platform (Ohaus 5000 series T51P) and to be
measured and manipulated. Ducklings were fed with Mazuri Waterfowl Starter Diet
(#5641; 20% protein, 3.0% fat, 6.5% fibre) and then they were gradually accustomed
to a diet of two parts Mazuri Sea duck Diet (#5681; 21.5% protein, 5.0% fat, 4.5%
fibre) to one part Mazuri Waterfowl Maintenance (#5642; 14.0% protein, 3.0% fat,
5.0% fibre) ad libitum on a daily basis. Eiders were housed at Rimouski in an indoor
enclosure, 6.7 x 3.7 m in area, with a natural photoperiod and containing a 6.0 x 1.7 m
pool with continuously flowing fresh water 0.4 m deep. Under these conditions, the
eiders maintained seasonal cycles of moult in synchrony with those of free-living
individuals (A. Viain, pers. obs.). All bird manipulations were approved by the

animal care committee of the Université du Québec & Rimouski (CPA-44-11-96).

5.4.2 Experimental design

The experiment took place over 3 years (2011-13). Our aim was to test the hypothesis
that the energy saved by lower thermoregulation costs in warm water is advantageous
for moulting eiders. From the end of June, before the moulting period, the indoor
enclosure was separated into two parts. During the study period, the ambient
temperature and the hygrometry were recorded daily and the water temperature of the
two swimming pools was recorded twice per day. The water temperature of the first
swimming pool was maintained at 18 °C (ranging between 17.4 °C and 19.3 °C — the
warm water treatment). The second part was maintained at 8 °C (ranging between 7.0 °C
and 9.5 °C — the cold water treatment). The air temperature of both parts was mainly
maintained under 19 °C (ranging between 10.0 °C and 19.6 °C) with an air
conditioner, and the air humidity was at 74% on average (ranging between 65% and

95%). Previous studies of thermoregulation on Common Eiders indicated that the
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lower critical temperature on air (LCTar) for resting and winter acclimatised birds
was 0 °C (n = 7; Jenssen et al., 1989), while the LCT zg was higher in summer (7 °C,
n = 12 females; Gabrielsen er al., 1991). Moreover, the lower oxygen consumption
recorded in summer for eiders in air was found between 7 and 21 °C (Gabrielsen et
al., 1991). Consequently, the air temperatures used in our study (10 — 19 °C) were
most probably in the thermoneutral zone of moulting eiders. Jenssen et al. (1989)
have evaluated at 15 °C the LCT for winter acclimatised birds floating on the water
(LCTwater). No studies have evaluated the LCTwater for eiders floating on the
water in summer. However, it is most likely that the LCTwarer in summer might
have a similar pattern of the LCT ar between the winter and the summer period and
so that the LCTwaTer increases much over 15 °C. Even if the LCTwaTgr in summer
is not moved above 15 °C, in our experiment moulting birds exposed to cold water
(8 °C) were most probably under the LCTwarer While birds exposed to warm water
(18 °C) were most probably in the thermoneutral zone or close to it. Consequently,
here it was assumed that eiders exposed to cold water temperature lost more energy
due to thermoregulation cost comparatively to birds exposed to warmer water

temperature.

The eiders were separated into two groups; one was placed in the warm water
treatment and the other in the cold water treatment. The following year, the
treatments were reversed. Thus, eiders hatched in 2010 (n = 10, 5 males and 5
females) underwent two moults in cold water and one in warm water, and those
hatched in 2011 (n = 7, 5 males and 2 females) moulted once in warm water and once
in cold water. During the 3 years of experiment, 4 eiders died in winter (3 males and
1 female). Data from these 4 individuals were excluded from subsequent analyses

(n=13).
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5.4.3 Body mass and feather measurements

During the moulting period, the shedding dates of the 9™ primary (P9) and 1%
secondary (S1) of each eider were noted as well as the emergence dates. Twice per
week during feather growth, the lengths of P9 and S1 were measured with a Vernier
caliper to the nearest 0.01 mm. The measurements were made with the primary and
secondary flattened, from the rim of the follicle to the distal tip of the feather, with the
measurements repeated three times for both feathers. For each measurement, the time
was noted for modelling the feather growth. All birds were weighed weekly (+ 0.1 g),
and the handling of each bird took approximately 2 - 4 min during the measuring

session.

5.4.4 Feather growth and flightlessness duration

We used the Gompertz model for modelling the feather growth of P9 and S1 and for
each bird and each feather, we estimated A, 4 and A as defined by the following

function:
yi)=A. exp[— exp(sz(D- (A—1)+ 1}}

where A represents the asymptotic value, which is an estimate of the maximum length
of the feather; x4 represents the maximum feather growth rate; and A represents the
lag-phase. We determined the growth rate of P9 and S1 between 5% and 90% of the
final length of the feather by calculating the change in the feather length divided by
the change in time. Finally, the flightlessness duration of each moulting eider was
calculated by determining the time between the shedding day of the old P9 (on
growth curves, corresponding to the value of 1.5% of the P9 final length) and the day
when seaducks could fly again, estimated at 88% of the P9 final length of eiders. To
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determine this percentage, the eiders were trained to fly and respond to the call to
take-off from the experimenter (the value was determined with 19 eiders, including 9

females and 10 males aged between 1 and 3 years old; A. Viain, unpublished data).

5.4.5 Thermal conductance

The estimation of thermal wet conductance was calculated using equation [1] of
Jenssen et al. (1989): Cy, = (H x M)/ ((Ty, — Ta) x A) where Cy, is in W.m2ClL H
represents the metabolic heat production (W.kg'l), M is body weight (kg), T, is body
temperature (°C) which was evaluated at 40.2 °C (Viain & Guillemette, chapitre 1V),
T, is ambient air or water temperature (°C) and A represents the surface area of
plumage (m?*) and was estimated by using the following formula: A = 0.097 x M?".
Jenssen et al. (1989), indicated that the lowest heat production (H) for winter
acclimatised eiders floating on the water was found between 16 and 25 °C water
temperature and was of 3.83 W.kg'l. Previous studies have shown a higher
conductance associated with the moult of birds (Buttemer et al., 2003; Dietz et al.,
1992; Dolnik & Gavrilov, 1979; Lustick, 1970; Piersma et al., 1995; Schieltz &
Murphy, 1997; Thompson & Boag, 1976). Consequently, it was assumed in this study
that the value 3.83 W.kg" was the minimal metabolic heat production for moulting
eiders exposed to 18 °C water temperature. Under the LCTwaTer, Jenssen et al.
(1989) indicated that the heat production of winter acclimatised eider increased by
following the equation H (Wkg?) =5.48 — 0.09 Ty (Tw represents water temperature
in °C). Thus, in our experiment we assumed that the minimal metabolic heat

production for moulting eiders floating on cold water (8 °C) was of 4.76 A
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5.4.6 Analyses of time-budgets

All activities were videotaped with a GoPro HERO3 throughout the flightless period.
Surveys were designed to determine the percentage of time that birds spent in water
and outside of water during this period for the two water temperatures (cold and
warm). Birds were checked daily to asses moult stage and all eiders (males and
females) were in wing moult during the videotaped sessions. Each sampling session
was recorded between 0900-1600 hours GTM and every 5 min of the videotaped
session the number of birds in water and outside of water was determined.
Approximately 940 min and 1300 min of video were analysed respectively for the

cold and the warm water temperatures.

5.4.7 Statistical analysis

Data were analysed using R (R, v.3.0.1. Development Core Team, 2013). To model
feather growth, we used the R package “grofit” (v.1.1, Kahm et al., 2010). To model
the effect of treatment and sex on morphological and biometric variables, we
performed linear mixed-effects models fitted with restricted maximum likelihood by
using the R package “Ime4” (v.1.1-7, Bates et al., 2014) with the treatment (warm or
cold water) and sex as the fixed effect and bird identity as the random effect. All
variables were tested for homogeneity of variance and normality of distribution
before proceeding with parametric tests. We used Mann-Whitney tests (U) to
evaluate changes in the mean percentage of time that birds spent in water and
outside of water during the fligtless period in the two water temperatures (cold and

warm). All P-values were considered significant at the o= 0.05 level.
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5.5 Results

5.5.1 Time-budget of birds and thermal conductance

Birds spent approximately 26% of their time in water and 74% outside of water
whatever was the water temperature during flightless period (cold water: 27.5% and
72.5%; warm water: 24.2% and 75.8% respectively in water and outside of water;

U=11,P=0.188).

Using the thermal wet conductance equation [1] given by Jenssen et al. (1989),
the body temperature of moulting eiders of 40.2 °C (Viain & Guillemette,
chapitre IV), together with the body mass of our eiders at the beginning of moult
on cold and on warm water, we estimated that the minimal thermal conductance
(C) were of 1.9 W.m™2°C" and of 2.17 W.m™.°C" respectively for individuals on
cold and on warm water. Thus, the thermal conductance is 14% higher for individuals

on warm water than individuals on cold water.

5.5.2 Effect of temperature on body mass

At the beginning of the experiment, there was no significant difference in body
mass between the two treatment groups and between sexes (treatment: Fy, 19 = 0.555,
P = 0.465, sex: Fy, 1; = 4.262, P = 0.062, interaction: F,, 19 = 0.409, P = 0.530, Fig.
5.1). One week before the start of remigial moult and at the P9 shedding date, eiders
exposed to cold water were significantly heavier than those exposed to warm water
for both sexes but markedly so in females (body mass one week before the start of
remigial moult, treatment: Fy, 19 = 19.658, P < 0.001; sex: Fy, 1; = 0.522, P = 0.485;
interaction: Fy, 19 = 6.007, P = 0.024; beginning of remigial moult, treatment: F;, 19 =

48.632, P < 0.001; sex: F;, 11 = 0.285, P = 0.604; interaction: Fy, 19 = 13.340, P = 0.002;
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Fig. 5.1). In one month, females exposed to cold water gained a mean of 307 g (16%
of their initial body mass) and those exposed to warm water gained only 158 g (9%).
The gain in body mass for males was less pronounced: 167 g (9%) for individuals
exposed to cold water compared with 110 g (6%) for those in warm water. At the
end of remigial moult, as well as one week later, the body mass of eiders, especially
females, exposed to warm water was still lighter than the mass of those exposed to
cold water, but not significantly (body mass at the end of remigial moult, treatment:
F1, 19 = 1.242, P = 0.279; sex: Fy, 11 = 2.419, P = 0.147; interaction: F;, 10 = 0.161,
P =0.693; one week later the end of remigial moult, treatment: Fy, 0 = 1.514, P = 0.234;
sex: Fy, 11 = 2.288, P = 0.258; interaction: Fy, 19 = 1.360, P = 0.258; Fig. 5.1). One
month after the end of remigial moult, individuals exposed to cold water were
significantly heavier than those exposed to warm water (treatment: Fy, ;o = 8.149,
P =0.010; sex: Fy, 1; = 6.225, P = 0.030; interaction: Fy, 19 = 0.002, P = 0.967; Fig.
5.1). The body mass of females exposed to cold water was an average of 118 g
higher (6.9%) than the mass of those exposed to warm water, whereas for males,

body mass was estimated as 122 g heavier (6.6%) for the cold water-treated birds.
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Figure 5.1 Mean body mass (+ SE) at six points in time (1 MB: one month before
shedding date; 1 WB: one week before the shedding date; start: at the shedding date
of P9; end: at the end of remigial moult; 1 WA: one week after the end of remigial
moult; and 1 MA: one month after the end of remigial moult) during the moult of
female (filled bars, A) and male (hatched bars, B) Common Eiders. Light grey bars
represent eiders exposed to warm water, and dark grey bars represent birds exposed
to cold water. “ *** > P <(.001, “ *” P < 0.05.
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5.5.3 Timing and duration of flight feather growth

Eiders from the experimental group exposed to warm temperatures delayed the
emergence date of both flight feathers P9 and S1, compared with birds in cold water,
with a significant mean delay of 6.7 days and 7.3 days, respectively (P9, treatment:
Fi, 10 = 4.8813, P = 0.041; sex: Fy, 11 = 2.460, P = 0.145; interaction: Fy, 19 = 1.203,
P = 0.286; Fig. 5.2A; S1, treatment: F;, ;9 = 5.020, P = 0.037; sex: F;, 11 = 1.218,
P =0.294; interaction: Fy, 19 = 0.8131, P = 0.379; Fig. 5.2B). We did not find any
treatment effects on the growth rates of P9 and S1 (P9, treatment: F;, ;o = 0.005,
P =0.946; sex: Fi, 11 = 2.320, P = 0.155; interaction: Fy, 19 = 0.707, P =0.411; S1,
treatment: Fy, 19 = 0.413, P = 0.528; sex: Fy, 11 = 3.167, P = 0.101; interaction:
Fi, 10 = 0.007, P = 0.935; Fig. 5.3). As a result, the flightlessness duration of eiders
exposed to the two treatments did not differ (treatment: Fj, 19 = 2.241, P = 0.151; sex:
Fi, 11 = 10.457, P = 0.008; interaction: F;, 19 = 2.249, P = 0.150). Females had a

flightlessness duration of 41.9 + 1.7 days and males a duration of 43.7 + 1.3 days.

Feather P9 Feather S1
A B
4-Sep A " 4-Sep %
[ 1 [ |
9 25-Aug 1 I O 25-Aug A I
< <
ke k=]
Q 5]
|
20 15-Aug - 8L 15-Aug A
Q (5}
=i g
m 53]
5-Aug A 5-Aug A
26-Jul T 26-Jul T
Warm Cold Warm Cold

Figure 5.2 Mean emergence date of P9 and S1 (+ SE), respectively, in A and B for
male (hatched bars) and female eiders (filled bars) exposed to two water temperatures
(18 °C in light grey and 8 °C in dark grey). Significant differences were observed due
to water treatment with respect to emergence date (P9, P = 0.041; S1, P =0.037). “ *”
P <0.05.
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Figure 5.3 Mean growth rate of P9 and S1 in mm.day'1 (= SE), respectively, in A
and B, and mean of the maximum growth rate of P9 and SI in mm.day™” (+ SE),
respectively, in C and D for male (hatched bars) and female eiders (filled bars)
exposed to two water temperature treatments (18 °C in light grey and 8 °C in dark
grey). No significant difference was observed due to water temperature treatment.
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5.6 Discussion

Few papers have quantified the direct effect of temperature on feather growth during
moult, and such studies dealt with terrestrial species and air temperature (Blackmore,
1969; Chilgren, 1977; 1978; Dawson, 2005; Visser et al., 2011; Zuberbier & Grubb,
1992). We present here the first study investigating the effect of water temperature on

remigial moult of a large diving duck.

5.6.1 Effect of water temperature on body mass during remigial moult

At the beginning of moult, water temperature had an unexpected and significant
effect on body mass, as eiders exposed to 18 °C gained mass less rapidly than those
moulting at 8 °C. Indeed, the mean body weight of captive eiders moulting on cold
water; 1951 + 45 g for females and 1934 + 33 g for males, were approximately
similar or slightly lighter than the body weight of wild eiders at the same moult stage
(around 2074 + 115 g for females, A. Viain, pers. obs. and around 2220 + 150 g for
males, Viain et al., chapitre III), while captive individuals exposed to warm water

were notably lighter than wild individuals at the beginning of moult.

The energy expenditure assumed to be higher for moulting eiders exposed to cold
water temperature, as they are under the estimated range temperature of this
subspecies (Table 5.1), may have been compensated by an increase in food intake to
the point where the cold-exposed eiders surpassed the intake rate of eiders exposed to
the warm temperature treatment. Food was available ad libitum, and although we did
not measure the food intake rate in this experiment, we observed that the rate of food
disappearance was higher for the group exposed to cold water than for the group
exposed to warm water (A.Viain, pers. obs.). Remigial moult imposes nutritional and

energetic demands above those of general maintenance (Guillemette er al., 2007;
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Hohman et al., 1992; Portugal et al., 2007). Indeed, moulting seaducks increased
their body mass at the beginning of wing moult and then decreased it during the steep
slope of feather growth, a period of high energy demand (Viain et al., 2014). Portugal
et al. (2007) observed a similar pattern for moulting Barnacle geese (Branta
leucopsis), fed ad libitum, with body mass peaking at the onset of wing moult and
then dropping dramatically during moult. Thus, the amount of reserves that a bird can
accumulate at the onset of moult might be beneficial and represents energy that can
be reinvested in the process of feather replacement. The gain of mass is anticipatory
and this response was stronger for eiders exposed to cold water treatment. However,
our results indicate a significant difference between the thermal wet conductance of
eiders on cold water and those on warm water with an increase of 14%. This lower
thermal wet conductance of individuals on cold water is the sign of a higher isolation
on cold water. Thus, this result suggests that the gain of mass might be a gain of fat to

improve the isolation of eiders and so reduce the thermal wet conductance.

5.6.2 Effect of water temperature on the timing of moult and feather growth

Contrary to our initial energy-saving strategy hypothesis, which predicts that the
energy saved by lower thermoregulation costs in warm water will lead individuals to
have an earlier onset of remigial moult, eiders moulting in warm water delayed the
onset of remigial moult of 7 days. This trend is concordant with that reported by
Gavrilov and Dolnik (1974), who showed a delay of 12 days in the moult of the
Chaffinch (Fringilla coelebs coelebs), a terrestrial bird, in a warm air temperature
(26 °C) compared with a cold temperature (7 °C). In contrast, data for four passerine
birds suggested that high air temperatures induced the onset of remigial moult and
low temperatures inhibited it (Blackmore, 1969; Chilgren, 1977; Dawson, 2005;
Visser et al., 2011; Wingfield er al., 2003). Therefore, these results indicate that the

responses of the onset of remigial moult to temperature varied with species. The
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higher weight gain for eiders exposed to cold water, might have caused the earlier
onset of remigial moult, as these birds had accumulated larger body reserves.
Czapulak (2002) showed that the initiation of remigial moult in Mute Swans (Cygnus
olor) is negatively correlated with body condition. Indeed, males that moulted later in
the season were in poorer body condition at moult initiation. Jehl (1988) observed
that Eared Grebes (Podiceps nigricollis) must reach a threshold of fat accumulation,
approximately 40 g, before remigial moult begins. Thus, we concord with these
authors and hypothesized that moult initiation is modulated through hormonal
mechanisms and body mass in an anticipatory fashion. Indeed, it is well known that
the thyroid gland activity peaks during moult (H6hn, 1949; Jallageas et al., 1978;
Kuenzel, 2003; Voitkevich, 1966), and that the concentration of thyroid hormone
circulating in the blood is related to temperature variation, high food intake and fat
deposition (Burger & Denver, 2002; Jenni-Eiermann et al., 2002; Stokkan et al.,
1985; Wada, 1993).

Contrary to our predictions, eiders moulting in warm water did not show a faster
feather growth rate in comparison with birds exposed to cold water. Viain et al.
(2014) have shown that little variance exists in feather growth rate among various
seaduck species, which is also supported by studies on birds in general (Langston &
Rohwer, 1996; Prevost, 1983; Rohwer et al., 2009). Rohwer et al. (2009) suggested
that an architectural constraint at the follicle level limits the feather growth rate. All
of these may explain the lack of difference in feather growth rate between the two

water temperatures.

5.6.3 Comparison with previous studies on wild eiders

Viain and Guillemette (chapitre IV) reported that most diving bird species of

northern hemisphere were moulting during the warmest period of the year. More
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specifically, they showed for a wild subspecies of Common Eider (S. m. mollissima)
that many individuals were moulting in synchrony with maximal Sea Surface
Temperature (SST). Therefore the results of the present experimental study,
conducted on S. m. dresseri, contrast with those of wild S. m. mollissima, because
captive moulting eiders on warm water appear disadvantaged and in less body
condition than those moulting on cold water. We already mentioned above that the
timing of the moult might be related to body condition. Another hypothesis that may
explain this apparent difference is the possibility that each population of this species
is adapted to regional temperature regimes. Indeed, M. Guillemette (unpublished
data) has found a strong correlation between daily body temperature and water
temperature during a full annual cycle of S. m. mollissima suggesting that this
population is intimately adapted to its water temperature regime. Therefore, under
this scenario, each subspecies of Common Eider could be adapted to local conditions,
which would result in specific thermoneutral zone boundaries. Indeed, Common
Eiders have a circumpolar distribution and the water temperature they are exposed to
during the moulting period is highly variable among the six subspecies (Table 5.1).
Although the subspecies dresseri may encounter water temperatures around 18 °C
throughout the moulting period for a single year, the mean water temperature during
the past 15 years (2000-14) was approximately 12.6 °C during the whole moulting
period. The subspecies mollissima moults in the warmest environment of the six
subspecies of eiders (Table 5.1). The difference in how water temperature may affect
remigial moult among the two subspecies S. m. dresseri and S. m. mollissima may be
the result of a high adaptive evolution of these two populations respectively to their
“cold” or “warm” environments during remigial moult. Further investigations in a

controlled environment would be required to test such a hypothesis.
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In conclusion, our predictions that the energy saved by lower thermoregulation costs
in warm water will lead moulting individuals to have higher body reserves, a higher
feather growth rate and an earlier onset of remigial moult, were not supported by our
data. Nevertheless, we observed that water temperature can affect the timing of moult
of a diving bird. We suggest that the timing of remigial moult is modulated indirectly
by the level of body condition and that each population or subspecies of birds might
be adapted to local moulting conditions. In the context of global warming, our
observations pinpoint the importance of improving our knowledge on the effect of

temperature on remigial moult of seabirds.
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CHAPITRE VI

CONCLUSION GENERALE

Comprendre I’impact des changements environnementaux sur la dynamique des
populations a court, moyen et long termes, nécessite une bonne connaissance des
différentes étapes du cycle des especes étudiées notamment des contraintes
auxquelles elles doivent faire face, ainsi que des stratégies qu’elles peuvent
développer pour traverser ces étapes. En période de mue des ailes, les oiseaux se
retrouvent confrontés a de nombreuses contraintes et pressions, cela aussi bien pour
les espéces & mue synchrone que pour celles a mue séquentielle. Comme nous 1’avons
développé et souligné dans I’introduction, les oiseaux n’y sont toutefois pas soumis
avec la méme intensité au cours de la mue. Les données actuelles indiquent que les
coiits liés a une mue sous fortes contraintes, comme une étroite fenétre de temps pour
I’effectuer, se répercutent sur les étapes suivantes de la vie de ’oiseau et peuvent
donc avoir des conséquences sur le fitness de ces individus (Dawson, 2004; Dawson
et al., 2000; Griggio et al., 2009; Nilsson et Svensson, 1996; Vigizi et al., 2012).
Bien que le processus de remplacement des plumes, la mue, soit un événement
primordial dans la survie d’un oiseau, il reste encore peu étudié comparativement a la
reproduction et a la migration. Actuellement, chez plusieurs especes, la phénologie ou
le degré de variabilité individuelle de la mue sont encore méconnus (Bridge, 2011).
Pourtant, au cours de cette période, un oiseau va devoir synthétiser davantage de
protéines et remplacer alors entre 20 et 40 % de sa masse en protéines totales
(Hohman et al., 1992; Murphy, 1996); c’est uniquement au cours de ce processus que
la qualité du plumage est déterminée, définissant ainsi, pour le cycle annuel a venir, la

durabilité des fonctions primordiales de ce nouveau plumage. La plupart des oiseaux
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dépendent du vol pour leur survie (Booth et Ellis, 2006; Guillemette et Ouellet, 2005;
Moore, 2001; Morgan, 1986; Pomeroy, 1990; Smith, 2006) et il est donc logique
d’envisager que la sélection naturelle a favorisé la mise en place de stratégies
conduisant & maintenir la capacité de vol tout au long de I’année. Mais qu’en est-il
pour les oiseaux qui subissent une réduction voire une incapacité totale de vol
pendant la mue ? Quelles stratégies seront alors adoptées par des oiseaux comme les
Mergini qui posseédent, en plus, une charge alaire trés élevée (Rayner, 1988) ? 1l est
important de connaitre les différentes stratégies écophysiologiques employées au
cours de cette période pour mieux comprendre les compromis et les choix que chaque
espeéce et chaque individu effectuent. Cela permettrait de mieux prévoir les
potentielles menaces auxquelles ces oiseaux sont confrontés, dans un environnement
de plus en plus influencé€ ou perturbé par des activités anthropiques, notamment pour

les espéces qui, pendant cette période, sont en incapacité de vol.

Les quatre principaux chapitres de cette theése ont permis la mise en évidence de
stratégies écophysiologiques, utilisées ou non, au sein de ce groupe ainsi que
I’observation d’une variabilité interspécifique voire interindividuelle dans I'utilisation
de ces stratégies. Une limite physiologique au niveau de la croissance des plumes a
été confortée tandis que I’influence de la température de 1’eau sur cette période a été
déterminée. Ce projet souligne bien la complexité des choix auxquels les oiseaux sont
confrontés pour traverser au mieux cette période cofiteuse et clé de leur cycle annuel
(Guillemette et al., 2007; Portugal et al., 2007). Ce dernier chapitre fait un retour sur
la question principale abordée au cours de ce projet de recherche, a savoir : quelles
sont les stratégies auxquelles les oiseaux peuvent avoir recours pour « optimiser »
leur période de mue ? Il débutera par une section présentant une synthése des
connaissances acquises au cours de ce projet dans le domaine des stratégies
employ€es par les oiseaux & mue synchrone, plus spécifiquement les canards de mer.

Celle-ci sera complétée par une mise en parallele des stratégies utilis€es par les
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oiseaux a mue séquentielle. Cette section se poursuivra par la mise en avant de
I’importance de certaines des connaissances acquises au cours de cette étude,
connaissances nécessaires pour la prise de décision dans le domaine de la
conservation des Mergini. Une autre section de ce chapitre sera dédiée aux limites de
cette étude et avant de conclure, une derniere section envisagera différentes

perspectives de recherches que ce projet a pu soulever.

6.1 Les différentes stratégies, revue des connaissances

6.1.1 Migration de mue

La littérature fait principalement référence a la migration de mue comme premicre
stratégie utilisée par de nombreuses especes qui subissent une mue simultanée des
rémiges, comme les Alcidae, les Anatidae, les Gruidae, les Podicipedidae, etc. (Ginn et
Melville, 1983; Hohman et al., 1992; Salomonsen 1968). On définit sous le terme de
migration de mue, une migration; 1 - dont la direction ne coincide pas forcément avec
celle de la migration automnale, 2 - quand les especes atteignent une zone spécifique
pour perdre leurs rémiges, 3 - quand ces especes atteignent une zone différente de leurs
aires de reproduction ou d’hivernage, 4 - quand les oiseaux se déplacent généralement
vers une région géographique trés localisée accueillant une densité élevée d’individus,
et enfin 5 - lorsque certaines classes d’dge ou de sexe, généralement les femelles
reproductrices, n’y participent pas (Hohman et al., 1992; Jehl, 1990; Salomonsen,
1968). Méme si la migration de mue est une stratégie tres développée chez les
Ansériformes et les autres groupes ayant une mue simultanée, quelques mentions de
migration de mue ont été faites chez des espéces a mue séquentielle, notamment chez
des Charadriidae, des Scolopacidae ou encore chez certains Passériformes comme par
exemple le Passerin nonpareil (Passerina ciris) de 1’Ouest des Etats-Unis (Boere, 1976;

Cherubini et al., 1996; Jehl, 1990; Thompson, 1991).
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La mue est une période énergétiquement coliteuse (Guillemette et al., 2007; Portugal
et al., 2007) et, dans le cas des oiseaux a mue simultanée, les individus se retrouvent
momentanément avec une mobilité réduite ce qui rend alors primordial le choix du
site de mue. Les études qui se sont penchées sur la description des caractéristiques de
ces aires de mue ont communément évoqué le choix d’un milieu riche en nourriture
permettant ainsi aux oiseaux de subvenir a leurs considérables besoins du moment
(Fox et al., 1998; Gehrold, 2014a; Gehrold et Kohler, 2013; Hogan et al., 2013a;
Young et Boag, 1982). Ce choix est considéré comme 1’une des raisons principales
pour le développement et 1’utilisation de la stratégie de migration de mue (Hohman et
al., 1992; Rohwer et Manning, 1990; Young, 1991). Chez les oiseaux a mue
séquentielle cette méme raison est évoquée (Thompson, 1991). Enfin, la stratégie de
migration de mue est également identifi€ée comme un moyen de diminuer les risques
de prédation en favorisant la sélection d’un milieu avec une présence moindre de
prédateurs et/ou 1’existence d’un couvert végétal important, ce qui permet aux
oiseaux d’étre plus discrets et donc de se protéger de potentielles attaques (Fox et al.,
1998; Fox et King, 2011; Gehrold, 2014a; Hohman et al., 1992). Cependant, cette
thése va plus loin et, pour la premicre fois, regarde cette stratégie de migration de
mue sous un angle nouveau. Le timing de la mue est souvent intégré dans le cycle de
vie d’un oiseau de maniére a ce que cette période a haute demande énergétique ne
chevauche pas un autre événement également coiteux tel la reproduction ou la
migration (Barta et al., 2008; Hohman et al., 1992). En effet, Echeverry-Galvis et
Hau (2013) ont récemment démontré 1’impact négatif du chevauchement de deux
activités cofiteuses sur la qualité du plumage, les performances de vol et donc sa
possible répercussion sur le fitness de I’individu. Les résultats du chapitre IV
démontrent que les femelles eiders synchronisent leur période de mue avec les
températures de surface de 1’eau les plus élevées méme si, associée a ce résultat, il
existe une variabilité interindividuelle. De plus, la revue de littérature effectuée au
chapitre IV et portant sur les dates de mue d’oiseaux & mue synchrone, montre que

84 % d’entre eux ’effectuent en été ou au tout début de I’automne, périodes ou 1’on
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rencontre, dans I’hémisphére Nord, les températures de I’eau les plus fortes. Par
ailleurs, les femelles eiders dont la mue est asynchrone avec les températures de 1’eau
les plus chaudes en payent le prix du point de vue énergétique : elles ont un taux
métabolique au repos en moyenne 8 % plus élevé que celui des femelles synchrones,
représentant une augmentation équivalente a celle de la période d’incubation. D’autre
part, ces mémes femelles asynchrones ont une mue plus rapide (en moyenne 9 jours
de moins que les individus synchronisés). On sait que la photopériode joue un role
primordial dans le déclenchement de la mue et 1’observation du synchronisme de la
mue avec les plus fortes températures de 1’eau, évoquée au chapitre IV, n’est peut-
étre que le reflet d’une simple coincidence et non une véritable relation de cause a
effet. A ce stade, I’utilisation de la température de 1’eau comme signal secondaire
reste donc discutable. Cependant, dans le chapitre V, ’effet de la température de
I’eau sur la phénologie du démarrage de mue d’un endotherme aquatique a été
démontré. Ce paramétre doit donc étre considéré comme signal secondaire potentiel
permettant le bon synchronisme du déroulement de cette période. Il est bien connu
que les pattes et le bec des oiseaux sont des zones d’intenses échanges thermiques
avec leur environnement (Baudinette et al., 1976; Kilgore et Schmidt-Nielsen, 1975;
Steen et Steen 1965) toutefois, une question intéressante, mais qui reste en suspens,
est celle de la compréhension plus fine de ce mécanisme. Comment les oiseaux font-
ils pour I’intégrer comme signal ? S’agit-il d’une relation directe entre la température
de ’eau et le déclenchement de la mue ou fait-elle intervenir un ou des intermédiaires
tel le poids comme cela est suggéré dans le chapitre V ? Danner et al. (2014) ont, par
exemple, mis en évidence que ’abondance de nourriture chez des oiseaux sauvages
engendrait un démarrage plus précoce de la mue. Les chapitres 1V et V soulignent par
leurs résultats la complexité des effets de la température de 1’eau sur la période de
mue. II est notoire de supposer, dans notre expérience, que la dépense énergétique est
plus élevée chez les Eiders a duvet en mue flottant sur une eau froide (8 °C) que pour
des individus en mue en eau chaude (18 °C) (Gabrielsen et al., 1991; Jenssen et al.,

1989). Réduire les dépenses énergétiques lides a la thermorégulation pourrait
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constituer un avantage pour des oiseaux aquatiques en période de mue. Ainsi, au vu
de Vinfluence de la température de 1’eau a différents niveaux de la mue, cette

température pourrait constituer un des criteres de sélection d’un site de mue.

Chez des espéces 2 mue séquentielle, différentes études ont fait état de 1’influence de
la température de Pair sur la phénologie de la mue (Blackmore, 1969; Chilgren, 1977,
Dawson, 2005; Visser et al., 2011; Wingfield et al., 2003). Dans un contexte de
changement climatique, les températures de ’eau et de I’air devraient davantage €étre
prises en compte dans les études cherchant a décrire et caractériser les sites de mue.
En effet, méme si de nombreuses espéces montrent une certaine fidélité a leur zone de
mue (Bowman et Brown, 1992; Flint et al., 2000; Gehrold, 2014b; Phillips et Powell,
2006; Savard et Robert, 2013), il s’avere que le suivi télémétrique de certaines d’entre
elles a récemment montré qu’elles pouvaient visiter différents sites avant de s’établir

sur I’un d’eux pour y muer (Gehrold, 2014b; Lewis et al., 2010).

6.1.2 Vitesse de remplacement des rémiges

Rohwer et al. (2009) ont démontré que la durée de la mue augmentait selon la puissance
0,154 de 1a masse corporelle des oiseaux. Pour maintenir les performances ou la capacité
de vol le plus longtemps possible au cours de I’année, une autre stratégie consisterait a
augmenter la vitesse de la mue pour ainsi réduire le temps passé avec des plumes en
croissance. Plusieurs auteurs ont ainsi mis en évidence, chez différentes especes a mue
séquentielle, leur capacité a faire varier la durée de mue soit en accélérant la vitesse
propre de la croissance des plumes, soit en augmentant le nombre de plumes en
croissance simultanée ou encore en combinant ces deux stratégies (Blackmore, 1969;
Dawson, 2005; Hall et Fransson, 2000). Toutefois, une telle stratégie peut également
avoir un impact négatif notamment au niveau de la qualité¢ du plumage (Dawson et al.,

2000; De 1a Hera et al., 2009; Hall et Fransson, 2000; Serra et al., 2007).
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Contrairement aux oisecaux a mue séquentielle, les Mergini et les autres oiseaux a
mue synchrone ne peuvent avoir recours a [’augmentation du nombre de plumes en
croissance simultanée car leur mode de mue est déja maximisé dans ce sens. En
étudiant différentes espéces de Mergini, les résultats du chapitre II indiquent que la
vitesse de croissance des plumes de ce groupe augmente tres faiblement relativement
a leur masse corporelle M®%*). Cela ne représente qu’une augmentation de 4 % de la
vitesse de croissance pour un doublement de la masse corporelle alors que Rohwer et
al. (2009) ont constaté une augmentation trois fois plus forte (12,6 %) dans leur étude
qui portait sur différentes espéces intégrant 65 % d’oiseaux avec une mue
séquenticlle. Dans ce chapitre II, 1’analyse de cette relation est approfondie en se
plagant au niveau intra-spécifique. Dans ce cas, aucune corrélation n’a pu étre établie
entre la vitesse de croissance et la masse corporelle des différents individus d’une
méme espece. Toutefois, pour chacune des deux especes de macreuses les
corrélations entre vitesse de croissance et masse corporelle sont marginalement
significatives, ce qui souligne une faible variabilité¢ interspécifique. Il serait
intéressant de pouvoir refaire cette ¢tude avec un effectif plus grand afin de confirmer
si les macreuses différent des autres especes sur ce point. Quoiqu’il en soit, ces
résultats soulignent qu’il n’existe qu’une trés faible possibilité pour les Mergini
d’utiliser la stratégie consistant & augmenter la vitesse de croissance des plumes pour
réduire la durée de la mue. Prevost (1983), Langston et Rohwer (1996) et Rohwer et
al. (2009) ont suggéré que ce résultat est peut étre la conséquence d’une limite
d’ordre physiologique et structural de la vitesse de production des plumes. De plus,
nos résultats au chapitre V indiquent que les Eiders a duvet (Somateria mollissima
dresseri), alors méme qu’ils sont soumis & des contraintes hydro-thermiques
différentes, n’ont pas recours a une variation de la vitesse de croissance des plumes.
Ces résultats appuient I’hypothése de départ de Prevost (1983) selon laquelle ce sont
principalement les Ansériformes qui auraient atteint cette limite de croissance des
plumes. Cependant, au chapitre IV, les eiders femelles, asynchrones avec les

températures chaudes de I’eau, réduisent de 9 jours la durée de leur incapacité de vol.



183

Comment parviennent-elles alors & un tel résultat ? Ont-elles, par exemple, recours a
une diminution de la longueur de leurs plumes ? Cette question intéressante reste, a ce

jour, en suspens.

6.1.3 Gestion de la masse corporelle

Une idée largement évoquée dans la littérature veut que la perte de poids observée
chez de nombreuses espéces au cours de la mue pourrait tre le reflet d’une stratégie
pour regagner rapidement leur capacité de vol (Douthwaite, 1976; Owen et Ogilvie,
1979; Sjoberg, 1988). Durant la mue, les oiseaux montrent une réduction de leur
surface alaire augmentant par conséquent leur charge alaire et réduisant ainsi leur
capacité de vol. En effet, un oiseau n’est capable de voler que s’il posséde une charge
alaire et une musculature adéquates lui permettant de développer une force telle que
le rapport & sa masse soit supérieur a 9,8 Nkg' (Guillemette et Ouellet, 2005;
Marden, 1994). C’est probablement pour cette raison que le suivi de la masse
corporelle est I’un des sujets les plus approfondis pendant cette période. La majeure
partie des études ont été conduites chez les Ansériformes, et ces différentes
investigations montrent que le patron de modification de la masse corporelle au cours
de la mue est variable selon les especes. Certaines perdent du poids (Fox et Kahlert,
2005; Panek et Majewski, 1990; Sjoberg, 1988), d’autres vont en gagner alors que
d’autres semblent capables de le maintenir (Fox et al., 1998; Hogan et al., 2013a;
Hohman er al., 1992). Toutefois, les études indiquant une baisse de la masse
corporelle reposent essentiellement sur des individus collectés a un unique instant ¢ de
la mue et non sur un suivi régulier tout au long de la période de mue (Brown et
Saunders, 1998). Par conséquent, il peut-étre plus délicat d’évoquer avec certitude
I’utilisation d’une stratégie qui consiste & minimiser la charge alaire vers la fin de la
mue pour regagner plus rapidement la capacité de vol : cela pourrait étre simplement

la conséquence d’une demande énergétique accrue. Dans ce projet, le suivi régulier
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de la masse corporelle chez 5 especes de Mergini en conditions contrdlées présenté au
chapitre 11, apporte une réponse plus fine sur les probables raisons des changements
de masse observés au cours de la mue. Les résultats indiquent, comme dans les
précédentes études, une variabilité des réponses quant a la gestion de la masse
corporelle tant au niveau des especes que des sexes. Par ailleurs, le fait que certaines
especes présentent des changements de poids (augmentation et diminution), et cela
malgré un acces ad libitum a la nourriture, peut étre interprété comme le résultat
d’une stratégie endogéne. L’augmentation de la masse corporelle en début de mue est
suivie d’une diminution qui coincide avec la croissance la plus rapide des plumes.
Dans ce projet de recherche, cette variation est interprétée comme une stratégie qui
consiste a allouer les réserves corporelles a la croissance des plumes. De plus, la
comparaison de la masse corporelle de chaque individu avant la mue avec celle
atteinte & 80 - 100 % de la croissance de la neuvieme primaire et ce pour les cinq
espéces de Mergini a 1’étude, souligne une tendance vers un poids plus Iéger en fin de
mue chez les femelles contrairement aux méles. Toutefois, ce résultat est uniquement
significatif chez 1’Arlequin plongeur. L’ensemble des méles présente une tendance
opposée a celle des femelles. Ces tendances opposées entre mailes et femelles
pourraient étre la conséquence, pour ces derniéres, d’une flexibilité d’ordre génétique
(en regard de la reproduction) plus grande en termes de gain ou de perte de poids
comparativement aux males. Ce dernier constat mériterait une étude plus
approfondie. Par ailleurs, au chapitre II1, il n’a pas été possible de mettre en évidence
une variation de la masse corporelle totale au cours de la mue chez des eiders
sauvages. Finalement, les résultats de ces études (chapitre 1I et chapitre III) ne
supportent pas ou trés peu l’utilisation d’une stratégie de réduction de la masse
corporelle pour un regain hatif du vol chez les Mergini. Comme le suggére Hohman
(1993), chez les canards plongeurs qui utilisent un milieu aquatique ouvert en période
de mue, ’avantage d’une telle stratégie pourrait étre moindre car ces oiseaux peuvent

échapper a une attaque de prédateurs en plongeant. Toutefois, pour un oiseau
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plongeur, le risque de prédation peut aussi provenir du milieu aquatique (Booth et

Ellis, 2006; Guillemette et Ouellet, 2005; Moore, 2001; Morgan, 1986; Smith, 2006).

Chez les oisecaux a mue séquentielle, des études moins nombreuses indiquent
également des changements de la masse corporelle qui sont tout aussi variables selon
les especes (Flinks et Kolb, 1997; Gosler, 1994; Lind et Jakobsson, 2001; Swaddle et
Witter, 1997). Lind et Jakobsson (2001) soulignent toutefois la rapidité avec laquelle
s’effectuent ces changements en réponse a la diminution de la surface alaire. Ils
utilisent des Moineaux friquets (Passer montanus) et montrent qu’ils répondent a
cette diminution de surface alaire par une réduction de leur masse corporelle en
I’espace de seulement une semaine. Cette étude souligne bien la possibilité qu’ont les
oiseaux a mue séquentielle d’utiliser cette stratégie de gestion de masse corporelle
pour minimiser les effets de la mue sur leur capacité de vol. Ainsi, la gestion de la
masse corporelle est une stratégie qui peut &tre utilisée aussi bien par des oiseaux a

mue séquentielle que par des oiseaux a mue synchrone.

6.1.4 Gestion de la masse des organes

La gestion de la masse corporelle peut étre accompagnée de la réorganisation de la
masse des organes internes des oiseaux. Cette autre stratégie a également fait 1’objet
de nombreuses études principalement chez les Ansériformes et plus spécifiquement
les oies (Ankney, 1979; 1984; Fox et Kahlert, 2005; Portugal et al., 2009b), les
canards de surface (Brown et Saunders, 1998; Dubowy, 1985, Ndlovu et al., 2010;
Young et Boag, 1982) et les canards plongeurs utilisant uniquement la force de leurs
pattes pour se déplacer sous 1’eau (Austin et Fredrickson, 1987; Bailey, 1985; Fox et
al., 2008; Piersma, 1988; Thompson et Drobney, 1996). Le chapitre III présente
I’une des premiéres études conduites sur un canard plongeur qui se déplace sous I’eau

avec un autre mode de propulsion, en I’occurrence la force combinée de ses pattes et
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de ses ailes. Plusieurs études ont permis d’observer un maintien de la masse
corporelle au cours de la mue tout en notant une réorganisation dans la gestion de la
masse des organes internes comme c’est le cas pour les eiders méles (voir chapitre
IIT; Ankney, 1979; 1984; Fox et al., 2008). Dans le /, les eiders présentent une faible
plasticité au niveau des organes digestifs, les principaux changements étant observés
au niveau du gésier, variations interprétées ici, comme le signe d’une diminution
possible de la qualité de nourriture disponible au cours de la mue. A I’opposé, nos
résultats montrent une forte plasticité au niveau de la musculature des eiders avec
notamment une augmentation précoce des muscles liés au vol, avant méme la fin de
la croissance des rémiges. Ce résultat sous-tend, comme pour d’autres especes
(Bailey, 1985; Fox et Kahlert, 2005; Fox et al., 2008; Gaunt et al., 1990; Hohman et
al., 1992; Howell, 2002; Ndlovu et al., 2010), I’utilisation de la stratégie qui consiste
a augmenter la puissance de la musculature de vol pour compenser la réduction de la
surface alaire, et donc 1’augmentation de la charge, pour permettre & 1’oiseau de
regagner sa capacité de vol au plus vite. Un autre résultat, trés intéressant de cette
étude renvoie a I’augmentation de la musculature des pattes au cours de la mue. Une
telle observation a déja été faite chez différentes especes (Ankney, 1979; 1984; Fox et
al., 2005; Portugal et al., 2009b), mais ce phénoméne est beaucoup moins répandu
chez les oiseaux plongeurs. Habituellement, ces derniers ne présentent pas de
variations de la musculature des pattes. L’explication couramment présentée dans la
littérature serait lie a leur mode de propulsion qui utilise exclusivement la force des
pattes pendant les périodes de recherche alimentaire sous 1’eau (Bailey, 1985;
Hohman, 1993; Piersma, 1988). Ce résultat pose une question encore peu abordée
dans la littérature : 1a mue, et donc la réduction de la surface alaire, entraine-t-elle une
diminution des performances de plongée chez les oiseaux utilisant leurs ailes comme
moyen de propulsion sous ’eau ? Nous suggérons au chapitre III que les résultats
observés chez les eiders pourraient €tre un moyen de compenser une diminution de

I’efficacité des ailes lors des plongées en période de mue comme constaté chez le
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Macareux huppé (Fratercula cirrhata) et le Guillemot de troil (Uria aalge) (Bridge,

2004), ce qui nécessiterait des recherches plus approfondies.

Un résultat original et inusité du chapitre III consiste en 1’observation comparée de
I’évolution des dépdts de graisse au cours de la mue et du patron de remplacement
des rémiges. En effet, cette étude met pour la premicre fois en avant 1’utilisation
possible des réserves lipidiques, non comme unique moyen de compenser une
demande énergétique élevée, mais €galement comme stratégie permettant de
minimiser les possibles dommages sur les jeunes plumes en croissance. En début de
mue, les oiseaux peuvent ainsi réduire leur besoin de s’alimenter en plongeant
notamment lors des premiers stades de croissance des primaires alors que ces
derni¢res ne sont plus protégées par les plumes de couverture, contrairement aux

secondaires.

Actuellement, chez les oiscaux a mue séquentielle, la majeure partic des études
traitant de la plasticité des organes ont principalement porté sur la reproduction et les
migrations. Peu d’études abordent ce sujet pendant la mue. Lind et Jakobsson (2001)
ont regardé spécifiquement les changements de masse des organes en période de mue,
mais uniquement au niveau des muscles pectoraux. IIs ont pu constater que les
Moineaux friquets augmentaient de fagon trés rapide la masse musculaire des
pectoraux en concordance avec les changements de la surface alaire. Ainsi, quel que
soit le mode de mue utilisé€ par les oiseaux, les individus peuvent avoir recours a cette
méme stratégie de gestion de la masse des organes internes pour réduire la durée

d’incapacité de vol ou minimiser les effets de la mue sur les performances du vol.
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6.1.5 Modifications d’origine comportementale

Mentionnons enfin que les oiseaux peuvent avoir recours a un changement d’ordre
comportemental qui n’a, cette fois, pas fait I’objet d’une étude spécifique dans ce
projet de recherche. Les oiseaux peuvent diminuer leurs activités énergétiquement
cofiteuses, ou encore se faire plus discrets dans leur environnement en favorisant par
exemple une alimentation nocturne, ou en minimisant leurs vocalises. Ces différents
comportements ont été observés chez les oiseaux a mue synchrone (Adams et al.,
2000; Bailey, 1981; Ginn et Melville, 1983; Hohman et al., 1992; Kahlert et al.,
1996; Thompson, 1992; Van De Wetering et Cooke, 2000). Portugal et al. (2009a)
ont par exemple mis en évidence une augmentation du temps pass€ au repos en
période de mue pour les Eiders a duvet tandis que les Sarcelles d’été (Anas
querquedula) vont principalement diminuer le temps passé en recherche de
nourriture. Les oiscaux a mue séquentielle peuvent également avoir recours a ces
stratégies comportementales (Kurvers et al., 2008; Newton, 1966; Wingfield et al.,
2001; Wingfield et Soma, 2002).

6.1.6 Bilan comparatif

Nos travaux permettent de montrer que les oiseaux n’utilisent pas une seule stratégie
mais bien plusieurs stratégies combinées de fagon plus ou moins complexe. Une
importante variabilité existe dans 1’utilisation de ces différentes stratégies, aussi bien
entre les espéces qui ont des modes de mue différents, qu’au sein des especes qui ont
le méme mode de mue ou qu’entre les individus d’'une méme espece. Les oiseaux a
mue simultanée, comme les canards de mer, semblent toutefois plus restreints dans le
nombre de stratégies utilisables comparativement aux oiseaux a mue séquentielle. Ces
résultats indiquent que la mue synchrone est un mode de remplacement des plumes

qui a évolué pour minimiser la durée de I’incapacité de vol.
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6.2 Limites de I’étude

La moitié des analyses de cette thése porte sur des oiseaux captifs alors que 1’autre
moitié des résultats provient d’individus sauvages. L’utilisation complémentaire de
ces deux sources de données permet de mieux juger de la portée des résultats obtenus.
Toutefois, 1a nature méme des données, que ce soit celles obtenues en captivité ou en

milieu naturel, présente a la fois des avantages et des inconvénients.

Tout d’abord, la collecte des données sur des oiseaux captifs permet le suivi annuel
trés régulier d’un méme individu au niveau de nombreux parameétres tels que la
masse, 1’évolution du changement du plumage corporel au cours des saisons, etc.
Ceci ne peut étre le cas en milieu naturel ol la capture et la recapture d’un méme
canard plongeur sont nécessaires, difficiles, voire impossibles en dehors de la période
de reproduction. Par ailleurs, grace au travail d’imprégnation, les oiseaux captifs sont
habitués a la manipulation pour les différentes prises de mesures, ce qui conduit a une
rationalisation du temps passé en expérimentation, et réduit d’autant leur stress.
Toutefois, cela nécessite un long travail d’imprégnation qui commence dés la
naissance des individus. Ainsi la récolte des premieres données utilisables dans ce
projet de recherche sur la mue des ailes, ne fut possible qu’a partir de la seconde
année de vie des canards, période a laquelle ils effectuent le premier remplacement de
leurs rémiges. Un avantage non négligeable de la captivité est bien siir la possibilité
de controler de nombreux parameétres tels la disponibilit€ en nourriture, la
température, etc., permettant de faciliter D’interprétation des résultats obtenus.
Néanmoins ces conditions restent éloignées de la vie sauvage et rendent parfois

difficile ’extrapolation directe au milieu naturel, des résultats obtenus en captivité.

La force du design expérimental du chapitre V consistait a placer au cours de deux,
voire trois années consécutives, les mémes individus dans des conditions hydro-

thermiques différentes. Le succés de ce design nécessite la survie des mémes
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individus sur plusieurs années ce qui peut, pour des oiseaux dont 1’élevage est délicat
tels les canards de mer, s’avérer difficile car ils sont trés sensibles a différentes
pathologies comme ’aspergillose. La taille des échantillons était relativement limitée
(chapitres II et V), ce qui s’explique principalement par les contraintes logistiques
liées notamment a I’espace d’élevage nécessaire pour le maintien dans de bonnes
conditions, d’espéces de grande taille telles I’Eider & duvet. L’augmentation des
effectifs serait une solution mais engendrerait en contrepartiec une augmentation
notable du temps consacré uniquement aux nettoyage et entretien quotidiens des
bassins et enclos. En effet, I’entretien quotidien représentait entre 2 et 4 heures en
plus d’un aprés-midi par semaine pour les 28 eiders gardés en captivité. Ceci aurait
pu porter préjudice au temps consacré aux mesures et observations nécessaires a ce

projet.

Dans le chapitre 111, il aurait été souhaitable d’inclure des femelles dans 1’échantillon
analysé, d’autant plus que 1’échantillonnage sur le terrain a permis de collecter des
individus des deux sexes. Cependant, le nombre de femelles récoltées fut trop faible
pour I’inclure dans notre analyse. Pour améliorer ce jeu de données, il aurait fallu
augmenter la fréquence des sorties sur le Saint-Laurent au cours de la période de mue

ce qui fut limité pour des raisons d’ordre logistique.

La collecte des données du chapitre IV a été obtenue grice a des consignateurs de
données implantés dans la cavité abdominale de femelles d’eiders. Les avantages de
cette technique sont indéniables puisque cette derniére permet d’accéder a un suivi
continu sur plusieurs mois (période d’accumulation des données qui dépend de la
longévité des batteries des consignateurs) de quelques parametres physiologiques sur
des oiseaux sauvages. Au vu des résultats obtenus aux chapitres IV et V, il aurait été
préférable de faire une analyse similaire a celle du chapitre IV sur la sous-espece

d’Eiders a duvet S. m. dresseri, surtout dans le contexte hypothétique oli chaque sous-
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espece est en adéquation avec les conditions locales observées au cours du cycle
annuel. Toutefois, 1’un des principaux désavantages de cette technique est qu’elle
repose sur la recapture d’un nombre suffisant d’individus, 1’extraction et
I’organisation de plusieurs millions de données et sur la disponibilité d’un
manufacturier maintenant a la retraite. Pour toutes ces raisons, il fut décidé de
s’orienter vers 1’utilisation d’une base de données déja disponible mais sur la sous-
espéce mollissima. Le suivi sur plusieurs mois de parametres physiologiques tels le
rythme cardiaque et la température corporelle d’eiders sauvages demeure une base de

données intéressante pouvant générer plusieurs questions pertinentes.

Enfin la présente thése a ét€ remodelée par rapport a la proposition initiale déposée en
début de projet. En effet, a la base, celui-ci proposait de quantifier les dépenses
énergétiques au cours de la mue, de deux sous-especes d’Eiders & duvet (dresseri et
borealis), placés dans des conditions hydro-thermiques différentes. Bien que cet
objectif aurait été pertinent et aurait certainement aidé & la compréhension de certains
résultats présentés dans ce projet, plusieurs obstacles d’ordre logistique, comme la
mortalité des ceufs de la sous-espeéce borealis lors du voyage d’Igaluit & Rimouski,

ont contraint a son abandon.

6.3 Implications pour la conservation

La conservation des espeéces sauvages nécessite des connaissances fondamentales
aussi bien au niveau de la dynamique de la population de 1’espece concernée, que des
connaissances de base sur sa biologie, afin de pouvoir prendre des décisions avisées.
Or, concernant les Mergini, les connaissances dans ces différents domaines restent
succinctes, ce qui est probablement li€ au fait que ce sont des oiseaux marins qui

restent méfiants, parfois trés nerveux face a la présence humaine et souvent
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inaccessibles sur une partie de leur cycle annuel, ce qui rend difficile les recherches et

I’acquisition des connaissances.

Plusieurs especes de Mergini ont vu certaines de leurs populations subir un déclin
important au cours des dernieres décennies, parfois jusqu’a 50 % de leurs effectifs en
30 ans comme c¢’est le cas pour I’Harelde Kakawi (Schamber et al., 2009), ou méme a
plus de 80 % en 40 ans pour I’Eider a duvet de la sous-espece borealis (Merkel,
2004). Toutefois, les raisons expliquant ces diminutions restent encore mal comprises
(Alberta Sustainable Resource Development, 2002; Dickson et Gilchrist, 2002;
Merkel, 2004; Robertson et Gilchrist, 1998; Stehn ef al., 1993; Suydam et al., 2000).
Certaines études ont, quant a elles, souligné I’importance du réle que pouvait jouer la
quantité de prélevements par la chasse sur la dynamique des populations de certains
Mergini. C’est le cas pour I’Eider a duvet de la sous-espece borealis et I’Eider a téte
grise (Gratto-Trevor et al., 1998; Merkel, 2004; Mosbech et Boertmann, 1999;
Robertson et Gilchrist, 1998).

Au Canada, les décisions qui déterminent par exemple les périodes de chasse, les
quotas, les especes migratrices chassables, reposent sur la connaissance des niveaux
des populations ainsi que sur une connaissance de la biologie des especes, notamment
en ce qui concerne la reproduction, I’alimentation ou les menaces dues aux épizooties
(Comité sur la sauvagine du Service canadien de la faune, 2013). Dés 1994, une des
recommandations de Goudie et al. (1994), pour une bonne gestion des populations de
Mergini, était d’améliorer les connaissances au sujet des réseaux trophiques en
hivernage mais aussi en période de mue. La mue des rémiges, qui entraine
I’incapacité de vol chez les Mergini, s’effectue, quant a elle, a la fin de 1’été, juste
avant le départ en migration et est plus tardive d’environ un mois chez les femelles
reproductrices que chez les males (Frimer, 1994; Hohman ez al., 1992; Joensen, 1973;

Mosbech et Boertmann, 1999; Petersen, 1981; Petersen et al., 1999; chapitre II). Un
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décalage a également ét€ constaté chez des femelles non reproductrices, soulignant le
caractere endogéne de ce phénomene (chapitre II). Par ailleurs, les périodes de
chasse débutent a I’automne, avant cette migration. Par exemple, 1’ouverture de la
chasse a I’Eider & duvet dans le Bas Saint-Laurent n’a pas changé depuis ces 10
derniéres années (Environnement Canada, com. pers.) et, pour la période de chasse
2014-2015, débutait dés le 13 septembre. Or en observant des groupes d’Eiders a
duvet de plusieurs centaines d’individus, comprenant aussi bien des maéles que des
femelles, il a pu étre constaté, durant cette année, qu’a moins de 8 jours de
I’ouverture, trés peu d’individus étaient capables de voler (obs. pers.). Les méles
avaient presque atteint leur capacité d’envol alors que la plupart des femelles qui se
trouvaient dans ces groupes étaient seulement en train de perdre leurs premicres
rémiges, ou venaient tout juste de le faire. Compte tenu des données sur la durée
d’incapacité de vol présentées dans cette étude aux chapitres II, IV et V et par
Guillemette et al. (2007) ces femelles ne seront pas aptes a voler avant un mois. Elles
deviennent donc des cibles plus « faciles » alors méme qu’elles constituent le devenir
des populations reproductrices. Des dates d’ouverture de chasse qui ne prendraient
pas en compte des informations concernant la phénologie de la mue, pourraient, a
long terme, devenir préjudiciables a la dynamique des populations de certains oiseaux

migrateurs, avec des variations possibles selon les sexes.

Dans un contexte de réchauffement climatique, cette situation pourrait méme se
renforcer. En effet, les données du chapitre V indiquent un délai d’une semaine dans
le démarrage de la mue pour les oiseaux qui se trouvent en eau chaude. Galbraith et
al. (2012) ont indiqué que les températures de surface de 1’eau du Saint-Laurent
avaient augmenté de 0,9 °C par siecle pour la période 1873-2011, en corrélation avec
I’augmentation de la température de ’air. Depuis les années 1990, cette tendance est
plus forte avec une augmentation de la fréquence des anomalies climatiques.

McGowan et al. (1998) font un constat identique, avec depuis les années 1970, une
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augmentation de la fréquence des événements chauds qui se sont traduits par une
augmentation de la température de surface de 1’océan dans le Pacifique Nord-Est. 11
est donc important pour les années a venir, d’améliorer les connaissances sur la
phénologie de mue des différentes especes de Mergini et d’approfondir celles de

I’impact de facteurs environnementaux, tels la température de I’eau.

6.4 Perspectives de recherche

Ce projet de recherche a permis de documenter quelques stratégies employées par les
Mergini au cours de 1a mue des rémiges pour leur permettre de minimiser la durée de
cette période a mobilité réduite et donc avec un risque de prédation potentiellement
plus élevé. Par ailleurs, il a aussi révélé en quoi le facteur température de 1’eau
pouvait étre un paramétre important a prendre en compte dans 1’étude de la mue des
rémiges. En outre, il a également soulevé de nouvelles interrogations et hypothéses
qui mériteraient d’étre explorées lors de futures recherches notamment dans le

contexte actuel du changement climatique.

6.4.1 Evaluation de la dépense énergétique et des zones de thermo-neutralité

Une des thématiques principales a ’origine de ce projet fut la notion de dépense
énergétique en période de mue selon les conditions hydro-thermiques. Cette dépense
énergétique n’a cependant fait 1’objet que d’une estimation au chapitre IV. Une part
importante de cette recherche s’appuie sur la connaissance des valeurs des
températures critiques minimales de [’Eider a duvet déja disponibles dans la
littérature. Ainsi, une de ces températures a été€ évaluée a 15 °C pour des individus
acclimatés a I’hiver et flottant sur 1’eau (Jenssen et al., 1989). Si un endotherme se

retrouve en-dessous de sa zone de thermo-neutralité, il va devoir allouer de 1’énergie

supplémentaire 2 des mécanismes lui permettant de maintenir une température
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corporelle convenable pour assurer le bon fonctionnement de son organisme. En
conséquence, il a &€ supposé dans ce projet que des eiders en mue sur une eau a 8 °C
seraient désavantagés sur le plan de la dépense énergétique par rapport a des
individus en mue placés a 18 °C, donc, d’apres la littérature, dans leur zone de
thermo-neutralité. Cette hypothése bien que basée sur un ensemble d’évidences
notoires issu de la littérature mériterait, dans une prochaine étude, d’étre validée dans
des conditions expérimentales contrdlées mais sur des eiders en mue. En effet,
plusieurs études ont démontré une augmentation de la conductance chez les oiseaux
en mue (Buttemer et al., 2003; Dietz et al., 1992; Dolnik et Gavrilov, 1979; Lustick,
1970; Schieltz et Murphy, 1997; Thompson et Boag, 1976) or 1’évaluation des
températures critiques minimales pour I’Eider a duvet, issue de la littérature, repose
uniquement sur des individus qui ne sont pas en mue (Gabrielsen et al., 1991; Jenssen
et al., 1989). Par conséquent, la zone de thermo-neutralité des Eiders a duvet en mue
differe-t-elle des données de la littérature ? Quelles sont les dépenses énergétiques
des Eiders a duvet en mue selon le régime hydro-thermique auquel ils sont soumis ?
En examinant les résultats des chapitres IV et V, il peut paraitre déroutant de voir, alors
méme que les eiders sauvages muent a une température de 1’eau proche de 18 °C
(chapitre 1IV), que les individus captifs placés dans une eau a 18 °C retardent leur
mue et constituent moins rapidement de réserves que ceux dans une eau a 8 °C. Les
résultats du chapitre V semblent suggérer que les eiders en eau « chaude » ont un
certain « désavantage » a muer dans ces conditions. Il est important, néanmoins, de
noter que les sous-espéces d’Eider a duvet utilisées aux chapitres IV et V sont
différentes. Les sous-especes qui muent a des latitudes différentes sont-elles sensibles
de la méme maniere aux températures de 1’eau ? Les dépenses énergétiques selon les
conditions hydro-thermiques dépendent-elles alors de la sous-espéce en mue ? 1l
serait donc profitable de tester une premiere hypothese selon laquelle la température
critique minimale d’un Eider a duvet en mue sur I’eau est déplacée vers une valeur
plus élevée que celle notée dans la littérature et qui concerne des individus acclimatés

a I’hiver. Par ailleurs, il serait également souhaitable de tester une seconde hypothése
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selon laquelle la zone de thermo-neutralité des différentes sous-especes d’Eider a
duvet en mue varie en fonction des températures locales de leur milieu naturel
respectif. En effet, trés récemment, Khaliq et al. (2014) ont indiqué que, par
comparaison avec les mammiféres, les tolérances thermiques des oiseaux étaient
probablement davantage adaptées aux températures ambiantes qu’ils rencontrent.
Ainsi, obtenir une bonne connaissance de la zone de thermo-neutralité de 1’Eider a
duvet, et surtout des différentes sous-espéces, permettrait d’affiner, a 1’avenir, les
travaux ayant pour objectif une meilleure compréhension des effets de la température
de I’eau en période de mue. Dans une future étude il serait intéressant d’effectuer une
expérience similaire a celle du chapitre V mais en utilisant différentes sous-especes
d’Fider a duvet. Elles seraient exposées aussi bien a des températures proches de
celles qu’elles peuvent expérimenter en milieu naturel (voir Table 5.1 chapitre V)
qu’a des températures en dehors de leur zone de thermo-neutralité. Il serait aussi
judicieux d’améliorer ce protocole en utilisant, par exemple, des individus implantés
de loggers pour enregistrer a la fois leur rythme cardiaque et leur température
corporelle. Ceci permettrait d’évaluer la dépense énergétique en période de mue et en
conditions hydro-thermiques différentes afin de mieux mettre les résultats en paralltle
avec ceux obtenus en milieu naturel au chapitre IV. Un tel projet permettrait
d’évaluer si certaines sous-especes d’Eider a duvet sont potentiellement plus

vulnérables que d’autres aux changements climatiques.

Au cours de ce projet de thése nous avons pu constater que les conditions hydro-
thermiques auxquelles les eiders étaient soumis en période de mue, avaient des
répercussions sur la phénologie de mue, sur la prise de poids et par conséquent sur la
quantité de réserves énergétiques disponibles pour muer (chapitre V). Or différentes
études ont récemment souligné que ’investissement énergétique fourni par les
oiseaux pendant la période précédant la mue avait un impact direct sur la qualité¢ du

plumage (Dawson et al., 2000; Echeverry-Galvis et Hau, 2013; Nilsson et Svensson,
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1996; Saino et al., 2014). On peut donc se demander si I’investissement énergétique
en période de mue, en fonction des conditions hydro-thermiques rencontrées par les
eiders pourrait aussi avoir des conséquences sur la qualité du plumage. 1l pourrait étre
intéressant, notamment dans le contexte actuel de réchauffement climatique, de tester
I’hypothése selon laquelle le degré de I’investissement énergétique lié aux conditions
hydro-thermiques en période de mue influence la qualit€ du plumage. Cette
hypothése pourrait étre testée en ajoutant au protocole expérimental précédent
I’évaluation de la qualité du plumage avec, par exemple, des mesures morpho-
métriques (taille, masse, etc.) et des mesures de résistance a 1’abrasion pour les

plumes nouvellement formées.

6.4.2 Intégration du signal induit par la température de 1’eau

Au chapitre V nous avons constaté que des eiders en mue sur une eau « chaude »
déclenchaient plus tardivement leur mue comparativement a ceux placés en eau
« froide ». Dans ce chapitre les eiders sont exposés a une température de I’eau fixe
sans variation. Par ailleurs, au chapitre IV il a pu étre constaté un retard dans le
démarrage de la mue pour I’année 2005 comparativement aux années 2003 et 2004
alors méme que les températures de 1’eau pour 2005 présentaient un patron atypique.
En effet, au cours de cette année les températures de 1’eau ont atteint un pic plus tot
dans I’année suivi d’un long plateau de températures qui sont restées aux alentours de
17 °C. Ces résultats soulevent une question intéressante quant a la « nature » du
signal secondaire que peut jouer la température de I’eau. Les eiders « utilisent-ils »
une valeur seuil de la température de 1’eau ou bien repeérent-ils une variation de celle-
ci comme étant un signal précurseur de I’arrivée de la mauvaise saison, signal utilisé
pour le démarrage de la mue ? 11 serait intéressant de tester I’hypothése selon laquelle
la variation de température de I’eau est un signal d’anticipation de I’hiver favorisant

le synchronisme de la mue avec les températures de 1’eau les plus favorables. Une
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expérience permettant de tester cela consisterait a placer des eiders en période de mue
dans des milieux ot 1’on ferait varier la date du pic de température de 1’eau ainsi que
son amplitude. Par exemple, quel serait I’impact sur les dates de démarrage de mue
d’un pic de température de I’eau début ao(t suivi d’une lente diminution
comparativement & un pic identique suivi d’une chute brutale des températures de
I’eau ? En plus des dates de démarrage de mue, il pourrait étre pertinent de suivre la
masse corporelle et éventuellement de réaliser, par I’intermédiaire de prises de sang
régulieres, un suivi de parametres physiologiques tels les concentrations en hormones
thyroidiennes connues pour influencer le déroulement de la mue (Payne, 1972;
Voitkevich, 1966). En effet, au chapitre V nous avons émis 1’hypothése selon
laquelle I’initiation de la mue est modulée par la masse corporelle de maniére
anticipatoire. Un tel projet pourrait donc aider a améliorer la compréhension des
mécanismes par lesquels la température de I’eau peut étre intégrée par un individu
comme un signal et servir de repere pour le déclenchement de la mue. La prise de

poids constitue-t-elle alors une étape intermédiaire dans ce déclenchement ?

6.4.3 Adaptabilité face au réchauffement climatique

Le réchauffement climatique entraine en plus de I’augmentation de la température de
surface de 1’eau, une augmentation de la fréquence des événements chauds (Galbraith
et al., 2012; McGowan et al., 1998). La rapidité mais également I’amplitude avec
laquelle un oiseau est capable de répondre a des changements dans son
environnement, c'est-a-dire sa flexibilité de réponse, est un paramétre déterminant de
sa vulnérabilité¢ face a des changements rapides comme ceux engendrés par le
réchauffement climatique (Sekercioglu et al., 2012). Au vu des résultats de ce projet
montrant I’influence de la température de I’eau sur la mue des eiders, il serait

intéressant de savoir si les oiseaux sont capables de changer de site de mue en tenant

compte de la température de 1’eau. De nombreuses espéces sont connues pour étre
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fideles a leur zone de mue (Bowman et Brown, 1992; Flint et al., 2000; Gehrold,
2014b; Phillips et Powell, 2006; Savard et Robert, 2013), mais pour certaines, des
études récentes ont indiqué qu’elles pouvaient visiter différents sites avant de s’y
installer pour muer (Gehrold, 2014b; Lewis et al., 2010). Si les eiders en ont
I’opportunité, font-ils eux aussi un choix ? Cela peut-il avoir, par conséquent, une
influence sur leurs futures routes de migration de mue ? Une hypothese pourrait étre
testée selon laquelle, pendant la période de quelques jours suivant leur arrivée dans
une zone de mue, les eiders prospectent le milieu pour déterminer un secteur qui
présente les meilleures conditions hydro-thermiques avant de débuter la perte de leurs
rémiges. Une expérience comportementale en période de mue consisterait, par
exemple, a placer les eiders dans un milieun présentant deux bassins en acces libre
mais avec des températures d’eau différentes. Ceci permettrait d’évaluer, par le biais
du budget de temps passé dans un bassin ou 1’autre, s’ils manifestent une préférence
particuliere. Ce projet permettrait €ventuellement de mieux comprendre et peut-Etre
prédire un potentiel changement de route migratoire ou de zone de mue en fonction

des modifications possibles de la température de I’eau.

6.4.4 Stratégie comportementale

Les Eiders a duvet sont des oiseaux plongeurs qui utilisent leurs ailes pour se déplacer
sous 1’eau. Pour cette espece il a été observé (chapitre IIT) qu’en début de mue les
primaires en croissance ne sont pas protégées par les anciennes plumes de couverture,
ce qui les rend plus vulnérables en plongée. En effet, en début de mue les plumes sont
fragiles et peuvent se rompre ou étre arrachées plus facilement alors méme qu’elles
sont gorgées de sang (A. Viain, obs. pers). Les résultats du chapitre III suggerent que
les eiders utilisent leurs réserves lipidiques pour diminuer leur besoin de plonger au
cours des premiers stades de croissance de leurs plumes quand elles sont non protégées

et donc les plus fragiles. Il serait intéressant d’évaluer si c’est une stratégie utilisée par
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d’autres especes présentant les mémes caractéristiques que les eiders (primaires non
protégées et utilisation des ailes pour se déplacer sous 1’eau). Un projet pourrait
consister dans un premier temps a décrire précisément le patron de mue des ailes
d’espéces de canards plongeurs utilisant leur ailes pour se déplacer sous I’eau
(séquences de perte et de croissance des plumes primaires et secondaires en parall¢le
avec celles des couvertures sus et sous-alaires) par opposition aux especes qui
n’utilisent que les pattes pour se déplacer sous 1’eau. Dans un deuxieme temps ce projet
évaluerait chez des oiseaux sauvages implantés d’un logger, la fréquence et le temps
passé en plongée en période de mue. La bonne connaissance du patron de mue des
oiseaux avec, en parallele, celle de leur comportement de plongée au cours du
déroulement de la mue permettraient éventuellement de mieux comprendre le choix de
leur zone de mue. Les oiseaux doivent-ils trouver un site avec une forte abondance de
nourriture pour leur permettre d’adopter un comportement tel que suggéré au chapitre
IIT ? Ou faut-il que la nourriture soit plus facilement accessible (plus faible profondeur
de plongée et donc moins de risque pour les plumes en croissance) ? En effet,
I’adaptation d’un comportement spécifique, comme suggéré au chapitre II1, nécessite
que chaque individu ait pu faire suffisamment de réserves énergétiques avant le

démarrage de sa mue.

6.5 Conclusion

L’objectif de cette thé¢se était de déterminer une partie des stratégies
écophysiologiques utilisées par les Mergini pour leur permettre de réduire la durée de
leur période d’incapacité de vol tout en conservant une mue de bonne qualité. Tout
d’abord, ce projet montre clairement que la croissance des plumes exerce une
contrainte chez les Mergini et notamment pour les individus de grande taille. Il met
également en évidence que les Mergini n’ont pas recours a une stratégie de gestion de

leur masse corporelle pour réduire la durée d’incapacité de vol. Toutefois, il suggere
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I’utilisation d’une stratégie consistant 2 minimiser les cofts de maintenance des
organes lorsqu’ils sont supérieurs aux bénéfices qu’ils procurent. De méme, cette
étude indique, chez I’Eider a duvet, 1’utilisation d’une probable stratégie d’ordre
comportemental qui consisterait a limiter les risques de dommages aux nouvelles
plumes en croissance. Ce travail a aussi permis de montrer I’influence de la
température de I’eau sur la mue d’endothermes aquatiques, tant au niveau de leur
masse corporelle que du démarrage de leur mue. Enfin, ’ensemble de la thése
souligne la nécessité de prendre en compte la période de mue dans les prises de
décisions qui touchent a la conservation des especes, surtout si ces dernieres subissent
déja de fortes contraintes pendant cette période. Une prochaine avenue pour la
recherche serait de se pencher, dans le contexte actuel, sur la vulnérabilit€ potentielle
de certaines communautés d’oiseaux face au réchauffement des eaux induit par le

réchauffement climatique global.
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