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RESUME

A 1’échelle mondiale, la perte d’habitats et leur fragmentation représentent la plus
grande menace a la biodiversité et sont responsables de nombreuses extinctions récentes.
En forét boréale, ces changements induisent une modification en cascade des relations
trophiques du systéme liant le caribou forestier (Rangifer tarandus caribou) a ses
prédateurs et aux proies alternatives, et résultent en une augmentation de la pression de
prédation sur le caribou. Ce projet avait pour principal objectif de départager et quantifier
les impacts respectifs de la perte et de la fragmentation de la forét boréale mature sur
I’écologie spatiale du caribou et des principales especes avec lesquelles il interagit. Pour ce
faire, nous avons caractérisé, a 1’aide de données GPS, les patrons de sélection d’habitat du
caribou forestier, de ’orignal (Alces americanus), du loup gris (Canis lupus) et de I’ours
noir (Ursus americanus), dans le contexte de perturbations qu’offre la forét boréale de
Charlevoix. Cela nous a permis de cartographier la probabilité d’occurrence et de co-
occurrence de ces especes dans différents niveaux simulés de perte et de fragmentation de
I’habitat. Basé sur des paysages réels, nous avons ainsi modélisés 1’ajout progressif de
peuplements forestiers mature. Nos résultats démontrent la grande influence de la
fragmentation dans le comportement de sélection des ressources des différentes espéces,
qui impactait négativement le caribou et favorisait le loup et ’ours. La perte de couvert
forestier mature entrainait une diminution de la probabilité d’occurrence du caribou et une
augmentation de celle du loup et de I’orignal durant certaines périodes biologiques. C’est
d’ailleurs dans les coupes forestiéres de moins de 5 ans que I’on retrouvait la plus forte
probabilit¢ de co-occurrence entre le caribou et les trois autres especes, alors que les
habitats matures affichaient une probabilit¢ réduite. Ces résultats suggerent que les
perturbations anthropiques, entralnant la perte et la fragmentation de forét mature,
modifient 1’utilisation de I’espace des grands mammiferes de la forét boréale de maniére a
modifier les relations prédateur-proie-compétiteur, au détriment du caribou forestier.

Mots clés : Aménagement forestier, caribou forestier, co-occurrence, loup gris, orignal,
ours noir, sélection d’habitat, simulation.
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ABSTRACT

Worldwide, habitat loss and fragmentation represent the greatest threat to biodiversity
and are responsible for many recent extinction events. In the boreal forest, these changes
induce a modification in the trophic relationships of the system linking woodland caribou to
its predators and alternative prey, resulting in an increased predation pressure on caribou.
The main objective of this project was to identify and quantify the respective impacts of the
loss and the fragmentation of mature boreal forest on spatial ecology of caribou and the
main species with which it interacts. To do so, we characterized the habitat selection
patterns of the forest caribou, moose (Alces americanus), grey wolf (Canis lupus) and black
bear (Ursus americanus), in the context of disturbances found in the boreal forest of
Charlevoix. This allowed us to map the relative probability of occurrence and co-
occurrence of these species in simulated levels of habitat loss and fragmentation in
landscapes representative of the regions where these prey and predators coexist. Based on
real landscapes, we have modeled the progressive addition of mature forest stands. Our
results demonstrate the great importance of fragmentation in the selection behavior of the
different species. The loss of mature forest cover resulted in a decrease in the probability of
caribou occurrence and in an increase in the probability of wolf and moose occurrence
during certain biological periods. In addition, the highest probability of co-occurrence
between caribou and the other three species was found in <5 year-old cutblocks, while a
lower probability was found in mature habitats. These results suggest that anthropogenic
disturbances, leading to the loss and fragmentation of mature forest, modify the spatial
selection patterns of large mammals in the boreal forest, ultimately modifying predator-
prey relationships in a way that is detrimental to caribou.

Keywords: Black bear, co-occurrence, forest management, grey wolf, habitat selection,
moose, simulation woodland caribou.
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INTRODUCTION GENERALE

A T’échelle mondiale, la perte et la fragmentation de ’habitat représentent la plus
grande menace a la biodiversité (Meffe et al., 1997; Fahrig, 2001; Brooks et al., 2002;
Bartlett et al., 2016). Ces deux facteurs sont responsables de nombreuses extinctions
récentes en plus d’étre les principales causes du déclin de plusieurs espéces (Reid et Miller,
1989; Baillie et al., 2004; Bonelli et al., 2011). La perte se définit comme étant la
destruction d’un habitat résultant en une diminution de sa superficie initiale a I’échelle du
paysage, conjointement a 1’augmentation de la superficie d’un autre type d’habitat (St-
Laurent et al., 2009). La fragmentation se définit comme étant la division d’une large
superficie d’habitat continue en plusieurs parcelles de superficies inférieures, isolées les
unes des autres par une matrice d’habitats différents de celle initialement présente, et
résultant en une augmentation des bordures et une diminution de I’habitat d’intérieur

(Wilcove et al., 1986; Haila, 1999; Franklin et al., 2002).

La fragmentation s’avére un concept plus difficile & quantifier que la perte d’habitat
(McGarigal et al., 2002), en effet, il existe plus d’une quarantaine de mesures permettant de

I’évaluer, dont entre autres la connectivité, le nombre, la taille et la forme des parcelles,



ainsi que 1’apparition de bordures et leur densité (Fahrig, 2003; Wang et al., 2014). La prise
en compte de plusieurs de ces facteurs est importante puisque par exemple, si certaines
especes sont sensibles au nombre de fragments (Fahrig, 2003), d’autres seront d’avantage
affectées par la quantité de bordures (Chalfound et al., 2002). Une autre difficulté associée
au concept de fragmentation consiste a en dissocier les effets de ceux engendrés par la
perte, puisque ces deux processus surviennent simultanément et peuvent mener a des
réponses distinctes par la faune (Fahrig, 2003; St-Laurent et al., 2009). En départageant
bien les impacts respectifs de la perte et de la fragmentation d’habitat, il serait possible
d’orienter les stratégies de conservation et d’aménagement de 1’habitat vers les modalités
permettant de réduire ’influence du facteur le plus dommageable pour une espece ou un

groupe d’especes.

De nombreux auteurs ont rapporté une plus grande influence de la perte par rapport
a la fragmentation d’habitat (Fahrig, 2003; St-Laurent et al., 2009; Mortelliti, et al., 2011).
D’autres auteurs suggérent que I’impact de la fragmentation est réduit a faibles niveaux de
perte, mais qu’il s’accentue a 1’approche d’un seuil de 30% d’habitat résiduel (Andrén,
1994; Villard et Metzger, 2014). Les effets de la fragmentation seraient alors additifs a ceux
de la perte, mais négligeables lorsque la perte dépasse 95% (Mortellini et al., 2011). La
perte d’habitat préférentiel pour une espéce est reconnue comme ayant un effet négatif sur
le taux de croissance, le succés reproducteur et le succes de la quéte alimentaire (Rode et

al., 2014 chez I’ours polaire, Ursus maritimus), ainsi que la probabilité d’occurrence



(Mortellini et al., 2011 chez des rongeurs arboricoles) et 1’abondance (St-Laurent et al.,
2009 chez des oiseaux forestiers) de plusieurs especes (voir la revue de littérature Fahrig
2003). La fragmentation, quant a elle, produit une large gamme d’effets a plusieurs échelles
spatiales et niveaux d’organisation biologique, parmi lesquels on compte 1’augmentation du
taux de mortalité¢ (Fahrig, 2003), la modification de la distribution (Mortellini et al., 2011
chez le loir muscardin, Muscardinus avellanarius; Fahrig, 2003), la diminution de la
diversité génétique (Fahrig, 2003;Junge et al.,, 2014 chez des poissons), ainsi qu’un
débalancement des réseaux trophiques favorisant les espéces généralistes aux dépens des

spécialistes (Villard et Metzger, 2014; Martinson et Fagan, 2014).

Considérant que les caractéristiques du milieu nécessaires a la survie et la pérennité
d’une espece lui sont propres, chacune réagit différemment a la perte et a la fragmentation
des habitats (Fahrig et Merriam, 1994; St-Laurent et al., 2009). En effet, ce qui représente
une perte d’habitat pour une espece ne I’est pas nécessairement pour une autre. De méme,
ce ne sont pas toutes les espéces qui réagissent négativement a la fragmentation (Haila,
1999; Mendes et al., 2017), soulignant I’importance de distinguer 1’effet de ces deux

processus pour une espece donnée.



PERTURBATION INDUISANT LA PERTE ET LA FRAGMENTATION DE
L’HABITAT

La perte et la fragmentation d’habitat touchent 1’ensemble des écosystémes
planétaires, que ce soit au niveau marin (Rielly-Carroll & Freestone, 2017), dulcicole
(Pavlova et al., 2016) ou terrestre (He et al., 2014). C’est sans doute dans les écosystémes
forestiers que ces facteurs sont les plus marquants avec la perte de 9,9% de la forét
d’intérieur mondiale en 12 ans (Riitters et al., 2016) et la moiti¢ de la superficie forestiere
ancestrale (depuis 8000 ans), dont la grande majorité se retrouve maintenant en forét

boréale (Bryant et al., 1997).

De fagon naturelle, la perte et la fragmentation en milieu forestier sont engendrées
par des perturbations (p. ex. chablis, épidémies d’insectes, verglas, feux) qui induisent
souvent une structure inéquienne des peuplements forestiers (Attiwill, 1994; Gromtsev,
2002; Kuuluvainen, 2009; Crausbay et Martin, 2016) a laquelle la faune est généralement
adaptée (Hunter, 1993; Bengtsson et al.,, 2000; Sitters et al., 2016). Suite a
I’industrialisation (p. ex. : agriculture, urbanisation, exploitation forestiére, réseau routier),
les perturbations anthropiques sont aujourd’hui les principales formes de perturbations qui

faconnent les paysages forestiers (Haila, 1999; Burton et al., 2003; Leboeuf, 2012).

L’industrie forestiére a joué un role de premier plan dans la modification du paysage
boréal, qui porte les stigmates de plus d’un siecle d’exploitation intensive a I’échelle

mondiale (Axelsson et Ostlund, 2001; Boucher et al., 2009). Celle-ci demeure un moteur de



perturbation important, notamment au Canada, avec une augmentation de plus de 30% du
volume de bois récolté entre 1991 et 2004 (Environnement Canada, 2014a). Suite a cette
exploitation, seulement 20 a 25% des foréts canadiennes ¢étaient vierges de tout
développement anthropique au début des années 2000 (Burton et al., 2003). Parallelement a
ces coupes, on observe le développement d’un réseau complexe de chemins forestiers qui
représente une importante source de fragmentation mais aussi une perte nette et
fonctionnelle d’habitat (Bennett, 2017). La perte fonctionnelle d’habitat survient lorsque
des habitats physiquement disponibles sont rendus inutilisables ou inintéressants pour la
faune en raison de 1’évitement d’une structure (p. ex.: les foréts en bordure de routes)
(Polfus et al., 2011). Cette problématique est préoccupante puisque déja en 2002 on
construisait ~ 5000 km de nouvelles voies d’accés en forét au Québec annuellement et ce,

sans compter les chemins forestiers secondaires et tertiaires (Coulombe et al., 2004).

En résumé, toutes ces perturbations ont contribué au rajeunissement des foréts,
entrainé¢ une diminution de la représentation des peuplements de coniféres et favorisé la
conversion de peuplements inéquiens vers une structure équienne ainsi que I’enfeuillement
des parterres perturbés (Ostlund et al., 1997; Jackson et al., 2000; Cyr et al., 2009; Venier et
al., 2014). Ces profonds changements ont finalement résulté en une modification notoire de
la structure et de la composition des peuplements forestiers, impactant au passage les

communautés animales (Lindenmayer et Franklin, 2003).



REPONSE DE LA GRANDE FAUNE

Plusieurs grands mammiféres cohabitent en forét boréale, dont plusieurs prédateurs
tels que loup gris (Canis lupus) et I’ours noir (Ursus americanus) ainsi que des proies
comme 1’orignal (Alces americanus) et le caribou forestier (Rangifer tarandus caribou). Si
certaines espeéces sont moins sensibles aux perturbations, d’autres en sont fortement
affectées. C’est le cas du caribou forestier, un écotype dont la conservation au Canada est
précarisée par la perte, I’altération et la fragmentation de son habitat; cette espece est
d’ailleurs menacée en vertu de la Loi sur les especes en péril (Environnement Canada,
2014b). Le caribou est intimement 1i¢ aux foréts matures (Basille et al., 2011), ou "on
retrouve la plus grande disponibilité de sa principale ressource alimentaire hivernale, le
lichen (Boudreault et al., 2009; Thompson et al., 2014). Plusieurs études ont d’ailleurs
documenté I’évitement des coupes forestieres et des peuplements en régénération par le
caribou (Vors et al., 2007; Courtois et al., 2008) pour lequel ces milieux représentent une
perte d’habitat préférentiel en plus d’augmenter le risque de prédation des adultes par le
loup gris (Bergerud, 1974; Seip, 1992; Losier et al. 2015; Gagné et al., 2016) et des faons
par I’ours noir (Courtois et al., 2007; Dussault et al. 2012; Leclerc et al. 2014; Leblond et
al., 2016). Il existe d’ailleurs une relation positive entre la proportion perturbée de son
domaine vital et le taux de mortalité chez le caribou (Courtois et al., 2007; Leclerc et al.,
2014). Les changements qui surviennent dans [’habitat du caribou induisent une

modification en cascade des relations trophiques le liant a ses prédateurs (loup—ours) et aux



proies alternatives du loup (principalement 1’orignal). Ultimement, ces changements
résultent en une augmentation de la pression de prédation sur le caribou (Festa-Bianchet et
al., 2011). Cette situation s’explique principalement par le partage d’un prédateur commun,
le loup gris, entre le caribou et 1’orignal. Ce phénomene a été appelé « compétition

apparente » (Holt, 1977).

Dans le systéeme caribou — orignal — loup, les densités élevées d’orignaux
soutiennent des densités élevées de loups, ce qui résulte en 1’augmentation de la prédation
sur le caribou (Seip, 1992; Tremblay-Gendron, 2012). L’une des principales stratégies anti-
prédatrices du caribou serait de se séparer spatialement de 1’habitat de 1’orignal et par le fait
méme de celui du loup (James & Stuart-Smith, 2000; James et al., 2004; Leblond et al.,
2016). Pour ce faire, il évite les coupes récentes ainsi que les peuplements mixtes et
décidus, et se réfugie dans les peuplements résineux matures (Courbin et al., 2009;
Lesmerises et al., 2013a). Comme ces peuplements forestiers se raréfient dans les foréts
aménagées, le caribou se voit confiné dans des habitats sub-optimaux (Beauchesne et al.
2014) ou I’orignal est présent (Hins et al., 2009; Peters et al., 2013). Pour le caribou, le
risque d’y rencontrer un prédateur est donc plus élevé (Fortin et al. 2015; Losier et al. 2015;
Ehlers et al., 2016). De plus, la fragmentation du milieu augmente la fidélité du caribou au
territoire, ce qui se répercute négativement sur sa survie, notamment en augmentant sa

prédictibilité par le loup (Lafontaine et al., 2017).



L’orignal sélectionne les zones fragmentées pour 1’établissement de son domaine
vital (Courtois et al., 2002) et fréquente donc, en alternance, les jeunes peuplements pour
s’alimenter et les 1lots de foréts matures pour s’abriter ( Bjorneraas et al., 2011). Il profite
de la perte du couvert forestier mature puisqu’a moyen terme, la régénération qui s’installe
suite a une coupe lui offre une source de nourriture importante, particulierement en forét
boréale (Potvin et al., 2005; Gagné et al., 2016). Une augmentation de la densité d’orignaux
est généralement notée 10 a 15 ans apres des feux et des coupes (Potvin et al., 2005), ce qui
induit une réponse numérique chez le loup dont I’orignal est une des principales proies

(Lariviere et al., 2000; Derbridge 2012).

Le loup se nourrit essentiellement de grands ongulés (Mech et Boitani, 2003). Il
fréquente la forét de coniféres matures et les foréts en régénération de 20 a 40 ans sur une
base annuelle, et sélectionne les coupes de 6 a 20 ans, qui résultent de perturbations
naturelles ou de coupes et ce, de I’été jusqu’au début de I’hiver (Hebblewhite et al., 2005;
Lesmerises et al., 2012; Gagné et al., 2016). La co-occurrence entre le loup et orignal est
trés élevée durant toute 1’année, alors que c’est surtout a I’hiver et au printemps que la co-
occurrence augmente entre le caribou et le loup, particulierement dans 1’est du Canada

(Courbin et al., 2009; Basille et al., 2013).

L’ours noir se retrouve presque partout en forét boréale. Bien que la forét boréale
mature représente un habitat de faible qualité pour cette espece, 1’ours retrouve une quantité

relativement élevée de nourriture dans les strates herbacées et arbustives des coupes et des



bords de routes (Brodeur et al., 2008; Bastille-Rousseau et al., 2011). Considérant son
régime alimentaire omnivore fortement orienté vers 1’ingestion de végétaux, 1’ours noir
préfere les peuplements feuillus et les parterres en régénération (Rogers, 1987; Brodeur et
al., 2008; Latham et al., 2011) et est donc favorisé en forét boréal par la perte du couvert
forestier mature. L’ours s’avere toutefois étre un chasseur opportuniste — quoiqu’important
— de faons de caribous et d’orignaux (Ballard, 1994; Bastille-Rousseau et al., 2011;
Dussault et al., 2012). Conséquemment, les femelles caribous qui perdent leur faon par
prédation en forét boréale sont celles qui sélectionnent les secteurs favorables aux ours

(Leblond et al., 2016).

Plusieurs ¢études ont caractérisé 1’utilisation des attributs du paysage de ces
différentes especes dans un contexte d’altération de la forét boréale (p. ex. : James et al.,
2004; Vors et al., 2007; Brodeur et al., 2008; Lesmerises et al., 2012; Ehlers et al., 2016),
mettant en évidence la diversité et la complexité des réponses comportementales de
chacune d’elles. Ces réponses spécifiques peuvent se traduire par une modification des
relations interspécifiques et compromettre 1’équilibre de ce réseau trophique (Holt 1977;
Latham et al., 2011; Bastille-Rousseau et al., 2011; Gagné et al., 2016). En effet, en plus de
réagir a la modification de son habitat, une espéce doit simultanément s’ajuster aux
réponses des guildes de prédateurs et de compétiteurs avec lesquelles elle cohabite. Ceci
démontre 1I’importance de considérer non seulement 1’effet direct de 1’altération du paysage

sur la réponse d’une espéce, mais aussi I’effet indirect d’une modification des relations
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prédateurs — proies — compétiteurs pour comprendre I’étendue des impacts de la perte et de
la fragmentation d’habitat. Une premicre étape vers ’atteinte de cet objectif consiste a

s’intéresser a la dynamique spatiale entre ces especes.

Bien que certaines études aient utilis¢ des variables qui témoignent de la perte de
couvert forestier (p. ex. : Courbin et al., 2009; Bowman et al., 2010; Latham et al., 2011;
Losier et al., 2015) et que d’autres aient intégré des paramétres de fragmentation (p. ex. :
Courtois et al., 2002; Hebblewhite et al., 2005; Courbin et al., 2014), aucune n’avait encore
évalué la réponse fonctionnelle a la fois du caribou, de 1’orignal, du loup et de ’ours a la

perte et la fragmentation de la forét mature a I’aide d’'une méme approche méthodologique.

OBJECTIFS, HYPOTHESES ET PREDICTIONS

Ce projet avait pour principal objectif de déterminer les impacts respectifs de la
perte et de la fragmentation de la forét boréale mature sur 1’écologie spatiale du caribou et
des principales espéces avec lesquelles il interagit dans 1’est de son aire de répartition. Pour
ce faire, nous avons caractérisé¢ les patrons de sélection d’habitat du caribou forestier, de
I’orignal, du loup gris et de I’ours noir, dans un paysage perturbé de la forét boréale. Cela
nous a permis de cartographier la probabilit¢é d’occurrence de ces especes dans des
paysages représentatifs des régions ou elles cohabitent et en simulant différents niveaux de
perte et de fragmentation de I’habitat. Nous avons pu identifier les habitats dans lesquels la

probabilit¢ de co-occurrence entre le caribou et ses prédateurs était maximale en
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considérant I’influence de I’aménagement du territoire sur la distribution spatiale des

différentes especes.

Nous avons émis I’hypothése que les régimes de perturbation entrainant de la perte
et de la fragmentation en forét boréale influencent la qualité de I’habitat positivement pour
les especes favorisées par des peuplements de début de succession et négativement pour les
especes associées aux peuplements de fin de succession. Considérant que la forét mature est
une composante essentielle de 1’habitat du caribou (Basille et al., 2011), et que cette espece
est réputée trés sensible aux perturbations de son habitat, nous avons prédit que sa
probabilité relative d’occurrence diminuerait avec la perte de forét mature dans le paysage.
Puisque 1’orignal (Courtois et al., 2002), le loup (Lesmerises et al., 2013b) et 1’ours
(Bastille-Rousseau et al., 2011) se nourrissent principalement dans les jeunes foréts mais
qu’ils utilisent aussi la forét mature comme abri, nous avons prédit que la probabilité
d’occurrence de ces especes devrait augmenter avec la perte de forét mature dans le
paysage a faible niveau de perte, mais que lorsque 1’habitat forestier mature résiduel sera
insuffisant la probabilité relative d’occurrence diminuera. Nous avons également prédit que
la fragmentation aurait un effet positif sur la probabilité relative d’occurrence de I’orignal,
du loup et de I’ours, puisque I’entremélement entre la nourriture et les abris sont reconnus
pour leur favoriser 1’acces aux ressources (Courtois et al., 2002; Lesmerises et al., 2013b).
De plus, nous prédisions que la fragmentation devrait étre évitée par le caribou, considérant

qu’elle entralne une diminution de la proportion d’habitat d’intérieur, éloigné des
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perturbations.-Finalement, nous avons émis I’hypothése que ’'impact de la perte de forét
mature sur I’utilisation de 1’habitat par les grands mammiferes est plus important que celui
de la fragmentation. Par conséquent, nous avons prédit que I’impact relatif de la
fragmentation, mesurable par partitionnement de variance, sera inférieur a celui de la perte

de couvert mature.

La présente étude a permis de démontrer que la perte de couvert forestier mature et
la fragmentation associée a ’aménagement des foréts avaient un impact significatif, mais
distinct, sur les patrons de sélection d’habitat ainsi que sur la probabilité¢ relative
d’occurrence et de co-occurrence du caribou, de I’orignal, du loup et de ’ours. Les activités
humaines a la source de ces modifications d’habitat pourraient donc avoir une incidence sur
les relations entre ces espéces. La perte de forét mature et les variables de fragmentation
mesurées influencaient négativement le caribou et favorisaient généralement son
compétiteur apparent et ses prédateurs. L’impact relatif de la fragmentation
comparativement a celui de la perte de forét mature, mesuré par partitionnement de

variance était plus important qu’attendu pour le caribou, mais aussi pour les autres especes.
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CHAPITRE 1
IMPACTS DE LA PERTE DE FORET MATURE ET LA FRAGMENTATION
SUR LA DISTRIBUTION SPATIALE DES PROIES ET PREDATEURS

1.1 RESUME EN FRANCAIS DU PREMIER ARTICLE

La perte et la fragmentation de I’habitat associées aux activités humaines sont
reconnues pour avoir de nombreux effets néfastes sur les communautés animales, en plus
d’étre la principale cause du déclin de nombreuses espéces. En influengant la distribution
des individus, elles sont susceptibles de modifier les interactions entre les proies et leurs
prédateurs, une situation problématique dans le contexte de la conservation du caribou
forestier (Rangifer tarandus caribou). L’objectif de la présente étude était de départager et
quantifier les impacts respectifs de la perte et de la fragmentation du couvert forestier
mature sur la probabilité d’occurrence et de co-occurrence du caribou et des principales
especes avec lesquelles il interagit en forét boréale. Différents suivis télémétriques GPS se
sont échelonnés entre 2003 et 2012 a partir desquels nous avons caractérisé la sélection
d’habitat du caribou, de 1’orignal (Alces americanus), du loup (Canis lupus) et de ’ours
noir (Ursus americanus) dans la région de Charlevoix (Québec, Canada). A I’aide de
fonctions de sélection des ressources, nous avons modélisé la probabilité d’occurrence et de
co-occurrence de ces especes a six niveaux de perte et de fragmentation dans 10 paysages-
types ou ces espeéces cohabitent. Le partitionnement de la variance a montré que la
fragmentation expliquait davantage de variation dans les probabilités relatives d’occurrence
des différentes especes que la perte de forét mature pour les niveaux de perturbations
retrouvés dans notre aire d’étude. L’effet des variables de fragmentation (p. ex. : isolement,
taille des peuplements matures, distance aux bordures) sur la sélection d’habitat variait
entre les especes et les saisons, mais défavorisait généralement les deux proies alors qu’elle

favorisait leurs prédateurs. L’augmentation de la proportion de perte de forét mature
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entralnait une diminution de la probabilité relative d’occurrence du caribou, mais favorisait
le loup (été, hiver) et I’orignal (hiver). C’est dans les coupes < 5 ans que la co-occurrence
entre le caribou et les autres especes était la plus élevée. Nos résultats suggerent que les
perturbations anthropiques entrainant la perte de forét mature et générant la fragmentation
sont susceptibles de modifier les relations prédateurs — caribous — proies alternatives au
détriment du caribou forestier. Notre étude met en évidence I’ampleur de la réponse
comportementale de sélection d’habitat des grands mammiféres boréaux liée a la
fragmentation. Nous soulignons d’ailleurs I’importance de prendre en compte les effets de
ce facteur pour identifier les modalités d’aménagement du territoire visant a promouvoir la

conservation du caribou.

Cet article intitulé “Impacts of mature forest loss and fragmentation on spatial
distribution of predators and prey” a été écrit en étroite collaboration avec mon directeur
Martin-Hugues St-Laurent, professeur en écologie animale a 1’Université du Québec a
Rimouski, et mon codirecteur, Christian Dussault, chercheur sur la grande faune au
ministeére des Foréts, de la Faune et des Parcs du Québec. En tant que premiére auteure, j’ai
réalis¢é I’ensemble des analyses géomatiques et statistiques ainsi que la rédaction de
’article. Les co-auteurs ont participé a toutes les étapes de ’¢laboration de D’article, de
I’idée originale au financement en passant par 1’établissement des objectifs et hypothéses et

a la mise en place des suivis télémétriques en plus de contribuer a la rédaction.
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1.2 IMPACTS OF MATURE FOREST LOSS AND FRAGMENTATION ON THE
SPATIAL DISTRIBUTION OF LARGE MAMMALS IN BOREAL FOREST

Abstract

The loss and fragmentation of natural habitats caused by human activities have
negative impacts on animal communities, and are the main cause of decline for many
species. By influencing the distribution of individuals, they modify predator-prey
interactions and threaten the conservation of boreal populations of species at risk, such as
woodland caribou (Rangifer tarandus caribou). The main objective of this study was to
identify and quantify the respective impacts of the loss and fragmentation of mature forest
on the probability of occurrence and co-occurrence of caribou and other large mammals
with which it interacts in the boreal forest. We used GPS telemetry surveys conducted
between 2003 and 2012 to characterize the habitat selection patterns of caribou, moose
(Alces americanus), gray wolves (Canis lupus) and black bears (Ursus americanus) in
Charlevoix (Québec, Canada). Using resource selection functions, we modeled the
probability of occurrence and co-occurrence of these species at six levels of forest loss and
fragmentation in 10 typical landscapes where these species co-occur. Variance partitioning
showed that within the disturbance range cover in our study area, fragmentation explained
more variation in the relative probabilities of occurrence of the different species than
mature forest loss. The effect of fragmentation metrics (e.g. isolation, size of mature patch
and distance to an edge) on habitat selection varied between species and seasons, but
generally disadvantaged preys while favouring predators. The increase in the proportion of
mature forest loss resulted in a decrease in the probability of caribou occurrence but
favoured wolves (summer/autumn, winter) and moose (winter). The co-occurrence between
caribou and the other studied species was higher in < 5 year-old cutblocks. Our results
suggest that anthropogenic disturbances resulting in mature forest loss and fragmentation

are likely to alter predator — caribou — moose relationships to the detriment of woodland
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caribou. We highlight the importance of considering the effects of fragmentation in land-

use planning to benefit woodland caribou conservation.

Introduction

During the last decades, habitat loss and fragmentation have received considerable
attention from the scientific community. These human-related habitat changes are now
recognized as the greatest threats to biodiversity worldwide (Meffe et al., 1997; Brook et
al., 2002; Fahrig, 2003; Bartlett et al., 2016). Indeed, habitat loss and fragmentation are
identified as major drivers of extinction or decline for various animal species (Reid and
Miller, 1989; Baillie et al., 2004) and are responsible for shifts in wildlife distribution
(Fahrig, 2003: literature review; Schaefer, 2003: northern ungulate; Mortellini et al., 2011:
arboreal rodents). Most studies have highlighted a greater influence of habitat loss on
animal responses compared to fragmentation (Fahrig, 2003; St-Laurent et al., 2009;
Mortelliti et al., 2011), but the impact of fragmentation was also shown to increase
synergistically with loss when approaching a threshold of 30% of residual habitat at the

landscape scale (Andrén, 1994; Villard and Metzger, 2014).

Habitat loss and fragmentation are likely to influence predator — prey relationships
by modifying habitat selection patterns of species. Following habitat alterations, a prey and

its predator could, for example, be confined into residual patches of suitable habitat. This
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could be the case for the boreal ecotype of woodland caribou (Rangifer tarandus caribou,
hereafter referred to as caribou), which is threatened in Canada under the Species at Risk
Act (Environment Canada, 2014). Its preferential habitat is jeopardized by intensive
logging activities leading to the loss, alteration, and fragmentation of mature forests and
other natural landscape features (e.g. bogs, fens, lichen woodlands) (Festa-Bianchet et al.
2011; COSEWIC 2014). Logging activities, in addition to deeply modifying the landscape
structure, has also required the creation of a complex road network (Burton et al., 2003;
Vernier et al., 2014). Changes to the landscape composition and structure trigger a cascade
of trophic interactions between caribou and its predators via apparent competition (Sensu
Holt 1977) mainly with moose (Alces americanus), but also potentially with white-tailed
deer (Odocoileus virginianus) (Seip 1992; Peters et al. 2013), possibly resulting in an

increased predation pressure on caribou (Wittmer et al. 2005, Courtois et al., 2007).

Caribou are closely associated with mature coniferous forests (Basille et al., 2011).
Many studies have documented its avoidance for cutblocks and regenerating stands (Vors et
al., 2007; Courtois et al., 2008; Losier et al., 2015), which therefore represent a significant
loss of preferential habitat. These early-seral forest trigger a numerical response of moose
and wolves (Canis lupus) (Messier 1994), increasing the risk of predation on adult caribou
by wolves (Bergerud, 1974; Seip, 1992). They also provide abundant food for black bears
(Ursus americanus) possibly leading to a higher bear predation rate on calves (Gustine et

al. 2006; Pinard et al. 2012; Leclerc et al. 2014). In the typical caribou — moose — wolf
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system, the main anti-predator strategy for caribou consist to segregate spatially from wolf
(James & Stuart-Smith, 2000) by avoiding suitable moose habitats, such as recent cutovers
and mixed and deciduous stands, and to occur mostly in mature coniferous stands (Courbin
et al., 2009; Hins et al., 2009; Lesmerises et al., 2013a). As these mature stands become
scarce in intensively managed forest landscapes, caribou are confined to suboptimal
habitats (Beauchesne et al. 2014) that are also used by moose (Peters et al., 2013) and
where the risk of encountering a predator is consequently higher (Fortin et al. 2015; Ehlers
et al., 2016). Moreover, trying to avoid wolves may result in female caribou selecting high-
quality habitats for black bears (Leblond et al., 2016), thus making behavioral choices

complex and costly from a fitness perspective (Lafontaine et al., 2017).

Developing effective habitat management and conservation strategies requires
dissociating the effects of loss and fragmentation of natural habitats, and hopefully
identifying which of the two is most detrimental to caribou. Indeed, recommendations for
limiting the effects of habitat loss and fragmentation may not be the same as a species may
react positively to fragmentation but negatively to mature forest loss (and vice versa). An
important first step to achieve this objective is to evaluate the reactions of each species to
various levels of habitat loss and fragmentation to determine if certain conditions favor the

co-occurrence of caribou with its predators.

Here we assessed the habitat selection patterns of caribou, moose, wolves, and bears

monitored using GPS-collars in the same area. We evaluated the changes in relative
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probability of occurrence and co-occurrence of these four species under different simulated
scenarios of mature forest loss and fragmentation in realistic landscapes where these prey
and predators coexist. We hypothesized that disturbance regimes leading to habitat loss and
fragmentation in the boreal forest should influence habitat quality positively for species
favored by early successional stands and negatively for species associated with mature
stands. Considering that mature forest is an essential component of caribou habitat (Basille
et al., 2011), and because caribou is highly sensitive to habitat disturbances, we predicted
that the relative probability of occurrence of caribou would decrease with the loss of mature
forest in the landscape. Because moose (Courtois et al., 2002), wolves (Lesmerises et al.,
2013b) and bears (Bastille-Rousseau et al., 2011) mainly feed in young forests, we
expected the relative probability of occurrence of these species to increase with the loss of
mature forest in the landscape, but if residual mature forest patches would become
insufficient, relative probability of occurrence of these species could decrease. We also
predicted that fragmentation would have a positive effect on the relative probability of
occurrence of moose, wolves and bears, since it is known to favor access to food and cover
resources (Courtois et al., 2002, Lesmerises et al., 2013b). In addition, we predicted that
fragmentation should be avoided by caribou, considering that it leads to a decrease in the
proportion of core habitat. Finally we predicted that mature forest loss would have a
stronger influence than fragmentation on spatial distribution selection of the species

studied.
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Methods

Study area

We collected data for this study in the region of Charlevoix (Québec, Canada; 49°46
N; 72°69 W) (Figure SI) where study area covered 16 635 km?. Elevation ranges from 500
to 1100 m, mean annual precipitation is 1580 mm of which 620 mm fall as snow for the last
30 years. These abundant precipitations resulted in mean snow depth of 60.8 cm from
December to April (Environment Canada, 2017). Mean daily temperatures range between
-15.9 (January) and 14.6°C (July), for a mean annual temperature of 0.5°C (Environment

Canada, 2017).

Vegetation was representative of the southern part of the boreal biome, dominated
by balsam fir (Abies balsamea), black spruce (Picea mariana), and paper birch (Betula
papyrifera) with the presence of trembling aspen (Populus tremuloides), yellow birch
(Betula alleghaniensis), and maples (Acer sp.) at lower elevations. Despite the presence of
three protected areas (Jacques-Cartier National Park [670 km?], Grands-Jardins National
Park [310 km?], Hautes-Gorges-de-la-Riviére-Malbaie National Park [225 km®]) and the
Laurentides Wildlife Reserve (7861 km?), the region was highly heterogeneous with a
mosaic of mature forests interspersed with regenerating stands, recent cutblocks, and roads
resulting from intensive logging activity. Forest harvesting in the region began at the end of
the 19" century and logging activities increased from the early 1940s until the 1970s. Since

then, the annual timber yield was maximized in the area (St-Laurent & Dussault, 2012).
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Natural disturbances also modified the forested landscape with four major fires (1977,
1991, 1996, and 1999) and two severe spruce budworm (Choristoneura fumiferana Clem.)
outbreaks (1976-1977, 1981-1985) (Jasinski, 2004). As a result, over 80% of the region
was under the influence of anthropogenic or natural disturbances (Environment Canada,
2012). It is considered as one of the most heavily impacted regions frequented by caribou in

Québec (Faille et al., 2010).

The community of large mammals was composed of wolves (0.4/100 km?; Jolicoeur
1998), bears (2.2/10 km?; Lamontagne et al. 2006), moose (4.1/10 km?*; MRNF 2009) and
caribou (ca. 75-80 individuals). This reintroduced caribou population is isolated from those
occupying the continuous range in Québec and was estimated at 84 individuals in 2008

(1.4/100 km?) (St-Laurent and Dussault 2012).

GPS telemetry program

We captured moose, wolves and caribou by darting or net gunning from a
helicopter, and bears using padded foot snares. We fitted all animals with a Global
Positioning System (GPS) telemetry collar (for more information on capture and collars,
see Laurian et al., 2008; Leblond et al., 2010; 2013; Bastille-Rousseau et al., 2011;
Lesmerises et al., 2013b). In total, we collared and monitored 59 caribou (2004-2011), 12
bears (2005-2006), 47 moose (2003-2006) and 22 wolves (2005-2010). We recorded GPS

locations every 1 to 7 hours depending on collar programming and species. All
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manipulations were approved by the Animal Welfare Committees of the Ministére des
Foréts, de la Faune et des Parcs du Québec (hereafter MFFP; certificates no. CPA-97-05,
CPA-05-00-01, CPA-09-00-02 and CPA-07-00-02) and the Universit¢ du Québec a

Rimouski (certificate no. CPA-27-07-53-R2).

We discarded locations with dilution of precision > 10 from the analyses (Dussault
et al. 2001). We also discarded individuals for which we obtained telemetry locations for
< 50% of the duration of a biological season (calculated in weeks with a minimum of 7
localisations per week) (Girard et al. 2002). Using this methodology, 50 caribou, 51 moose,
25 wolves and 2 bears were withdrawn for one biological season. We defined biological
periods based on scientific literature to find a compromise that suited the 4 species, seeking
for key changes in habitat selection patterns and habitat requirements (Courbin et al., 2009;
Basille et al., 2013; Beauchesne et al., 2013; Lesmerises et al., 2013b; 2015). We also
considered the period of vulnerability of caribou calves (Leclerc et al., 2014). We ended up
with three biological periods, namely spring (April 16™ to June 29™), summer/autumn (June

30™ to November 14™) and winter (November 15" to April 14™).

Habitat categories

Based on the 1: 20,000 digital ecoforest maps and road shapefile published by the
Ministere des Foréts de la Faune et des Parcs, we classified the landscape into the following

7 landcover categories using landcover type and forest stand age: < 5 year-old cutblocks,
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6-20 year-old cutblocks, < 20 year-old natural disturbances, 21-50 year-old regenerating
stands, mature forests (>50 year-old stands including bog, fen and open woodland), water
bodies and roads. We updated maps annually to integrate new cutblocks, roads and natural
disturbances. Minimum mapping unit size was 4 ha for forested polygons and 2 ha for non-
forested areas (e.g., water bodies). We assessed elevation using a 30 x 30 m digital
elevation model based on topographic isopleths. We created a buffer around each road
using the average width of the different road categories to consider roads as a surface
disturbance resulting in both habitat loss and fragmentation rather than as a linear
disturbance resulting only in habitat fragmentation. Based on construction charts and in situ
measurements, we used the following average total widths for different road types: winter
roads (15 m), forest road accessible to ATVs only (20 m), secondary forest road with a
speed limit of 50 km/h (25 m), secondary forest road with a speed limit of 60 km/h (30 m),

main forest road with a speed limit of 70 km/h (35 m), and Highway (90 m).

Statistical analyses

We assessed habitat selection patterns using resource selection functions (hereafter
RSF; Manly et al. 2002; Boyce et al. 2002), which compared landscape features at GPS
locations of collared individuals (use) with an equal number of random points (availability)
distributed in an area considered to be available to those individuals. We used the 100%

minimum convex polygon (MCP) of each individual and biological period to generate
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random points for moose and caribou, whereas we used 95% MCP for bear and wolf to
exclude extraterritorial excursions which could bias habitat availability (McLoughlin et al.,
2004; Milakovic et al., 2012; Lesmerises et al., 2013b). We performed geospatial analyses

using ArcGIS 10.3.

We assessed habitat selection at two different spatial scales, i.e. local and landscape
scales. The local scale represents the landcover category found at each location using
mature forests as reference category. We contextualized habitat surrounding of each
location at the landscape scale using a buffer around GPS locations. To identify the most
relevant buffer radius, we calculated the proportion of mature forest in six different buffer
radii (i.e. 100, 250, 500, 1000, 1500, and 2000 m) covering the range of movement rates
displayed by the four species during the study. We identified the most relevant buffer
radius using 1000 points randomly distributed in the study area. We finally selected the
250-m radius, as it provided the maximal variance (Standard Deviation, SD) in habitat
description while not simply identifying the habitat type in which the location was

recorded.

We estimated RSF parameters using mixed-effect logistic regression models (Imer
library, R Development Core Team 2015). We used a random intercept for the individual x
year to account for the non-independence of locations collected on the same individuals and
for the unbalanced sampling designs (Gillies et al., 2006; Hebblewhite and Merill, 2008).

We used the same set of independent variables for all of them to build 17 candidate RSF
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models to facilitate comparison between species (Table 1). The first model accounted for
natural landscape attributes, the second model for natural attributes and mature forest loss,
and all the other models included model 2 and all combinations of fragmentation variables.
Strong correlation (> 0.70) between the distance to the closest edge and the distance to the
closest cutblock prevented us from using both in the same model for most species.
Multicollinearity from candidate RSFs was tolerable as their variance inflation factor was <
3.9 (Graham 2003) and the condition index was < 18.2. We ranked candidate models using
the Bayesian Information Criterion (BIC). We selected the most parsimonious model for
each biological period and species and did not conduct model averaging. We used K-fold
cross-validation to evaluate the robustness of the top-ranking RSFs (Boyce et al., 2002) and

reported the averaged I, resulting from 10 iterations.

Habitat loss and fragmentation metrics

We estimated mature forest loss as the proportion of disturbed habitat in the 250-m
buffer around GPS locations and random points, i.e. as the reciprocal of the percentage

covered by mature forest and water:

Habitat loss = +% naturals disturbances + % regeneration

We evaluated fragmentation using 4 different variables. We calculated the first two,

i.e. distance to the closest 0-20 year-old cutblock and distance to the closest edge, using the
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shortest distance between each location (and random point) and the selected attribute.
Distance to the closest cutblock was 0 if the location was already ina cutblock. We defined
edges as a contrasted transition between forest stands with relatively tall trees (i.e.
regenerating stands or mature forest stands) and stands with relatively short trees or shrubs
or bare habitat types (i.e. roads, cutblocks and natural disturbances). We transformed
distance variables using the exponential form e d (Nielsen et al., 2009), where d was the
distance to the feature and a was set at -300. This way, the effect of local landscape
attributes quickly faded and was considered very low and almost constant above 900 m.
Following Leblond et al. (2011), who studied caribou behaviour in relation with roads in
the same area, we identified the most appropriate truncated distance through preliminary
analyses using the Bayesian information criteria (BIC) to compare the fitting of different

models testing a range of values.

The third fragmentation metric was the area of the nearest patch of “functional”
mature forest, i.e. a patch of sufficient size to play a role as functional habitat for the
studied species. Using the same methodology as Lesmerises et al. (2013a), we discarded
mature forest remnants of < 1ha, considered to be too narrow to be used by wildlife (Potvin
& Bertrand, 2004). By doing so, we disconnected the forest fragments linked by narrow

strips that do not improve connectivity between larger patches.

The last fragmentation metrics was the isolation of the nearest patch of functional

mature forest, calculated as the distance of that patch to the next closest patch of functional
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mature forest. Therefore, two nearby patches had a low isolation value whereas two remote
patches had a higher isolation value. To properly interpret this metric, it is necessary to also
account for the distance between the location and the closest patch of mature forest, which
explains why all models including this metric also included the proportion of mature forest

estimated in a 250—m buffer.

Simulated landscapes

We used ecoforest maps representative of the conditions prevailing in 2014 to
simulate the impacts of different levels of mature forest loss and fragmentation on the four
studied species. We randomly selected 10 landscapes of 150 km? without overlap (i.e. the
size of an average caribou home range in our study area), in an area delineated using a
100% MCP encompassing the locations of all caribou plus a 15-km buffer to avoid artificial
edge effects (Figure SI). By respecting the proportions of cutblocks (0-5 and 6-20 years
old) and regeneration currently found in the study area, we gradually replaced the existing
polygons to obtain 6 scenarios of mature forest loss (90%, 80%, 70%, 60%, 50%, and 40%
of landscape). Replacements were made to group disturbances in clusters to simulate the
opening of several cutting sites. Natural disturbances, water bodies and roads were left
untouched. We based the maximum (90%) and minimum (40%) proportions of mature
forest loss simulated on the range of values observed in a 150-km?® moving window that we

used to sample our study area. For each biological period and species, we calculated the
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relative probability of occurrence of each species by applying the corresponding RSF to
each of the 10 simulated landscapes and 6 scenarios, for a total of 60 simulations. In
accordance with Courbin et al. (2009), we scaled the relative probability of occurrence
between 0 and 1, and we obtained the relative probability of co-occurrence of two species
by multiplying their relative probability of occurrence. A linear mixed regression was
conduct to estimate the relative probability of occurrence in function of loss level, with the
simulated landscapes as fixed effect to overcome the variation nested in the landscapes

(Gillies et al., 2006).

Variance partitioning

The 10 landscape replicates differed in terms of landscape configuration (e.g.
contour of forest stands, waterbodies, roads, landcover), allowing, on the one hand, to
capture the variability of abiotic landscape attributes present in the study area (St-Laurent et
al. 2009), but more importantly, to obtain different levels of fragmentation. We performed
variance partitioning, using adjusted-R?, to identify the variance associated with habitat loss
levels, fragmentation (all variables as a group) and their intersection according to the
method described by Legendre & Legendre (2012). We standardized explained variance
estimates to facilitate the comparison between habitat loss and fragmentation, and to

consider the differences in model fit between species.
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Results

We used a total of 448 061 GPS locations for caribou (n = 170 ID-year), 177 331
for moose (n = 71 ID-year), 31 904 for wolves (n = 31 ID-year) and 6 152 for bears (n = 12
ID-year) in the RSF analyses. The most parsimonious models for all species included
habitat loss and two or three metrics of fragmentation except for bears in spring, which
were only influenced by habitat types and topography (Table 1). Models were robust to
cross validation (rs ranging between 0.82 and 1.00, see Table 2), except for bear in spring

(rs = 0.44), which was consequently dismissed from subsequent analyses.

Habitat selection

In spring, caribou selected for cutblocks and roads and avoided natural disturbances
and < 20 year-old regenerating stands (Table 2). They avoided sectors (250 m) with less
proportion of mature forest and stayed far from edges of recently disturbed areas; the
nearest mature forest patch was larger, on average, than those near random localisations. In
summer/autumn, caribou displayed a similar habitat selection pattern, except that the
nearest mature forest patch was smaller than those available and the closest patches were
further to another patch of mature forest (Figure la: see also Figures SII and SIII). In
winter, caribou selected for cutblocks and to a lesser degree, for regenerating stands, and

avoided roads and natural disturbances. They avoided sectors with less proportion of
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mature forest, stayed far from edges and selected areas where the nearest mature forest

stand was larger and less isolated compared to random locations.

In spring and in summer/autumn, moose selected all types of cutblocks, natural
disturbances, high elevations and areas where the closest stand of mature forest was less
isolated than randomly expected (Figure 1b; Table 2). In summer/autumn, the nearest
mature forest stand was larger than those found in the vicinity of random points, and areas
with a high proportion of mature forest loss were selected, as opposed to spring, a period
during which such areas were avoided. In winter, moose avoided all habitat types except
regeneration. Similarly to caribou, they also avoided sector with more mature forest loss
and selected areas where the nearest patch of mature forest was larger and less isolated.
(Figure SII). The highest co-occurrence of caribou and moose was found in < 5 year-old
cutblocks while the lowest was observed in mature forest for spring and summer/autumn

(Figure 2a)

Wolf selected 6-20 year-old cutblocks, low elevations and stayed closer to edges
during all periods (Table 2). In summer/autumn and winter, they avoided younger (< 5
year-old) cutblocks and selected areas with higher proportions of mature forest loss, while,
like caribou, they selected for proximity to stands of less isolated mature forest in
summer/autumn and avoided it in winter (Table 2). Co-occurrence of caribou and wolves

was highest in < 5 year-old cutblocks for all biological periods (37.1 + 4.8% (SD) in spring)
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and the lowest probability of co-occurrence was in mature forest (19.7 £ 4.1% (SD) in

spring) (Figure 2b).

In summer/autumn, bears selected cutblocks (< 5 and 6-20 year-old), roads and
natural disturbances but avoided regeneration (Table 2). Contrary to caribou, they stayed at
lower elevations, closer to edges and in areas where mature forest stands were more
aggregated (Figure 1d; Table 2). Mature forest loss did not show significant impact on bear
habitat selection. The relative probability of co-occurrence between caribou and bears was
highest in < 5 year-old cutblocks (30.0 + 6.5% (SD)) compared to 3.7 = 0.7% (SD) in

mature habitats (Figure 2c¢).

Simulated landscapes

The average level of current mature forest loss observed in the 10 random
landscapes was 82.0 + 4.3% (SD). For all periods, the mean relative probability of
occurrence of caribou in the simulated landscapes was negatively related to mature forest
loss, with stronger effects observed during spring (difference in mean relative probability of
occurrence between the 40% and 90% habitat loss landscapes = -2.7%) and winter (-4.3%)
(Figure 3a). Moose were also negatively impacted by mature forest loss in spring (-5.3%)
and winter (-11.5%), but not in summer/autumn (Figure 3b). Wolf relative probability of
occurrence was not significantly influenced by mature forest loss in winter, but it decreased

in spring (-0.5%) and increased in summer/autumn (2.0%) (Figure 3c). Finally, the mean
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relative probability of occurrence of bears decreased (-2.5%) with an increase in proportion

of mature forest loss in summer/autumn (Figure 3d).

Variance partitioning

Variance partitioning showed that mature forest loss and fragmentation explained
33.0 to 72.7% of the total variance in relative probability of occurrence for all species
(Table 3). For caribou, fragmentation explained most of the standardized variance in spring
(80.8%) and in summer/autumn (79.9%), while it was mostly explained by mature forest
loss (30.1%) and its intersection with fragmentation in winter (58.7%; Table 3).
Fragmentation also influenced moose in spring (40.5%), whereas mature forest loss and its
intersection with fragmentation explained most of the standardized variation in
summer/autumn and winter (80.3 and 104.1%, respectively; Table 3). The negative portion
of variance associated with fragmentation for moose in winter should be interpreted as
being null (according to Legendre & Legendre 2012), suggesting that fragmentation
explained less variance than would a random variable. Fragmentation explained most of the
variance in all biological periods for wolves (ranging from 49.8 to 104.4%), while the
contribution of mature forest loss was low (< 11.6%; Table 3). The intersection of
explained variance between loss and fragmentation yielded negative values in spring and
winter, and contrary to negative values for a single variable, suggest that the combination of

the two variables explained more variation in the relative probability of occurrence of
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wolves than would the sum of their individual effect (according to Legendre & Legendre
2012). Finally, for bears, most of the variance was associated to mature forest loss (52.9%)

in summer/autumn, while fragmentation accounted for a smaller part (24.1 %; Table 3).

Discussion

In this study, we aimed at highlighting the respective impacts of loss and
fragmentation of mature forests on the behaviour of boreal caribou and the three large
mammal species with which it interacts. We demonstrated that mature forest loss and
fragmentation associated with forest management have a significant and distinct influence
on the habitat selection patterns of caribou, moose, wolves and bears. These results provide
new insights into the likely impacts of forest management on the relationships among these

species.

Respective influence of mature forest loss and fragmentation

We successfully quantified the respective impacts of mature forest loss and
fragmentation, which significantly influenced the relative probability of occurrence of the
four species. The intersection between the two factors also played an important role,
revealing that for some case, loss and fragmentation explained more variance together than

would the sum of their individual effects. This is not surprising considering that the two
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processes occur simultaneously (Fahrig, 2003) and are sometimes considered synergistic
(St-Laurent et al., 2009). The relative importance of fragmentation and mature forest loss
varied across biological seasons and species. In contrast to several previous studies (Fahrig,
2003; Radford et al., 2005; St-Laurent et al., 2009; Mortelliti et al., 2011) and our
predictions, fragmentation globally explained a higher proportion of standardized variance
than mature forest loss did. This could be partly explained by the size of the range of loss
and fragmentation levels we covered in our study, and by the fact that we considered more
fragmentation variables than loss variables. However, when comparing number of metric in
models, we realized that the addition of one fragmentation variable decreased the total
explained variation for wolves and moose while the proportion of variance explained by
pure fragmentation stayed the same or decreased for caribou. This suggests that the
importance of fragmentation compared to mature forest loss cannot be explained only by
the disparity in the number of variables and that habitat configuration indeed plays an

important role in determining the habitat selection patterns of large mammals.

The caribou has been shown to be negatively impacted by both mature forest loss
(Courbin et al., 2009; Hins et al., 2009; Rudolph et al., 2017) and fragmentation (Leblond
et al., 2013; Beauchesne et al., 2014), but the relative influence of each process was never
quantified before. The combination of those two factors explained up to 67.2% of the total
variation observe in relative probability of occurrence of caribou and is known to affect this

species at behavioral and demographic levels. For example, they were shown to influence
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fitness and seasonal fidelity patterns (Lafontaine et al., 2017), induce changes in home
range size (Beauchesne et al., 2014) and increase mortality risk (Courtois et al., 2007;
Dussault et al., 2012; Leclerc et al., 2014). Most of those studies focused on habitat loss
through the study of disturbances and few have addressed the importance of fragmentation,
other than by considering road networks. Moreover, it has been shown that effects of
fragmentation are increasingly important when the amount of habitat available to a species
falls below 30% (Andrén, 1994; Pardini et al., 2010; Martensen et al., 2012). Because
mature forest was not abundant (17.5%) and was highly fragmented in our study area, we

could highlight the importance of fragmentation more easily.

Species-specific impacts of habitat fragmentation

Our models have shown that fragmentation greatly modulates habitat selection of
the four species, which were sensitive to edges and to the size and isolation of the nearest
stand of mature forest. This result emphasizes the importance of not only determining the
amount of mature forest that can be harvested, but also how cutblocks, residual forest
patches and roads should be organized. First, edges were avoided by caribou and moose,
but strongly selected by the two predators, a behavior well documented for bears (Hébert et
al., 2001; Tigner et al., 2014) and wolves in search of prey (DeCesare, 2012). Previous
studies have shown that cutblock edges are associated with a greater predation risk

(Chalfoun et al., 2002; Crooks, 2002). In our study however, we included both cutblock and
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forest road edges in our fragmentation metrics, considering the importance of roads as
drivers of increased predation pressure on caribou (James et Stuart-Smith, 2000;
Whittington et al., 2011; McKenzie et al., 2012; Leblond et al., 2013) and the fact that
roads represent an important source of fragmentation (Andrews, 1990). This issue should
be considered since several thousand kilometers of new roads are built each year to support

forest management (Coulombe et al., 2004).

Secondly, the two prey species generally selected areas where the closest stand of
mature forest was large and in proximity to other mature forest stands. However, predator
selection of the size and the isolation of the closest block of mature forest varied depending
on biological periods. Large stands are more likely to provide a greater amount of core
habitat subtracted to edge influence (Wang et al., 2014), a potentially important habitat
feature for prey species. It has been suggested that residual blocks of mature forest should
be >270 km? to ensure its use by caribou, with blocks >1350 km? being more appropriate
(Lesmerises et al., 2013a). The use of mature stands, which provide both lateral and vertical
shelter, help maintain a greater connectivity by favouring movement and diminishing the
time spent in high-risk matrix (Fahrig, 2007), an advantage for caribou that was shown to
avoid moving in high-risk habitat types such as clear-cuts and regeneration (Beauchesne et
al., 2013). Higher connectivity was selected by caribou in winter, as caribou were found
closer to mature forest patches that where closer to another mature forest stand. In contrast,

caribou were closer to mature forest patches that are more isolated in summer/autumn, a
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behaviour that may prove detrimental to caribou as wolves also selected isolated mature

stands which may act as an ecological trap (Lesmerises et al., 2013a).

Species-specific impacts of mature forest loss

The large-scale responses of bears, wolves and moose to increased disturbances
resulted in reduced relative probability of occurrence for some biological periods,
indicating, as predicted, that above a certain disturbance level landscapes may not be
selected by these species. The importance of mature forest for moose, bears and wolves was
already reported (Courtois et al., 2002; Bastille-Rousseau et al., 2011; Lesmerises et al.,
2013b). For example, the abundance of forage in older mixed and deciduous stand as well
as the shelter against deep snow cover provided by coniferous stands (Dussault et al., 2005)
could explain the decrease in moose probability of occurrence associated with loss of
mature forest in winter and spring. The importance of mature forest to caribou was already
demonstrated for predator avoidance (Seip, 1992) or for feeding, especially in winter
(Thompson et al., 2014), the period during which mature forest loss most impacted caribou

selection patterns at the local scale in our results.

As expected, simulated landscapes and RSF also showed that mature forest loss
negatively impacted caribou and positively impacted wolves and moose for some seasons.
These results are in agreement with the previous studies which reports that the

transformations of the boreal landscapes are favoring moose and wolves in a context of
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apparent competition to the detriment of the caribou (Seip, 1992; Courtois et al., 2007;
Bowman et al.,, 2010; Leblond et al.,, 2016). Our results demonstrate that forest
management is likely to increase the relative probability of co-occurrence between caribou
and wolf, a situation that could translate into a higher predation rate (Hebblewhite et al.,
2005; Fortin et al., 2015). Effectively, we found that the co-occurrence between these
species and caribou remained relatively high in <20 year-old cutblocks no matter the level
of mature forest loss. This suggests that the presence of cutblocks may influence
interactions between caribou and other species even when the landscape quality is generally

low for the predator or the alternative prey.

Local impact of mature forest loss on predator-prey relationships

Among the landcover type grouped into the “mature forest loss” category, caribou
highly avoided natural disturbances while this landcover type was highly selected by
moose, wolves and bears. Similar results have been reported for caribou (Gustine & Parker,
2008), wolves (Robinson et al., 2012), bears (Latham et al., 2011) and moose (Rempel et
al., 1997) throughout Canada, demonstrating that caribou are well adapted to evaluate the
risks associated with natural disturbances. Caribou also avoided regenerating stands, a
potentially critical conservation issue since this stands covered ~60% of our study area,

drastically reducing habitat availability.
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Caribou did not avoid all the landcover types that were grouped in the “mature
forest loss” category. For example, they frequently selected young cutovers, probably for
foraging opportunities as they typically support grasses and forbs (Leblond et al. 2016).
Our results showed that caribou selected cutovers, high elevation areas and parts of their
range where mature forest was abundant all year round, which supports the antipredator
strategy hypothesis described by Rettie and Messier (2000). Indeed, these young cutovers
were not selected by moose (see also Bastille-Rousseau et al., 2011) and are usually not
considered a suitable habitat due to the lack of lateral cover (Courtois et al., 1998; Potvin &
Courtois 2004; Gagné et al., 2016). They were also avoided by wolves (see also Houle et
al., 2010; Lesmerises et al., 2012) and were not shown to have a negative impact on caribou
fawn survival (Dussault et al., 2012). The selection of some recently cut areas by caribou
could seem to be a temporarily good opportunity, but we showed that the highest
probability of co-occurrence between caribou and the three other species was in <5 year-old
cutblocks. Leblond et al. (2013) has also demonstrated that the probability that adult
caribou die from predation increased with the proportion of recent disturbances in their
annual home range. Moreover, as shown in this study, caribou keeps using cutblocks as
they aged towards regeneration (Hins et al., 2009; Leblond et al., 2016) and become more
intensively selected by moose (Courtois et al., 1998, Potvin et al., 2005), wolves

(Lesmerises et al., 2012) and bears (Brodeur et al., 2008). This behaviour likely explains
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the increased mortality rate that threatens caribou in such environments (Dussault et al.,

2012; Leclerc et al. 2014; Losier et al. 2015).

Implications for conservation

Our methodological approach successfully allowed us to dissociate and quantify the
respective impact of mature forest loss and fragmentation on large boreal mammals in an
intensively managed forested landscape. Our results revealed the strong influence of
fragmentation on the habitat selection patterns of the four species we investigated, and its
potential effect on their interactions. Our study provides managers with an important tool
that could be exploited to limit the impacts of anthropogenic disturbances on vulnerable
caribou populations. To promote the persistence of caribou populations in boreal forest
landscapes, we emphasize the importance of protecting large blocks of mature forest stands,
especially for the winter period when available forage is concentrated in these old forests
and selection of those attributes were strongest. This would increase the total amount of

mature forest habitat in addition to reducing fragmentation.

Considering the negative impact of edges on caribou and their benefits for predators
and their apparent competitor, this feature should be limited by conserving large blocks of
mature forest. The abundance of contrasted edges like roads and cutblocks should be
reduced around residual mature forest patches, especially in areas dedicated to caribou

conservation. We suggest the use of road removal and native habitat restoration to limit the
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period of time during which roads will have a negative impact on caribou occurrence. The
impacts of habitat fragmentation should be taken into account during the elaboration of the
future management plans in boreal forests in order to integrate wildlife responses to these

features for the conservation of vulnerable species.
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Table 1. Ranking of the candidate models assessing the habitat selection for caribou, moose, bears and wolves in

Charlevoix (Québec, Canada), using relative BIC. Models are details in supplementary material Table SI.

Caribou Moose Wolf Bear
f Spring Summer/autumn Winter Spring Summer/autumn Winter Spring Summer/autumn Winter Spring Summer/autumn
1 2166 8557 20432 382 1694 1369 177 292 113 0 48
2 1071 5970 12019 309 1677 1248 185 232 116 8 55
3 18 149 11127 184 1260 386 103 106 83 14 28
4 640 3782 11795 320 1646 158 191 237 125 15 53
5 920 5932 704 308 224 1101 181 242 52 15 64
6 1075 5914 10926 141 1604 1119 191 134 100 16 28
7 1 14 37
8 0 76 264 196 39 342 101 113 11 21 32
9 24 51 10030 0 1187 303 107 0 64 21 0
10 645 3698 10692 149 1566 31 197 134 109 22 25
11 581 3790 326 319 229 113 187 247 62 22 62
12 917 5858 453 142 187 997 188 142 44 22 37
13 2 0 0 40 0 268 131 4 0 28 6
14 582 3710 76 153 189 0 107 142 54 29 34
15 5 20 9
16 0 21 41

17 5 28 14




Table 2. Mixed-effects resource selection models for caribou, moose, wolves and bears in Charlevoix (Québec, Canada),

with their selection coefficients and r; for the k-fold cross validation, based on 10 iterations.

Caribou Moose Wolf Bear
Description Spring S;I:EEE/ Winter Spring S;ﬁlnrfg/ Winter Spring S;ﬁlnrfg/ Winter Spring S;:EE::
Habitat type®
<5 year old cut 1.294 2.13 1.833 0.474 0.25 -0.428 -0.092  -0.245 -0.23 0.157  0.625
6-20 year old cut 0.674  0.852 0.407 0.437 0.42 -0.227 0.163 0.25 0.275 0.009  0.397
Water bodies -1.435  -1.277  -0.467 -0.087 -1.176  -2.38 -0.387  -0.133 0.005 -1.448  -0.767
Roads 0.257 0.761  -0.264 0.082  -0.098 -0.332 -0.146  0.178 -0.177 -0.068  0.801
<20 year old -0.484 -0.652 -1.142 0.98 1936  -1.373 0.028  -0.098 1.285 0.358 1.773
natural disturbance
Regeneration -0.263 -0.218 0.115 0.161 -0.2 0.148 0.013 -0.07 0.211 0.023  -0.202
Topography
Slope -0.049 -0.227 0.016 0.017 -0.153 0.044 -0.294  -0.496 -0.031 0.023  -0.118
Elevation 3.467 0.433 1571 0.213  4.408 2.143 -3.006 -1.065 -3.769 -1.965 -0.534
Disturbance
Proportion of mature forest loss (250m) -0.499 -0.545 -0.855 -0.148  0.488 -0.19 0.011 0.223 0.359 -0.094
Distance to edge 0.748 1.392 0.384 0.342 0.454 -1.605  -0.77 -0.56 -0.853
Distance to 0-20 year old cut 11 0.969
Mature forest area 0.047  -0.042 0471 0.502 0.076 -0.009 0.02
Mature forest isolation 0.202  -0.438 -0.518 -0.278 -0.59 0.686 -0.347 -0.915

k-fold (7s)

1.00+£0.0 0.97+0.02 0.96+<0.01 0.97+0.02 0.92+0.02 0.82+0.3 0.86+0.02 0.99+0.01 0.91+£0.06 0.44+0.11 0.91+0.06

# Reference category was mature forest
Bold: P <0.05
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Table 3. Proportion of explained variance in relative probability of occurrence associated with mature forest loss (250m),
fragmentation metrics and their intersection, for caribou, moose, bears and wolves in Charlevoix (Québec, Canada) based

on adjusted-R2.

Caribou Moose Bear Wolf
. Summer/ . . Summer/ . Summer/ . Summer/ .
Spring Winter Spring Winter Spring Winter
autumn autumn autumn autumn
Mature forest loss (250m) 16.2 16.0 30.1 1.7 52.4 22.9 52.9 11.6 2.1 8.5
Intersection 3.0 4.1 58.7 57.8 27.9 81.2 23.0 -16.0 48.1 -13.0
Forest fragmentation 80.8 79.9 11.2 40.5 19.7 -4.1 24.1 104.4 49.8 104.5

Total explained variance 33.0 61.8 67.2 72.7 47.7 37.1 50.5 33.2 63.1 359
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Figure 1. Relationship between the mean relative probability of occurrence of caribou (a), moose (b), wolves

(c) and bears (d) and the distance of the closest patch of mature forest to the next closest patch of mature forest

during the three biological periods. Two nearby patches have a low isolation value whereas two remote patches

have a higher isolation value. We calculated the slope and 95% confidence intervals using linear regression with

landscape and level of mature forest loss as fixed effects.
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Figure 2. Mean + SD relative probability of co-occurrence between a) caribou and moose, b) caribou and wolf

c) caribou and bear in different habitat types during the three biological periods. Mature forest loss represent de

combination of 0-5 years old cutblocks, 6-20 years old cutblocks 0-20 years old natural disturbance, roads and

stand in regeneration habitat type.
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Figure 3. Mean (+ SD) relative probability of occurrence of a) caribou, b) moose, ¢) wolves and d) bears during

the three biological periods, according to increasing levels of mature forest loss (%) in the landscape.



Table Sl. Details of the candidate models assessing the resources selection for caribou, moose, bears and wolves in
Charlevoix (Québec, Canada).

# Description

Habitat type® + Topography®

Habitat type® + Topography® + Mature Forest Loss %°

Habitat type® + Topography®+ Mature Forest Loss % ° + Distance to edge

Habitat type® + Topography® + Mature Forest Loss % ° + Distance to cutblock

Habitat type® + Topography® + Mature Forest Loss % ° + Mature forest area

Habitat type® + Topography® + Mature Forest Loss % ° + Mature forest isolation

Habitat type® + Topography® + Mature Forest Loss % ° + Distance to edge + Distance to cutblock
Habitat type® + Topography® + Mature Forest Loss % ° + Distance to edge + Mature forest area

O 0 N &N »n A W N =

Habitat type® + Topography® + Mature Forest Loss % ° + Distance to edge + Mature forest isolation

10 Habitat type® + Topography® + Mature Forest Loss % ° + Distance to cutblock + Mature forest isolation

11 Habitat type® + Topography® + Mature Forest Loss % ° + Distance to cutblock + Mature forest area

12 Habitat type® + Topography® + Mature Forest Loss % ° + Mature forest area + Mature forest isolation

13 Habitat type® + Topography® + Mature Forest Loss % ° + Mature forest area + Mature forest isolation + Distance to edge

14 Habitat type® + Topography® + Mature Forest Loss % ° + Mature forest area + Mature forest isolation + Distance to cutblock

15 Habitat type® + Topography® + Mature Forest Loss % ° + Distance to edge + Mature forest isolation + Distance to cutblock

16 Habitat type® + Topography® + Mature Forest Loss % ° + Distance to edge + Mature forest area + Distance to cutblock

17 Habitat type® + Topography® + Mature Forest Loss % ° + Distance to edge + Mature forest area + Distance to cutblock + Mature forest isolation

*Habitat type: roads, 0-5 years old cutblocks, 6-20 years old cutblocks, 0-20 years old naturals disturbaces, 20-50 years old regeneration stands and >50 years old mature
forest (reference category)

" Topography: elevation and slope

¢ Calculated in a 250 meters buffer
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Figure SI. Map of the study area, delineated using 100% minimum convex polygons (MCP) of moose,

wolves, bears and 15 km buffer around caribou MCP.
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Figure SlI. Relationship between the mean relative probability of occurrence of a) caribou,

b) moose and ¢) wolves and the mean size of the closest mature forest patch. We calculated

the slope and 95% confidence intervals using linear regression with landscape and mature

forest loss level in the landscape as fixed effects for each species and biological period.
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Figure SlII. Relationship between the mean relative probability of occurrence of a)

caribou, b) moose, ¢) wolves and d) bears and the mean decay distance to edge. We

calculated the slope and 95% confidence intervals using linear regression with landscape

and mature forest loss level in the landscape as fixed effects for each species and biological

period.
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CONCLUSION GENERALE

A I’échelle planétaire, 1’étalement des activités humaines entraine la réduction et le
morcellement des habitats naturels disponibles pour la faune. Certaines espéces ont profité
de ces transformations du paysage, mais pour la grande majorité d’entre elles, la perte et la
fragmentation de I’habitat entrainent des effets négatifs importants. Ces processus sont
reconnus comme étant parmi les principales causes de perte de biodiversité (Brooks et al.,
2002; Bartlett et al., 2016). Au Canada, comme ailleurs en forét boréale, la perte et la
fragmentation d’habitat s’opérent principalement par 1’aménagement des territoires
forestiers (Boucher et al., 2009; Hansen et al., 2010) et impactent particuliérement les
especes associées aux foréts matures et a I’habitat d’intérieur (Basille et al., 2011; Cheveau

et al., 2013; Matthews et al., 2014).

Nous avons réussi a départager les impacts respectifs de la perte et de la
fragmentation de la forét boréale mature sur 1’écologie spatiale d’un grand mammifére
menacé, le caribou forestier, et des principales espéces avec lesquelles il interagit. Plus
précisément, nous avons caractérisé les patrons de sélection d’habitat de I’ours noir, du
loup gris, de I’orignal et du caribou forestier, dans le contexte de perturbations du paysage
forestier a ’aide de données GPS recueillies dans la région de Charlevoix. Cela nous a
permis d’estimer la probabilité d’occurrence de ces especes a différents niveaux de perte et
de fragmentation de I’habitat, dans des systémes-types ou ces proies et prédateurs

cohabitent.
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La principale contribution de ce mémoire est d’avoir réussi a départager les effets de
la perte de forét mature de ceux associés a la fragmentation, mais surtout, de les avoir
quantifiés pour une espece cible ainsi que pour les principales espéces avec lesquelles elle
interagit. Plusieurs études ont évalué les effets de I’un ou 1’autre de ces paramétres sur une
ou deux des especes focales (p. ex. Courbin et al., 2009; Lesmerises et al., 2012; Courbin et
al., 2014; Losier et al., 2015), mais aucune n’avait encore évalu¢ leurs effets sur la réponse
du caribou, de I’orignal, du loup et de I’ours en utilisant une méthodologie standardisée.
Une des principales contributions de cette ¢tude a donc été de démontrer que les impacts de
la fragmentation de la forét mature sur 1’utilisation de 1’habitat par les grands mammiferes
boréaux sont plus importants que ce qui était attendu, en comparaison aux impacts de la
perte de forét mature. La proportion de perte de forét mature dans le paysage expliquait
moins de variation dans la probabilité relative d’occurrence des différentes espéces que les
parametres de fragmentation (p. ex. : la densité de bordures, la taille des parcelles). Ce
résultat différe de ce qui est généralement rapporté dans la littérature (Fahrig, 2003;
Radford et al., 2005; St-Laurent et al., 2009; Mortelliti et al., 2011), ou les impacts de la
perte d’habitat surpassent habituellement ceux associés a la fragmentation du paysage.

Plusieurs auteurs ont mis en évidence I’importance accrue de la fragmentation
lorsque la quantité d’habitat disponible pour une espéce diminuait sous le seuil de 30%
(Andrén, 1994; Pardini et al., 2010; Martensen et al., 2012). La forét mature ne couvrait

que 17,5% de la superficie totale utilisée par les caribous et celle-ci était hautement
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fragmentée, ce qui explique possiblement pourquoi I’effet de la fragmentation était si
important dans cette étude. La fragmentation joue un réle écologique notoire en plus d’étre
susceptible de modifier les interactions prédateurs-proies. Les résultats obtenus montrent
que certains parametres de fragmentation (p. ex. les bordures) étaient sélectionnées par le
loup et I’ours, mais évitées par le caribou et 1’orignal. Le morcellement du territoire semble
donc favoriser davantage la guilde des prédateurs qui profite notamment des bordures et
des routes pour parcourir de plus grandes distances et accéder aux zones fréquentées par les
proies, en accord avec les résultats de James et Stuart-Smith (2000). Pour le caribou, la
fragmentation réduisait la disponibilit¢é de 1’habitat fonctionnel (Polfus et al., 2011),
puisque la forét mature était évitée a proximité des bordures. De plus, I’isolement des
peuplements forestiers matures oblige le caribou a parcourir de grandes distances dans une
matrice d’habitats composée de coupes et de parterre en régénération, qui sont associés a un
plus grand risque de mortalité du caribou par prédation (Courtois et al., 2007; Dussault et
al., 2012). Nos résultats ont d’ailleurs démontré que ¢’était dans les coupes < 5 ans que la
probabilité de co-occurrence entre le caribou et les trois autres espéces était la plus élevée

et elle 1’était beaucoup plus que dans les habitats matures.

La seconde contribution de la présente étude est d’avoir évalué I’impact de la perte
de couvert forestier de différentes intensités dans des paysages représentatifs de la forét
aménagée. L approche préconisée avait pour avantage de tenir compte des attributs réels du

paysage tels que I’altitude, la pente et 1’hydrologie, suivant I’approche utilisée par St-
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Laurent et al. (2009), attributs rarement inclus dans les simulations de perte et de
fragmentation (Fahrig, 2001; Pardini et al., 2011; Rocha et al., 2017). Nous avons ainsi pu
montrer que les régimes de perturbations entrainant de la perte de forét boréale mature
influencent négativement la qualité¢ de 1’habitat pour le caribou, mais positivement pour le
loup (été et hiver) et 1’orignal (été¢). Malgré que la stratégie anti-prédatrice du caribou soit
bien adaptée pour éviter le loup, la co-occurrence entre ces deux especes €tait positivement
influencée par la proportion de perte de forét mature dans le paysage durant 1’été. Il s’agit
d’une situation problématique pour le caribou considérant qu’il a été démontré qu’un taux
de rencontre plus élevé entre un prédateur et une proie résultait en une augmentation de la

mortalité de la proie (Hebblewhite et al., 2005; Fortin et al., 2015).

Les résultats de la présente étude démontrent aussi que la réaction des espéces
variait entre les périodes biologiques et que méme celles favorisées par des peuplements de
début de succession pouvaient étre négativement affectées par I’augmentation du niveau de
perte de foréts matures dans le paysage. Les peuplements matures en forét boréale jouent
un rdle écologique pour 1’orignal (Courtois et al., 2002) et I’ours noir (Bastille-Rousseau et
al., 2011) et mes résultats suggerent qu’a grande échelle, une diminution trop importante de
cet attribut entraine une diminution de la probabilité relative d’occurrence des espéces
étudiées. Par contre, méme dans un paysage fortement perturbé, la co-occurrence entre le
caribou et les autres espéces restait élevée dans les coupes de < 20 ans. Ainsi, dans un

paysage ou la qualité de I’habitat est réduite par une perte élevée d’habitat, les probabilités
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d’occurrence des quatre especes peuvent demeurer tout de méme élevées dans les milieux
perturbés, ce qui démontre 1’importance de tels milieux pour les interactions entre ces

especes.

La présente étude a de plus mis en évidence la grande influence de la fragmentation
sur les modeles de sélection d’habitats des quatre espeéces considérées et sur leurs
interactions potentielles. En termes de conservation, cette information est importante et
pourrait étre exploitée pour limiter les impacts des perturbations anthropiques sur les
populations de caribous. En effet, mes résultats supportent I’importance de conserver de
grands peuplements matures distribués a proximité les uns des autres afin de favoriser le
maintien de la population de caribous dans le paysage forestier boréal. Cela permettrait
d’augmenter la quantité totale d'habitat forestier mature, d’une part et de limiter la
fragmentation, d’autre part. Une ¢étude compagne a identifi¢ une cible de superficie
minimale de 270 km? pour les peuplements a conserver afin d’atteindre une probabilité
d’utilisation d’au minimum 75% par le caribou, voire de >1350 km” pour une probabilité de
>95% d’utilisation (Lesmerises et al., 2013a). Compte tenu de 1'impact négatif des bordures
sur la sélection d’habitat des caribous et de leurs impacts positifs pour les prédateurs et le
principal compétiteur apparent, la densité de bordures devrait étre limitée en favorisant la
conservation de peuplements forestiers ayant un faible rapport périmeétre/surface (Hins et
al., 2009). La création de bordures contrastées engendrées par les routes et les coupes

\

devrait aussi €tre minimisée a proximité des peuplements résiduels de forét mature, en
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particulier dans les zones destinées a la conservation du caribou forestier. De maniére a
limiter la durée de I’impact négatif des routes sur I’occurrence du caribou, la présente étude
recommande la fermeture et la renaturalisation des corridors routiers afin de restaurer une
qualité¢ d’habitat favorable au caribou. Une telle stratégie a ¢été utilisée avec succes en
Norvége pour le renne (R. t. tarandus; Nellemann et al., 2010). Finalement, I'impact de la
fragmentation devrait étre pris en compte lors de I'élaboration des prochains plans de
gestion de la forét boréale. Cette étude a démontré I’importance d'intégrer la réponse de la
faune a la fragmentation d’habitat afin de développer des mesures efficaces pour la

conservation d’une espece vulnérable comme le caribou.

Dans la recherche de solutions aux problémes liés a la conservation du caribou, des
¢tudes précédentes avaient permis d’identifier certains des mécanismes reliant les
perturbations de 1’habitat aux modifications des interactions prédateur-proie (p. ex. Bastille-
Rousseau et al., 2011; Latham et al., 2011; Gagné et al., 2016 ; Lafontaine et al. 2017).
L’étude actuelle apporte de nouveaux éléments en quantifiant I’impact relatif de la perte et
de la fragmentation d’habitat mature pour chacune des principales espéces impliquées.
Méme s’ils ont des effets propres, la perte et la fragmentation peuvent aussi avoir des
impacts synergiques (St-Laurent et al. 2009). De futurs travaux de recherche visant a
identifier les effets de I’interaction entre ces deux facteurs sur le caribou pourraient
ultimement permettre d’établir une grille de décision pour orienter les modalités

d’exploitation et de restauration de I’habitat. Ainsi, il pourrait étre possible, pour un niveau
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de perte et de fragmentation donné, d’identifier sur lequel de ces deux facteurs il serait le
plus judicieux de travailler dans une optique de colts-bénéfices. Cette approche novatrice
représenterait un outil important pour guider les gestionnaires du territoire dans le choix des

stratégies de conservation.
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