
UNIVERSITÉ DU QUÉBEC À RIMOUSKI 

UTILISATION DE L'ESPACE ET DES RESSOURCES CHEZ UN CARNIVORE 

TERRESTRE DE L' ARCTIQUE: LE RENARD POLAIRE 

THÈSE 

PRÉSENTÉE 

COMME EXIGENCE PARTIELLE 

DU DOCTORAT EN BIOLOGIE EXTENSIONNÉ DE 

L' UNIVERSITÉ DU QUÉBEC À MONTRÉAL 

PAR 

ARNAUD TARROUX 

JUILLET 2011 



UNIVERSITÉ DU QUÉBEC À RIMOUSKI 
Service de la bibliothèque 

 
 
 
 
 
 
 
 

Avertissement 
 
 

 
La diffusion de ce mémoire ou de cette thèse se fait dans le respect des droits de son 
auteur, qui a signé le formulaire « Autorisation de reproduire et de diffuser un rapport, 
un mémoire ou une thèse ». En signant ce formulaire, l’auteur concède à l’Université du 
Québec à Rimouski une licence non exclusive d’utilisation et de publication de la totalité 
ou d’une partie importante de son travail de recherche pour des fins pédagogiques et non 
commerciales. Plus précisément, l’auteur autorise l’Université du Québec à Rimouski à 
reproduire, diffuser, prêter, distribuer ou vendre des copies de son travail de recherche à 
des fins non commerciales sur quelque support que ce soit, y compris l’Internet. Cette 
licence et cette autorisation n’entraînent pas une renonciation de la part de l’auteur à ses 
droits moraux ni à ses droits de propriété intellectuelle. Sauf entente contraire, l’auteur 
conserve la liberté de diffuser et de commercialiser ou non ce travail dont il possède un 
exemplaire. 
 
 





Remerciements 

Je remercie mon directeur, Dominique Berteaux, et mon codirecteur, Joël Bêty, de m ' avo ir 

offert non seulement l' opportunité de ce projet de doctorat, mais aussi le financement qui m ' a 

permis de le mener à bien . Je tiens à remercier les membres de mon jw'y de thèse : Jonathan 

Verreault (Université du Québec à Montréal), James D. Roth (University of Manitoba), 

Martin-Hugues St-Laurent (Université du Québec à Rimouski) . 

En m ' annonçant l' acceptation de ma candidature, Dominique m'avait écrit : « On 
espère que tu viendras passer quelques années avec nous et je suis certain que ce serait pour 
toi quelques années de découvertes extraordinaires (le mot n'est pas trop fort) . » Finalement, 

ces quelques années sont devenues cinq années et demie, mais, me direz-vous, « y ' a ri en 

là! Ça ne couvre même pas deux cyc les de lemmings complets! ». Certes, mai s pas loin .. . Au 

suj et des découvertes, le mot n' était effectivement pas trop fort. Durant ces quelques années, 
j ' ai appris énormément (probablement plus que je ne peux vraiment le réaliser) : ce la n'aurait 

pas été le cas sans votre soutien et vos conseils, Dominique et Joël. Votre conna issance de la 

réalité complexe du travail de terrain et votre vision large de la recherche en écologie ont été 

des atouts essentiels, tout comme votre attitude positive et enthousiaste. Je pense auss i devoir 

le fa it d ' avoir obtenu ce proj et à d ' autres personnes qui m'ont pris sous leur aile quelques 

temps et m 'ont apporté une expérience qui a su faire la différence : Richard Sears, Thomas 

Doniol-Valcroze et Christian Ramp, du Centre de Recherche des îles Mingan . 

Un projet impliquant autant de travail de terrain et de laboratoire ne pourrait aboutir 

sans l' aide de nombre uses autres personnes , en particulier les étudiants et ass istants du 

« projet renard » à By lot ou à Rimouski : Adam , Aurélie, Bénédicte, Benoît, Bernie, 

Cassandra, Catherine-Alexandra, Daniel , David, Éli zabeth , Enook, François, G uillaum e, 

Hé lène, Jennifer, Marie-Andrée, Sandra, Sébastien. Merci à Cédric, Émilie, Françoi s, Jean-

Françoi s, Laura, Manon, Martin , Maude, Meggie, Pierre-Yves, pour la collecte oppoliuniste, 

mais tellement importante, de données. Merci enfin à Gilles Gauthier et Marie-Chri stine 

Cadieux, de l' Université Laval , ainsi que Carey Elverum e t Andrew Maher de Parcs Canada, 

pour leur aide avec la logistique . 

Je tiens à remercier le personnel du département de biologie de l' UQAR, en 

particulier Louise Amyot, Danie Massé et Pauline Dubé, qui m'ont très souvent aidé à 

retrouver mon chemin dans le labyrinthe administratif de la thèse et ce, toujours avec sérieux 

mais surtout avec beaucoup de bonne humeur. Merci aussi à mes deux colocs de bureau, 



Il 

Yanick et Patrick, et à tous les membres du labo Belteaux-Bêty pour les discussions autour 
des projets de chacu n. Plusieurs personnes m'ont aidé dans les analyses à un moment ou à un 
autre et je les en remercie : M Basille, A Caron, N Casajus, D Ehrich, P Fauchald, E Fug lei , S 
Hamel, R A [ms, N Lecomte, A Mosnier et G Yoccoz. 

Dans les dernières années, j 'a i eu la chance de passer beaucoup de temps à 
l'Université de Troms0, en Norv~ge. Merci , Dominique, de m'avoir encouragé à faire ce 
premier séjour en 2009, ainsi qu 'à Karine Lacoste et Régis Beaulieu, de l' UQAR, et Astrid 
Brokke de l'Université de Troms0, de m 'avo ir aidé (avec succès) dans de multiples 
démarches pour trouver les financements qui ont rendu ces séjours possibles. Merci aussi à 
Gilles Yoccoz et Ro lf Im s ainsi qu 'à tout le groupe de « lB » (Ellen-Katrine, Virve, Siw, 
lohn-André, Kari Anne, Sandra, Ingrid, Laffen, Niko, Dorothée et Rolf) de m'avo ir accuei lli 
si chaleureusement dans leur équipe, et d ' avoir su trouver un exce llent moyen de m' intégrer 
soc ialement. .. Niko et Dorothée, c 'était un plaisir de travai ller avec vous: j ' ai appris 
beaucoup à vos côtés, mais je garde en plus d'excell ents souvenirs des ba ll ades, copieux 
repas (NOT lipid-extracled) et autres bons moments que vous m'avez faits partager. Je 
compte bien ne pas en rester là! Merci aussi Niko pour ton aide et tes bons conseils (sauf en 
ce qui concerne la pêche à la morue .. . ). Sandra, ton énergie et ton éternelle bonne humeur ont 
rendu nos quelques « périodes de colocation de bureau» extrêmement agréables, sans parler 
des belles randonnées à ski. À quand la prochaine? 

Merci à ma fam ille, mes parents, mon frère et à Jacques pour leur souti en durant 
toutes ces années lo in d'eux. Merci de m 'avoir aidé financièrement tout au long de ces 
études, et de m'avoir poussé dans les périodes de doute et finalement d 'avo ir partagé avec 
moi la joie des bons moments et des découveltes. 

Eevani. Ton soutien et ta compréhension ont été exceptionnels durant ces longs moi s 
de rédaction . J'ai beaucoup apprécié ton écoute et ton objecti vité, en dépit des inévitables 
moments un peu difficiles que nous avons traversés . Tu m'as énorm ément aidé et je tâcherai 
d'être à la hauteur lorsque ton tour viendra, bientot, d'écrire une thèse. Kiitos kiitos, 
rakkaani! Elama ei ole niin onttoa, tiedat.. . 

Nombreux sont les organismes qui ont soutenu financièrem ent ou logistiquement les 
différents aspects de ma recherche de doctorat. Ces organismes sont remerciés à la fin de 
chacun des chapitres auxquel s ils ont contribué. 



Avant-Propos 

Cette thèse a été rédigée sous la forme de manuscrits en anglais, soumis ou préparés en vue 

d ' une soumission à une revue scientifique avec comité de lecture. La présentation sous forme 

de manuscrit rend inévitable la redondance d'une partie de l'information, notamment en ce 

qui a trait à la méthodologie employée. Les annexes propres à chacun des chapitres ont été 

regroupées à la fin du document, avant les références bibliographiques, mais sont elles aussi 

en anglais puisqu 'elles seront soumises pour publication avec les manuscrits . 

Ce travail, réalisé sous la direction du Professeur Dominique Berteaux (UQAR) et la 

codirection du Professeur Joël Bêty (UQAR), est le fruit de cinq années et demie de travail. 

Bien que plusieurs coauteurs aient participé à l'élaboration des manuscrits, l'auteur de la 

thèse en est le contributeur principal. Le détail des contributions individuelles est présenté sur 

la page titre de chacun de ces chapitres. 

Je remercie mon directeur, Dominique Berteaux, et mon codirecteur, Joël Bêty, de 

m'avoir offert non seulement l'opportunité de ce projet de doctorat, mais aussi le 

financement qui m'a permis de le mener à bien. Je tiens à remercier les membres de mon jury 

de thèse: Jonathan Verreault (Université du Québec à Montréal), James D. Roth (University 

of Manitoba), Martin-Hugues St-Laurent (Université du Québec à Rimouski) . 

En m'annonçant l' acceptation de ma candidature, Dominique m'avait écrit : « On 

espère que tu viendras passer quelques années avec nous et j e suis certain que ce serait pour 

toi quelques années de découvertes extraordinaires (le mot n'est pas trop Jort) . » Finalement, 

ces quelques années sont devenues ci nq années et demie, mais, me direz-vous, « y'a rien 

là! Ça ne couvre même pas deux cycles de lemm ings complets! ». Certes, mais pas loin ... Au 

sujet des découvertes, le mot n'était effectivement pas trop fort. Durant ces quelques années, 

j'ai appris énormément (probablement plus que je ne peux vraiment le réaliser) : cela n'aurait 

pas été le cas sans votre soutien et vos consei ls, Dominique et Joël. Votre connaissance de la 

réalité complexe du travai l de terrain et votre vision large de la recherche en éco logie ont été 

des atouts essentiels, tout comme votre attitude positive et enthousiaste. Je pense aussi devoir 



IV 

le fait d 'avoir obtenu ce projet à d ' autres personnes qui m 'ont pris sous leur ai le quelque 

temps et m' ont apporté une expérience qui a su faire la di ffé rence: Richard Sears, Thomas 

Doniol- Valcroze et Christian Ramp, du Centre de Recherche des îles Mingan. 

Un projet impliquant autant de travail de terrain et de laboratoire ne pourrait aboutir 

sans l'aide de nombreuses autres personnes, en particulier les étudiants et ass istants du 

« projet renards» à By lot ou à Rimouski : Adam, Aurélie, Bénédicte, Benoît, Bernie, 

Cassandra, Catherine-Alexandra, Daniel , David, Élizabeth, Enook, François, Guillaume, 

Hé lène, Jennifer, Marie-Andrée, Sandra, Sébastien. Merci à Cédric, Émilie, François, Jean-

François, Laura, Manon, Martin, Maude, Meggie, Pierre-Yves, pour la co llecte opportuniste, 

mais te llement importante, de données. Merci enfin à Gilles Gauthier et Marie-Christine 

Cadieux, de l'Université Laval, a insi que Carey Elverum et Andrew Maher de Parcs Canada, 

pour leur a ide avec la logist ique. 

Je tiens à remercier le personnel du département de biologie de l' UQAR, en 

particulier Louise Amyot, Danie Massé et Pauline Dubé, qui m'ont très souvent a idé à 

retrouver mon chemin dans le labyrinthe administratif de la thèse et ce, toujours avec sérieux, 

mai s surtout avec beaucoup de bonne humeur. Merci à Jonathan Coudé pour son a ide dans 

les laboratoires. Merci aussi à mes deux colocs de bureau, Yanick et Patrick, et à tous les 
membres du labo Berteaux-Bêty pour les discuss ions autour des projets de chacun . Plusieurs 

personnes m'ont aidé dans les analyses à un moment ou à un autre et j e les en remercie: 
M. Basille, A. Caron, N. Casajus, D. Ehrich, P. Faucha ld, E. Fuglei, S. Hamel , R. A. [ms, 

N. Lecomte, A. Mosnier et G . Yoccoz. 

Dans les dernières années, j 'ai eu la chance de passer beaucoup de tem ps à 

l'U niversité de Troms0, en Norvège . Merci , Dominique, de m' avoir encouragé à faire ce 

premier séjour en 2009, a insi qu 'à Karine Lacoste et Régis Beaulieu, de l'UQAR, et Astrid 

Brokke de l'Université de Troms0, de m'avoir aidé (avec succès) dans de multiples 
démarches pour trouver les financements qu i ont rendu ces séjours possibles. Merci aussi à 

Gi lles Yoccoz et Ro lf [ms ainsi qu 'à tout [e groupe de « fB » (Ellen-Katrine, Virve, Siw, 

John-André, Kari Anne, Sandra, Ingrid , Laffen, Niko, Dorothée et Ro[f) de m 'avo ir accueill i 

si cha leureusement dans leur équipe et d ' avo ir su trouver un excellent moyen de m ' intégrer 

socia lement... Niko et Dorothée, c'était un plaisi r de travailler avec vous: j 'ai appris 

beaucoup à vos côtés, mais j e garde en plus d 'excellents souvenirs des ballades, copieux 

repas (NOT lipid-extracted) et autres bons moments que vous m'avez fait partager. Je compte 

bien ne pas en rester [à ! Merc i auss i Niko pour ton aide et tes bons conse ils (sauf en ce qui 

concerne la pêche à [a morue ... ). Sandra, ton énergie et ton éterne lle bonne humeur ont rendu 



nos quelques « périodes de colocation de bureau » extrêmement agréables, sans parler des 

belles randonnées à ski. À quand la prochaine? 

Merci à ma famille , mes parents, mon frère et à Jacques pour leur soutien durant 

toutes ces années loin d 'eux. Merci de m' avoir aidé financièrement tout au long de ces 

études, de m'avoir poussé dans les périodes de doute et finalement d'avoir partagé avec moi 

la joie des bons moments et des découvertes. 

Eevani. Ton soutien et ta compréhension ont été exceptionnels durant ces longs moi s 

de rédaction. J'ai beaucoup apprécié ton écoute et ton objectivité, en dépit des inévitables 

moments un peu difficiles que nous avons traversés. Tu m'as énormément aidé et je tâcherai 

d'être à la hauteur lorsque ton tour viendra, bientôt, d 'écrire une thèse. Kiitos kiitos, 

rakkaani! Elama ei ole niin onttoa, tiedat ... 

Nombreux sont les organismes qui ont soutenu financi èrement ou log istiquement les 

différents aspects de ma recherche de doctorat. Ces organismes son t remerciés à la fin de 

chacun des chapitres auxquels ils ont contribué. 

v 





TABLE DES MATIÈRES 

Liste des figures ......... ... ..... .... ... ................. ........... .. ... ....... .... ... ............. ... .................. . xi ii 

Liste des tableaux ............ ..... ...... ........... .............. .. ......... ... ....................... ................. . xvii 

Résumé ..... ........... .... .. .... .... .... ....... ..... ... ..... ... .. .... ... .. ......... ... ..... ............ ...... ..... ..... ...... .xix 

CHAPITRE 1 

Introduction générale ................................................................................................... 1 

1.1 Contexte d'étude des écosystèmes terrestres arctiques .......................................... 1 

1. 1.1 Définition des notions utilisées .. ................ .. .. ...... .... .... ........................................ 1 

1. 1.2 Prod uctivité et li ens trophiques avec d ' autres écosystèmes .. .... ...... .. .............. ..... 4 

1. 1.3 Rôle des prédateurs dans la structuration des réseaux trophiques terrestres 
arctiques ..... ........... .. .... ....... ...................... ........ .... ................................................ 7 

1. 1.4 Impacts des changements clim atiques sur les écosystèmes arct iques .................. 8 

1.2 Modèle d'étude, objectifs et hypothèses ................... .... .... ..... ......... .......... ................ 9 

1.2.1 Modèle d'étude: le renard pola ire .. .................................................................. .... 9 

1.2.2 Objectifs généraux et hypothèses de recherche ...... ........................ .. .. .... .. .......... 14 

1.3 Méthodologie .. .. ... ............................................ ... ....... ........... .................................... 18 

1.3. 1 Population et zone d'étude: suivi à long terme sur l'î le Bylot .............. .. .......... 19 

1.3.2 Suivi satellite Argos .............. .. .......................... .... .... .. ....................................... 22 

1.3.3 Analyses des isotopes stables du carbone et de l'azote en éco logie ................... 28 

1.4 Plan de la thèse .......... ..................... ....................... .......................... ............... ........ .. 31 



viii 

CHAPITRE Il 
Northern nomads: ability for extensive movements in adult arctic 
foxes ...................................................................................................................................... 33 

2.1 Introduction ............ .. ......................................................................... ....................... 35 

2.2 Methods ................ ..................................................................................................... 36 

2.2. 1 Study area ................... .......... .. ...... ... ...... ........ ..... .... ...... ...... ... .. ........ ...... ....... ...... 36 

2.2.2 Capture and satellite tracking .. .... .. .. .... ......................... ... ............. ............ ... .... ... 36 

2.2.3 Data process ing and analyses ........... .. .. .. .. .. ....... ........ ............ ........... ............. ... .. 37 

2.3 Results ................................ ..................................................................................... .. 38 

2.4 Discussion ............. ............................................................................................... ...... 41 

2.4. 1 Navigational abiliti es .............. ....... .... ...... ...... .. ... ....... .. ........... .... ......... .. .... ... ... ... 43 

2.4.2 Foraging ecology ... ............. .. .. .... ....... ... ........... ... ..... ... .. ............. .. .......... ... .......... 43 

2.4.3 Lemming cycles .. ......... .. ... ................................ .... ......... .. ............. ....... ........... .... 44 

2.4.4 Gene flow among populations ....... .... ....................... .. .. .. ........... ... ..... ........ ........ . 45 

CHAPITRE III 
Seasonal variation in space use patterns of an arctic terrestrial 
carnivore: resource abundance influences summer home range size 
and winter movements ............................................................................................... 47 

3.1 Introduction ........................................... ................................................................... 50 

3.2 Material and methods .............................................................................................. 52 

3.2. 1 Study area .... ....... .......... ... .......... ....... ..... .. .. ............. .... ........................................ 52 

3.2.2 Capture and satellite tracking of animaIs ....... .. ... ...... ........... ....... .. .. ... ........ ... ..... . 52 

3.2.3 Filtering of location data ... .. ........ .. ..... .. .. .. ... .. ......... .. .. .. ................................... .... 54 

3.2.4 Calcul ation of home range area and di stance to home range .... ..... ... .... .... .......... 55 

3.2.5 Effect of food abundance on summer home range and core areas ........ ...... .. .. .. . 57 

3.2.6 Effect of food abundance on win ter foraging di stance ................. ... ............. .. ... . 59 

3.2.7 Lévy walk pattern in winter movements .... .. .... ..... .. ....... .. ........................... ....... 60 



ix 

3.3 Results ....................................................................................................................... 61 

3.3 .1 Effect of food abundance on summer home ranges and core areas .. ...... .. ... ....... 61 

3.3.2 Temporal variation in ranging behaviour .... .... .... ... .. ......... .......... .. ... ... ... ... ......... 64 

3.3.3 Winter foraging movements .... ................... .. ..... .. ...... .. ....................................... 67 

3.4 Discussion ........................................................................... .. ..................................... 69 

3.4.1 Effect of food abundance on summer home range and core areas ........ .... .... .... . 70 

3.4.2 Temporal variation in ranging behaviour .......... .. ........................ ...... .. ...... .. ....... 71 

3.4.3 Winter foraging movements ............................................................................... 72 

CHAPITRE IV 
Sensitivity of stable isotope mixing models to variation in isotopie 
ratios: evaluating consequences of Iipid extraction .................................... 75 

4.1 Introduction ................................................................................................. ............. 78 

4.2 Material and methods .............................................................................................. 81 

4.2.1 Case studies .. .... ........................... .......................................... .. .... .... ................... 81 

4.2.2 Mixing models and diet reconstruction ...... .. .. .... .......................... .... .. .. .... .. ...... .. 83 

4.2.3 Simulating the effects of lipid extraction on diet estimates ................................ 83 

4.3 Results ....................................................................................................................... 85 

4.3.1 Effect of lipid extraction on (5
13C and (5 

1 sN .... .. ........................... .. ...................... 85 

4.3.2 Effect of lipid extraction on estimates of diet composition .. .. .... .. .... .... .. .. .......... 87 

4.3.3 Simulating effects of lipid extraction on diet estimates .. .. .... .. ........ .. ...... .. ......... 89 

4.4 Discussion ...................................................................... .. .......................................... 90 

4.4.1 Effect of lipid extract ion on (5
13C and (5

lsN .... .. .... ............ .. ...................... .. .... .. ... 90 

4.4.2 Effect of lipid extraction on estimates of diet composition ................................ 92 

4.4 .3 Sensitivity of diet estimates to shifts in isotope ratios ............................ ...... ...... 95 



x 

CHAPITRE V 
The marine side of a terrestrial carnivore: intra-population variation 
in use of allochthonous resources by arctic foxes ......................................... 99 

5. 1 Introduction .................................................................................................. .... ...... 102 

5.2 Material and methods ............................................................................................ 104 

5.2. 1 Study population .... .... .. .. ............ ... ... ....... ........ .... ... ... ...... .. .. ............... .... ........... 104 

5.2.2 Sampling des ign ....... ...... ... .. ... .. .... ...... .. .. .. .. .. ..... .. ........ ........... ... .. ........... .. ........ 105 

5.2.3 Isotopic analys is ... ...... .... ............. .... .. .. .... .... ....... ... .... .. .... .... ... .... ..... .. .. .. ... ........ 107 

5.2.4 Diet reconstruction using mixing models .... .... .. ...... ... .... .. .. ............ .... ............. . 107 

5.2.5 Modeling individual8 15N .... ...... .. .. .. .... .. .... ... .. ........ .. .. ... .. .. .. .. .. .... .......... .. .... .. ... 11 0 

5.3 Results ............................................................... ......... ............................................. 112 

5.3.1 Population isotopi c niche and individual variation in resource use .................. 112 

5.3.2 Effects of ind ividual characteri stics on resource use ................................. .. ..... 113 

5.3.3 Lemming cycles and resource use at the individual level... ............. .. ........ ....... 1 13 

5.4 Discussion ...................................................... ............................................ .............. 116 

5.4.1 Population isotopic niche and individual variation in resource use ...... ............ 117 

5.4.2 Causes of individual variation in resource use .............. .. .. .. ...... .. .......... .. ...... .. . 11 9 

5.4.3 Cyc ling lemmings and population trophic niche .. ...... .... .................. .. .. .... .. .. .... 121 

5.4.4 Potential im pacts of allochthonous inputs on the arctic tundra's food web ..... 121 

CHAPITRE VI 

Conclusion générale ..................................... ............ .. ................................................ 125 

6.1 Contexte, originalité de l'étude et rappel des objectifs ........................... ............ 125 

6. 1.1 Contexte .... .......... .... .. ...... .. .. .. .......... .. ... .. .. .. .. ................ .... .... ........ .... .. ........ .... ... 125 

6. 1.2 Originalité de l'étude ........ .. ................................. .... .................. .. ............... .. .... 126 

6.1.3 Rappel des objecti fs .......................................................................................... 127 



xi 

6.2 Principaux résultats ....... ............ .... .... ....... ... ................................... ... .................... 129 

6.2.1 Capacité de mouvement et fréquence des déplacements extrêmes ... ...... ....... .. 129 

6.2.2 Variation spatio-temporelle d ' abondance des ressources et patrons annuels 
d'utilisation de l'espace .... ....................... .... ..... ..... ... ... ..... .. ... ... .. ..................... . 131 

6.2.3 Sensibi lité d ' un modèle Bayesien de mélange isotopique .... ........... ........... ... ... 138 

6.2.4 Variation saisonnière de la niche trophique populationnelle et individuelle .... 139 

6.3 Portée de l'étude ..................................................................................................... 144 

6.4 Limitations de l'étude et extrapolation des résultats ..... ..................................... 146 

6.4.1 Tai lle d 'échantillonnage pour le suivi sate lli te ......... ........ .. ...................... ........ 146 

6.4.2 Précision des données Argos .. ..... ... ..... .... ..... ....... .............. .. .. ........ .. ......... ... ... .. 146 

6.4.3 Cyclic ité du système et durée de l'étude .... .... ... ........ .. ....... .. ....... ..... ...... .......... 147 

6.4.4 Distribution spatio-tempore lle des proies ..... ............ .. .............. .... .... .... .. .... .... .. 147 

6.5 Perspectives ........................... .................................................................................. 149 

6.5 .1 Renards marins et renards terrestres ....................... ... ....... ...... ........... .. ..... .. ...... 149 

6.5.2 Liens trophiques indirects .... ............................ ..... ...... ... ..... ......... .. ... ... ..... .. ..... ISO 

6.5.3 Associer suivi satellite et analyse isotopique ....... .................................. .. ... ..... 152 

6.5.4 Conclusion: élargir ces résultats à plus vaste échelle écologique ........ ............ 153 

Annexes .................................................................................................................. 155 

Références bibliographiques .......................................................................... 175 





LISTE DES FIGURES 

Figure Page 

1.1 Schéma simplifié d'un réseau trophique basé sur les plantes, typique de la toundra du 
Haut-Arctique canadien. Les lignes continues appuyées indiquent les liens trophiques qui ont 
une influence directe sur les populations de lemmings; les lignes pointillées indiquent ceux 
qui ont une influence indirecte. Figure tirée de [ms et Fuglei (2005), basée sur une figure 
originale de Krebs et al. (2003). Ce schéma n' inclut pas les liens potentiels avec les 
écosystèmes marins ..................................................... .............................................................. 5 

1.2 Prédictions basées sur l' hypothèse de l'exploitation des écosystèmes (Oksanen et al., 
1981; Oksanen et al., 2000), présentant les biomasses relatives attendues dans trois niveaux 
trophiques (plantes, herbivores et prédateurs) en fonction de la productivité primaire dans un 
écosystème donné (Figure tirée de Gauthier, Bêty et al., 2004b). Chaque nombre indique 
combien de niveaux trophiques sont présents, toujours selon le modèle .................................. 6 

1.3 Renard polaire adulte en pelage d'été, photographié sur l'île Bylot (73 °N, 80°0) Nunavut, 
en août 2008. Sur Bylot, la masse moyenne des renards adultes est de 3.0 ± 0.3 kg (± écart 
type) pour les femelles (N=43 individus), et 3.6 ± 0.4 kg pour les mâles (N=49 individus), 
données des années 2003-2010 (Dominique Berteaux, Université du Québec à Rimouski , 
données non publiées) ............... ........ ...................................................................................... 10 

1.4 Emp lacement de l'aire d'étude, dans la plaine Sud de l'île Bylot (73°N, 80 0 0), Nunavut. 
Les triangles noirs représentent toutes les tanières de renards qui étaient connues et suivies 
durant la période 2003-2008. La zone grisée représente l'étendue approximative de la colonie 
de nidification de la grande oie des neiges, au sein de la zone d'étude de 520 km2

. Les 
contours bleus représentent la zone approximative de la limite de la banquise (floe edge) au 
printemps (Gagnon & Berteaux, 2009) ... ................................................................................ 21 

1.5 Renard polaire adulte marqué avec quatre étiquettes d'oreilles, suivant une combinaison 
unique de couleurs et de numéros permettant l' identification ultérieure. On eut remarquer le 
début de la mue est ivale sur le museau et le crâne .................................................................. 22 



XIV 

1.6 Emplacement relati f des tro is pos itions-test utilisées pour estimer l'erreur de localisation 
de 12 colliers Argos sui vant le pourcentage de couverture céleste cachée par le re lief. Les 
courbes représentent les courbes de ni veau (espacées de 10 m) et les zones grisées sont des 
plans d ' eau. Test 1 : bonne [66%-100%]; Test 2: intermédiaire [33%-66%]; Test 3 limitée 
[0%-33%]. L' extrémi té de chaque flèche indique l' emplacement de la pos it ion-test estimée 
par GPS . ......................... .......... .......... ... ......... .......... ......... ............. ... .... .............. ... ....... .... ...... 25 

1.7 Proportion des positions estimées dans chaque c lasse de localisation (LC), en fonction de 
la couverture céleste correspondant à chaque position test (mai 2007), a ins i que pour des 
données de sui vi de renards Guin à août 2007) sur l' î le By lot, Nunavut. ......... ............ .... ...... 27 

1.8 Erreur moyenne de pos itionnement (en mètres ± intervalle de confiance à 95%) par le 
système Argos re lati vement à trois pos itions de référence (Test), estimée pour les tro is 
meilleures classes de locali sations (LC). Chaque pos ition test correspond à un niveau de 
visibil ité (couverture céleste) di fférent, indiqué entre crochets. Résultats basés sur les 
données de 12 colliers déployés sur l' î le By lot, Nunavut, Canada, en mai 2007. Les nombres 
à l' intérieur des histogrammes ind iquent la taille d ' échanti llonnage dans chaque LC et à 
chaque position test (NlOtal=360 localisations) ................ ................. ......... ................ ..... ...... .... 27 

2.1 Locations and estimated straight-Iine movements of one female (continuous line) and one 
male (dashed line) adult arctic fox tracked using sate ll ite te lemetry in the Eastern Canadian 
Arctic from 17 July 2008 to 17 July 2009 . T ime intervals between successive locations were 
approximately 24h (17 Ju ly 2008- 15 August 2008) or 48h ( \ 5 August 2008- 17 July 2009). 
The extreme d istance, i.e., d istance between the two outermost locations along a g iven 
movement path (Frafjo rd et al. , 1992), was 852 km for the fema le and 675 km for the male. 
Map projection is Canada Albers Equal-Area Conie, NA ........ ...................... .. .... .................. 40 

2.2 Monthly average (± SE) distances from previous summer home ranges (upper panel) and 
monthly average (± SE) travel rates (Iower panel) for two adult arctic foxes tracked us ing 
satell ite telemetry in the Eastern Canadian Arctic, July 2008-July 2009. In the upper panel, ail 
distance values sm aller than 10 km are considered to be very close to the previous year's 
home range and are ind icated by a star ( . ) ..... ...... ...... .... ...... ... ... .... ... .......... ...... .. ............ ........ 41 

3. 1 Map of our study area (73°N, 800 W) showing the extent of the greater snow goose 
nesti ng colony (in 2007) on By lot Is land, Nunavut, Canada. Extent of the co lony in 
subsequent years can be found in appendix 3.3 . ............. ... .. ...... ........... ...... .. ...... ..... ............... 53 

3.2 Relationship between lemm ing abundance index ( indllOO trap nights) and hom e range 
size (MCP90) of ad ul t arctic foxes s ituated c lose (fi li ed c irc les, continuous regress ion line: 
R2=0.005 ; F=0.005 ; dj=\ , II ; p=0.9) or far (open circ les, dashed regress ion li ne: R2=0.83 ; 
F=52. \ ; dj=l , Il ; p<O.OOO 1) on By lot Is land, Nunavut, Canada ................. ... .... .... ..... .......... 63 



3.3 Relationship between home range size (MCP90) ofpaired female and male arctic foxes 
breeding on Bylot Island, Nunavut, Canada. Data are from five pairs, including one which 
was tracked for two years. Circles for individuals of a breeding pair having simi lar home 

xv 

range sizes should lie on the diagonal. .................................................................................... 64 

3.4 Monthly average distance to home range (DHR) from previous summer home range for 
female (b lack) and male (grey) arctic foxes on Bylot Island, Nunavut. Plain lines show the 
mean and dotted lines show mean + 1 SD. See appendix 3.1 and 4 for details about individual 
movements. Shaded areas represent the Winter and Spring periods, during which Bylot is 
surrounded by sea ice. Two outlier individuals with exceptionally extensive movements (M6 
and F7), are not included here ................................................................................................. 65 

3.5 Examples of two individual time series of distance from relocations to summer home 
range (DHR), showing typical behaviour of(a) resident and (b) nomadic foxes on Bylot 
Island, Nunavut. Movements are mapped for descriptive purpose. Figure presenting the 
temporal variation in DHR for ail individuals can be found in appendix 3.4 ......................... 66 

3.6 Average distances from the summer home range for each trip outside the home range in 
winter, depending on the phase of the lemming cycle in winter and distance to the goose 
colony (Far or Close, see methods for details). Bars show the medians, boxes the interquartile 
range (IQR) and whiskers extend to 1.5 x IQR of the distribution. Black dots are outliers in 
the distribution. Number of trips and number of individuals (between parentheses) are 
indicated under boxes . ............................................................................................................ 68 

4.1 Scatterplots of the O\3C and o,sN (± SD) values for consumers (closed symbols) and prey 
(open symbols) for bulk tissues (left column) and lipid-extracted tissues (right column) in 
three trophic systems. To facilitate interpretation, dotted lines show the convex hull around 
potential sources, that we defined as mixing polygons (descriptive purpose only). Animal 
tissue used for SIA is muscle, unless otherwise specified in the legend. Consumers are 
represented as single individuals and discrimination factors were subtracted from their 
isotopie ratios (see Material & Methods for further details) ................................................... 86 

4.2 Diet reconstruction outputs from siar mixing models: for each source, we show median 
(white dot) 50,75 and 95%credibility intervals (respectively dark gray, light gray, and white 
boxes) of the posterior probability distributions of proportions in diet, when using bulk tissue 
(B) and lipid extracted (LE) samples ...................................................................................... 88 

4.3 Summary diagram of the logical steps suggested when addressing issues oflipid 
extraction in stable isotope analysis and dietary reconstruction. It can be approached at three 
different scales, from the individual source (left) to the mixing space (middle), and finall y to 



XV I 

the trophic system (right). Fo llowing these steps should allow a better understanding of the 
bio logical significance of the effects of lipid extraction at each of these levels . .... ................ 95 

5. 1 Locations of capture sites fo r breeding (e) or non-breeding (0 ) arctic foxes, as weil as 
the estimated average extent of the goose nesting colony within our research area on By lot 
Island (73°N, 800 W), Nunavut, Canada ..... .......................... .......... ...... .. .. .... .. ........ .. ............. 106 

5.2 Upper panel: rsotopic bi-plots (b 13C, b'5N ) of arctic foxes sampled between 2003 and 
2008 and their potential prey. Oashed grey lines show the 95% CI dispersion ellipses based 
on standard dev iation of foxes' isotop ic ratios for each period during the pup-rearing season 
(for descri ptive purposes only). For sample sizes of prey see append ix 5.2 . Spring: foxes 
sampled from mid-May to mid-June; Early-summer: mid-June to mid-July; Mid-summer: 
foxes sampled mid-July to mid-August. Lower panel: Corresponding siar output di stributions 
of the relati ve proportion of marine sources (seal) in the reconstructed diet ofeach individual 
and by period. We show the mean (white dot) as we Il as the 50, 75, and 95% credibili ty 
intervals (respective ly dark gray, light gray, and white boxes) of the siar posterior probabili ty 
distributions. For each period, continuous and dotted li nes show the mean and 95% 
credibility intervals at the population level. ...... .............. ...................................................... 109 

5.3 Average b'5N (%0 ±SE) ofarctic foxes on Bylot Is land, Nunavut, based on the ir breeding 
status and period of the pup-rearing season. Spring: foxes were sampled from mid-May to 
mid-June; Early-summer: foxes sampled mid-June to mid-July; Mid-summer: foxes sampled 
mid-Ju ly to mid-August. Numbers on the graph indicate sample sizes and data from year 
2003 to 2008 were pooled together. ...................................................................................... 115 

5.4 Proport ion of breeding foxes captured as a function of the index of lemming density. 
Orig inal data were fitted with a logistic regress ion model (black curve) . Sam pIe sizes are 
available in appendix 5. 1. We used only years 2004-2008, because number of captures were 
too small in 2003 to estimate re l iably the proportion of breeders ......................................... 116 

6.1 Représentation schématique des principaux résultats de cette thèse, mettant en évidence le 
renard polaire en tant que lien trophique entre trois écosystèmes (terrestre arctique, terrestre 
tempéré et marin arctique). Les flèc hes en trait continu et les signes assoc iés représentent les 
effets des facte urs (par exemple abondance des lemmings) sur les variables dépendantes que 
nous avons mesurées (par exemple la tai lle du domaine vital). Les fl èches en pointi ll és, 
assorties d'un po int d ' interrogation, ind iquent les effets potentie ls que nous n'avons pas pu 
tester (effet du statut reprod ucteur) ou bien des liens trophiques indirects qui pourraient 
exister entre les proies marines et les pro ies terrestres .......................................................... 151 



LISTE DES TABLEAUX 

Tableau Page 

3.1 Areas (km2
) of Minimum Convex Polygons (MCP) calculated at several levels for each 

individual and year. Home range size of female F7 in summer 2009 was not included because 
she was out of the research area. Ali MCP90 that were not overlapping the snow goose 
colony during a given year (Appendix 3.3) were considered as far from it. Superscript letters 
identify individuals of a same breeding pair. ........................................... .......... ...... ............... S6 

3.2 REML parameter values estimated for the effect of fixed factors on summer home range 
area (MCP90 ), with 95% Credibili ty lnterval , for the general linear mixed-effects model that 
received best support (Appendix 3.5). The fixed intercept represents the estimated average 
MCP90 for foxes whose home range is C lose to the goose colony (Goose) for a value of the 
index oflemmi ng abundance (Lemming) of 0 lemmings per 100 trap nights . \jfR2adj = 0.46 .. 62 

3.3 REML parameter values estimated for the effect of fixed factors on summer core areas 
(MCP50), with 95% Credibility lnterval , for the general linear mixed-effects model that 
received best support (Appendix 3.5). The fixed intercept represents the estimated average 
MCP50 for foxes whose home range is c lose to the colony (Goose) for a value of 0 for the 
index of lemming abundance (Lemming) . \jfR2adj = 0.39 ......................................................... 62 

3.4 REML parameter estimates for the effect offixed factors on mean distance (normali zed) 
(HRctist) to the home range (with 95% Credibility lnterva l), for the linear mixed-effects model 
that received best support and was the most parsimonious (Appendix 3.6). The fi xed intercept 
represents the estimated mean distance from the home range during a trip undertaken in 
Winter (Season), for foxes whose home range is Close to the goose colony (Goose) and 
during the Increasing phase of the lemming abundance cycle (Lemming). The estimates were 
back-transformed in original units (km) to ease interpretation of effect sizes. \VR2adj = 0.41 . 68 

3.5 Estimated Lévy index values (~) for the l2-hour interpolated movements of 16 adult 
arctic foxes in Winter and Spring on Bylot Island, Nunavut, Canada. Lévy index was 
calculated following the log-binning normalization method of Sims et coll. (2007). Lévy 
walks are characterized by ~ values in the range of 1 <~:::;3. Asterisks identify individual s 
whose 95% confidence interval was in the range of values showing good evidence for Lévy 
walks patterns. N = Number of interpolated steps used. Interpolation procedure is described 
in Material and Methods. The results were sorted by increasing ~ values ............................. 69 



XVIII 

4. 1 Mean Ol3C and Ol 5N (%0 ± SD) estimates from bulk tissue, mean shifts in C:N ratios, and 
mean shifts in 013C and Ol 5N (%0 ± SD) following lipid extraction in samples of consumers 
(underlined) and their food sources from three trophic systems .................. .. ..... ....... ..... ........ 82 

4 .2 Tab le adapted from the output generated by Fatsim simulations on the Norwegian dataset 
(Case study #3) . Each 1 ine corresponds to a specific combination of shifts in 0 13C for the 
tissues of consumer and prey. For each combination, the right-hand column indicates the 
corresponding maximum abso lute change in mean proportion for any of the sources in the 
reconstructed diet. Lines were ranked from smal!est to largest maximum effects of LE on 
mean proportions in reconstructed diet. Line #23 (bold) corresponds, in terms of shifts in 
isotopic ratios, to the situation we obtained after extracting lipids from our samples (see 
results) ................................................................................................................ ..................... 91 

4.3 Summary of the characteristics of a given trophic system and the corresponding relative 
effect that isotopic shifts can have on diet estimates ............................................................... 93 

5. 1 Mean, 95 % 'confidence interval (CI), and range ofo l3C and Ol5N (%0) values of al! 
samples pooled by period (n=sampl e s ize). The mean distance to the centroid (CD) is a lso 
indicated for each period ..................... ..... .... .............. .......................... ...... ........................... 114 

5.2 Mixed-effects model se lection using ML, for nitrogen isotopic ratio (OI5N %0) in adult 
arctic foxes on By lot Is land, Nunavut. k=number of parameters; LogLik= Log-likelihood. 
Model parameters: Breeding=breeding status, Goose= distance to goose colony (close/far), 
Lemming=Inde x of lemming density {nb/l 00 trap-nights), Period=T ime period (Spri ng, 
Early-summer, or Mid-summer) , Sex (male or female). See main text and append ix 5.2 for 
deta il s ...................... .................................. ............................................................................ 114 

5.3 Parameter values estimated (in %0 OI 5N, with 95% Credibility Interval), for the general 
linear mixed-effects model that received best support (Table 5.2). Model was fitted us ing 
REML. The fixed intercept represents the estimated average Ol5N in Spring (Period), for 
Females (Sex) that were Breed ing (Breeding) and Close to the colony (Goose) .................. 115 



Résumé 

Les écosystèmes arctiques sont caractérisés par une productivité végétale réduite, une 
structure trophique relativement simple et des variations cycliques d'abondance de certaines 
proies et de leurs prédateurs. Le renard polaire, de par sa position au sommet de la chaîne 
alimentaire, a un impact sur plusieurs espèces de proies, mais est aussi, en retour, influencé 
par leurs fluctuations d ' abondance. Ce prédateur utilise aussi des ressources en provenance 
d'écosystèmes des régions tempérées, en consommant les oies des neiges qui s'y nourrissent 
et accumulent de l'énergie avant de venir se reproduire dans l'Arctique. L'utilisation de 
ressources d'origine marine (phoques) a été aussi rapportée. Ces apports de ressources 
extérieures (ressources allochtones) pourraient expliquer en partie la permanence de plusieurs 
espèces de prédateurs dans l'écosystème de toundra arctique, en dépit d'une faible 
productivité primaire. Face aux changements climatiques, dont les premiers effets se font 
déjà sentir dans les régions polaires, il a été récemment suggéré d'accroître les efforts de 
recherche sur la dynamique trophique des écosystèmes arctiques. Ce projet de thèse s'i nscrit 
dans cette démarche en se concentrant sur l'étude d ' un des carnivores terrestres arctiques les 
plus répandus à l'échelle circumpolaire. En utilisant ces différentes ressources, dont 
l'abondance varie fortement dans le temps et dans l'espace, le renard polaire serait un facteur 
important de structuration des réseaux trophiques terrestres en Arctiq ue. L'objectif général 
était de mieux comprendre, à travers l'étude des patrons d'uti li sation de l'espace et des 
ressources chez le renard polaire, comment ce prédateur parvient à connecter les réseaux 
trophiques d'écosystèmes distincts . Cette étude concerne une population su ivie intensivement 
depuis 2003 sur l'île Bylot (73°N, 80°0) dans le parc national du Canada de Sirmi lik, 
Nunavut. Les trois objectifs spécifiques étaient de: 

1) déterminer la capacité de mouvement et d ' utili sation de la banquise par le renard polaire 
au cours d ' un cycle annuel complet, afin d 'évaluer son potentiel d ' utilisation des 
ressources marines qui s'y trouvent; 

2) quantifier et comparer les domaines vitaux individuels en été (lorsque la banqui se est 
absente) et en hiver (lorsque la banquise est présente) afin de tester des hypothèses sur les 
patrons de mouvements en fonction de l'accessibilité aux ressources mari nes; 

3) mesurer la diversité du régime alimentaire (niche trophique) à deux éche lles, 
populationnelle et individuelle, afin d ' identifier les mécanismes expliquant les variations 
interindividuelles d ' utili sation des ressources d'origine terrestre ou marine. 

L'étude de l'utilisation de l'espace (objectifs 1 et 2) est basée sur les données de 
mouvements à grande échelle spatiotemporelle, récoltées par suivi sate ll ite Argos. L'étude de 
l' utilisation des ressources (objectif3) est basée sur l'analyse des signatures isotopiques du 
carbone et de l'azote . Ceci a permis de déterminer l'ass imilation des ressources en lien avec 
l'utilisation de l'espace par le renard polaire. Le premier chapitre répond à l'objectif 1 en 
démontrant et en quantifiant, pour la première fois, l'exceptionnelle capacité de déplacement 
dont peut faire preuve cette espèce, à la fois en terme de vitesse (jusqu'à 90 km par jour) mai s 
aussi de la distance parcourue (4,500 km en 5 moi s). Ces résultats montrent que cette espèce 
e::ctrêmement mobile peut facilement utiliser la banqui se pour y trouver des ressources 
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marines. Le deuxième chapitre répond à l' obj ecti f2 en montrant que les domaines vitaux 
individuels ne vari ent pas tous au cours d ' une même année: certa ins individus agrandissent 
leur domai ne v ital en hiver pour y inclure une grande proportion de banquise, alors que 
d ' autres le maintiennent à peu près constant et centré sur la terre ferme. Mais tous semblent 
uti li ser la banquise à un moment ou un autre de l' hiver. Afin de mieux répondre à l' obj ectif3 , 
nous avons ajouté un chapitre portant sur une question technique cruciale et reliée à la 
méthode d' analyse des isotopes stab les . En se basant sur cette méthode, qui est de plus en 
plus utili sée en écologie, le troisième chapitre propose une méthode d 'analyse de la 
sensibilité d ' un modèle de mélange bayés ien aux variations des rapports isotopiques. Cette 
approche permet de mieux anticiper, dans un système donné, les effets de ces variations sur 
l' interprétation biologique des relations trophiques. Le quatrième chapi tre répond à l'objectif 
3, en montrant que les variations temporelles de la niche trophique à l'échelle de la 
population peuvent être expliquées par des caractéristiques individue lles et les variations 
d'abondances des ressources. La modél isation du régime alimentaire, basée sur l' analyse 
isotopique, a permis de montrer que les individus non reproducteurs utili sent beaucoup plus 
les ressources marines (allochtones) au printemps, alors que les indiv idus reproducteurs 
utilisent surtout les ressources terrestres (autochtones). Cette variation interindiv iduelle 
permet d 'expliquer les variations temporelles observées à l' échelle de la population. C' est un 
important pas en avant dans notre compréhension des liens trophiques entre les écosystèmes 
terrestres et marins de l' Arctique, via les prédateurs mobiles terrestres. 

Mots-c lefs : Isotopes stables, renard arctique, mouvements, suivi satell ite, réseau trophique 



Chapitre 1 

Introduction générale 

1.1 Contexte d'étude des écosystèmes terrestres arctiques 

1.1.1 Définition des notions utilisées 

Certains termes ou certaines notions reviendront fréquemment tout au long de ce travail. Ils 

sont parfois définis de manière différente suivant les publications scientifiques, c'est 

pourquoi il est nécessaire de leur attribuer ici une définition claire, avec entre parenthèses 

l'expression correspondante en anglais qui sera utilisée dans les chapitres II à V de la thèse. 

DOMAINE VIT AL (home range) - Le domaine vital est défini comme « la surface 

parcourue par un individu lors de ses activités normales de recherche de nourriture, de 

reproduction et de soin aux jeunes» (Burt 1943). Cependant, il n'est pas aussi aisé de 

déterminer ce qui constitue une activité normale (White & Garrott 1990). Il est préférable de 

définir le domaine vital comme « l' étendue de la surface ayant une probabilité définie 

d'occurrence d'un animal sur une période de temps donnée» (Kemohan et al. 2001) . Il 

semble donc essentiel d 'intégrer aussi une dimension temporelle à la notion de domaine vital, 

notamment de spécifier s'il s'agit d ' un domaine vital annuel, saisonnier ou autre. Le concept 

de domaine vital est lié à celui de territoire, lequel correspond à « un espace fixe duquel un 

individu, ou un groupe d'individus mutuellement tolérants excluent des compétiteurs pour 

une ou des ressources spécifiques» (Maher & Lott 1995). Ainsi, un territoire pourrait ne 

constituer qu'une partie d'un domaine vital (Tsukada 1997). La définition de territoire et de 

domaine vital reste souvent imprécise dans les publications (Maher & Lott 1995), peut-être à 

cause du fait que la distinction biologique entre les deux n'est pas toujours évidente 

puisqu'ils peuvent se superposer complètement. Néanmoins, lorsqu'il s'agit de comparer 
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l' influence de divers facteurs sur la taille du domaine vital ou du territoire, il est 

généralement implicitement ou explicitement admis que les deux définition s peuvent être 

employées de façon interchangeable, en tout cas chez les canidés, à partir du moment où le 

domaine vital est défendu (Goszczynski 2002; Eide et al. 2004). D'autre part, suivant la taille 

d ' un domaine vital et la capacité d'un individu à le parcourir rapidement dans son ensemble, 

il parait possible d ' avoir des territoires qui se chevauchent, même s'i l n'y a que peu ou pas 

d ' interactions entre les individus voisins. Étant donné que nous n 'avons pas, dans la présente 

étude, mesuré la territorialité, nous adopterons une définition plus large de domaine vital 

englobant aussi celle de territoire, acceptant donc la prémisse que si les deux différent, leurs 

tailles sont cependant positivement corrélées. 

ESPACE ISOTO PIQUE (isotopic space) - L'espace isotopique est un espace euclidien à n 

dimensions où chacun des axes représente le rapport isotopique pour un isotope particulier, 

par exemple le carbone sur les absc isses et l'azote sur les ordonnées. Dans l'analyse 

isotopique carbone/azote, chaque échantillon analysé peut être représenté dans cet espace en 

deux dimensions, permettant de calculer des distances euclidiennes entre deux échantillons 

ou bien la surface couverte par un ensemble d 'échantillons, etc. 

NICH E TROPHIQUE (trophic niche) - La niche trophique est la partie de la niche 

écologique (sensu Hutchinson 1957) qui concerne uniquement les ressources alimentaires 

utili sées. L'étendue de la niche trophique est liée directement à la richesse et à la diversité du 

régime a limentaire d ' une espèce, d'une population ou d ' un individu. Par extension, ce 

concept a été récemment appl iqué à l'analyse isotopique: la niche isotopique es t une surface 

dans l'espace isotopique (pour une défin ition détaillée voir Newsome et al. 2007). La 

correspondance entre niches trophique et isotopique n'est pas toujours évidente, et nous 

aborderons ce po int en détail ultérieurement (Chapitre V, Introduction). 

RESSOURCES (resources) - Une ressource es t un é lément de l'environnement utili sé par les 

individus d' une espèce afin de se maintenir en vie et de se reproduire . La nourriture, l'eau, les 

abris, les substrats particuliers ou même les partenaires reproducteurs peuvent tous être 

considérés comme des ressources en écologie (Krebs 2001). Dans le eadre de cette thèse 



cependant, nous avons volontairement restreint la portée de cette défini tion aux seules 

ressources a limenta ires. 

RESSOU RCES ALLOCHTONES (allochthonous resources) - Les ressources a llochtones 

sont des ressources (organiques ou inorganiques) provenant de l'extérieur d ' un hab itat ou 

d ' un écosystème considéré (Huxe l & McCann 1998; Spi 11er et al. 20 10). La notion de 

subside a llochtone est plus restreinte, et définit des ressources allochtones qui sont utili sées 

par des consommateurs et qui entraînent un accroissement de leur population (Polis et al. 

1997). Ic i nous utiliserons uniquement la notion de ressource allochtone, pui sque nous 

n' avons pas cherché à démontrer que l' utilisation de ces ressources entrainait un 

accroissement des populations de prédateurs (G iroux 2007). Par oppos ition, les ressources 

provenant du même habitat ou écosystème sont appelées autochtones. 
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STRATÉGIE et TACTIQUE (strategy/tactic) - Ces deux mots sont très souvent employés de 

façon synonyme dans les publications scientifiques (vo ir par exemple von Schantz 1984b; 

Freitas et al. 2008), a lors qu ' ils ont des signi ficat ions différentes. Le mot stratég ie est défini 

par Austad et Howard (1984) comme « a genetically-determined prescription of the 

behavioral response to any conceivable circumstance » (une modalité, génétiquement 

déterm inée, de la réponse comportementale à une situation donnée), établi ssant donc le 

caractère héri tab le de cette réponse compol1ementale et son caractè re adaptatif qui en fait une 

stratégie évo lutivement stable. En revanche le mot tactique est défini de façon plus vague 

comme tout compol1ement ou complexe de comportements. D'après ces définiti ons, deux 

tactiques différentes (par exemple, des techniques de chasse) pourra ien t répondre à une 

stratég ie identique (par exemple, maximiser la quantité de pro ies tuées). 

SYSTÈME TROP HIQUE (trophic 5ystem) - Nous uti liserons ce terme pour dés igner tout 

ensemble d' espèces ayant des interact ions trophiques (compétition ali mentaire, prédation, 

etc.), cet ensemble pouvant ne constituer qu ' un sous-ensem ble d ' un réseau troph ique 

complet, par exemple un consommateur et les principa les ressources qu ' il utili se. 

UTILISATION DE L'ESPACE (space use ) - Cette définiti on est à considérer au sens large 

et s' app lique à la position et aux dép lacements d ' un ou plusieurs indi vidus dans l'espace, sur 

une période de temps définie. Elle inclu t donc ici les domaines vita ux et les terr ito ires, qui 
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donnent une im age statique de l' utilisation de l' espace, ainsi que les mouvements indi viduels, 

q ui en donnent une im age plus dynamique (Young & Shivik 2006). 

1.1.2 Productivité et liens trophiques avec d'autres écosystèmes 

Les écosystèmes terrestres arctiques sont souvent présentés comme étant re lativement 

s imples (Fig. 1.1; Krebs el al. 2003), avec des chaines trophiques courtes et un faible nombre 

d 'espèces (Bêty el a/. 2002). Si la s implification de la représentation de ces écosystèmes a 

parfo is été jugée excessive (Hodkinson & Coulson 2004), il n ' en demeure pas moins qu ' on y 

retrouve l' une des communautés de vertébrés terrestres les plus simples de notre planète 

(G il g et al. 2009; Van der Wal & Hessen 2009). La productivité prima ire dans les 

écosystèmes terrestres arctiques est très faible (Oksanen 1983) et généralement lim itée par la 

d ispon ibili té en é léments essentie ls tels que l' azote et le phosphore (Gauthier et al. 1996; 

Ca llaghan et al. 2004a; Van der Wal & Hessen 2009). La faible abondance des ressources à 

la base d ' un écosystème influence la structure verticale de son réseau trophique en lim itant la 

longueur max ima le des cha ines a limentaires et donc le nombre de ni veaux trophiques 

(Yodzis 1984). En effet, la fa ible efficac ité énergétique dans l'assimilation des ressources à 

chaque ni veau trophique e ntraine une disponibilité encore plus restreinte de ressources pour 

les nivea ux trophiques supérie urs, notamm ent les prédateurs (Post 2002a) . A ins i, d ' après 

l' hypothèse de l' explo itation des écosystèmes (Oksanen el al. 1981 ; Oksanen & Oksanen 

2000) les n iveaux trophiques de prédateurs ne devraient pas parvenir à se ma intenir dans des 

écosys tèmes à prod uctivité extrêmement faible (Fig. 1.2), comme dans la toundra du Haut-

Arct ique, à mo ins qu ' il y a it un apport substan tiel d 'énergie extérieure à ces écosystèmes, 

dirigé ve rs les prédate urs (Po lis & Hurd 1996). 
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Figure 1.1 Schéma s implifié d ' un réseau trophique basé sur les plantes, typique de la toundra 
du Haut-Arctique canadien . Les lig nes continues appuyées indiquent les liens trophiques qui 
ont une influence directe sur les populations de lemmings; les lignes pointillées indiquent 
ceux qui ont une influence indirecte. Figure tirée de Ims et Fuglei (2005), basée sur une 
figure orig ina le de Krebs et a/. (2003). Ce schéma n ' inc lut pas les li ens potentie ls avec les 
écosystèmes marins. 
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FigUl'e 1.2 Prédictions basées sur l' hypothèse de l'explo itation des écosystèmes (Oksanen et 
al. 198 1; Oksanen & Oksanen 2000), présentant les biomasses relat ives attendues dan s tro is 
ni veaux trophiques (plantes, herbivores et prédateurs) en fonct ion de la productiv ité primaire 
dans un écosystème donné (F igure tirée de Gauthier et al. 2004) . C haque nombre ind iq ue 
combien de niveaux trophiques sont présents, toujours se lon le modè le. 

L' ut ilisat ion de ressources en provenance d ' autres habitats ou d ' autres écosystè mes 

tend évidemment à complexifier les re lations trophiques dans les écosystèmes arct iques 

(Je fferies 2000 ; Huxel et al. 2002; Gauthier et al. 2004). Ces ressources peuvent ains i 

proveni r des écosystèmes environnants, comme des proies marines utilisées par celta ins 

carni vores terres tres (Ben-David et al. 1997; Darimont & Reimchen 2002; Roth 2003) ma is 

auss i, par exemp le en Arct ique, d 'écosystèmes encore plus é lo ignés se trouvant dans les 

régions tempérées, par exemple v ia les oiseaux migrateurs qui s 'y noulTissent et acc umu le nt 

de l' énerg ie sous fo rm e de gra isses avant de venir se reproduire dans l' Arctique (Gauth ier et 

al. 2003; G iroux 2007) . Afin de mieux comprendre les facteurs structurant les réseaux 

trophiques te rrestres de l' Arctique il semble essentie l d 'approfondir nos conna issances sur les 

prédateurs et en particulier sur leurs liens trophiques avec les espèces de pro ies dont il s 

dépendent, qu'e lles prov iennent de leur propre écosystème ou de l'extérie ur. 
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La plupart des régions du Haut-Arctique sont caractérisées par la présence de populations de 

lemmings (genres Lemmus et Dicroslonyx) et/ou de campagnols (genre Microlus) , subissant 

des variations cyc liques d 'abondance (Ims & Fuglei 2005). Certaines études emp iriques ont 

montré que ces va ri ations dépendaient de l'abondance des ressources utilisées par ces 

herbi vores (Turchin el al. 2000), donc de processus ascendants (bollom-up processes) alors 

que d ' autres études sont arrivées à des conc lusions inverses, indiquant que ces cycles sera ient 

générés par des processus descendants (top-down processes), comme la prédation (Gilg 2002; 

G ilg el al. 2003). Il est cependant probable que les deux types de processus soient à l'œuvre 

au se in d ' un même écosystème (Krebs el al. 2003 ; Schmitz el al. 2003; Gauthier el al. 2004; 

Gripenberg & Roslin 2007). D'autre part, l' influence des prédateurs sur l'abondance des 

espèces de niveaux trophiques inférieurs peut être renforcée lorsque ces prédateurs utilisent 

des ressources a llochtones, créant ains i des cascades trophiques (Roth 1998; Polis 1999). 

L' im portance des prédateurs dans la structuration des écosystèmes est bien illustrée 

par les effets de leur présence ou de leur absence soudaine dans un écosystème, qui peuvent 

être indirects et donc difficilement prév isibles. Un exemple bien connu de cascade trophique 

concerne une étude menée dans les îles Aléoutiennes où des prédateurs (renard polaire) 

avaient conduit à une transformation complète de la comm unauté de plantes sur certaines î les 

où ils avaient été introduits (Cro ll el al. 2005). Cet effet indirect des prédateurs sur les plantes 

s ' expliqua it par une réduction radicale des apports en nutriments sous forme de guano, après 

que les colonies d'oiseaux marins eurent été décimées par les prédateurs. Cependant, d 'autres 

études ont montré que la présence de prédateurs pouvait auss i favori ser la croissance et la 

diversificat ion des communautés végéta les en contrô lant l'abondance des populations 

d'herbi vores (Hamback el al. 2004). Ces deux exemples montrent auss i l' importante 

variabi l ité dans les effets que les prédateurs peuvent avo ir sur la structure des écosystèmes. 
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1.1.4 Impacts des changemen ts climatiques sur les écosystèmes arctiques 

Bien que ce travail ne porte pas directement sur les impacts des changements c limat iques, il 

est utile de mentionner leur impol1ance : l'étude des milieux arctiques s' in scrit en effet dans 

un contexte de modification récente du climat dont les conséquences sont déjà mesurab les 

dans les régions po laires (Hansell el al. 1998). L' Arctique est l' une des régions de la planète 

les plus touchées par ces changements climatiques (Callaghan el al. 2004b; A.C. LA. 2005). 

De plus, leur structure re lativement moins complexe rendrait les écosystèmes a rctiques plus 

vu lnérables à ces changements, c ' est-à-dire à la fo is moins résistants et moins rés i 1 ients (B I iss 

el al. 1973; Kenedy el al. 2002, cités dans [ms & Fuglei 2005). Malgré cette sens ibilité plus 

grande aux changements climatiques, les impacts que ceux-ci auront sur les milieux arctiq ues 

sont encore peu connus et moins étudiés que dans d ' autres biomes (Post et al. 2009) . 

Les impacts potentiels des changements c limat iques sont nombreux, avec par 

exemple la fonte précoce du couvert de neige dans les milieux terrestres , ou de la banqu ise 

dans les milieux marins (Post et al. 2009) . La fonte précoce de la neige, associée à des 

températures plus élevées, pourrait favo riser le décalage entre la phéno logie de ce l1a ines 

proies, par exemple des al1hropodes, et de leurs prédate urs, par exemp le des oiseaux 

migrateurs, entra inant a in si un effet potentiellement dévastateur sur la survie des oisi llons et 

la dynam ique des populations (Hoye et al. 2007; Miller-Rushing et al. 20 10; Pearce-Higgins 

et al. 2010). Sur la banqui se, des pluies printanières précoces peuvent auss i accé lérer la fonte 

de la nei ge et a ins i cond uire à l'écroulement des abris sous-nivaux uti li sés par les phoques 

annelés (Pusa hispida, Schreber, 1775) pour élever leurs j eunes, exposant ces derniers à une 

prédat ion beaucoup pl us é levée et réduisant d ' autant le taux de recrutement dans la 

populati on (St irling & Smi th 2004; Ferguson et al. 2005). Ces deux exem ples, parmi de 

nom breux autres (Post et al. 2009), soul ignent l' importance de bien com prendre comment les 

ressources a llochtones en provenance des écosystèmes tempérés et marins sont utili sées par 

les espèces des milieux terrestres en Arctique (Roth 2002; Gauth ier et al. 2004), pui sq ue l'on 

peut s'attendre à des changements maj eurs dans la di sponibilité de ces ressources dans les 

décennies à veni r. L'étude des re lations trophiques au sein de ces écosystèmes est donc une 

prem ière étape essentie lle s i l'on souhaite un j our prédire adéquatement les im pacts des 

changements clim at i.ques sur la di stribution future des espèces (Van der Putten el al. 2010). 
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1.2 Modèle d'étude, objectifs et hypothèses 

1.2.1 Modèle d'étude: le renard polaire 

Caractéristiques générales 

Pour répondre aux questions qui seront abordées dans cette thèse, nous avons utilisé comme 

modèle d'étude l'un des principaux carnivores terrestres des milieux de toundra, présent dans 

toutes les régions de l'Arctique : le renard polaire (Fig. 1.3). Ce petit carnivore d'environ 3-5 

kg est actif tout au long de l'année, en particulier grâce à des adaptations morphologiques et 

physiologiques aux conditions environnementales extrêmes du Haut-Arctique (Prestrud 1991 ; 

Fuglei & 0ritsland 1999). Dans les zones où les ressources alimentaires fluctuent, les 

populations de renards polaires subissent des variations annuelles d'abondance importantes 

via des différences de recrutement des juvéniles (Chitty 1950; Kaikusalo & Angerbjorn 

1995). La taille des portées varie beaucoup (de 1 à 25 jeunes), surtout lorsque les ressources 

fluctuent (Angerbjorn et al. 1995; Strand et al. 1999). À l'inverse, dans les régions où les 

ressources sont plus stables, comme au Groenland ou sur l'île de Mednyi (îles Aléoutiennes), 

les fluctuations d'abondance des populations sont de faible amplitude ou à tout le moins non-

cycliques (Goltsman et al. 2005). La longévité moyenne en milieu naturel se situerait autour 

de 4 ans, et la longévité maximale autour de 14 ans (Prestrud & Pond 2003). L'unité sociale 

de base est la paire d'individus reproducteurs, mais d'autres individus peuvent parfois se 

joindre à cette unité, le nombre maximal rapporté étant 6: il s'agit alors généralement 

d ' individus apparentés comme des jeunes de l'année précédente (Angerbjorn et al. 2004). 

Les regroupements de ce type s'observent principalement lorsque les densités de renards sont 

fortes (Tannerfeldt et al. 2003). Jusqu'à récemment il était accepté que les renards polaires 

forment lors de la reproduction des paires monogames très durables . Cependant, certaines 

observations montrent que les cas de multipaternité génétique seraient beaucoup plus 

répandus qu'on ne le pensait, même si socialement les couples semblent durablement 

monogames: la multipaternité génétique pourrait constituer un avantage adaptatif dans des 

milieux très variables en favorisant la diversité génétique au sein des portées (Carmichael et 

al. 2006). 



10 

Figure 1.3 Renard polaire adulte en pe lage d 'été, photographié sur l'île Bylot (73°N, 80 0 0) 
Nunavut, en aoùt 2008 . Sur By lot, la masse moyenne des renards adultes est de 3.0 ± 0.3 kg 
(± écart type) pour les feme lles (N=43 individus), et 3.6 ± 0.4 kg pour les mâles (N=49 
individus), données des années 2003-2010 (Dominique Berteaux, Université du Québec à 
Rimouski, données non publiées) . 

La mobilité du renard polaire, c'est-à-dire sa capacité à se déplacer sur de longues 

distances, a souvent été mentionnée (Sdobnikov L 940; Macpherson 1968; Northcott 1975; 

Eberhardt & Hanson 1978; Pamperin el al. 2008). D'autre part, cette espèce a été qualifiée de 

« spécialiste-opportuniste », c ' est-à-dire ayant un régime alimentaire préférentiellement basé 

sur \es rongeurs, mais pouvant utiliser toute autre ressource disponible dans son 

environnement (Angerbjorn el al. 1994; Elmhagen el al. 2000). Ces deux caractéristiques, la 

mobilité et la souplesse quant à l'utilisation de ressources différentes, en font un modèl e 

biologique très intéressant pour tester des hypothèses (1) sur les facteurs qui déterminent les 

patrons d'utilisation de l'espace, comme le domaine vital et les mouvements annuels, et (2) 

les patrons d ' utili sation des ressources, notamment des ressources allochtones, chez les 

carnivores terrestres. 



Il 

Utilisation de l 'espace - domaines vitaux estivaux 

Le renard polaire est territorial en été: un couple pal1age une région généralement restreinte à 

quelques km2 ou dizaines de km2 autour d ' une ou plusieurs tanières pouvant être utili sées 

pour l'élevage des jeunes (Prestrud 1992; Anthony 1996; Angerbjorn et al. 1997; Da lerum et 

al. 2002; Eide et al. 2004).L'étendue du domaine vita l est ival a été estimée, sui vant les 

régions et les études, entre 5 et 65 km2 chez les individus reprod ucteurs et pourrait atteindre 

plusieurs centaines de km2 chez les individus non-reproducteurs (Hersteinsson & MacDonald 

1982; Angerbjom et al. 1997; Landa et al. 1998). li ne semble pas y avo ir de tendance 

géographique claire dans la variation de la taille des domaines vitaux à l'éche lle 

circumpolaire, même s'i l aété avancé qu 'elle augmente avec la latitude (Hersteinsson & 

MacDonald (982). De fait, elle semble plutôt reliée à l'abondance et à la di sponibilité de la 

nourriture, les domaines vitaux étant plus pet its dans les zones où la nourriture est plus 

abondante et surtout plus stable dans le temps, comme dans les zones côtières du Groen land 

ou de Sva lbard (Ims & Fuglei 2005). La taille du domaine vital peut changer énorm ément en 

fonct ion de la saison (Eberhardt et al. 1982; Frafjord & Prestrud 1992; Angerbjorn et al. 

1997; Anthony 1997; Landa et al. 1998; Jepsen et al. 2002; Eide et al. 2004). La raréfaction 

des ressources alimentaires en hiver expliquerait bien cet agrandissement substantiel du 

domaine vita l (Chi tty 1950; Chesemore 1 968a), mais cela n' a pas été vraiment défri ontré. La 

grande variabilité observée entre les différentes études menées à ce jour peut peut-être 

s'expliquer par certaines limites méthodologiques, par exemple le faible nombre d ' individus 

suivis et de posi tions relevées (Frafjord & Prestrud 1992; Angerbjorn et al. 1997; Zakrzewski 

et al. 1999; Strand et al. 2000). 

À ce jour, la seule étude approfondie sur les facte urs expliquant les variat ions de 

taille des domaines vitaux estivaux chez le renard polaire a été menée à Sva lbard (Eide et al. 

2004) . Cette étude a conclu que non seulement la di stribution et l' abondance, mais auss i la 

prédictibilité des ressources ont une influence majeure sur la taille des domaines vitaux chez 

cette espèce : les domaines vitaux les plus petits se retrouvent dans les zones où l'abondance 

de la nourriture est grande et relativement stable d' une année à l' autre, par exemple proche 

d' une co lon ie d'oiseaux marins (Eide et al. 2004). À l' inverse, les plus grands domaines 

vitaux correspondent aux zones· de faibl e abondance et prédictibilité des ressources, so it à 
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l' intérieur des terres où les renards dépendent de carcasses (par exemple, de rennes, Rangifer 

tarandus, Linné 175 8) dont l'abondance est très variable d' une année à l'autre. 

L'étude d'E ide et al. (2004) se place dans le contexte théorique du modèle de 

stratég ies d' utilisation de l' espace défini par von Schantz (1984b) . Ce modèle est basé sur la 

définiti on de deux stratég ies extrêmes représentant un gradient de patrons d ' utilisation de 

l'espace: l' une dite obstinée et l'autre dite souple, suivant que les individus vont utiliser un 

domai ne vi tal de taille constante ou le faire évoluer en fonction des flu ctuations d 'abondance 

des ressources (von Schantz 1984b). Les populations où s'observe la stratégie obstinée 

présentent une grande stabi lité dans le nombre d' individus reproducteurs et de jeunes 

produits (von Schantz 1984b). À l' inverse, la stratégie souple conduit théoriquement à des 

flu ctuat ions marquées du nombre d ' individus reproducteurs et de la production g loba le de 

jeunes para llèlement aux fluctuations d' abondance des ressources . L'étude d 'E ide et al. 

(2004) concluait que les renards polai res observés à Svalbard avaient adopté la stratégie 

obst in ée, et semblaient donc mainteni r leurs domaines vitaux de taille constante, et grande, 

malgré les fluctuat ions d 'abondance des resso urces. Cependant, cette conclusion ne semble 

pas concorder avec le fait que les populations de renards polaires subissent des variations 

im poltantes dans le nom bre de jeunes prod uits dans la même région (Fugle i et al. 2003), 

correspondant ai nsi davantage à la stratégie souple. 

Utilisation de " espace - mouvements annuels et hivernaux 

Si les domai nes vita ux est ivaux ont été relativement bien étudiés, les mouvements hivernaux 

et annuels sont cependant bien moins connus (Audet et al. 2002). Cel1a ines études indiq uent 

que la majorité des adultes tendent à rester proches de leur domaine vital estival (Anthony 

1997; Landa et al. 1998), a lors que d'autres avancent au contraire l'existence de phénomènes 

migratoires de grande envergure (Sdobn ikov 1940; Chesemore 1968a; W rigley & Hatch 

1976). En Alaska, des dép lacements hivernaux de plusieurs centaines de kilomètres ont été 

observés à différentes reprises (Eberhardt & Hanson 1978; Underwood & Musher 1983 ; 

Garrott & Eberhardt 1987), et des juvéniles ont été suivi s, par satellite, plusieurs mois alors 

qu ' ils co uvraient des mi lliers de km sur la banquise (Pamperin et al. 2008). Il Y a cependant 

un manque de connaissances concernant les mouvements au cours de cyc les annuels 
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complets, et plus part iculièrement durant la période hivernale. Il a par exemple été suggéré de 

concentrer des efforts de reche rche sur les mouvements des prédateurs dans l' Arctique a fin 

de mieux déterm iner comment, en fonction de leur éche lle spati ale, il s pourraient influencer 

les re lations troph iq ues (Krebs et al. 2002). 

Utilisation des ressources 

La majorité des nombreuses études concernant le régim e a lim enta ire du renard po laire, et 

donc les ressources qu ' il utili se, se sont basées sur des ana lyses de fèces (Garrott & Eberhardt 

1987; Frafjord 1993; Ka ikusalo & Angerbjo rn 1995; E ide et al. 2005) ou, plus rarement, sur 

des contenus stomacaux (Kape l 1999). Toutes ces études ont montré la grande di versi té des 

ressources utili sées par cette espèce, confirmant ains i son caractère très généraliste, même si 

les petits rongeurs consti tuent la ressource la plus utili sée lorsqu ' e lle est dispon ible 

(Underwood & Musher 1983; Elmhagen et al. 2000). Dans les régions proches des 

hab itat ions humaines, les déchets d'orig ine anthropique peuvent constituer une grande partie 

de leur régime alimentaire hivernal (Gan"ott & Eberhardt 1987). D 'autre part, le renard 

polaire est une espèce qui cache sa nourriture durant les périodes de surabondance passagère, 

comme en été, afin de pouvoir l' utiliser ultérieurement (Frafjord 1993 ; Sk lepkovych & 

Montevecchi 1996; Careau et al. 2007; Samelius et al. 2007; Careau et al. 2008). Ce 

comportement, com mun chez un grand nombre de mammi fè res et d'o iseaux (Vander Wa ll 

1990), permet donc en théorie d ' atténuer les effets de la réduction d ' abondance de nourriture 

(Sm ith & Reichman 1984). Cette caractéristique est importante, car elle s ignifie que 

l' abondance des ressources durant l'été pourrait avoir une influence sur une période de temps 

prolongée, jusqu 'en hiver et au printemps suivant (Samelius et al. 2007). II semble que même 

s i les renards polaires cachent des types de pro ies diffé rents, certaines ressources, comme les 

œufs d'o ies des neiges, sont cachées en proport ion bien plus grande que d ' autres, comme les 

lemmings (Careau et al. 2008) . 
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Bien que les populations soient parfoi s cons idérées comm e des ensembles 

homogènes où tous les individus utili sent les ressources disponibles de façon similaire 

(Bo lnick et al. 2003), l'étude des variations interindividuelles permet de mieux comprendre 

comment les ressources sont utili sées à l' éche lle plus grande de la population (Bo lnick et al. 

2007; Costa et al. 2008). Il a en effet été montré que le degré de variation interindividue lle de 

l' utili sation des ressources est relié à l'étendue g lobale de la niche trophique d ' une population 

donnée : plus la niche trophique d ' une population est grande, plus les individus qui la 

composent utili sent des ressources différentes (Van valen 1965; Bolnick et al. 2003) . 

Comprendre comment et pourquoi les individus utilisent des ressources différentes constitue 

donc un objectif essentiel a fin de pouvoir, par la suite, expliquer comment les ressources 

peuvent c irculer entre différents écosystèmes et influencer les relati ons trophiques entre 

espèces. 

1.2.2 Objectifs généraux et hypothèses de recherche 

La présente étude pOtt e donc sur l' uti li sation de l' espace et des ressources chez un carn ivore 

terrestre de l' Arctiq ue . De par sa pos ition au sommet du réseau trophique de la toundra 

arct ique, le renard po la ire peut avo ir un impact sur l' abondance de plus ieurs espèces de 

pro ies, mais peut auss i, en retour, être influencé par leurs va riations d ' abondance (Angerbjorn 

el al. 1999, 2004; G ilg et al. 2003 , 2009) . Comm e di scuté précédemment, ces apports 

d' énerg ie a llochtone perm ettra ient d ' exp l iquer en partie la permanence de plus ieurs espèces 

de prédateurs dans des écosystèmes terrestres arctiq ues, en dépit d'une productivité primaire 

relat ivement faib le. Il s pourraient auss i être amenés à se modifier sous l'effet des 

changements c li matiques, ce qui pourrait a lors entraîner des effets en cascades à l'ensembl e 

de ces écosystèmes (Post el al. 2009). 

Il y a deux modes principaux grâce auxque ls des ressources peuvent trans ite r d ' un 

écosystème vers un autre, du point de vue d ' un prédateur (Po li s et al. 1997): par apport 

pass if de ces ressources, qui arri vent alors directement dans l'écosystème et sont dispon ibles 

pour le prédateur, avec par exemple un dép lacement des proies, ou bien par recherche act ive 

des ressources dans un autre écosystème, impliquant des déplacem ents du prédateur. Dans le 

cas des écosystèmes terrestres arc tiques, on peut cons idérer que les espèces migratrices 
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venant nicher dans la toundra, et que nous avons mentionnées plus haut, appaltiennent à la 

prem ière catégorie puisqu 'e lles arrivent directement dans l'écosystème terrestre de toundra 

(Bêty et al. 2002; G iroux 2007). D' autre part, la présence de banqui se durant la majeure 

pattie de l'année permet aux prédateurs terrestres d ' entreprendre des déplacements et de la 

quête a limentaire dans l'écosystème marin. Ces prédateurs peuvent donc, dans les rég ions où 

des colonies d 'oiseaux migrateurs sont présentes et situées à proximité de l' environnement 

marin , exploiter des ressources a llochtones de manière passive et active (Huxel et al. 2002). 

Ce travail de doctorat se place dans une démarche globale visant à mieux comprendre les 

relations trophiques entre les é léments des écosystèmes arctiques , en particulier les re lations 

prédateurs-proies, et à quantifier l' utilisation des ressources allochtones par les prédateurs en 

explorant ces deux modes d ' utili sation: passive, en utilisant les ressources allochtones qui 

sont présentes dans la toundra et active, en allant chercher les ressources dans l' hab itat marin 

env ironnant. 

En ayant la capacité d ' utili se r ces différe ntes ressources, lesque lles sont soumises à 

de fO ltes variations dans le temps et dans l'espace, le renard polaire pourrait être un tàcteur 

im pOltant de structuration des réseaux trophiques terrestres en Arctique. L' objecti f généra l de 

cette étude est de comprendre comment ce carnivore terrestre peut ag ir comme lien trophique 

entre trois écosystèmes e n utili sant des ressources d 'orig ine à la fois autochtone et a llochtone 

à la toundra arctique: terrestre arctique, terrestre tempéré et marin arctique. Nous avons 

divisé cet objectif généra l en deux thèmes: (i) étude de la capacité de mouvement et des 

facteurs influençant ces mouvements à l'échelle sa isonnière et annue lle, en mettant l'emphase 

sur les mouvements annuels associés à la quête a limentaire et (ii) étude des variations 

individuelles dans l' utili sat ion des ressources provenant de ces trois écosystèmes. Les 

objectifs spéc ifiques de cette étude ai ns i que les hypothèses et préd ict ions associées sont les 

suivants: 

Objectif 1 - Déterminer fa capacité de mouvement 

Le premier object if est de déterminer les capacités de mouvements et d ' ut ilisation de la 

banquise par le renard po la ire au cours d ' un cyc le annue l complet, afin d 'éva luer son 

potentiel d ' utili sation des ressources mar ines qui s'y trouvent. Notre hypothèse de travail est 
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que la capacité de déplacement es t suffisamment grande (c.-à-d. plusieurs dizaines de 

kilomètres par jour) pour permettre l' utili sat ion de la banquise en hiver par les renards 

polaires se trouvant sur l' île Bylot en été. Notre prédiction est que cette espèce est capable de 

se déplacer sur de grandes distances et à des vitesses élevées et soutenues, dépassant celles 

qui ont été mesurées jusqu'alors. 

Objectif 2 - Déterminer l 'effet des ressources sur les patrons annuels d 'utilisation de 
" espace 

Le second object if v ise à quanti fi e r et comparer les patrons individuels d ' utilisation de 

l' espace en été (lorsque la banqui se est absente) et en hiver (lorsque la banquise est présente). 

Nous testerons les trois hypothèses suivantes sur les patrons d ' utilisation de l'espace en 

fonction des fluctuation s d ' abondance des ressources : 

• Les patrons estivaux d ' uti 1 isat ion de l' espace (domaines vitaux) sont influencés par les 

varia tions spatia les et tempore lles dans l' abondance des ressources . Nous testerons ici la 

prédict ion, découlant du modè le de stratégies d ' utilisation de l' espace (von Schantz 

1984b) présenté plus haut, que les domaines vitaux changent en fonction des fluctuation s 

tempore ll es de l' abondance des ressources autochtones (lem mings) et des variations 

spati ales de l' abondance des ressources a llochtones (oies des neiges) : nous chercherons 

à montrer que conformément à ce modèle théorique, les domaines vitaux sont plus 

grands lorsque les resso urces sont en plus faib le abondance. Cec i correspondrait donc à 

la stratégie di te fl exible . 

• Les patrons hi vernaux d ' utili sation de l' espace (mouvements de quête a limenta ire à 

l' extérie ur du doma ine vita l) dépendent quant à eux des ressources di sponibles en hiver 

( lemmings) et durant l' été précédent (œufs d'oies). Nous préd isons que l' abondance des 

ressources a utochtones en hiver (lemmings) et allochtones tempérées (œu fs d 'oies) 

pourra augmenter ou dim inue r les mouvements de quête a limentaire en hiver à 

l' extérieur du domaine vital estival et en milieu marin (banquise). 
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• Les mouvements hivernaux des renards quittant leur domaine vital estiva l correspondent 

à des mouvements adaptés à la recherche de ressources di stribuées de façon aléatoire et 

éparse. Nous prédisons que ces mouvements seront modé lisables à l'a ide de modè les 

théoriques correspondant à ce type de compOltement de recherche, ce qui permettra 

d 'appuyer l 'hypothèse que les mouvem ents hivernaux sont des mouvements de quête 

al imentaire. 

Objectif 3 - Identifier les facteurs expliquant les variations interindividuelles d 'utilisation 
des ressources allochtones d 'origine tempérée ou marine 

Le troisième objectif vise à mesurer la variation du régime alimenta ire (niche trophique) à 

deux échelles, populationnelle et individuelle, afin d ' identifier les facteurs qui peuvent 

influencer l' uti lisation des ressources autochtones et allochtones (d 'origines tempérées et 

marines) par les individus. Nous testerons les deux hypothèses sui vantes: 

• La var iat ion temporelle dans l' abondance des ressources devrait conduire, chez ce 

carnivore générali ste, à une variation du régim e alimentaire . Nous prédisons ici que la 

niche trophique de la popu lation devrait s'agrand ir ou se contracter en fonction de la 

diversité des ressources disponibles. 

• Les caractéristiques individuelles, associées aux facteurs environnementaux 

d'abondance de nourriture, permettent d 'expliquer la variation interindividue lle du 

régime a limenta ire. La prem ière prédiction associée à cette hypothèse est que le statut 

reproducteur devrait influencer le régime alimentaire des individus, et notamment 

l' ut i 1 isation ou non de ressources a llochtones d 'origine marine, e n favorisant l' uti 1 isati on 

des ressources terrestres par les individus reproducteurs qui sont attachés à une tanière et 

à un territo ire. La seconde préd iction est que les fluctuation s tempore lles d ' abondance de 

la principa le ressource autochtone (lemmings) devra ient aussi se répercuter sur les 

régimes alimentaires des individus: ceux-ci devraient adopter un rég im e basé 

essentie llement sur ces ressources autochtones durant les pics d'abondance. 
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1.3 Méthodologie 

Les études écologiques en Arctique ont lieu la plupart du temps en été, durant la période de 

cro issance de la maj orité des populations animales, et bien entendu des plantes (Ims & Fuglei 

2005). Pourtant, la ne ige couvre le so l de ces rég ions durant plus des deux tiers de l' année. li 

est donc essentie l d ' étendre les études au-delà des sa isons de productiv ité maximale, en y 

incluant autant que poss ible des cycles annuels complets. Les contraintes financ ières et 

log istiques rendent le travail de recherche en Arctique particulièrement difficil e en hiver. fi 

ex iste cependant des outil s permettant de réco lter des données et d ' aborder des questions se 

rapportant à des périodes temporelles plus étendues qu ' une saison de terrain. Ainsi , 

l' utili sat ion du suivi par té lémétrie satellite permet de connaître la loca lisation des indi vidus 

é tudiés confortablement ass is dans son bureau et presque en temps réel (Hebblewhite & 

Haydon 20 10). Par a illeurs, les analyses d ' isotopes stables du carbone et de l' azote 

permettent de remonter dans le temps, à des échelles variant de que lques jours, à plus ieurs 

s ièc les pour estim er dans quelles proport ions certa ines ressources sont utili sées par certaines 

espèces (Kelly 2000). Ces deux outil s sont la pierre angu laire de l' approche méthodologique 

emp loyée dans ce trava il de recherche, et nous reviendrons plus loin sur chacun d 'eux 

(sections 1.3.2 et 1.3.3 ). Il s ont permis d ' aborder deux aspects de l' éco logie du renard 

po laire: ses mouvements (utili sation de l'espace) et son régim e alimentaire (utilisation des 

ressources). L' or ig ina lité du présent travail se s itue principalement dans la précision des 

données qui ont pu être acqui ses grâce à ces outil s, ainsi qu ' à la période temporelle couverte . 

Ce lle-c i va des courts mois d ' été où les chercheurs sont présents sur le terra in, aux longs mois 

d·h ive r, couvrant ain si des cycles annue ls comp lets. 
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1.3.1 Population et zone d'étude: suivi à long terme sur l'île Bylot 

Pour atte indre les tro is o bj ectifs décrits plu s haut nous avons étudié une population de renards 

po laires v ivant dans une partie de la pla ine sud de l' î le By lot (73 °N, 80°0), dans le Parc 

Nationa l du Canada de S innilik, au N unavut (F ig. 1.4). La zone d'étude couvre environ 520 

km2 et est constituée d ' une bande littora le de toundra de 10-1 5 km de la rge et 55 km de long. 

La banqui se est prise autour de l' île chaque année à partir de fin octo bre et jusqu 'à mi-juillet 

(Gagnon & Berteaux 2009), bien que la couche de ne ige la reco uvrant commence à fondre 

dès le début du mois de juin, la rendant rapidement diffi c ilement praticable (A . Tarroux, 

observations personne lles). La présence de banqui se perm et aux renards po laires d ' utili ser cet 

habitat potentie llement pour se déplacer et tro uver de la nourriture, comme des phoques 

anne lés, qui s'y reprodui sent (Gagno n & Berteaux 2009). La zone d 'étude est auss i 

caracté ri sée par la présence d ' une co lonie de grande o ie des ne iges dense et loca li sée qu i 

compte plu sieurs d iza ines de millie rs de couples nicheurs chaque année (Reed et al. 2002; 

Fig 1.4). Il n'y a pas de grands ongulés dans la zone d'étude et la seule autre espèce de 

carnivore régulièrement observée, mais en très faible densité, est le renard roux, Vulpes 

vulpes, Linné 1758 (Gagnon & Berteaux 2009). 

Deux espèces de lemming sont présentes sur By lot, soit le le mmi ng brun (Lemmus 

sibiricus, Kerr 1792) et var iab le (Dicrostonyx torquatus, Pa llas 1778). [\ s sub issent des 

var iations cyc liques d 'abondance avec une période d'env iron 3-4 ans (G ruyer el al. 2008). 

Les données d'abondance de lemm ing uti lisées dans ce trava il prov iennent du sui v i à lo ng 

terme dirigé par G. Gauthier (Université Laval): chaque année en j uin-jui llet des séances de 

capture mortelle sont conduites sur deux sites de la zone d 'étude, d istants d 'environ 30 km 

(F ig. 1.4). Ces données représen tent un tota l de plus de 1000 nui ts-piège annue llement et 

perm ettent de mesurer les fluctuat ions in terannue lles d ' abondance des deux espèces de 

lemmings (Gauthier el al. 2004; Morri ssette et al. 20 10) . Nous avons uti li sé un ind ice g lobal 

pour l' ensemble de notre a ire d ' étude, regroupant les don nées des deux s ites de captu re 

morte lle. 
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Bien que d' autres ressources puissent être utili sées par les renards pola ires vivant sur 

l' î le, il semble que les oies (adultes, juvéniles, poussins et œufs) et les lemmings constituent 

la majeure partie de leur régime alimentaire esti va l (Bêty et al. 2002; Giroux 2007) . Les 

lemm ings sont une ressource autochtone et les oies peuvent être considérées, au moins 

pat1iellement, comme une ressource allochtone des écosystèmes tempérés (G iroux 2007). Les 

phoq ues sont bien entendu une ressource allochtone provenant du milieu marin proche et 

access ible aux renards via la banquise et, plus rarement, via les carcasses laissées par les 

chasseurs inuits de la région (Gagnon & Berteaux 2009). 

La population de renards polaires est suivie intensivement depuis 2003 via un 

programm e de capture et de marquage des individus adultes et juvéniles, ainsi qu ' un sui vi 

annuel des tanières de reproduction de mai à août (Szor 2006). Les protocoles de capture, de 

manipu lation et de prise de biopsies suivent les recommandations du com ité de protection des 

animaux de l'Uni versité du Québec à Rimouski et du Conse il canadien de protection des 

animaux. Les protocoles de terrain ont été approuvés par le Comité de gestion conjointe du 

parc national du Canada de Sinnilik. Nous capturons les renards ad ultes en uti lisant des 

pièges à pattes dont les mâchoires sont équipées de couss inets en caoutchouc (Modèle 

Softcatch # l , Oneida Victor Ltd, É.U), ou bien des cages (Modè le 202, Tomahawk inc., 

É.U.) afi n de minimiser les ri sques de blessures (Powe ll & Proulx 2003) . Le cages se sont 

cependant révé lées d' une efficacité très limitée dans notre zone d'étude. Les pièges sont 

insta llés à même le so l et recouverts de débris, et nous uti lisons des appâts ou des leurres afin 

de maxim iser les taux de captures. Nous cherchons à maxim iser le nombre d ' ind ividus 

capturés et à 111 inim iser le nom bre de recaptures intra-annuelles. Les renardeaux sont aussi 

capturés, mais uniquement à l'a ide de cages et sur les tanières. À l' in verse, le ad ul tes ne sont 

jamais capturés au piège à patte sur les tanières, mais toujours à 1 km minimum, afin d 'év iter 

les captures acc idente lles de jeunes au piège à patte. Les individus trop agress ifs pour être 

manipulés de façon totalement sécuritaire sont anesthés iés à l' aide d' un mélange à base de 

médétom idine (0.05 ml/kg) et de kétamine (0.03 ml/kg). À la fin de la séance de capture, 

nous leur injectons une dose d' antidote (atipémazo le; 0.05 ml/kg) avant de les libérer. Les 

individus sont systématiquement pesés, mesurés, et marqués à l' aide de quatre étiquettes 

d'oreilles co lorées semblables à ce lles utilisées pour le marquage des ovins d 'é levage 
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(modèle Rototag, Dalton inc., Irlande; Fig. 1.5). Les échantillons de tissus suivants sont 

prélevés : poil, griffe, tissu conjonctif de l'oreille (une seule fois lors de la pose des étiquettes 

d'oreilles), sang. Chaque manipulation dure normalement entre 20 et 45 min . Les 

échantillons de tissu vivant sont conservés dans de l'éthanol 70% à température ambiante, les 

autres sont maintenus secs dans des enveloppes de papier. Les données utilisées dans ce 

travail concernent les années 2003-2008 inclusivement, sauf pour certaines données issues du 

suivi satellite initié en 2007 et qui s'est poursuivi jusqu'en septembre 2009. 

N 

o 4 8 

Colonie d'oies 

Tanières de renards 

\ 

Figure 1.4 Emplacement de l'aire d'étude, dans la plaine sud de l'île Bylot (73°N, 80°0), 
Nunavut. Les triangles noirs représentent toutes les tanières de renards qui étaient connues et 
suivies durant la période 2003-2008. La zone grisée représente l'étendue approximative de la 
colonie de nidification de la grande oie des neiges, au sein de la zone d'étude de 520 km2

. Les 
contours bleus représentent la zone approximative de la limite de la banquise (floe edge) au 
printemps (Gagnon & Berteaux 2009). 
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Figure 1.5 Renard polaire adulte marqué avec quatre étiquettes d ' orei lles, suivant une 
combina ison unique de couleurs et de numéros permettant l'identification ultérieure. On peut 
remarquer le début de la mue estivale sur le museau et le crâne. 

1.3.2 Suivi satellite Argos 

Description des unités Argos utilisées 

Afin d 'enregistrer les mouvements des renards polaires adultes, certains individus ont été 

équipés de co lliers portant un émetteur satellite Argos (CLS 2008). Ce type d ' émetteur 

permet d'obtenir les données de positionnement de façon très régulière, avec que lques heures 

de décalage, via une interface In ternet (CLS 2008; Hebblewhite & Haydon 20 10). Les 

colliers que nous avons utili sés (modè le Kiwisat 202, Sirtrack Ltd, Nouve ll e-Zé lande) éta ient 

conçus pour durer 12 moi s et émettre à intervalles réguliers de 24 h durant la période estivale 

( 1er juin au 15 août) et de 48 h durant le reste de l'année. Il s' agissait du résu ltat d ' un 

comprom is en tre l' intensité du suivi et la maximisation de leur durée de vie pour couvrir au 

moins un cycle annue l complet. Durant les périodes d 'émiss ions, le taux de répét ition 

(repetition rate) était 60s. Chaque collier pesait environ 95 g, soit 3.2% de la masse moyenne 

des feme lles adultes et 2.7 % de la masse moyenne des mâles adultes dans notre aire d 'étude. 
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Erreur de localisation propre au système Argos 

Le système Argos a souvent été utilisé sur des mammifères malins ou des oiseaux présentant 

des déplacements à grande échelle (Jouventin & Weimerskirch 1990; Vincent et al. 2002; 

Freitas et al. 2008). Il a même déjà été testé avec succès sur le renard polaire (Follmann & 

Martin 1998) : son fonctionnement est en effet optimal avec des animaux qui peuvent avoir 

des déplacements sur de grandes distances (à cause d'un effet moindre de l' erreur de 

localisation) et dans les régions polaires (grâce à une meilleure couverture de ces rég ions par 

la constellation des satellites Argos) . 

Cependant, le système de positionnement Argos présente des inconvénients, dont le 

principal est un manque de précision des localisations, surtout comparati vement à d 'autres 

technologies comme le Système de Positionnement Global (GPS ; Hebblewhite & Haydon 

20 10). Chaque localisation est accompagnée d ' un code, appelé classe de localisation (LC3 , 2, 

1, 0, A, B et Z) , correspondant à différents niveaux d' erreur estimée lors du traitement des 

s ignaux par les sate llites et les ordinateurs du système Argos (Hays et al. 2001 ; CLS 2008 ). 

Les LC 3, 2 e t 1 sont les meilleures que l' on peut obteni r et correspondent à des erreurs 

moyennes de positionnement respectives de 150 m, 350 m et 1000 m. La LC 0 correspond à 

une erreur > 1 000 m et les erreurs des LC A, B et Z ne sont pas quantifiables. Cependant, les 

LC A ou B peuvent souvent être assez exactes alors que les LC Z ne sont généralement pas 

considé rées dans les analyses (Keating et al. 1991; Hays et al. 2001). Ces erreurs estimées 

par Argos sont les moyennes de distributions binonna les, que l' on présum e éga les en 

longitude et en latitude, avec des écarts types égaux à la moyenne (150 m pour Le3 , 350 m 

pour LC 2, etc.) . Cela signifie concrètement qu ' une local isation de LC 3 pourrait être 

inexacte de bien plus (ou bien mo ins) que 150 m, même si la moyenne des erreurs devrait 

avo ir cette va leur. Face à cette incertitude, dont les conséquences pe uvent être plus ou moins 

impoliantes suivant les questions abordées, il a été suggéré de procéder à des tests in situ, 

dans la zone de recherche, afin d 'estimer l'erreur inhérente à c haque étude (Keating el al. 

1991 ; Hays et al. 2001). Nous avons donc cherché à estime r l'erreur de local isation Argos 

dans notre propre a ire d ' étude sur l' île Bylot, en utili sant les colliers qui a llaient être placés 

plus tard sur des animaux. 



24 

Estimation de l 'erreur de localisation dans notre aire d'étude - protocole 

En mai 2007, no us avons déployé douze unités en début de saison sur des supports fixes , 

divisées en trois groupes de quatre unités chaque. Chaque groupe éta it s itué à une position-

test distante des deux autres d 'au mo ins 1 km, et dont la localisation exacte éta it est imée à 

l' aide d ' un G PS pOltatifen faisant la moyenne de 100 loca lisations (Fig. 1.6). F ina le ment, 

chaque positi on-test correspondait à trois niveaux de couverture céleste, c'est-à-dire au 

pourcentage approx imatif du ciel directement « visible )} par l'émetteur, et estimé 

visue ll ement par l' observateur. Bien qu'étant approximatifs, ces tro is niveaux sont 

représentatifs des différents types de reliefs qu ' un renard peut rencontrer a u cours de ses 

dép lacements dans la zone d 'étude, et qui pourraient affecter la qualité des localisations 

Argos. Cec i a donc perm is de tester si le relief environnant avait un effet sur l' erre ur de 

loca li sation. Les trois niveaux de v isibilité étaient les suivants: 

• bonne [66%- 100%] : emp lacement s itué sur une pe tite co lline dans une va ll ée de 

plusie urs km de long et de large, 

• interlllédiaire [33%-66% ] : s itué à flanc de coteau et cachant ainsi une partie du ciel, 

• limitée [0%-33%] : s itué dans une pet ite va llée profonde et étroite. 

Les gro upes de co lliers émetta ient de façon synchrone à chaque pos iti o n-test durant 

quatre heures . Il s étaient ensuite a rrêtés puis les positions de chaque gro upe étaient 

inte rve lties, de sOlte que le lendemain les co llie rs émetta ient depuis une pos itio n différente de 

la veille. Chaque co llie r a donc émis durant 4h à chaque posit ion test. Ceci a permis de 

compenser un éventuel effet des co lliers sur la qualité des localisations. Chaque colli er était 

proviso irement fixé sur un contenant en plastique remp li d 'eau afin de s imuler la masse 

corpore lle d ' ull anim a l, et de se rapprocher des conditio ns rée lles. 
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Figure 1.6 Emplacement relatif des trois positions- test utilisées pour estimer l'erreur de 
localisation de \2 colliers Argos suivant le pourcentage de couverture céleste cachée par le 
relief. Les courbes représentent les courbes de niveau (espacées de \0 m) et les zones grisées 
sont des plans d'eau . Test \ : bonne [66%- \00%]; Test 2: intermédiaire [33%-66%]; Test 3: 
limitée [0%-33%]. L' extrémité de chaque flèchc indique l'emplacement de la position-test 
estimée par GPS. 
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Estimation de l 'erreur de localisation dans notre aire d 'étude - résultats 

Les données ainsi acquises ont permis de comparer la proportion des positions estimées dans 

chaque classe de localisation (LC) en fonction de la couverture céleste pour chaque pos ition-

test (Fig. 1.7). De plus, les mêmes colliers (en plus de quatre autres) ont été utili sés par la 

suite sur 16 renards polaires marqués au courant de l'été 2007. Les données issues des 

colliers placés sur les animaux nous ont permis de comparer la proportion des positions 

estimées dans chaque LC lors des tests statiques et lors des mouvements réels sur des 

animaux (Fig. 1.7). Les tests nous ont montré que les LC majoritaires étaient toujours les 

trois meilleures, c'est-à-dire les LC 3, 2 et l , que ce soit durant la phase de test des co lliers ou 

bien une fois ceux-ci posés sur les animaux. Même si la proportion totale de LC 3, 2 et 1 était 

plus faible dans les locali sations des mouvements réels des animaux, e lle restait supérieure à 

69% du nombre total de localisations obtenues, en tenant compte des LC 0, A, B et Z. 

Contrairement aux études en milieux marins (Vincent et al. 2002), le nombre de localisations 

de LC 3, 2 et 1 obtenu indique que les colliers Argos peuvent être utilisés de façon optimale 

sur des pet its carnivores terrestres en Arctique, c'est-à-di re en maximisant le nombre de 

positions des meilleures LC disponibles avec Argos. Cela nous permet auss i d'exclure des 

ana lyses futures les LC 0, A, B et Z sans réduire radicalement la taille d ' échantillonnage. 

L'analyse de l'erreur moyenne de localisation obtenue montre des di ffé rences marquées entre 

les LC (Fig. 1.8), qui correspondent assez bien à celles indiquées par le service Argos (CLS 

2008). Les erreurs sur l' axe latitudinal sont légèrement moins élevées que sur l'axe 

longitudinal. Les résultats montrent une différence significati ve (interva ll es de confiances à 

95% d istincts) entre les erreurs des différentes Le. 
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Figure 1.8 Erreur moyenne de positionnement (en mètres ± interva lle de confi ance à 95%) 
par le système Argos re lativement à tro is pos itions de référence (Test), estim ée pour les trois 
me illeures classes de localisations (LC). Chaque position test correspond à un niveau de 
v is ibilité (couverture cé leste) différent, indiqué entre crochets . Rés ultats basés sur les 
données de 12 co lliers déployés sur l' îl e By lot, Nunavut, Canada, en mai 2007. Les nombres 
à l' inté rieur des histogrammes indiquent la taille d' échant illon nage dans chaque LC et à 
chaque position test (Ntotal=360 loca lisations). 
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Les effets dus au relief environnant diffèrent d ' une LC à l' autre et ne montrent 

aucune tendance générale claire, sauf concernant le nombre de localisations obtenues. Il Y a 

systématiquement plus de local isat ions à la position avec une visibi li té bonne (Test 1), toutes 

LC confondues. La LC 1 présente une erreur moyenne plus é levée lorsq ue la visibilité est 

limitée, mais qui reste inférieure à la valeur de 1000 m indiquée par Argos. Tous niveaux de 

visibilité confondus les erreurs maximales en longitude étaient : 4,08 7 m (LC 1), 1,2 13 m 

(LC2) et 744 m (LC3). Les erreurs maximales en latitude étaient: 2,690 m (LC 1), 1,270 m 

(LC2) et 1,001 m (LC3) . 

Ces résultats confirment que la précision des données Argos ne permet pas d' aborder 

des questions sur la sélection de l' hab itat à fine échelle, mai s semble adéquate pour étudier 

les mouvements à grande ou moyenne échelle, incluant la détermination de la taille et de la 

position des domaines vitaux. Une caractéristique importante des données Argos est la 

var iab ilité im portante dans l'erreur de loca lisation, avec des valeurs maximales pouvant 

attei ndre plusieurs kilomètres pour la LC 1. Po ur corriger ce prob lème, toutes les données 

Argos ut ilisées dans ce travai l ont été fi ltrées afin d 'é liminer toutes les loca lisations qui 

imp liquent une vitesse de dép lacement trop élevée pas rapport à un seuil que nous avons fixé 

en utilisant des données GPS sur la même espèce (A . TatTOUX et D. Berteaux, données non 

publiées). La méthode de filtrage est expliquée dans la section 3.2.3. 

1.3.3 Analyses des isotopes stables du carbone et de l'azote en écologie 

Un outil de plus en plus utilisé 

L'analyse des isotopes stab les (c i-après AIS) du carbone et de l'azote est un outil dont la 

courbe d ' utili sation a suivi une croissance exponentielle en écologie suite à la publication que 

quelques études-c lefs à la fin des années 1970 (DeN iro & Epstein 1977, 1978, 1981). Une de 

ses utilisati ons principales en éco log ie est l' étude du régime a limentai re et de la niche 

trophique des individus et populat ions anima les (Dalerum & Angerbj orn 2005; Ke lly et al. 

2006; Newsome et al. 2007). En effet, les tissus des consommateurs sont synthét isés à part ir 

des nutriments dérivés des tiss us de leurs proies, et reflètent donc la composition isotopique 

de ces dern iers de façon préd ictible (DeN iro & Epste in 198 1; Ke lly 2000; Crawford et al. 
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2008) . Une recherche bibliographique montre que depuis 2007 environ 170 à 200 études 

directement basées sur l'utilisation de cette technique sont publiées annuellement en 

éco logie, zoo log ie et sc iences de l'environnement ' . Malgré cette augmentation rapide en 

douze ans (avant 1998 le nombre annuel était toujo urs < 20; Kelly 2000), il a été récemment 

avancé que cet outil resta it sous-exp loité re lativement à son potentie l, en particulier 

re lativement à l'é tude des mammifères (Crawford et al. 2008). 

Intérêts et limitations de l 'analyse isotopique 

L' A rs permet de contourner certaines limites propres aux analyses plus conventionnelles du 

régime a lim enta ire, comme l'analyse des fèces ou des contenus stomacaux (Angerbjorn et a/. 

1994; Dalerulll & Angerbjorn 2005) . Par exemple, elle permet d 'obtenir une image moyenne 

du rég ime a lim entaire d'un individu sur une période donnée, laque lle varie de que lques jours 

à quelques mois o u an nées, sui vant le tissu utili sé (Kelly 2000). Les a utres techniques 

donnent plutôt une im age instantanée des ressources qui ont été ingérées, a lors que les 

rapports isotopiques dans les tissus des consommateurs reflètent la portio n rée llement 

assimilée des ressources ingérées (Kelly 2000). 

Para llè lement à ces avantages non négl igeab les, il existe des 1 im itations im portantes 

concernant l' utilisation de l' AIS en éco logie. A ins i, cette technique ne peut s ' app liquer que 

dans des systèmes trophiques où les différences entre les sources potentielles, en termes de 

rapports isotopiques, sont suffisamment importa ntes: deux sources complètement différentes 

ayant les mêmes rapports isotopiques ne seront pas distinguables l' une de l' autre (Peterson & 

Fry 1987). Un autre problème important concerne la connaissance des vo ies métabo liques 

empruntées par les isotopes du carbone ou de l' azote suivant la source dont il s prov iennent 

(p roté ique, lipidique ou g luc idique) et les ti ssus dans lesque ls ils seront incorporés (Gannes el 

al. 1997; Mart inez deI Rio et al. 2009) . Généra lement, ces voies sont mal connues e t 

1 Recherche, sur le site de Web o/Science, de tous les articles dont le titre contient les mots « stable 
isotope» ou « isotopic », dont le sujet contenait les mots « carbon » ou « nitrogen » et publiés dans les 
catégories « biodiversity & conservation » ou « environmental sciences & ec%gy» ou « zo%g)' », 
entre 1966 et 2010. Accès le 16 janvier 20 II . 
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complexes. Une question concerne palticulièrement le devenir des isotopes constituant les 

lipides ingérés par un consomm ateur : les lipides ont en e ffet des rappOlts isotopiques très 

différents des protéines (DeN iro & Epstein 1977) et peuvent donc fa usser l' interprétation des 

rapports isotop iques d' un tissu donné s i ce lui-c i n ' a été créé qu 'à partir des const ituants 

proté iques d ' une proie . Si le ti ssu de la pro ie échantillonnée contient une fraction lip id ique, 

alors son rappolt isotop ique sera d ifférent des proté ines qui seules ont été utili sées (Post el al. 

2007; Logan el al. 2008). Il a été souvent conse illé, par précaution, de retirer chimiquement 

la fract ion lip id iq ue des échanti lions ana lysés, ma is jusqu 'à présent aucun consensus n ' a été 

trouvé à ce sujet (Post el al. 2007; Ricca el al. 2007). Bien qu ' une so luti on so it en effet 

d ' effectuer plus d ' études expérim entales sur ces questions (Gannes el al. 1997; Martinez de i 

Rio el al. 2009), il existe des façons d ' aborder ce type de problème a fin d 'amé liorer notre 

compréhension des systèmes trophiques que nous étudions et des conséquences que certa ines 

man ipu lations (com me l' extraction 1 ipidique) peuvent avo ir sur l' interprétat ion des 

interact ions troph ique au se in de ces systèmes. Un des objectifs connexes de ce proj et de 

thèse a ainsi été d ' é laborer une approche permettant de sim uler les effets de ce type de 

manipulation sur l' interprétat ion biologiq ue des interactions trophiques . 

Au-delà du régime alimentaire: niche trophique el variation interindividuelle 

Comme pour d ' autres espèces, de plus en plus d ' études utili sent l' A IS pour déterminer la 

proport ion des d iffé rentes ressources dans le régime alimentaire du renard po la ire 

(Angerbj orn e l al. 1994; Roth 2002; G iroux 2007; Samelius el al. 2007) . Ces études ont mi s 

en évidence l'importance, chez cette espèce, des apports des ressources a llochtones provenant 

des écosystèmes marins (Angerbjorn et al. 1994; Roth 2002) ou terrestres tempérés (G iroux 

200 7; Samelius e l al. 2007) . Elles ont aussi montré que ces appOlt s pouva ient va rier dans 

l'espace à échelle très vaste, par exemple du Groenl and à la Scandinav ie (Angerbjorn el al. 

1994) ou très locale, sur les que lques km entourant une colonie d 'o iseaux migrateurs (G iroux 

200 7). Finalement, elles ont permis d 'expliquer les va riations interannue lles dan s l' util isation 

des ressources a llochtones en fonctio n des fluctuat ions d ' abondance des ressources 

autochtones (lemmings, re nnes, etc.) (Roth 2002; Giroux 2007; Same lius et al. 2007). La 

plupart des é tudes sur l' utili sation des ressources par le renard po la ire avaient une approche 

g lobale, à l'éche lle de la popu lat ion d 'étude, mais s' intéressaient plus rarement aux variat ions 
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in terindi v idue lles et à leurs causes. Cependant, Angerbj0rn et al. (1994) mentionnent 

l' existence de variations importantes entre les ind ividus d ' une même population: bien qu ' il s 

n ' a ient pas testé les causes potentie lles de cette variation, ils avancent qu ' e lle pourrai t être 

due à la territoria lité entre indiv idus, qui empêcherait certa ins d ' entre eux d ' accéder aux 

ressources marines . 

1.4 Plan de la thèse 

Le reste de la thèse est div isé en quatre chapitres (Chapi tres II à V), a ins i qu ' une conc lus ion 

généra le (Chapitre V I). 

Le second chapi tre répond à l' obj ectif 1 en démontrant et e n quantifiant, pour la 

première foi s chez des ind iv idus adul tes, la capac ité de déplacement dont peut fa ire preuve 

cette espèce, à la fo is en terme de v itesse (j usqu'à 90 km par jour) ma is auss i de distance 

parcourue (jusqu 'à 600 km du terri toire estiva l). Ces résultats perm ette nt notamm ent 

d'expliquer pourquo i il ya s i peu de variations génétiques entre les d ifférentes populations de 

renards polaires à l'éche lle c ircumpo la ire. Ils montrent aussi que cette espèce extrêmement 

mobi le peut fac ilement uti liser la banqu ise pour y trouver des ressources marines. Ce second 

chap itre est publié dans la revue Polar Biology. 

Le tro is ième chapitre répond à l' o bj ecti f 2 en montrant que la ta ille des doma ines 

vitaux ind ividue ls en été est influ encée par les variations spati o-tempore ll es des ressources. 

Nous montrons que les mouvements hivernaux à l'extérie ur de ces doma ines v itaux esti va ux 

sont très variables d ' un indiv idu à l' autre : certains indi vidus agrandissent leur domaine v ita l 

en hiver pour y inc lure une grande proport ion de banqu ise, a lors que d 'autres le maintiennent 

à peu près constant et sur la terre ferme. L' abondance des ressources au se in du domaine vital 

estiva l est négativement con·élée à l'é lo ignement moyen du doma ine vital durant les 

mouvements h ivernaux. L' abondance de ressources autochtones (l emmings) e t allochtones 

d 'origine tempé rée (o ies des ne iges) influence les mouveme nts à l'extérie ur du doma ine v ita l 

durant la péri ode hive rna le . Ces mouvements correspondent à des modè les de recherche de 

nourriture théorique ment adaptés à des hab itats imprév is ib les où les ressources sont très 
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éparses. Tous les renards semblent utili ser la banquise à un moment ou un autre de l'hiver, 

même sur de très co ultes pér iodes. Ce tro is ième chapitre est un manuscrit préparé en vue 

d ' une soum iss ion à la rev ue Animal Behaviour. 

Afin de m ieux répondre à l'objecti f3, nous avons ajouté un chapitre pOltant sur une 

question technique cruc ia le re liée à la méthode de l'ana lyse des isotopes stab les et 

l ' ut i! isa tion de modèles Bayes iens de mé lange isotopique afin de reconstituer le régime 

a limentaire. En se basant sur cette méthode, qui est de plus en plus utili sée en éco logie, le 

quatrième chapi tre propose une nouve lle approche pour déterminer la sens ibil ité des modè les 

util isés pour la déterm ination du régime a limenta ire. Cette approche a été développée grâce à 

une co llaboration avec des chercheurs de l'U niversité de Troms0, en Norvège. Ce trava il est 

pub lié dans la revue Methods in Ecology and Evolution. 

Le c inq uième chap itre répond d irectement à l'objectif 3, en montrant q ue les 

vari ations tempore lles de la n iche trophique à l'échelle de la population peuvent être 

expliquées par des caractérist iques ind ivid uelles te lles que le statut reproducteur ou le sexe. 

La modé l isation du régime al imentaire, basée sur l' analyse isotopique, a perm is de montrer 

que les individus non reproducteurs semb lent util iser beaucoup p lus les ressources marines a u 

printemps, a lors que les indiv idus reproducteurs utilisent surtout les ressources terrestres . 

Cette variation interind ividuelle permet d ' expliquer les variations tempore lles observées à 

l'échelle de la population . C'est un im portant pas en avant dans notre com préhension des 

liens trophiques entre les écosystèmes terrestres et marins de l'Arctique, v ia un prédateur 

terrestre très mobile. Ce quatrième chapitre est un manuscrit préparé en vue d ' une soumi ss ion 

à la revue Journal of Animal Ecology. 
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Résumé 

En juillet 2008, nous avons posé des colliers satellites Argos sur des renards polaires adultes 
et reproducteurs sur l'île Bylot, Nunavut, Canada. Nous avons suivi leurs mouvements sur un 
cycle annuel complet. Nous présentons les données du suivi de deux individus, une femelle et 
un mâle, qui se sont beaucoup déplacés de février à juillet 2009, sur des di stances minimales 
de 4,599 km et 2,193 km, respectivement. Nous avons enregistré des vitesses élevées et 
soutenues, sur terre et sur la banquise, qui atteignaient 90 km/jour pour la femelle et 88 
km/jour pour le mâle. Nos données confirment que les renards polaires peuvent se déplacer 
sur des vastes distances et à des vitesses 1,5 fois supérieures à celles mesurées jusqu'alors 
chez cette espèce. Il s'agit de la première étude présentant un suivi satellite détaillé de renards 
polaires adultes et pendant un cycle annuel complet. Nos résultats ont des implications pour 
notre compréhension des capacités de navigation, de l'utilisation des ressources, des 
interactions trophiques avec les populations de lemmings, et de la structure génétique des 
populations de renards polaires. 

Mots-clés 

Alopex, suivi satellite Argos, île Bylot, dispersion, Vulpes lagopus, glace de mer, banquise 

Abstract 

In July 2008 we outfitted reproductively active adult arctic foxes with satellite tracking 
collars on Bylot Island, Nunavut, Canada and recorded thei r movements over a complete 
annual cycle . We present the tracking data from two individuals, one female and one male, 
who traveled extensively from February to July 2009, covering minimum distances of 4,599 
km and 2,193 km, respectively. We recorded high and sustai ned travel rates on both land and 
sea ice that reached 90 km/day for the female and 88 km/day for the male. Our data confirm 
that arctic foxes can move extensively and demonstrate sustained travcl rates that are 1.5 
times those previously measured for the species. Our study is the first presenting detailed 
year-round satellite tracking of adult arctic foxes and has implications for our understanding 
of navigational ab ilities, foraging ecology, trophic interactions with lemming populations, 
and genetic population structure of arctic foxes. 

Keywords 

Alopex, Argos satellite tracking, Bylot Island, dispersa l, Vulpes lagopus , sea ice 
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2.1 Introduction 

Long distance movem ents of canids are often linked to key features of their ecology such as 

foraging (Frame et al. 2004) or dispersal (Wabakken et al. 2007), which can ultimately 

influence population structure. The arctic fox (Vulpes lagopus L.) is a small carnivore (ca. 3-

5 kg; Audet et al. 2002) recognised as a key predator in the arctic terrestrial ecosystem 

(Angerbjorn et al. 1999; Bêty et al. 2002). Space use patterns are sti ll poorly understood in 

this species, although they have stimulated the interest of ecologists for several decades (e.g. 

Macpherson 1968; Northcott 1975). By fw1hering our understanding of arctic fox 

movements, we can increase our com prehension of other aspects ofthe ir eco logy. At the 

individuallevel , movement ability can directly influence dispersal (Tannerfeldt & 

Angerbjorn 1996), as weil as foraging capacity in other habitats, su ch as sea ice, during 

periods of local inland food shol1age (Roth 2002; Pamperin et al. 2008). At the population 

leve l, movements directly influence gene fl ow among populations (Dalén et al. 2005). At the 

ecosystem leve l, movements ofarctic fox may influence the popu lation dynamics oftheir 

main prey (Krebs et a/. 2002), for example, through large-scale synchronization of lemming 

cycles. 

Arctic foxes are expected to be more mobile than other canids, due to notable 

fluctuation s in resource levels that are characteristic of the low-productivity arctic ecosys tems 

(Frafjord & Prestrud 1992; Fuglei et al. 2003) . Although thei r summer home ranges are 

re lative ly sm ail (Eide et al. 2004), individual s are capable of remarkably extensive winter 

travel (i.e., > 1,000 km); evidence ofthese movements was collected several decades ago 

through recovery oftagged individuals, particularly in Alaska and Canada (Chesemore 

1968a; Macpherson 1968; Northcott 1975 ; Eberhardt & Hanson 1978; Eberhardt et al. 1983). 

Recently, a study based on satell ite te lemetry showed that, during juvenile dispersa l, young 

foxes in Alaska traveled up to 2,700 km on sea ice over five months (Pamperin et a/. 2008). 

Furthermore, the existence of large-scale winter migrations has been reported in Canada and 

in Russia (Chesemore 1968a; Wrigley & Hatch 1976), although it was never clearly 

demonstrated if it was true migration (involving a return) or massive dispersal. Winter 

nomadic movements, that are sporad ic movements of individuals outside their nOllllal home 
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range, have sometimes been considered rare in this species (Audet et al. 2002), especially in 

cel1ain areas of its ran ge like in Fennoscandia (Strand et al. 2000). However, in most of the 

species range, winter movements have received relatively little attention (but see Pamperin et 

al. 2008). More information is therefore needed to know the frequency of occurrence of such 

displacements throughout the annual cycle. 

We present results from an ongoing study on population dynamics, resource use, and 

movements in a population of arctic foxes from the Eastern Canadian Arctic. [n June-July 

2008 we outfitted twelve adult arctic foxes with Argos satellite collars to monitor their year-

round 1l10vements. Among these twelve individuals, two showed extensive, large-scale 

movements whose analysis g ives new insi ghts about the trave l capacity ofthis species. Here 

we describe the movements ofthese two individuals and discuss their implications for other 

questions on the ecology of arct ic foxes. 

2.2 Methods 

2.2.1 Studyarea 

We worked in the southe rn plain of By lot Island (73 0 N , 800 W), which is pal1 ofS irmilik 

National Park, Nunavut, Canada. A small region of the is land offers suitab le denning habitats 

for arctic foxes (Szor el al. 2008) . The rest of the is land is ma inly comprised of a large barrier 

g lac ier. Foxes prey mostly on lemmings and m igratory birds, primarily nesting snow geese 

(Chen caerulescens atlantica) (Careau et al. 2008). Local Inuit trad itio nal eco logical 

knowledge suggests that sea ice surrounds By lot Island from late October to late July and that 

some arctic foxes forage on the sea ice when it is present (Gagnon & Bel1eaux 2009). 

2.2.2 Capture and satellite tracking 

We captured 12 adult foxes in June-July 2008 using padded foot traps (model Softcatch # l , 

Oneida Victor Ltd, USA). We anaesthetized the animais us ing a combination of 

medetomidine (0 .05 mL/kg) and ketamine (0 .03 mL/kg) and fitted them w ith 95-g co llars 

bearing Argos Platfonn Transmitter Terminai s (PTT), Model Ki w isat 202, S il1rack Ltd, New 
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Zealand. We then used atipemazole (0.05 mL/kg) as an antidote to the anaesthetic before 

releasing individuals at their capture site. Between 1 June to 15 August, positions were 

recorded daily for one 4 hour period (4 hr on, 20 hr off); during 15 August to 31 May 

positions were recorded every second day for one 4 hour period (4 hr on, 44 hr off). 

Repetition rate was set to 60 seconds and we recovered data through the Argos System (CLS 

2008). 

During the following year, only two (a 3.3-kg female and a 4.0-kg male) of the 

twelve adults fitted with a PTT showed extensive movements. Ali the other foxes remained 

within 100 km of Bylot Island and their movements do not fit the subject of this paper. The 

female was first captured and ear-tagged as an adult on 26 May 2007, but was recaptured and 

then collared on 4 July 2008; the male was first captured and collared on 19 June 2008. They 

both reproduced successfully in 2008 in two different dens, raising litters of at least eleven 

(for the female) and nine (for the male) pups. 

2.2.3 Data processing and analyses 

We used a geographical information system (GIS; ESRI ArcGIS vers. 9.3) to project 

locations in the Canada Albers Equal-Area Conic system, which is adapted to projections at 

large scale and oriented mainly on an east-west axis (Harvey 2008). We first removed ail 

positions with a location class (LC) 0, A, B, or Z, corresponding to large (> 1 ,500 m) or 

unquantifiable positioning en'ors. Therefore, we kept only LC 3, 2 and 1 positions, typically 

corresponding to errors of < 150 m, <350 m, and < 1,000 m, respectively (CLS 2008). We 

considered this level of precision to be suitable to ana lyze such large-scale movements. Then, 

using projected coordinates, we filtered Argos data through Microsoft Access/Visual Basic 

recursive routines in order to exclude ail locations resu lting in unrea listic speed va lues (>20 

km/h for more than 10 min). Finally, we kept one location per day from 1 June to 15 August 

and one location every second day from 15 August to 31 May. Due to occasional gaps in the 

data set, the average interval between successive locations was 24.6 ± 0.4 hr SE from 1 June 

to 15 August and 49.7 ± 0.9 hr SE from 15 August to 3 1 May. We used nF 2 12 locations for 

the female (21 % LC3, 39% LC2, and 40% LC 1) and nl11=217 locations for the male (21 % 
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LC3 , 35% LC2, and 44% LCI) . We used the GIS to map filtered locations and the Hawth 's 

Ana lys is Tool s extension (Beyer 2004) to derive tracks from these locations . 

We defined the centre of the 2008 summer home range as the barycentre of ail 

filtered locations collected between 17 July and 15 August 2008. We calculated average 

travel rates (km/day) assuming straight-line movements between locations. To compare our 

results to those from other studies, we used the Hawth ' s Analysis Toois extension to calculate 

100% Minimum Convex Polygons (MCP) as estimates of the surface potentially covered 

an nua ll y by arcti c foxes. We also calculated the daily distance covered (km/day), averaged by 

month, to compare movement characteristics between seasons. 

2.3 Results 

Foxes revea led complex and heterogeneous movement patterns through their annual cyc le 

(Fig. 2.1). The female had the most extensive movements and trave led up to 600 km away 

from the centre of her 2008 summ er home range (Fig. 2. 1) . The mal e had less extens ive 

movements but st ill trave lled as far as 486 km away from the centre of his 2008 summer 

home range . The tota l annua l di stance covered by the female was at least 4,919 km and 2,597 

km for the male. However, both individuals had higher movement rates from February to 

July 2009 (F ig. 2.2): during that 5.5 month period, the female covered 4,599 km (93.5 % of 

the total an nuaI di stance) wh ile the male covered 2, 193 km (84.4 % of the tota l annua l 

di stance) . The an nuai 100% MCPs were 305 ,481 km2 and 17 1,280 km2 for the femal e and 

ma le, respective ly. 

Movements of both individuals were restricted to the vicinity of their 2008 summer 

home ranges until February (female) or March 2009 (male; Fig. 2.1) . The female later 

returned to Bylot Is land on two occas ions, 22 April and 26 May 2009, but did not return to 

her prev io us summ er home range and travelled west to eventua lly settle on Some rset Is land 

(73 0 N, 96° W) in June 2009, that is >400 km from Bylot. In contrast, the male returned to 

his prev ious summer home range in May 2009. Based on ana lys is of success ive locations, we 

estimated maximum travel rates of 90 km/day for the female and 88 km/day fo r the male. The 
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track of the female was directional from 28 May to 3 June (average bearing 2470 ± 20 SE; 

Fig. 2.1). The average distance covered per day was highest from March to May for the male 

and from February to July 2009 for the female (Fig. 2.2). It confirms that the female did not 

establish a restrained home range in surnrner 2009, as opposed to the male, whose daily 

distances covered were similar in July of both years. It is noteworthy that despite her 

departure, the female's mate from 2008 was still present in the research area in June 2009, at 

the same den where they had raised a litter together on the previous surnrner. In July 2009, 

the male that we had tracked for a full year was also confirmed to be in the vicinity of his 

2008 den. 

Substrate had little influence on travel rate as we observed high rates on both sea ice 

and tundra. Both foxes were present on sea ice during November 2008 to July 2009, with 

42% (female) and 22% (male) oftheir locations being reported from sea ice locations (Fig. 

2.1). Use of sea ice was associated either with long distance and directional movement bouts 

(June 2009) or to stays in more restricted areas (April 2009). 
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F igure 2.1 Locations and es timated straight-line movements of one fc male (continuous li ne) and one male (da shed li ne) adult arctic 
fox tracked using sate llite telemetry in the Eas tern Canadian Arctic from 17 July 2008 to 17 July 2009 . T ime interva ls between 
successive locations were approximately 24h (17 July 2008- 15 August 2008) or 48h (1 5 August 2008-1 7 July 2009). The extreme 
distance, i.e ., di stance between the two outermost locations a long a g iven movement pa th (Frafjord & Prestrud 1992), was 852 km for 
the fema le and 675 km for the male. Map proj ection is Canada Albers Equal-Area Conie, NA 
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Figure 2.2 Monthly average (± SE) distances from previous summer home ranges (upper 
panel) and monthly average (± SE) travel rates (Iower panel) for two adu lt a rctic foxes 
tracked using satellite telemetry in the Eastern Canadian Arctic, July 2008-July 2009. ln the 
upper panel , ail di stance values <10 km are considered to be ve ry close to the prev ious year' s 
home range and are indicated by a star (*) 

2.4 Discussion 

Our results demonstrate the ability of arctic foxes to cover la rge distances over very short 

time pe riods. T he recorded travel rates of90 km /day are at least 1.5 times greater than those 

previously repol1ed for this species (24 km/day, Eberhardt & Hanson 1978; maximum rate 

ever repOlted : 61 km/day, Pamperin et al. 2008). The fema le showed average travel rates >61 

km /day for 26 days, including 9 consecutive days from 28 May to 7 June . The male showed 

an ave rage travel rate >61 km /day on ly fo r one day. The average daily trave l rate for our 
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marked foxes reached its max imum when loca l sea ice coyer was c lose to lOO%, and ice 

thickness was > 1.2 m (Canad ian Ice Serv ice 2009) . Tn the case of the female and during the 

period wh en she had the highest travel rates (from 24 April to 8 May and from 28 May to 3 

June) this ice was land fast, static ice formed w ithin the archipelago: it is therefore highly 

unlike ly that she was travelling on drifting ice, as has been mentioned ea rlier (Northcott 

1975; Eberhardt el al. 1983 ; Pamperin et al. 2008) . The male was travelling on the pack ice 

of Baffin Bay, where ice south ward movements can reach l3 km/day ( 15 cm/s) in winter and 

early spring (Tang el al. 2004). However, the fastest trave l rates were recorded on land for 

the ma le, From 6 to 8 May 2009 (F ig. 2. 1). 

We assumed straight-line movements between success ive locat ions, and thus 

negative ly biased our estimates of ave rage trave l speeds and tota l distances covered wh en 

foxes stayed with in the same area for an extended period , e.g., From June to December 2008 . 

However, our ca lcu lated values are like ly more representative oftrue speeds and distances 

trave led when animai s were moving directiona lly over long distances, e .g. , Fro m March to 

June 2009. Yet, we may sti Il have underestimated the trave ll ing capaci ty of th is spec ies. 

When mov ing o n the pac k ice, net trave l rates of arctic foxes could thu s be even higher when 

ice and fox move in the same directio n and their speeds are thus added (Tang el al. 2004). 

1 nfo rm ation From res ight ing of marked indiv idua ls had revea led that foxes are 

capable of travelling up to 2,300 km from the ir summer home range (Sdobnikov 1940; 

Macpherso n 1968; Garrott & Ebe rhardt 1987; Same lius 2006) . However, assoc iating this 

inform atio n to deta iled knowledge regarding trave l rates and individual fa tes (e .g ., returning 

to the ir prev ious home range o r not) has important imp lications for our understanding of the 

eco logy of thi s spec ies. In particular, o ur results have impl ications for our ullderstanding of 

the navigational ab ilities, foragi ng ecology, effect o n lemming cycles, and genetic population 

structu re o f arctic foxes. 
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2.4.1 Navigational abilities 

The existence of hom ing, and therefore navigational , abi lities in a rctic foxes has a lready been 

questioned (Macpherson 1968; Wrigley & Hatch 1976). The movements of the male show 

that an adult fox can return to the same den after moving 486 km away w ithout retracing his 

route; this follows the definition of homing (Caldwell & Nams 2006). Movements of the 

female also show that foxes possess navigational abilities, a llowing them to follow precise 

bearing over long distances and during several days. The fact that, on two occasions, the 

fe male returned to Bylot after having moved several hundreds of kilometres away fUli her 

supports the hypothes is that foxes can orientate them selves over large areas and long periods 

of tim e. 

2.4.2 Foraging ecology 

ln June 2009 the fema le travelled at high speed for nine consecutive days, while ma inta ining 

a very precise bearing, regard less of the substrate she was travelling on (sea ice or land). Our 

observations fit with those of Wrig ley and Hatch (1976) who report arctic foxes in the form er 

U.S .S.R. "travelling s ing ly for days and nights without stopping". Zo llner and Lima (1999) 

predicted through modeling that an anima l searching for resources over long distances wou ld 

optimize its search by fo llowing nearly straight paths, especia lly when crossing unsuitable 

habitat and irrespective of the degree of patchiness in resource di stribution. A lthough we 

have no data on the motivation of the female, her movements fit Zo llner and Lima 's (1999) 

predictions and may thus indicate that she was cross ing unsuitable habitat with low resource 

leve ls. The total minimum distances covered in one year by foxes and the corresponding 

100% MCPs were comparab le to what has been observed in polar bears (Ursus marilimus) 

off the coasts ofGreenland and Svalbard (Wiig et al. 2003; Andersen et al. 2008). It confirm s 

that foxes may be capable of following polar bears in winter to scavenge on remains of 

marine mammal s (Chesemore 1968b). Littl e information is available about movements of 

polar bears in winter in the Bylot [s land area. Nonetheless, experts from the loca l [nuit 

community of Pond Inlet have mentioned observations of arctic foxes feeding on carcasses of 

sea mammals left by polar bears (Gagnon & Berteaux 2009) 
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2.4.3 Lemming cycles 

The arctic fox is cons idered as an opportunist ic spec ia list, behav ing as a genera li st predator 

with a preference for m icrot ine rodents (Elmhagen et al. 2000). Nomadic predators, acting 

like generalist predators that increase predation pressure wh en prey is more abundant, can 

influence prey populat ion cycles by ma inta ining these cyc les through ti me (Angerbjorn et al. 

1999; G ilg et al. 2003) and by synchroniz ing them through space (Hansk i et al. 199 1; lms & 

Andreassen 2000; Hanski et al. 2001 ; Krebs et al. 2002) . During lemming peaks, rapid local 

increases in nu mbers of adul t foxes (e.g. G ilg et al. 2003) can be expla ined by fox 

movements. Lemm ing abundance was high (peak) on By lot Is land in 2008 but lower in 2009 

(G. Gauthier, unpub lished data). Whether it cou Id have triggered the movements of the two 

tracked individual s is unc lear to us, especia lly g iven the fact that most other indi vidua ls 

remained close to By lot Is land. Because the spat ia l scale at which these movements can occur 

determines the sca le at wh ich foxes can stabilize and synchron ize lemm ing cyc les, Krebs et 

al. (2002) ca lled for more effolt in sate ll ite tracki ng of mobile predators. 

The ann ual 100% MCPs repolted here represented 2 1.4% (for the fema le) and 12 .0% 

(for the male) of the Canadian Arctic Arch ipe lago (ca. 1.4 mi llion km\ Even though 

individua l foxes cannot intensive ly use the ir whole polygon area , it shows that they can find 

high-density popu lations of lemmings located far away from their terri tory, and therefore act 

as synchroni zing agents of lemm ing cyc les at large spatia l scales . The strength of thi s 

synchronizi ng force should depend, however, on the strength of the numerical response 

generated by large-sca le movements of foxes (Y denberg 1987). One priority of future 

sate llite telemetry studies shou ld thus be to gather data at the popu lation leve l to evaluate the 

proportion of foxes which choose to di sperse over a large spat ia l scale during episodes of 

local food scarc ity. Another priori ty should be to link prey abundance to fox movements, in 

order to test the hypothes is that indiv iduals disperse from low-food to high-food locat ions. 
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2.4.4 Gene now among populations 

Arctic foxes usually mate in March-April (Audet et al. 2002), which corresponds to the 

period when we observed large scale movements (Fig. 2.1 and 2.2). Such movements likely 

promote interbreeding between populations and help explain the low genetic differentiation 

measured among circumpolar populations of foxes connected by sea ice (Dalén et al. 2002 ; 

Dalén et al. 2005; Geffen et al. 2007). Physical barriers, preventing or impeding movements, 

can influence the structure of fox populations both at the scale of the whole Arctic region 

(Geffen et al. 2007) and at a regional scale, within a population (Norén et al. 2009). Future 

decreases of sea ice extent will undoubtedly lead to a loss of connectivity between islands 

(Fuglei & lms 2008) and thus between fox populations. 
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Résumé 

D'après les théories écologiques, un comportement optimal de recherche de nourriture 
devrai t conduire à minimiser les dépenses énergétiques (mouvements) tout en max imisant 
l'apport énergétique (alimentation). Par conséquent, des prédateurs devraient adapter leurs 
patrons d'utilisation de l'espace en fonction de la quantité et de la distribution de leurs proies. 
Des variations spatiotemporelles de grande amp litude dans l'abondance des ressources se 
produisent dans l'écosystème de la toundra arctique. Cependant, peu d'études ont porté sur 
leur influence sur les patrons d'utili sation de l'espace chez les prédateurs terrestres de 
l'Arctique, en particulier en hiver lorsque les ressources sont rares. 

Notre objectif principal était d'étudier l'influence des variations d 'abondance des 
ressources sur les patrons d'utilisation de l'espace en été et en hiver chez un carnivore 
terrestre de l'Arctique. Nous avons suivi 18 renards polaires adu ltes à l'aide d'émetteurs 
satellites Argos entre juillet 2007 et septembre 2009. Nous rapportons et quantifions, pour la 
première foi s via un suivi régulier satellite à long terme, les changements saisonniers dans les 
patrons d'utilisation de l'espace chez cette espèce. Nous avons testé trois hypothèses: (1) la 
tai lle du domaine vital estival est influencée par l'abondance des ressources, (2) l'é tendue des 
mouvements hivernaux est influencée par l'abondance de la nourriture en été et en hiver et (3) 
les mouvements hivernaux à l'extérieur du domaine vital estival suivent des modèles de 
déplacements de Lévy qui , théoriquement, permettent d'optimiser la quête a limentaire lorsque 
les ressources sont très dispersées. 

La taille du domaine vital estival et l 'étendue des mouvements l' hiver suivant étaient 
négativement corrélées à l'abondance des ressources en été. Lors des années de faib le 
abondance, les individus situés loin des zones à forte densité de ressources en été (colonie 
d'oies des neiges) avaient un domaine vita l plus grand et voyageaient plus loin en hiver. 
L'étendue des mouvements hi vernaux éta i t auss i négati vement corrélée à l'abondance des 
ressources au sein du domaine vita l en hi ver. Tous les individus ont utilisé, au moins en 
partie, la banquise en hiver, même lorsque l' abondance des ressources était plus é levée. Ces 
résultats metten t aussi en évidence, pour la première foi s chez un carnivore terrestre arctique, 
que les modè les de déplacements de Lévy peuvent aider à expliquer les tactiques hivernales 
de recherche de nourriture. 

Mots- clefs 

Renard polaire, suivi satellite Argos, île Bylot, quête alimentaire, modè le de déplacement de 
Lévy, organisation spatiale, Vulpes lagopus . 
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Abstract 

Eco log ical theory predicts that optimal foragers should tend to minimize energy expenditure 
(movements) while maximizing energy intake (food). Therefore, we can expect predators ta 
adapt their space use patterns to the amount and distribution of available resources. [n the 
arctic tundra ecosystem, high-amplitude variation in resource abundance occ urs both spat ially 
and temporally. However, little is known about space use patterns of arctic terrestrial 
predators, especially in winter when resources are scarce. 

Our main objective was to investigate the influence of food resources on summer and 
winter space use patterns of an arctic terrestrial carnivore. To achieve this we outfitted 18 
adult arctic foxes with Argos satellite transmitters and tracked them between July 2007 and 
Sept 2009. We report and quantify, for the first time through regular and long-tenn satellite 
tracking, seasonal changes in space use patterns in an arctic terrestria l carnivore. We tested 
three hypotheses : (1) summer home range size is influenced by summer food abundance, (2) 
extent of winter movements is influenced by both summer and winter food abundance, and 
(3) wi nter movements outside the summer home range follow Lévy wa lk patterns, which 
theoretica lly optimize forag ing when resources are sparsely distributed. 

80th summer home range size and the extent of movements outside the home range 
during the following winter were negatively correlated to summer food abundance. During 
years of low food abundance, individuals situated far from areas ofh igh resource density in 
summer (snow goose colony) had larger home ranges and traveled fariher away on the sea ice 
in winter. Extent of winter movements outs ide the home range was also negative ly correlated 
to winter food leve ls within the home range. However, ail individuals used, at least pari ly, sea 
ice in winter even when resource leve ls were higher. We also show that Lévy walk models 
ean help explain forag ing taeties of arctic foxes in winter. 

Key-words 

aretie fox, Argos sate llite traeking, 8ylot ls land, foraging, Lévy walk, spatial organ ization, 
Vulpes lagopus. 
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3.1 Introduction 

Eco logical theOl'y predicts that optima l fo ragers tend to minimize energy expenditu re while 

max im izing energy in take (Powe ll 1979; Pyke 1984). Patterns of anima l space use, which 

generate energy expenditu re, have often been linked to facto rs such as resource distribut ion 

and ava ilabili ty , which in turn can limit energy intake (Zo llner & Lima 1999; Maher & Lott 

2000; Baltu meus et al. 2005; Young & Shi vik 2006; Humphries et al. 2010). For instance the 

home range size of carni vores is strong ly related to resource distribution and abundance, 

accordi ng to one of the pred ictions of the resource dispersion hypothes is (Macdona ld 1983). 

Logica lly, more d ispersed resources require larger area or home range, and thus more 

movements, to meet an an im a l's energy requirements (Johnson et al. 2002) . A 

comp lementary model of spacing strateg ies as been proposed that suggests the existence of a 

grad ient of behav iours between two extreme strateg ies of space use, ca lled flexible and 

obstinate (von Schantz 1984b). Von Schantz ( 1984b) states that flex ible strategists adapt their 

home range s ize to fluctuati ng resources, whereas obstinate strategists tend to keep it 

constant, and large , throughout out the resource fluctuation cycles. 

ln the Arct ic, the w inter is characterized by harsh weather, long po lar nights and 

extreme ly low temperatures. However, one of the most important cha llenges for arctic 

anima is might be find ing food during a long period of food scarc ity (Prestrud 199 1). Arct ic 

terrestrial predators should th us move more and farther to fi nd sparse resources and meet 

their energy req uirements in wi nter. The arctic fox (Vulpes lagopus, Linnaeus l758) is one of 

the ma in terrestrial predators of the arctic tundra ecosystem , and it is active a il yea r long 

(Audet el al. 2002). ln summ er, arctic foxes defend sma ll terri tor ies centered on rearing dens 

where they forage fo r the ir own food and that of the ir offspring, hence behav ing as centra l 

place forage rs (I-Ierste insson & MacDona ld 1982; Angerbj 6 rn et al. 1997). W in ter 

movements of arctic terrestr ia l predators are poor ly documented but we know that arctic 

foxes can be extreme ly mobi le during that period (Frafjord & Prestrud 1992; Pamperin et al. 

2008; Tarroux et al. 201 Oa). However, these extreme movements may not be the rule: indeed, 

many individuals seem to rema in re lative ly c lose to their sum mer home range in winter 

(A nthony 199 7; Landa et al. 1998). Arct ic foxes hoard food during periods of surp lus 
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(Samel ius & Lee 1998; Audet et al. 2002; Careau et al. 2007): if they can cache enough food , 

foraging trips outs ide thei r summer home range in winter should thus be limited. 

Arctic foxes have been qualified as obstinate strategists in some areas such as 

Svalbard (Eide et al. 2004) . However, this species is known to have litters ofvary ing size at 

weaning, depending on resource levels (A ngerbjôm et al. 1991 ). Moreover, a lthough 

individuals seem to stay in the vicinity of their summer home range, some may leave it for 

extended periods of time before com ing back the next summer (Frafjord & Prestrud 1992; 

Tan·oux et al. 201 Oa). These two characteristics fit vely weil with the two corollaries of von 

Schantz ' mode l and correspond in fa ct to the flexibl e strategy (von Schantz 1984b) . 

. The two main goa ls of our study were first to describe the seasonal patterns in 

movements of arctic foxes relatively to their summer home range, paying palticular attention 

to extra-hom e range displacements, and second to test hypotheses regarding the potential 

influence of resource availability on these patterns. We tested three specific hypotheses : (1) 

spatia l and temporal var iation in food abundance affects the size of the home range in 

summer, (2) both summer and winter food resources can influence winter movements, in 

particular foraging distance, and (3) winter movements of arctic foxes can be model ed by a 

Lévy-walk, which has been shown to be the optimal foraging tactic in environments with 

sparsely and randomly distributed resources. 

Our research area situated in the Canadian High-Arctic offers a unique opportunity to 

test our hypotheses whi le taking advantage of a natural pseudo-expe rimenta l setup (sensu 

Kerr et al. 2007) where high-amplitude variation of different food sources occ urs both at 

spatial and temporal scales. Spatial variation in resource abundance occurs due to the 

presence ofa large but weil delimited and dense greater snow goose colony. Temporal 

variation occurs through high-amplitude yearly fluctuat ions in lemming abundance. Both 

sources are heavi ly used by arctic foxes in this area (Bêty et al. 2002 ; Giroux 2007). In winter 

and spring, however, arctic foxes can rely heav ily on other sources, such as seal carcasses 

and pups (Roth 2002). Use of marine food sources invo lves movements to and from the 

marine environment, thanks to the sea ice present in winter and spring. We thus predicted that 

spatial and temporal var iations in leve ls of terrestria l food sources wou ld influence the 
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foraging movements of arctic foxes and generate larger-sca le movements outside the hom e 

range and on the sea ice when terrestria l food levels are low. 

3.2 Material and methods 

3.2.1 Studyal"ea 

We worked in the southern plain of By lot [s land (73 0 N, 800 W), which is part of Sirmilik 

Nat ional Park, Nunavut, Canada (Fig. 3.1). The study area offers foraging and denning 

habitats for arctic foxes (Szor et al. 2008), while the rest of the island is mainly comprised of 

g lac iers. There are two species of lemmings: brown (Lemmus sibiricus, Kerr 1792) and 

co llared (Dicrostonyx torquatus, Pallas 1778) lemmings. Both follow a 3 to 4-year cycle in 

abundance (Gruyer el al. 2008). By lot supports one of the largest colonies of greater snow 

goose (Chen caerulescens atlantica, Linnaeus 1758). More than 25,000 pairs can reproduce 

there , most ly concentrated in an area of ca. 45 km2 (Fig. 1; Reed et al. 2002). Foxes eat 

lemmings and alternatively migratory birds, primarily snow geese (Giroux 2007; Careau el 

al. 2008) . Local Inuit knowledge indicates that sea ice surrounds Bylot lsland fi"om late 

October to late July, although it starts me lting in June, and that arctic foxes generally forage 

on the sea ice when it is present, sem"ching for ringed seal (Pusa hispida, Schreber 1775) 

carcasses and pups (Gagnon & Berteaux 2009). 

3.2.2 Capture and satellite tracking of animaIs 

ln May-August 2007 and 2008, we captured 18 adult foxes us ing padded foot traps (model 

Softcatch # l , Oneida Victor Ltd, USA). When captured animais where too aggress ive to 

ensure safe hand ling (6 cases out of 18), we anaesthetized them using a mix of medetom idi ne 

(0 .05 mL/kg) and ketamine (0 .03 mL/kg). We outfitted ail individual s with 95-g co llars 

beari ng Argos Platform Transmitter Terminais (PTT), model Kiwisat 202 , Siltrack Ltd, New 

Zea land . We used atipemazo le (0. 05 mL/kg) as an antidote to the anaesthetic before re leasi ng 

individuals at their capture site. Every year between 1 June to 15 August, positions were 

recorded daily for one 4-hour period (4 hl' on, 20 hl' off); during 15 August to 31 May 

pos itions were recorded every second day for one 4-hour period (4 hr on, 44 hl' off). The 



53 

daily tracking period was always from 13 :00 to 17:00 Greenwich Mean T ime. Repetition rate 

was set to 60 seconds and we recovered data through the Argos System (CLS 2008). We 

tracked foxes for 6 to 23 months (Appendix 3.1). 

036 12 
Km 

Figure 3.1 Map of our study area (73 oN, 800 W) showing the extent of the greater snow 
goose nesting colony (in 2007) on Bylot Island, Nunavut, Canada. Extent of the colony in 
subsequent years can be found in appendix 3.3 . 
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We defin ed 3 periods as follows: Spring (1 April to 31 May), Summer (1 June to 30 

September), and Winter (25 October to 31 March) . Winter corresponds to the period when 

territoriality is expected to be relaxed and foxes tend to move over la rger areas while Spring 

theoretically corresponds to a period when breeding foxes come back inland and choose a 

den (Herste insson & Mac Donald 1982; Audet el al. 2002). Summer corresponds to the cub 

rear ing period and is characterized by a highly territoria l behavio ur offoxes. T he period from 

1 to 25 October was not considered in our analysi s because migratory birds have left the a rea 

and sea ice formation is not always complete: both home range s ize and movement 

parameters ca lculations cou Id be biased for this trans itory period and proper biolog ical 

interpretation was not poss ible with the available data . Sea ice is completely form ed and 

access ible around By lot allowing foxes to roam outside the island in both Winter and Spring, 

but not in Summ er ( Israel Mablick and Andrew Maher, Parks Ca nada Pond Inle t, pers . 

comm .). T herefore our study a im ed at study ing large-sca le movements in Winter and Spring 

and home ranges in Summ er, when foxes do not trave l over large areas . In o ur study area, 

most foxes w ho surv ived the winter were back in the v ici nity of their previous summ er hom e 

range by early June, except one fema le (F7), who moved to another is land between summer 

2008 and summer 2009 (Appendix 3. 1; Tarroux el al. 201 Oa) . 

3.2.3 Filtering of location data 

Locat ion data provided by the Argos System are ofvary ing quality and irregular sampling 

intervals . We followed three steps to filter these data before stat istica l analyses. First, we 

exc luded from analyses pos itions with a location c lass (LC) 0, A, and B, corresponding to 

la rge (> 1,500 m) or unquanti fiab le pos itioning errors . We thu s kept only LC3 , 2 and 1 

positions, corresponding to typical errors of < 150 m, <350 m, and < 1 ,000 m , respective ly 

(CLS 2008), which we cons idered as suitable leve ls of prec is ion to analyze large-sca le space 

li se-pattern s, i.e . at sca les > 1 km . We proj ected data in the Canada A lbers Eq ual-Area Conic 

system . Second, we identified locations that were less than 10 min apat1 from each other and 

di scarded the location w ith the highest assoc iated error e llipse, as provided by Argos System. 

We determ ined thi s t ime thresho ld as a trade-off between 1 im itin g temporal autocorre lation 

and maximiz ing the quantity of locat ions used in ana lyses . Third , we removed any location 

invo lving travel speeds from the previous location 2.7.0 km .h-l
: we cons idered speeds over 
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this thresho ld as unrealistic, based on G lobal Posit ioning System locations from the same fox 

population (Arnaud Tarroux and D. Berteaux, unpublished data) . For comparison, an average 

speed of 8. 7 km .1,-1 has been esti mated for the much larger arctic wolf (Canis lupus 

arc/os, Pocock 1935) trave ling on open terrain, tundra or ice (Mech 1994). We implemented 

this 3-step filter using recursive routines in R 2 .11 .1 (R Deve lopment Core Team 2010 ). 

After manually remov ing LC 0, A, and B data, the total number of locations was 39,056 

( includi ng 43. 8% LC 1, 33 .8% LC 2, and 22.4% LC 3) before filter ing and 18,91 3 after 

fï ltering ( includi ng 37 .5% LC 1, 35 .1 % LC 2, and 27.4% LC 3). 

3.2.4 CaIculation of home range area and distance to home range 

We calcu lated Min imum Convex Po lygons (MCP; Berteaux 2001) to estimate the home 

range s izes o f each tracked fox, us ing the R package adehabitat (Calenge 2006). Prec is ion of 

Argos positioning is low re lative to estimated honie range s izes , even w ith our conservative 

data fi ltering. Therefore, MC P95 and MC P 100 could overestimate home range s ize large ly. 

We used the more conservative MCP90 as a proxy for home range s ize and the MC P50 as the 

core area used by arctic foxes but present other levels of MCPs for com parison (Table 3.1). 

A lthough foxes were tracked during a shorter tim e period (July to September) in 2007 

compared to 2008 and 2009 (June to September), breedi ng arctic foxes are hi ghly te rritorial 

during the who le summ er, and this shorter tracking period should not affect our est im ates of 

home range s ize. 

We ca lcu lated a monthly index of res idency reflecting the propoliion of tracking days 

when a g iven ind iv idua l was 1 km or less from its home range boundaries (Append ix 3.2): 

any indi vidual stay in g permanently in o r c lose to its home range would thus have a res idency 

index of 100% . When indiv iduals were tracked for > 1 year, we a lways considered the 

di stance to the prev ious summer home range during a g iven winter season, to take in to 

account inter-annua l changes in home range s ize or location. We mapped MC P90 for each 

indi vidua l and year us in g a geographic information system (G IS; ES Rl ArcGfS 9.3) 

(A ppendix 3.3). Finally, we used the MC P90 to calculate the stra ight-line distance, from each 

re location a long each individua l' s track, to the nearest edge of the prev ious summer home 

range (Distance to Home Range, DHR) (Appendi x 3.4). 
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Dista nce to Number of MCP home range size (km2
) 

Fox ID goose colon~ Year ~oints used 50% 70% 80% 90% 95% 100% 
Fl a Close 2007 223 5.7 10.2 13.7 18 .7 25 .0 56. 1 
FI Close 2008 184 3 .0 3.8 15.5 30.8 39.4 56.9 
F2 b Far 2007 160 3.0 .. 5.4 8.3 13 .9 16.9 29.9 
F2 Far 2008 362 9.8 15 .7 19.9 27 .5 ' · 36.9 78.1 
F3 c Close 2007 158 6.2 10.9 15. 1 21.9 33.0 85.1 
F3 Close 2008 349 9.4 16.8 23 .7 34.2 48 .9 91.7 
F4 Far 2008 221 15 .9 28.1 ' 32.7 44.3 63 .4 103.5 
F5 d Close 2008 396 4.9 9.6 12.9 18 .8 23.6 53 .2 
F6 Far 2008 429 16.2 21.3 28.1 38.8 48. 1 110.6 
F7 Close 2008 406 4.9 8.2 11.0 16.0 19.4 48.0 
F8 e Far 2008 235 18.7 27.4 ' 34.3 44.8 59.4 95.5 
F9 Close 2008 343 6.2 12.4 17.7 27.8 38. 1 11 7.6 
Ml a Close 2007 189 9.6 15 .8 23 .5 35 .0 47.4 95.8 
M2 b Far 2007 179 4.3 6.8 9.4 13.4 20 .9 34.7 
M2 Far 2008 30 1 10.4 17.5 23.2 33.4 42.5 87.4 
M3 c C lose 2007 146 11.2 16.1 22.0 50.8 77 .2 99 .0 
M4 Close 2008 525 11.2 17.5 22.8 30.6 38.3 65.8 
M4 Close 2009 4 19 13.7 23.8 30.6 37.7 49 .7 95.0 
M5 d Close 2008 422 7.8 . 13.2 16.8 .. 22.9 29.6 68.7 
MS Close 2009 495 9.0 16.5 22:6 31.6 38.6 67.8 
M6 Far 2008 421 7.8 13.6 19. 1 26.4 35 .3 115.2 
M6 Far 2009 601 13 .8 23 .9 34. 1 58.4 73.3 129.3 
M7 e Far 2008 324 10.8 17.8 2 1.8 . 29.6 36.6 60.0 
M8 Far 2008 546 11.0 19.5 24.2 32 .3 40 .7 88 .1 
M8 Far 2009 528 19.9 3 1.5 42.3 57. 1 73.0 107.8 
M9 Far 2008 474 14.5 22.9 28.6 35.0 42.9 90 .6 

Table 3.1 Areas (km2
) of Minimum Convex Po lygons (MCP) calculated at severalleve ls fo r 

each individual and year. Home range size of fema le F7 in summer 2009 was not included 
because she was out of the resea rch area. Ali MCP90 that were not overlapping the snow 
goose co lony during a given year (Appendix 3.3) were considered as far fro l11 it. Superscript 
letters identi fy individua ls o f a same breeding pa ir. 
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3.2.5 Effect of food abundance on summer home range and core areas 

Number of individuals tracked varied between years and we tracked seven individuals over 

two consecutive summers. Therefore, we used linear mixed-effects mode ls (LMMs) with 

individual identity (Fox ID) as a random factor in order to assess the fi xed effects of food 

abundance and individual characteristics on summer home range s ize in 2007 (3 females and 

3 males), 2008 (9 females and 7 males) and 2009 (4 males) (Table 3.1). We tested each set of 

models on both the MCP50 (home range core area) and MCP90 (total home range size). 

Frequency distribution of home range areas did not visually deviate From a norm al 

distribution . In summer, arctic foxes prey mostly on lemmings and migratory birds, primarily 

nesting greater snow geese (Careau et al. 2008). Thus we used indices of food abundance that 

were linked to these two prey types. We selected models in R 2. 11 . 1 us ing the packages Ime4 

(Bates & Maech ler 2010) and qpcR (Ritz & Spiess 2008). We used four exp lanatory variab les 

as fixed factors: 

• Sex (Sex : 2 leve ls) 

• Summer body condition (Condition: continuous variable) of foxes was assessed at 

capture by dividing the mass (g) by the hind foot length (cm), following Prestrud and 

Pond (2003) . We expected body condition offemales to be affected by pup rearing and 

lactation, and thus centered the index on each group 's (sex) average (i .e. , we subtracted 

the g roup ' s average to each individual va lue) 

• Distance to the goose colony (Goose; 2 leve ls: close/far) : any fo x territo ry for which the 

MCP90 did not overlap the colony was considered as far. The boundary of the co lony 

was mapped every year during the incubation period (ear ly luly) by fl y ing over the area 

at high a lti tude with a he licopter 

• Index of lemming abundance (Lemming; continuous variable) was estimated as the 

number of lemmings (both spec ies combined) caught per 100 trap nights. We used data 

From a concurrent study during which lemmings were snap-trapped at two s ites s ituated 

ca. 30 km apart in the study area. Data From both sites were pooled to obtain a g lobal 

index of lem ming abundance. Trapping effort represented over 1000 trap nights per year 

in summer (June-luly) ( for details on methods see; Gruyer et al. 2008; Morri ssette et al. 

20 10). Lemming index values were 0.83 , 0.46, and 0.17Iemmings/ 100 trap nights 
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respective ly fo r 2007, 2008, and 2009 (G illes Gauthier, Laval University, unpubli shed 

data) 

We constructed nine a priori models corresponding to plausible research hypotheses 

(sensu, Bumham & Anderson 2002), including one null model (intercept only). Sample sizes 

were too sm ail to consider models with more than one interaction. We only tested the 

interaction between Goose and Lemming, because we expected that size of home ranges 

situated far from the co lony would vary according to fluctuations in lemming abundance. 

We used the maximum likelihood (ML) method during the se lection process and the 

Akaike Info rmation Criterion corrected for small sample size (A rCc) to determine which 

mode l was better supported by our data (B urnham & Anderson 2002). However, we 

estimated mode l parameters using the restricted maximum likelihood (REML) method, which 

generates more conservative est imates of va riance components (p. 150-15 1; Pinheiro & Bates 

2000) . We calcu lated cred ibi lity intervals (95% c. l. ) fo r ail estimates using Markov Chain 

Monte Carl o methods (MCMC) resamp ling fi'om the posterior distributions of the parameters 

of the top-ranking model (100,000 iterations). Finally, we estimated the proportion of 

var iation explained by the best model by calcu lating an adjusted pseudo R2 (\jJR2
adj ) using the 

fo llowing formulas: 

and 

) 2 \jJR-adj = 1-( 1 - \jJR )(n- l )/(n-k-I) (2), 

where Yobs and Ypred are observed and predicted values, Yobs is the average of the observed 

values, Il is the sample size and k is the number ofparameters in the mode \. We calculated 

these va lues for descriptive pu rposes only and did not use them fo r model ranking. Ali model 

selection tables are in appendices 5 and 6. 
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3.2.6 Effect of food abundance on winter foraging distance 

We assumed that aIl winter trips made outside of the summer home range were foraging trips. 

We considered as a winter foraging trip ail trips composed of >2 successive locations and at 

> 1 km From the nearest border of the MCP90 home range of the previous summer. We did 

not consider trips that took place only inland, because they were usually very sh0l1 trips in 

the vicinity of the summer home range. 

We excluded 4 individuals From this analysis because they were not tracked in winter 

(F6 and M9) or because their exceptionally large-sca le movements would have strongly 

biased the results (F7 and M6)(see Tan'oux et al. 201 Oa) . [ndeed, integrating their movements 

to our analysis would have created strong ly skewed frequency distributions for the response 

variable (i.e., distance to the summer home range). Moreover, the biological meaning of the 

extreme movements is like ly to be different From that ofmore loca l movements. We obtained 

J 95 winter foraging trips for 14 indi viduals. For each individual, we considered different trips 

as repeated measures and used LMMs with Fox ID as a random effect. We assessed the fixed 

effects of factors related to food abundance or individual characteristics on the mean distance 

to the previous summer home range during a given winter foraging trip (HRdi st)' We used the 

same approach as w hen modeling the effect of food abundance on summer home range 

(previous section), with the following exceptions . First, we normalized the response variable 

(HRiiSI) by using the square root of the inverse of the measured distances. Second, s ince we 

did not trap lemmings in winter, we used the phase of the lemming cycle as a two-Ievel factor 

(Lemming; Decreasing or Increasing). This index was estimated based on whether the 

lemm ing abundance index (number/l 00 trap nights) increased or decreased from one summer 

to the next. Third, we used Season (Season ; 2 levels: winter/sprin g) as a fix factor. Finally, 

we did not use body condition as exp lanatory var iable s ince we did not measure this variable 

in winter. 
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3.2.7 Lévy walk pattern in winter· movements 

A Lévy walk movement is characterized by numerous shol1 steps and rare but extreme ly long 

steps (Viswanathan 2010). Lévy wa lk mode ling assumes calculation of step lengths at regu lar 

time interva ls. The frequency distribution of these step lengths fo r a g iven indiv idual can be 

fïtted with a power law (Lévy) distribution of the form: p(l )~r~" where 1 is the step length and 

fl is the exponent parameteri z ing the power law, with 1 <Ws:3 when an anima l fo llows a Lévy 

walk (Edwards 2008). An important property of fl is that it is dim ensio nless and does not 

depend on the measurement unit of the step lengths, making com pari son poss ibl e among 

ind ivid uals or spec ies mov ing at di ffe rent spatia l scales (Edwards et al. 2007). Because the 

dut y cyc le of our collars implied irregular sampling with a burst of re locat ions every 24 or 

48h, we interpo lated locations at regular 12h in terva ls based on the ava ilab le Argos locations, 

spec ifica lly for the purpose of this analys is. 

We exc luded 2 ind ividuals fro m this analys is because they were not tracked in winter 

(F6 and M9). Ali the other indiv iduals were included. Thus, we used Winter and Spring 

movements of 16 indiv iduals for this part of the ana lyses. Estimates of ~l were calculated for 

each individ ual for W inter and Spring movements only (November to May), using the log-

binning with normalization method (LBN) w hich mi nimizes errors when estim at ing ~l (S im s 

el al. 2007). This method cons ists in calculating the frequency d istribution of step lengths in 

bins of exponentially increas ing w idth (i.e., [0;500), [5 00; 1500), [ 1500;3500), etc.). The 

frequency va lue in each bin is transform ed by d ivid ing this value by the bin width and by the 

total frequency (i.e ., tota l number of steps). Transformed frequencies are then plotted against 

corresponding bin widths, and both X- and Y-axes are logl o-transformed. Fina lly, from this 

plot, a regression li ne w ith a s lope of -fl is est imated (fo r details see S ims et al. 2007 ; 

Edwards 2008). We est imated the 95% confidence interval of the regress ion s lope (95 % C I.) 

to obtain 95% C l. of ~l. 
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3.3 ResuIts 

Sample s izes (i .e., total number of foxes tracked s imultaneously) differed between years and 

total tracking duration varied between individuals. Number of foxes tracked s imultaneously 

varied from 3 (July 2007) to 15 (August 2008), and tracking duration per fox varied from 6 

month s (M9) to 23 months (F3) due to death or transmitter failure (Appendix 3. 1). Sample 

s izes, however, were in general even ly distributed among sexes (Appendix 3. 1). 

3.3.1 Effect of food abundance on summer home ranges and core areas 

Total home range s ize was highly variable between indi viduals but also, for a same fox, 

between years. When the index of lemming abundance decreased ( i.e., from 2007 to 2008 

and from 2008 to 2009), a il foxes tracked for two consecutive years systemat ically increased 

the ir home range size (MCP90), by a minimum of23% (M4) and a maximum of 149% (M2). 

Spatia l (geese) and temporal (lem ming) variations in food abundance influenced both 

the total size and the core area of home ranges (Model se lection results in appendix 3.5). The 

same mode l, inc luding an effect of Goose and Lemming, plus an interaction between these 

two var iables, was top-ranked for both home range and core areas (Append ix 3.5). Home 

range and core areas decreased with increasi ng lemm ing abundance but on ly for foxes 

located far fro m the goose colony (Tab le 3.2 and 3.3, Fig. 3.2). When included in a mode l, 

sex and body condition c learly lessened its fit to the data . However, due to small sam pie s ize 

and unbalanced sampling design, weak trends in the models shou ld be interpreted cautiously. 

We can therefore not conclude that sex and body condition have no influence on the size of 

summer home ranges and core areas used by arctic foxes . 
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Random effect = Fox ID, SDinterce pt = 0.0, SDres iduals= 8.3 

Fixed effects Estimates 95% c.1. 
Intercept 28.5 [16 .5;40.8] 
Goose (Far) 37.6 [ 19.7;55.6] 
Lemming 0.9 [-20.3;22.0] 
Goose (Far) * Lemming -66.8 [-99.4;-32.6] 

Table 3.2 REML parameter values estimated for the effect of fixed factors on summer home 
range area (MCP90), with 95% Credibi lity lnterval , for the general linear mixed-effects 
model that received best support (Appendix 3.5). The fixed intercept represents the estimated 
average MCP90 for foxes whose home range is Close to the goose colony (Goose) for a value 
of the index of lemm ing abundance (Lemming) of 0 lemm ings per 100 trap n ights. \jf R

2 
adj = 

0.46 . 

Random effect = Fox ID, SDinter ce ,~= 2.9, SDres iduals= 1.6 

Fixed effects Estima tes 95% c.1. 
ln tercep 1 8.8 [4.2;14.0] 
Goose (Far) 13.6 [5.6 ; 19.9] 
Lemming -1.8 [-10 .8;6.1] 
Goose (Far) * Lemming -18.7 [-31.6;-5.0] 

Table 3.3 REML parameter va lues est imated for the effect of fixed factors on summer core 
areas (MCP50), with 95% Cred ibility lnterva l, for the generallinear mixed-effects model that 
received best support (Appendix 3 .5). The fixed intercept represents the estim ated average 
MCP50 for foxes whose home range is close to the goose colony (Goose) for a value of 0 for 
the index of lemming abundance (Lemming). \jf R \ dj = 0.39 . 
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Figure 3.2 Relationship between lemming a bundance index ( ind/ 100 trap ni ghts) and home 
range s ize (MCP90) of ad ult arctic fox es situated close (fi lled circ les, continuous regress ion 
line: R2=0.005 ; F=0.005 ; dj=l, 11 ; p=0.9) o r far (open circles, dashed regression line: 
R2=0.83 ; F=52. 1; dj=l , 11; p<O.OOO 1) on Bylot Is land, Nunavut, Canada. 
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There was a potential for pseudo-replication in our data because we tracked five 

breeding pairs over a total of 18 individuals, including one pair which was tracked for two 

consecutive summers (F2 and M2; Appendix 3. 1) . It may have introduced bias in our data but 

our sample s ize was too small to test for the effect of the breeding pa ir in LMMs. However, 

the corre lation between MCP90 of paired fe ma les and males was weak and stati stically non-

significant (R2=0.04; F=0.2 ; dj=1 ,4; p=0.7) a lthough females generally had sma ller hom e 

ranges th an the ir males (Fig. 3.3). 



64 

----.. 50 N 

E 
~ • 
Q) 
N 40 
Cf) 

Q) 
0) 
c 
cu 30 '-
Q) • 
E 
0 • ..c 20 Q) • • 
cu 
E 
Q) 

LL 10 
10 20 30 40 50 

Male home range size (km2
) 

Figure 3.3 Re la tionshi p between home range size (MCP90) of pa ired fema le and male a rctic 
foxes breeding on By lot Is land, N unav ut, Canada . Data are from five pairs , inc luding one 
which was tracked for two years . C irc les for individuals of a breeding pair having sim ilar 
home range sizes should lie on the diagona l. 

3.3.2 Tem poral variation in ranging behaviour 

Average Ill onth ly DHR (d istance to prev ious home range) varied strongly between 

indi viduals, sexes, and seasons (Append ix 3. 1; Fig. 3.4). On both years foxes roamed outside 

the ir summ er ranges for the first t im e in November, a lmost as soon as sea ice was comp letely 

formed around By lot. In winter 2007-2008, which was characterized by a relatively high 

density of lem 111 ings, a il foxes remained in the vic inity of the ir summer home range. Three 

indi vidua ls (one female/two ma les) never went farther than 14 km away from their summer 

home range, and stayed very close to it most of the time (Append ix 3. 1). Nevertheless, even 

these res ident indi viduals used the sea ice on seve rai occas ions in winter, through short trips 

outside their home range (e.g. F3, Fig. 3.5). Movements outs ide the summer home range 

were genera lly larger in 2008-2009. During this wi nter, ma les generally stayed closer to the ir 

su III Iller hOllle range than fem a les (F ig. 3.4). Winter tr ips outside the home range did not 

systematically take place on ly on sea ice and for instance some foxes crossed the sea ice to 
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reach Baffin Island. Based on individual time series of DHR (see examples in Fig. 3.5 and 

complete description in Appendix 3.4), we could observe a gradient ofmovement behaviours, 

from resident (individuals staying within a few km oftheir home range in winter and doing 

only short trips outside), to nomadic (going farther away for trips lasting several weeks or 

months). This gradient was also reflected in the average residency index calculated for each 

individual and year (Appendix 3.2). Different behaviours could be observed in the sa me 

individual on different years (e.g., Individual M2, Fig. 3.5) . Ali surviving individuals except 

one (female F7) retumed to or near their previous home range on the following spring, 

indicating strong home range fidelity in both sexes. 
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Figure 3.4 Monthly average distance to home range (DHR) from previous summer home 
range for female (black) and male (grey) arctic foxes on Bylot Island, Nunavut. Plain lines 
show the mean and dotted lines show mean + 1 SD. Sec appendix 3.1 and 4 for details about 
individual movements. Shaded areas represent the Winter and Spring periods, during which 
Bylot is surrounded by sea ice. Two outlier individuals with exceptionally extensive 
movements (M6 and F7), are not included here. 
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Figure 3.5 Examp les of two ind ividua l time series of distance from relocations to summer 
home range (DHR), showing typ ica l behaviour of (a) resident and (b) nomadic foxes on 
Bylot Island, Nunavut. Movements arc mapped for descriptive purpose. Figure presenting the 
temporal vari ation in DHR for ail individua ls ean be found in appendix 3.4. 
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3.3.3 Winter foraging movements 

We determined the re lati ve influence o f sex vs. env ironmenta l factors (season, terrestria l 

resource abundance) o n the average di stance to the prev ious summ er home range during a 

g iven trip . Food abundance w ithin the summer home range intluenced characte ri sti cs of 

fo rag ing trips undertaken by arctic foxes in Winter and Spring (Tabl e 3.4). During the phase 

of decreas ing lemming abundance foxes whose summer hom e ranges were far from the goose 

co lony tended to forage fa rther away in winter (Table 3.4; Fig. 3.6). We found a s ignificant 

effect of the season on moveme nt patterns, with movements occurrin g 3 .8 km farther from 

the home range in Winte r than in Spring. 

The best mode l se lected fo r HRtisl inc luded an effect o f Sex, but had a .0.A ICc of 0. 7 

on ly w ith the second best mode l (Appendix 3 .6), meaning they were equi va lent in term s of 

suppol1 from the data . Thi s weak effect o f Sex was likely due to ou r sma ll sam pie s ize, 

a lthoug h we cannot properly test for that effect. T herefore, we cons idered that the LMM 

using Season, Lemming and Goose plus a Lemming x Goose interactio n was the most 

pars imonious of these two models g iven our data . 

We fou nd strong ev idence for the occurrence of Lévy wa lk pa tte rns in Winter 

movements ofarctic faxes, w ith a il estim ated Il va lues comprised be tween 1 and 3 (Table 

3 .5). It indicates that adult a rctic foxes tend to adopt movement tacti cs in w inter that optimize 

searching of sparsely d istribu ted resources. However, confi dence interva ls were sometimes 

very large, and Lévy indices ÜL) were s ignificant for only four indi v iduals. Three foxes had 

movements with ~l~ I .5 , whic h has been suggested to be sub-o ptima l searc hing behav iour, 

with movements being closer to a stra ight li ne than to a typical Brownian mot ion pattern 

(V iswanathan et al. 1999; Bartumeus et al. 2005). There was no stat ist ica lly s igni ficant 

d ifference between estim ated Il va lues of ma les and fe ma les (Student's t test, t=-0.48, p=0.6, 

d.f= 14) . 
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Random erreet = Fox ID, SDintercept = 0.0032, SDresiduals= 0.0047 

Fixed effeets 

Intercept 
Season (S pring) 
Goose (Far) 
Lemming (Decreas ing) 
Goose (Far) * Lemming (Decreasing) 

Estimate 
(back-transformed estimate ) 
0.0110 (8.3) 
0.0040 (-3.8) 
0.0047 (-4.2) 
0.0037 (-3.6) 
-0.0101 (l1.1) 

95% c.I. 
[0.0087;0.0139] 
[0.0024 ;0.0058] 
[-0.0001 ;0.0084] 
[0.0010 ;0.0065] 
[-0.0140 ;-0.0053] 

Table 3.4 REML parameter estimates for the effect of fixed factors on mean distance 
(normalized) (HRdist) to the home range (with 95% Credibility Interval), for the linear mixed-
effects model that received best support and was the most parsimonious (Appendix 3.6). The 
fixed intercept represents the estimated mean distance From the hom e range dllling a trip 
undel1aken in Winter (Season) , for foxes who se home range is Close to the goose colony 
(Goose) and during the Increas ing phase of the lemming abundance cycle (Lemming) . 
Estimates were back-tran sformed in original units (km) to ease interpretation . \jJR2

adj = 0.4 1 . 
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Figure 3.6 Average distances From the summer home range for each trip o uts ide the home 
range in winter, depending on the phase of the le mming cycle in winter and distance to the 
goose co lony (Far or C lose, see methods for deta ils). Bars show the medi ans, boxes the 
in terq uart ile range (IQR) and whiskers extend to 1.5 x IQR of the distribution. Black dots are 
outliers in the distributi on. Number o f trips and number of individuals (between parentheses) 
are indicated under boxes. 
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95% c.1. 
Fox ID Sex N 1-1 low high 
F7 F 438 1.2 1.0 1.5 
M8 M 438 1.2 OA 2. 1 
F5* F 265 15 1.1 1.9 
M6* M 438 1.6 1.1 22 
M4 M 438 1.7 -0.8 4.3 
F9* F 240 1.7 1.3 2.0 
M2 M 582 1.8 1.0 2.5 
M7 M 418 1.8 0.9 2 .7 
F4 F 215 1.9 0.9 3.0 
MS M 438 1.9 -05 4.3 
FI F 436 2.0 0.8 3.2 
F2 F 590 2.0 0.8 ., ., 

.)...} 

M3 M 252 2 .0 0.6 3.4 
MI M 428 2. 1 OA 3.9 
F3 F 880 2.2 0.9 3.5 
F8* F 240 22 lA 3 .0 

Table 3.5 Estimated Lévy index values Üt, sorted by increasi ng values) for the 12-hour 
interpolated movements of 16 adult arctic foxes in Winter and Spring on Bylot Island, 
Nunavut, Canada. Lévy index was calculated following the log-binning normalizat ion 
method of Sims et al. (2007). Lévy walks are characterized by Il values in the range of 
1 <WS;3. Asterisks identify individuals whose 95% confidence interval was in the range of 
values showing good evidence for Lévy walks patterns. N = Number of interpolated steps 
used . Interpolation procedure is described in Material and Methods . Results sorted by 
. . II1creasll1g Il . 

3.4 Discussion 

Understanding the pattern s in animal movements and relating these patterns to environmental 

factors or individua l characteristics is a central question in eco logy (Faucha Id & Tveraa 2006; 

Reyno lds & Rhodes 2009; Hum ph ries et al. 20 10). Our study eva luated , for the tï rst time, the 

impact of spatio-temporal var iation in resource abundance on both the summer and winter 

movements of a wide-ranging terrestrial carn ivore of the Arctic. (1) Spatial and temporal 

var iation in food abundance cou ld influence the home range size of arctic foxes in sumlller, 

with larger home range associated to lower resource abundance. (2) There was ev idence for 



70 

strong seasonality and high inter-individual variation in rang ing behav iour. (3) Resource 

ava ilab ili ty in summ er influenced not only summer home range size but a/so winter 

movements of arct ic foxes. (4) Moreover, winter movements generally corresponded to Lévy 

walk patte rns, which, according to theory, are adapted to foraging in unpredictable habitat 

with sparse resources (Atk inson et al. 2002; Bartumeus et al. 2005). It is also the first time, to 

our know ledge, that Lévy walks are described in an arctic terrestria l carnivore . 

3.4.1 Effect of food abundance on summer home range and core areas 

Resource availab ili ty is known to have an influence on the home range size of many 

carn ivore spec ies (Johnson et al. 2002), including arctic foxes (Hersteinsson & MacDona ld 

1982; Eide et al. 2004). Summer home ranges (Mep 90) of arctic foxes on Bylot varied 4.4-

fo ld in s ize, but such variation is typ ical for this species (Anthony 1997; Landa et al. 1998; 

Eide el al. 2004). Tem poral fluctuations in resource availability ( lemming cycles), over laid 

on spatia l variation (distance fro m an area of high resource dens ity such as a goose co lony), 

affected the size of summer home range and core areas. As predicted, summer home ranges 

were larger at lower resource leve ls. This agrees with conclusions from other studies on 

canids and carnivores in general (Hersteinsson & Macdonald 1992; Spong 2002; Eide el al. 

2004), and with some of the pred ict ions of resource dispers ion hypothes is (Macdonald 1983; 

Johnson et al. 2002). Moreover, foxes tended to change their home range s ize trom one year 

to the next (Tab le 3 . 1), which thus corresponds to a fl exible strategy, as defi ned in von 

Schantz ' model of spatial organi zat ion ( 1984a, b). However, other studies concluded that 

arctic foxes on Svalbard , Norway (Eide et al. 2004) behave like obst inate strategists and 

maintain constant and large home ranges through time. Our results do not suppo rt the 

obstinate strategy hypothes is for arctic foxes on By lot Is land. It is tempting to cons ider a 

g iven population as homogenous unit. However, it is also poss ible that within a g iven 

population, diffe rent strateg ies could exist, depending on the localleve l of fluctuation s in 

resources. On By lot, geese constitute a stable, predictable food source because the dens ity is 

high and the co lo ny is at a s imilar location every year (Reed et al. 2002). Wi nter movements 

of foxes havi ng a home range c lose to the colony show that they tend to occupy their home 

range throughout the year. T hus they sho uld, according to von Schantz' mode l (1984b), 

fo llow the obst inate strategy, while foxes s ituated far from the co lo ny, dependent o n lemm ing 
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abundance cyc les, should choose the other strategy . We did not have enough data to test this 

hypothesis but we suggest that further studies with increased sam pie size could compare 

reproductive outputs of breeding foxes to the ir home range size, depending on (i) their 

location relatively to the goose colony and (ii) lemming abundance fluctuation s. In obstinate 

strategists, higher resource abundance increases the group size, not the home range size. We 

never observed more than two individuals per breeding den on By lot Island . 

We did not detect any correlation between the size of home ranges of the femal e and 

male of a same breeding pair, which confirms that the trends we observed were not due to 

pseudo replication . ft was however surprising because such a corre lation was found in red 

foxes by lossa et al. (2008). In their study, females generally had sma ller home ranges 

(terri tories) than males, suggesting that males are the main determinants of home range s ize 

in this spec ies (Iossa et al. 2008). 

At higher lemming abundance the spatial gradient in home ranges s ize (from a high 

resource density area outwards) tended to disappear: geese thus seemed to buffer the effects 

of the high-amplitude fluctuations in lemming abundance. The best model expla ined a lmost 

ha lf of the variat ion observed in home range sizes, implying that food abundance might be 

one of the most important determ inants of home range s ize. Core' areas were a lso in fluenced 

by resource abundance, and in the same direction as the total hom e range . It suggests that not 

only home range size but a lso territoriality cou Id change according to resource abundance, as 

predicted by the resource dispers ion hypothesis (Johnson et al. 2002). 

3.4.2 Tempo"al variation in ranging behaviour 

The form ation of sea ice around islands within the Canadian Arct ic Archipe lago allows for 

vi l1ually unlimited movements, and terrestria l predators are therefore constrained only by 

their own movement capacity. A lthough they can defend re latively small and well-defined 

terr itories in summer, arctic foxes need to be very mobi le in order to survive the long winter 

season, when food becomes scarce. Despite the ir sma ll s ize (3.0 to 3.5 kg on average in our 

study area), foxes can travel extremely far and at speeds over 90 .0 km per day, which 

theoretica lly a llows an individual to reach any part of the archipelago with in a few weeks or 
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months (Pamper in el al. 2008 ; Tarroux el al. 2010a). However, while hav ing the poss ibili ty 

to move far away from their summer home range, adults generally rema ined w ithin a few 

tens of km from it, and tended to return on the next year. 

Severa l studies mention winter movements of adult arctic foxes (Sdobnikov 1940; 

Chitty 1950; Anthony 1997; Landa el al. 1998), but these movements are still poorly 

understood (Audet et al. 2002), like ly because of the difficulty of study ing this aspect of their 

eco logy during the harsh arctic winter and also because it seems difficult to genera lize resul ts 

from one study and area to the next. It may explain why they sometimes find diverging 

conclusions, i.e. that arctic foxes tend to stay close to their summer home ranges in w inter 

(Eberhardt el al. 1983; Anthony 1997; Landa et al. 1998), or on the contrary that they 

generally undertake large scale movements in winter (Wrigley & Hatch 1976), or finally that 

they can show very variab le movement behaviour (Frafjord & Prestrud 1992). On By lot, 

ranging behaviour of arct ic foxes varied strongly between seasons and indi vidua ls, with 

largest movements occurring between November and March, i.e. when sea ice is present and 

in land resource levels are lower than in summer. Our results suggest that, within a sma ll sub-

population, arct ic foxes are extremely flexible and can rapidly switch from one type of 

movement behaviour (e.g. resident spending the whole year within their summer home range) 

to another type (nomad ic covering very large distance and leav ing their summ er home range 

fo r extended periods oftimes). ln winter, short trips a few km away from the home range 

were a lso freq uent, even for foxes with high residency indices. Such variat ion between and 

within individlla ls strong ly sllggested that both individllal characteristics and spatio-temporal 

variation in environ mental factors could influence w inter movements of arctic foxes . 

3.4.3 Winter foraging movements 

lt seems intuitive that hi gher terrestrial resollrce abundance in winter would lead to less extra-

home range foraging movements dllring the same season, and the effect of w inter lemm ing 

abundance on w inter movements of arctic foxes is therefore not surpri sing. lt is less obviolls 

however, how sllm mer food abundance cou Id be related to winter foraging movements. 

Arctic foxes are known to hoard food during periods of overabundance (Audet el al. 2002). 

Wh en s ituated in the vicinity of a large migratory bird colony, ~ lIch as razorbill s (Alea larda, 
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Linnaeus 1758) or snow geese, they can cache up to 1,570 eggs in a nesting se as on (Samelius 

& Alisauskas 2000). Eggs are cached in the ground but a lso, in large quantities, at den sites 

(Same lius & A li sauskas 2000), allowing easy recovery of food items th roughout the winter. 

The contribut ion of cached resources in arctic fox' diet during periods of food depletion is 

likely very high for thi s spec ies (Prestrud 199 1). Foxes whose summer home ranges are far 

from a bird co lony can naturally not cache large quantities of eggs. Moreover, other food 

sources, such as lemm ings, are most of the tim e eaten upon capture, and more rare ly cached 

(Samelius & Alisauskas 2000; Careau et al. 2007). Bylot Is land is character ized by the 

presence of a dense greater snow goose colony and by inter-annual fluctuations in lemm ing 

abundance. Consequently, we propose that hoarding behav iour of goose eggs might be a 

mechanism exp laining, at least part i y, how summer resource avai labili ty could influ ence 

foragi ng movements outside of the home range in winter, through an access to a large goose 

co lony. 

We were able to exp lain only about ha lf of the observed variation with variab les 

linked to food abundance and season . One potential exp lanation is that either we mi ssed other 

important variables, or that winter movements were not always linked to foraging activity. 

Detection of Lévy walk patterns in most individuals brought strong evidence that winter 

1l10vements are indeed forag ing movell1ents, and that they are adapted to searching for 

randomly and sparse ly distributed resources. 

However, resources could be not on ly food but also mates. Although we did not find 

any clear effect of sex on winter movements, we observed a trend suggesting that males 

move less far than fell1ales, which is in line with results from only one other study (Frafjord 

& Prestrud 1992). Due to small sall1 ple sizes and death or co llar fa ilure of several females 

early in wi nter 2008-2009, we can on ly speculate on bio logical explanations that cou ld lead 

to such differences. However, these hypotheses cou Id be eas ily tested provid ing a larger 

sample s ize and cOll1p lell1entary data on genetics. Although arctic foxes have long been 

considered as a monogamous species, a recent genetic study demonstrated the existence of 

po lyandry and ll1u lti-patern ity withi n our study population (Cann ichael et al. 2007). Absence 

of strong genetic di fferentiation of popu lations at the scale of the entire Arct ic can be 

exp lai ned by large scale movell1ents, notably using sea ice as a bridge (Geffen et al 2007). 
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Different movement rates between sexes, with females wandering fa rther away while males 

would remain closer to their home range, could very welllead to such a genetic pattern of 

gene fl ow at large sca les as weil as the occurrence of multi-paternity and complex breeding 

patterns. Linking satellite tracking to genetic analyses of both adults and their offspring could 

yield extremely interesting in sights in these fundam ental aspects of the ecology of arct ic 

foxes. 
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Résumé 

L'analyse des isotopes stables du carbone et d'azote est de plus en plus utilisée dans les 
études de reconstitution du régime alimentaire des animaux avec des modèles de mélange. 
Cependant, les rapports isotopiques ti ssus des consommateurs et des sources peuvent être 
modifiés par la présence de lipides dans ces ti ssus, ce qui peut entraîner des biais dans les 
estimations de la composition du régime alimentaire. Nous avons étudié les conséquences de 
la correction lipidique sur l'estimation de la composition du régime alimentaire basée sur des 
modèles de mélange. En utilisant des données empiriques provenant de trois systèmes 
trophiques terrestres nordiques, nous avons illustré les effets directs de l'extraction des lipides 
sur le Ôl3C et le ôl5N des ti ssus des sources et des consommateurs, ainsi que ses effets ultimes 
sur la reconstruction du régime alimentaire du consommateur. En parallè le, nous avons 
développé un outil de simulation en langage R, appelé Fatsim, pour évaluer la sensibilité d ' un 
modèle de mélange Bayes ien aux variations des rapports isotopiques des échantillons de 
tissus des sources ou des consommateurs. Cet outil peut être utilisé pour évaluer l'effet des 
variations des rapports isotopiques causés par l'extrac tion des lipides, ou d'autres sources de 
variation, dans tout système trophique et ainsi aider à la prise de décision concernant 
l'élimination ou non des lipides. En ut ilisant Fatsim, nous avons montré que les effets 
potent ie ls de l'extraction des lipides sur les estimations de la composition du régime 
alimentaire ne peuvent pas être prédits aisément sans simulation, même dans des systèmes 
re lativement simples. La sensibilité d'un modèle de mélange isotopique dépend de la 
complexité du système trophique (nombre de sources) et de la position relative des sources et 
des consommateurs dans l'espace isotopique. Notre étude confirme que la présence de lipides 
dans les tissus peut grandement biaiser l'interprétation des résultats de reconstitution du 
régime alimentaire . Dans un système trophique donné, tester la sens ibilité d'un modèle de 
mélange à l'extraction des lip ides peut aider à déterminer si l'élimination des lipides est 
nécessaire afin d'évite r ce biais . 

Mots-clefs 

Carbone et azote, Ô
l3C and ô15N , Fatsim, analyse isotopique, IsoSource, correction des 

lipides , normalisation, SlAR, re lations trophiques 
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Abstracl 

Stable isotopes of carbon and nitrogen are increasingly used in studies of animal diet 
reconstruction via mixing models. However, isotope ratios ofboth consumer and source 
tissues can be altered by various amounts of lipids, potentially leading to biased estimates of 
diet composition when they are not taken into account. We investigated the consequences of 
lipid correction on the estimation of diet composition with m ixing models. Using empirical 
data from three nOlihern terrestrial trophic systems, we illustrated the direct effects of lipid 
extraction on the Ô 13C and Ô IsN of source and consumer tissues and its ultimate effects on the 
reconstruction of the consumer's diet. ln paralle l, we developed a s imulation tool in R, ca lled 
Fatsim, to assess sens itivity of mixing models to variation in isotopic ratios of samples from 
source or consumer tissues. This tool can be used to assess the effect of shifts in isotopic 
ratios caused by lipid extraction, or other sources of variation, in any trophic system and thus 
a id in decision making regarding lipid removal. Using Fatsim, we showed that the potential 
effects of lipid extraction on estimates of diet composition cannot be predicted without 
simulations, even in relative ly s imple systems. The sensitivity ofa mixing model isotopic 
sh ift depends on the complex ity of the system (number ofsources) and on the re lative 
positions of sources and consumers within the isotopic m ixing space. Our study con firm s that 
the presence of lipids in tissues can bias the interpretation of diet reconstruction results. ln a 
given trophic system, testing the sensitivity of a mixing model to lipid extraction can he lp 
decide whether lipid removal is required in order to avoid this bias. 

Key-wards 

Carbon and nitrogen, Ô13C and ô1sN, Fats im , isotopic analysis, IsoSource, lipid correction, 
normalization, SrAR, trop hic re lationships 
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4.1 Introduction 

During the past decades , the use of stable isotope analysis in ecology has increased 

exponentia lly (Ke lly 2000; Wolf et al. 2009). In particular, stable isotope ratios of carbon 

( \3C;12C) and nitrogen (ISNI'4N) have been used to tackle various questions related to trophic 

eco logy, covering a wide array of sca les, from the diet of individual organisms (Angerbjorn 

el al. 1994) or populations ( Inger el al. 2006) to community-wide trophic interactions (Forero 

el al. 2004). Sta ble isotope analysis (hereafter SIA) of carbon and nitrogen is based on the 

principle that variations in isotope ratios in the tissues of consumers reflect variations in the 

ratios of their food sources in a predictable manner (DeNiro & Epstein 1978, 1981). It has 

been proposed that isotope ratios can, for instance, be used to estimate trophic leve l (Post 

2002b) or trophic niche w idth (Bearhop el al. 2004) of consumers. However, the large 

potentia l app licatio n of SIA to studies in ecology is restricted by biases and pitfa lls that 

inc lude different techniques of sam pie preservation or treatment (Kelly et al. 2006; Soreide et 

al. 2006; Mateo et al. 2008), gaps in our know ledge of the mechanisms and metabolic 

pathways underly ing tissue synthesis and turnover (Wolf el al. 2009), and a more general 

lack of exper imental data such as spec ies- and tissue-specific values of discrimination factors 

(Gannes et al. 1997; M3Iiinez dei Rio el al. 2009). As any tool , SIA requÎre some fine-tunin g 

in order to take advantage of its full potential for testing eco log ical hypotheses. 

Recent ly, several SIA-based studies addressed the issue of the effects of li pids on 

isotope ratios of ti ssues (Bodi n el al. 2007; Post et al. 2007; Logan et al. 2008; Mintenbeck el 

al 2008) and some suggested that it could a lso influence interpretation of reconstructed d iets , 

for example, by alterin g the estimates of d iet of consumers feeding on li pid-r ich versus lipid-

poOl' sources (Ricca el al. 2007). Due to parti cula r biochemica l pathways during their 

synthesis, lipids are re lative ly dep leted in the heavier stable isotope of carbon (!JC) com pared 

to other prote inaceous tiss ues (DeN iro & Epste in (977). Consequently , it has a lso been 

suggested that lipids shou ld be removed from bulk tissue samples prior to any attempt of diet 

reconstruction based on SIA (Ricca el al. 2007); doing so cou Id prevent estim at ion bias of the 

contr ibution of different sources to the consumer ' s diet (Logan el al. 2008). T hi s suggestion 

is based on the assumpt ion that lipids and prote ins From sources are ro uted differently 
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(Marti nez dei Rio et al. 2009), for example, that carbon in proteinaceous ti ssues of consum ers 

is not derived from lipids but solely from dietary protein s. In fact, the extent ofsuch routing 

seems to depend on several factors, including the specific metabo lism of the consumer 

species (Voigt et al. 2008) and al so their diet' s protein content (Podlesak & McWilliams 

2006). It is therefore difficult to anticipate the degree of routing for any given species or 

individual , bu t a cautious approach is to consider lipid remova l or cO ITection only when lipid 

routing constitutes a realistic assumption . 

ln trophic or di etary studies where lipids are removed, extraction is usually applied to 

both consum ers and sources (Hobson & C lark 1992). However, lipid extraction can a lso 

cause an alteration of the nitrogen isotope ratio (Murry et al. 2006; Sweeting et al. 2006) , 

like ly due to leaching of nitrogenous compounds (Mintenbeck et al. 2008), a lthough 

theoretically it should not happen wh en lipid remova l is conducted properly . As a 

conservative approach, samples can be duplicated to perfonn SIA both with and without li pid 

extraction, enabling use of carbon isotope ratios From Iipid-free ti ssue samples and nitrogen 

isotope ratios from bu lk tissue samples (Forero et al. 2004); such an approach is t ime-

consuming and expensive. [n addition, there i current ly no consensus regard ing the need to 

extract lipids prior to SIA (Post et al. 2007; Bennett & Hobson 2009) . [n fact, the amplitude 

of the shifts in isotope ratios after lip id extraction like ly depends on both the spec ies and 

ti ssue considered (Bodin el al. 2007). It was thus conc luded that the cho ice to remove lipids 

was case-spec ific and should be based on factors such as bio logica l questi ons of in te rest, CN 

ratios of t issues, and degree of overlap among tissue isotope rat ios (Post et al. 2007; Logan et 

al. 2008). 

Other approaches, such as mathematica l correction (a lso known as norma lization), 

can be used to correct isotope rat ios depending on the amount of li pids in a t iss ue, which can 

be estimated From its CN ratio (McConnaughey & McRoy 1979; Kilj unen et al. 2006). Like 

chemical extraction, norma lization can be ti ssue- and species-specific and m ight not g ive 

appropriate resul ts in ail s ituations (Logan et al. 2008; Mateo et al. 2008; O ppel et al. 20 10). 

ln addit ion, the range of normalization ' s application is sti ll lim ited as it was tested pr imarily 

on marine species, with mode ls show ing a poorer performance in terrestria l anima Is (Post et 



80 

al. 2007). It therefore seems crucial to find alternative ways to deal with the presence of 

lipid s in SIA samples. 

A lthough several studies have quantified the direct effects of lipid extraction on 

ti ssue isotope rat ios (Schlechtriem et al. 2003 ; Sotiropoulos et al. 2004; Ingram et al. 2007; 

Kojad inov ic et al. 2008), the question of its ultimate e ffects on the interpretation of diet 

composition has not been addressed directly, except by Kiljunen, Grey, S ini salo et al.(2006) . 

Indeed, some isotopie shifts, although statistica lly s ignificant, might be of littl e importance 

for a specific eco logical question if the effect on the estimated variable is neglig ible (Ricca et 

al. 2007). ln diet reconstruction studies, the variable of interest is the re lative propoltion of 

diffe rent sources in a consumer's diet. lt is therefore cri tical to invest igate the potentia l 

influence of lipid extraction on this variable. Analyzing sensitivity of estim ates of diet 

composition to the potent ia l effects of lipid extract ion cou Id provide guide lines towards the 

decision to remove lipids, or correct for their presence. Such a fram ework co uld then 

trans late into better interpretation of interactions between different e lements of a given 

troph ic system. 

The main object ive of our study was to explore potentia l effects of lipid extraction on 

estimates of diet compos ition. To achieve this obj ective we used a three-t iered approach 

using both empirical data and s imulations. First, we examined isotope ratios o f sources (prey) 

and consum ers (predators) with varying lipid contents, us ing data from three case studies 

based on northern terrestrial food webs located in Canada, Russia and Norway. We sampled 

ti ssues of consumers and the ir potential prey in each food web and analyzed each sample 

before and after lipid extraction to obta in isotope ratios of carbon and nitrogen on bu lk and 

1 ipid-extracted tissues. The consumers we chose are the main predator spec ies From each of 

the case studies (the arct ic fox, Vulpes lagopus, Linnaeus 1758 or the least weasel, Mustela 

nivalis, Linnaeus 1766). Second, we used isotope mi xing mode ls to reconstruct two diets for 

each of these cons umer spec ies : one based on isotopie ratios of bul k tissues and one based on 

isotopic ratios of li pid-extracted tissues. Third, we tested the sensiti vity of mixing mode ls to 

va rious shifts in carbon and nitrogen isotope ratios of the sources or consumer samples. To 

thi s end we deve loped a too l to s imulate, before any extraction of lipids, the potentia l effects 



of lipid remova l on estimates of diet compos ition in a g iven trophic system. We illustrated 

our approach by apply ing this simulation function to data from one case study. 

4.2 Material and methods 

4.2.1 Case studies 

81 

We define a trophic system as a system composed of consumer species (predators) and their 

potential food sources (prey) . We summarize below the main components of the three trophic 

systems that were used to exemplify our approach. Sam pie sizes are summarized in table 4 .1 . 

To facilitate interpretat ion of the case studies, we used data from one individual predato r per 

trophic system and further discuss the potential implications of this choice. However, our 

approach could a lso be impl emented us ing the average isotopic ratios of a group of 

individua ls. Deta ils on the methods used to co llect, prepare, and analyze samples, including 

lipid extraction (hereafter LE), are presented in appendix 4 . 1. 

Case study #1 (Canada) - The first trophic system consisted of one consumer (an 

arctic fox) and five sources (ringed seal [Pusa hispida, Schreber 1775], greater snow goose 

[Chen caerulescens atlanticus, Linnaeus 1758], greater snow goose eggs, co llared lemming 

[Dicrostonyx torquatus, Pa llas 1778], and brown lemming [Lemmus sibiricus, Kerr 1792]). 

Case study #2 (Russia) - The second trophic system cons isted of one consumer (an 

arctic fo x) and five sources (reindeer [Rangifer tarandus, Linnaeus 1758] , Charadriifonn 

eggs, willow ptannigan [Lagopus lagopus, Linnaeus 1758] eggs, var iable hare [Lepus 

timidus, Linnaeus 1758] , and root vo le [Microtus oeconomus, Pallas 1776]). The 

C haradrii form eggs, cons idered as a s ing le source, included four species: Temminck ' s stint 

(Calidris temminckii, Leisler 181 2), ringed plover (Charadrius hiaticula, Linnaeus 1758), 

parasitic jaeger (Stercorarius parasilicus, Linnaeus 1758), and sn ipe (Gallinago sp.). 

Case study #3 (Norway) - The th ird trophic sys tem cons isted of one consumer (a 

least wease l) and three sources (Norwegian lemming [Lemmus lemmus, Linnaeus 1758], 

grey-s ided vole [Myodes rufocanus, Sundevall 1846], and root vo le). 
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M ean isotop ie n lli os MClI n C :N ra tio S hi ft in (i J3 C (%.) S hift in (i,sN (%0) 
of bulk ti ss ue (%o±SD) (±S D) 

Case s tudy S pccics T issue N (i J3 C ô,sN Bul k L ipid Mean Range Mcan Range (t rop hi c sys tem) tiss ue ex tracted (±SD) (±S D) 

# 1 (Canada) Arctic fox blood -22.6 9 .3 3.5 3.4 -0.1 NA 0.1 NA 
Ringed seal 11luscle 7 - 19. 1 ±0.7 17.2±1.5 3.6 ±0 4 3J±0. 1 0 .5 ±0.8 [-0 .2;2.0] 0. 1 ±0.3 [-0.5;0.4J 
Snow goose muscle 19 -22.4 ±4.0 7. 1 ±1.3 3.5 ±O. I 3.2 ±O. I -0 .1 ±0.4 [-0.9;0.6] 0 . 1 ±0.2 [ -0.5;0.4] 
Snow goose eo o 

"" 
6 -27 .2 H2 6.3 ±0.4 7.6 ± 1.8 3.6 ±O. I 2 ± I.I [0.7 ;3. 1] 0.4 ±0.2 [0 .1 ;0.7] 

Co llared lemm ing muscle 5 -26.0 ±0.5 0 .7 ± I.O 3.4 ±0.2 3.2 ±O. I 0 .3 ±0.7 [-0.9 ;0.9] 0 .1 ±O. I [0 ;0.2] 
Brown lemming muscle 30 -26.3 ±0.4 4.0± 1.4 3.4 ±0.2 3.3 ±0.2 o ±0.6 [-1.1 ;0.8] o ±OJ [-0.9 ;0.6J 

#2 (Russia) Arclic fox Ill uscle 1 -25.7 8.7 3.3 3 0 .1 NA 0. 1 NA 
Rei ndeer muscle 4 -23 .8 ±Oj 3.4±0.1 3.4 ±O. I 3.0 ±O 0.3 ±O. I [0 .1;04] 0.1 ±0.2 [-0.1 ;0.3] 
Charad ri ifo rm cou 0" 4 -26.8 ±0.5 5.7 ±0.6 7.9 ±2.9 3.6 ±O. I 2 .5 ±0.9 [ 1.3 ;3.5J 0.6 ±0.2 [-0.3;0.8] 
Willow ptarmigan eoo 

"" 
2 -28.4 ± 1.8 2 .9 ± 1.1 7.5 ±3 .9 3.5 ±O 3 .5 ±0.9 [2 .8;4 .1] 0 .2 ±0.8 [0.4 ;0.9] 

Hare muscle 4 -26.0 ±0.2 3.8 ± 1.3 3.4 ±O. I 3.0 ±O. I -0.2 ±0.4 [ -0.6;0.2] 0 .2 ±0.3 [-0.2 ;0.5] 
ROO I vole muscle 3 -27 .2 ±0.3 4.7 ±0.3 3.4 ±OJ 3 .1 ±O. I 0.2 ±O. I [0. 1 ;0 .2] o ±O. I [-O. I ;O. IJ 

#3 (Norway) Leasl wease l muscle -27.9 6.4 6.2 3 .4 2 .7 NA -0 .2 NA 
Norwegian lemm ing muscle -29 .0 ±IJ 1.4 ± 1. 0 4 .3 ±0 .6 4.1 ±0.7 -0. 1 ±0.5 [-0.8 ;0.4] 0. 1 ±0.2 [-0.1;03 ] 
Grey-s ided vole muscl e 4 -27.2 ± I.I 0.3 ± 1.7 4.2 ±0.8 3 .4 ±0. 1 0 .8 ±0.9 [-0. 1 ; I.8J o ±0.2 [-0.2;0. 1] 
RoO! vole muscle 6 -28 .4 ±0.9 2.9±1.2 4.3 ±0.7 3.4 ±0.2 0 .9 ±0.7 [0; 1.6] -0. 1 ±O. I [-0.3 ;0] 

Table 4.1 Mean b13C and b15N (%0 ± SD) estimates from bulk ti ssue, mean shifts in C:N ratios, and mean shifts in bJ3C and b15N (%0 ± 
SD) foll owing lipid extraction in samples of consumers (underl ined) and their food sources from three trophic system s. 
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4.2.2 Mixing models and diet reconstruction 

Two Bayesian mi xing models have been recently proposed that a llow estimation of the 

proportions of each source in an isotopic mi xture: MixSIR (Moore & Semme ns 2008) and the 

R package SIAR (Stab le Isotope Analys is in R; Parne ll et al. 2008; Parne ll et ar. 20 10). 

When working with n isotopes in systems containing more than n+ 1 so urces, Bayesian 

mode ls offer several advantages over non-Bayes ian approaches, such as IsoSource (Phillips 

& Gregg 2003), name ly the possibility to (a) interpret the resulting posterior di stributions as 

probabi li ty dens ities, (b) incorporate spec ific error terms for the discrim ination factors and, 

(c) in SIAR (but not MixSIR) take into account carbon and nitrogen concentration in sampl es 

(but see Phillips & Koch 2002). 

The posterior probabili ty distribution resulting from Bayesian est imati on allows 

ca lculation of cred ible intervals around measures of central tendency such as mean , median , 

or mode. When no prior information is used, these credible interva ls are cons idered to be 

s imilar to the confidence intervals used in frequenti st statistics (McCmthy 2007). Here we 

used SlAR, due to the advantages mentioned earlier, and also because it is based on the open-

source statistical application R in which new functions are easy to implement. Because 

IsoSource is still commonly used (Zeug & W inem iller 2008; Anderson et a!. 2009; but see 

Dennard el al. 2009), we a lso performed our ana lyses w ith this mix ing mode l to allow 

comparisons. A il values used as mixing mode ls parameters are detai led in appendix 4. 1. 

4.2.3 Simulating the effects of Iipid extraction on diet estimates 

We developed a s imulation tool , ca lied Fats im , to explore the effects of variation in isotopic 

ratios From source or consum er ti ssues on estimates of diet reconstruction (R-script and 

re ference manual avai lab le at www.arctic-predators .uit.no/fSOTOP ESWO RKSHOP.html ). 

Fats im is a fu nction in R (R Deve lopment Core Team 2010) that uses the SIAR package to 

generate success ive est imates of diet compos ition by incrementally varying the (5uC of 

sources or consum ers. [t is a lso poss ible to apply a constant (i.e ., not incremental) shi ft in 

(515N to sources or consumers. The main output generated by Fatsim is a summary table 

presenting, for each com bination of shifts in isotope ratios, the maximum difference in mean 
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propoltion in the diet, for any source, between the unmodified (bu lk) and the modified (e .g., 

lipid extracted) system (95% credibi lity interval s around the mean proportions for ail sources 

are also prov ided). Every tine in the output table corresponds to a particular combination of 

shifts in isotope ratios (e.g. , in a three-source system one of the multiple combinations could 

be: + 1.0%0 (5 13C for source # l , +3.5%0 (5I3C for source #2, +0.5%0 (5 I3C for source #3, and + 

2.0%0 (5 13C for the consumer) . This table can be read and manipulated as a spreadsheet in 

order to help quickly identi fy ing the combinations that create impoltant variations in diet 

outputs. Finally, more detailed examination of the output distributions can be ach ieved by 

using plots of the results ( i.e., the SIAR propoltions of sources in diet) generated by Fatsim 

for any combination in the output tab le. 

Although any combination of shifts in isotope ratios can be implemented in Fatsim, 

users should test configurations of shifts that are realistic in their study system. For instance, 

it would be inappropriate to apply a shift in (5 13C to purely keratinous tiss ues that are mainly 

compri sed of proteins; the shift for such a tissue in Fatsim should be set to zero. For most 

an im al tissues (e.g. , egg, blood, musc le, bone co llagen) C:N ratios ofbulk tissues can be 

derived from publi shed results (Ke lly 2000; Logan et al. 2008). However this inform ati on is 

norma lly prov ided, along with (5 IJC and (5 15N values, by laboratories performing SIA and the 

actua l CN rat ios should a lways be checked before usi ng mixing models. Without necessarily 

giving prec ise estimates of shifts in isotope ratios, C: N ratios can be used in normalization 

equations to assess the amplitude of the shifts in (5 13C and (51 5N (Post et al. 2007; Logan et al. 

2008). 1 ndeed, knowing the range of the potenti al isotopie shifts induced by LE is enough 

informat ion to use Fatsim simu lations and consequently make appropriate dec isions 

regard ing the need to extract lipids from samples. 

ln thi s paper we illustrate results obtained from Fatsim using case study #3 (Norway) 

because this system is simple (i.e. , three sources and one consum er) and demonstrative (i.e., 

effects of LE are apparent on both sources and consum er isotope ratios, due to high lipid 

content) . To obtain realistic va lues of maximum shifts in isotope ratios we used the results 

frol11 SIA on bulk versus lipid-extracted sam ples (Table 4. 1). We then used these values in 

Fatsim to simulate changes in isotope ratios of the sources or consumer whose isotope ratios 

were 1110s t influenced by LE, i.e., least weasel (up to +3.0%0 (513C) and the two vo le spec ies 
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(up to +2.0%0 (i 13C). Given that ail shifts in (i1 5N were smaller than our overall measurement 

precision (±0.2%0; Appendix 4.1) for case study # 3, it was not necessary to inc\ude shifts of 

(i15N in this simulation. 

4.3 Results 

4.3.1 Effect of Iipid extraction on ô 13e and Ôl5N 

The mean effect of lipid extraction (LE) on carbon isotope ratios for the samp1es of the three 

case studies (Table 4. 1) shows that when eN <4, LE had a limited influence (mean shi ft :s 
0.5%0 (i13C). There was a significant correlation between shift in b 13C and C:N ratio ofbulk 

tissue (all species and tissues combined: Pearson's r = 0.83, p <0.001, df = 100). Higher lipid 

content in bulk tissue (eN >4) led to larger shifts (+0.8 to +3. 5%0 b 13C on average), except 

for Norwegian lemming (-0.1 %0). Despite a significant correlation between shift in b l5N and 

eN ratio ofbulk tissue (ail species and tissues combined: Pearson's r = 0.45 , P <0 .001, df = 

100), the effect on nitrogen isotope ratios was generally within our overall measurement etTOr 

(±0.2%0) except for eggs (average shift :S +0.6%0 b15N) . 

LE affected the configuration of the two-dimensional ((i 13C, (i 15N) tropbic systems 

(Fig. 4 .1), thereby transforming the geometry oftbe mixing space (sensu Phillips & Gregg 

2003). For case study # 1 (Canada), the mixing polygon changed little following LE while its 

shape and size changed clearly for case studies #2 (Russia) and #3 (Norway). The #3 system 

was the only one in which LE modified the b13C of the consumer (Ieast weasel; + 2.7%0 (i13C 

after LE; Table 4.1) . It is noteworthy that in this ease the consumer was not included within 

the mixing polygon before lipid extraction (Fig. 4.lc). However, it was still possible to 

estimate a diet in this case, due to the large standard deviations of prey isotopic ratios. 
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Figure 4.1 Scatterplots of the S13C and S, sN (± SD) values for consumers (closed symbols) 
and prey (open symbols) for bulk ti ssues (left column) and lipid-extracted tissues (right 
column) in three trophic systems . To facilitate interpretation, dotted lines show the convex 
hul\ around potential sources, that we defined as mixing polygons (descriptive purpose only). 
Animal ti ssue used for SIA is muscle, unless otherwise specified in the legend . Consumers 
are represented as single individuals and discrimination factors were subtracted from their 
isotopie ratios (see Methods for details) . 
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LE did not systematically reduce the variability of isotope ratios in any species/tissue 

(Fig. 4.1): after LE, standard dev iations remained, on average, s imilar for b13C (mean 

difference in SD = -0. 1 %0) and for b 15N (mean difference in SD = +0.1 %0), but changed more 

for some spec ies/tissues (Table 4.1). For instance standard deviation of b13C decreased for 

wi llow ptarmigan eggs (-0.9%0 b13C) but increased for Charadriiform eggs (+0.7%0 b13C). 

However, our sample s izes were too small to address this question stati st ica lly. 

4.3.2 Effect of lipid extraction on estimates of diet composition 

Arctic fox tissues (b lood and muscle) were lean, whereas the least weasel tissue (muscle) had 

higher CN ratio and thus lipid content (Table 4 . 1); this represented two contrasting situations 

regardi ng the effect of lipid removal , i.e. , when only source, or both consumer and source 

isotope ratios shi fted following LE. LE affected estimates of re lati ve contribution of certain 

sources to the consumer diet in case studies #2 (arct ic fox) and #3 (Ieast wease l), but to a 

lesser extent in case study # 1 (arctic fox; Fig. 4.2). Thereafter, we present a il va lues of source 

proportions in the diet as the mean of SIAR posterior distributions calculated for each of the 

three illustrative trophic systems. A lthough results are presented in term s of mean, we 

strongly recommend close exam ination of the complete output distributions, including 95% 

cred ibility interva ls (A. Parnell, pers. comm .). For comparison purposes we provide resu lts 

from the IsoSource mixing models in appendix 4.2. 

Case study # 1 - The largest effect of LE in this system was on the proportion of snow 

goose eggs (increased from 15 to 20%) and muscle (decreased from 25 to 20%) in the arctic 

fox diet (Fig. 4.2a). However, it did not represent a major change in overa ll diet. Contribution 

of other sources remained s imilar (within ±2%) following LE. The shift in b 13C of only one 

sou rce (snow goose eggs) did not influence the contribut ion ofall other sources even ly, but 

instead exc lusively affected the contribution of the main source in the diet before lipid 

extract ion (snow goose muscle). 
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Case study #2 - The relative proportions of the two main sources in the arctic fox 

diet decreased from 30 to 20% (Charadriiform eggs) or increased from 24 to 38% (root vo le 

muscle) (Fig. 4.2b). Removing lipids from lipid-rich sources (Ptarmigan and Charadriiform 

eggs) globally decreased their estimated contribution to the diet of the arctic fox, thereby 

increasing that of another, leaner, source (root vo le). Hence, after LE, root vo le muscle 

became the main source in the estimated diet, whi le Charadriiform eggs shifted From first to 

third rank, in terms of diet contribution. In comparison, changes in relati ve propol1ions for 

the three other sources (rei ndeer, ptarmigan eggs, and hare) were at least two times sm alle r (S: 

5%). The change observed in the configuration of the mixing space after LE (Fig. 4.1 b) could 

have he lped to anticipate which source proportions would be affected by LE (e.g., that root 

vole musc le would become the main source due to its geometric proxim ity to the consum er). 

However, it was difficult to estimate the amp litude of the changes in ail propol1ions, 

especially for sources situated geometrically distant From the consumer in the two-

dimensional mix ing space. 

Case study #3 - This trophic system was the on ly one in which the 8 13C of the 

consumer (least weasel) was strongly affected by LE (Table 4.1, Fig. 4.1 c). Followi ng LE, 

the relative proportion of grey-s ided vo le muscle increased From 15% to 3 1 %, while that of 

Norwegian lemming musc le decreased From 50% to 3 1 %. The relative contri bution of root 

vole muscle to diet changed little (+3%) after LE. We observed a change in diet composition 

fo ll owing LE, with root vo le becoming the major food source (instead ofNorweg ian 

lemming) and grey-sided vole contributing twice as much as calculated without LE. 

4.3.3 Simulating effects of lipid extraction on diet estimates 

We illustrate the use of Fatsim by app lying it to case study #3 (Norway), where LE affected 

both sources and consumer isotopic ratios (Table 4.1). Results of simulations are sumlllari zed 

in table 4.2 and show the change in the estimates of diet composition fo llowing shifts in 8 uC 

( i.e., the absolute change of the relati ve proportion for any of the sources as estilllated before 

vs. after the isotopic shifts). ln other words, a change of 25% indicates that the propol1ion of 

at least one of the sources in the diet has, for example, increased From 5 to 30% or decreased 

from 50 to 25%. In order to interpret these changes in more detail , Fats illl allows users to 
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plot, for eaeh line, (i) the consumer and sources in the mixing space before and after the 

isotopie shift (such as those in Fig . 4.1), and (ii) the SrAR estimates of diet compos ition 

before and after the isotopic shift (such as those in Fig. 4.2). 

An overview o f the results indicates that changes ~ 10% in diet composition sho uld be 

expeeted for most eombinations tested us ing case study #3. Moreover, the re lative 

contribution of at least one source can change by up to 21 % (Table 4.2) . Cons idering the 

large potential effect of small variations in isotopic ratios on diet composition and the range 

of potenti a l isotopic shifts induced by LE in samples (C:N ratio >4.0; Table 4. 1), we would 

conc lude that lipids need to be removed for both consumer and sources in that specifie 

trophic system. 

4.4 Discuss ion 

4.4.1 Effect of lipid extraction on Ôl3C and ô,sN 

Our results show that lipid extract ion (LE) induces shifts in isotope ratios of ti ssues when 

the ir C N ratio is >4 .0, a thresho ld va lue eorresponding to lipid content ~ 10% in terrestrial 

an ima is (Post el al. 2007). It is in line with results from previous studies which tested direct 

effeets of LE on isotope ratios (Logan et al. 2008). For C:N ratios <4.0, the shift in isotopic 

rat ios was genera lly sma ller than, or c lose to, our overall measurement error (±0.2%0 ). When 

the C N rati o ;:::: 4 .0 (e .g. , lemming and vo le; Table 4 . 1), the shift in Ol3C was not cons istent 

among sampl es , making predict ions of a sh ift in 0 13C is difficult when using normalization 

equati ons. The fact that LE a lso induced a change in ol 5N ofwhole egg (up to +0.9%0) is 

like ly due to some leaching of nitrogeno us compound (Sot iropoulos el al. 2004). However, 

the ca use of this nitrogen leaching remains unclear and the amplitude of the isoto pi c shift was 

a lways th ree to fOLlr times smaller for nitrogen than for carbon. 



91 

Combination of shifts in Ôl3C (%0) 
applied to consumer/sources 

Consumer Grey-sided Root Norwegian Maximum absolute 
Line # difference in mean (Ieast weasel) vole vole lemming 

proportions (%) in diet 

0 0 0 0 0 o (re fe rence level) 
1 +1 +1 +1 0 2 
2 +1 +2 +1 0 3 
3 +2 +2 +2 0 3 
4 +1 0 +1 0 7 
5 +1 +2 0 0 8 
6 +2 +1 +2 0 8 
7 +1 +1 0 0 8 
8 +2 +2 +1 0 9 
9 +1 +1 +2 0 Il 
10 +1 0 +2 0 I l 
Il +2 +1 +1 0 12 
12 +1 0 0 0 12 
13 +1 +2 +2 0 12 
14 +2 0 +2 0 13 
15 +2 +2 0 0 14 
16 +3 +2 +2 0 14 
17 +2 0 +1 0 15 
18 +2 +1 0 0 16 
19 +3 +1 +2 0 17 
20 +3 +2 +1 0 18 
21 +2 0 0 0 18 
22 +3 0 +2 0 19 
23 +3 +1 +1 0 20 
24 +3 +2 0 0 21 
25 +3 0 +1 0 22 

Table 4.2 Table adapted from the output generated by Fatsim simulations on the Norwegian 
dataset (Case study #3). Each line corresponds to a specifie combinati on o f shifts in o13e for 
the tissues of consumer and prey. For each combination, the right-hand co lumn indicates the 
co rresponding maximum absolute change in mean proportion fo r any of the sources in the 
reconstructed diet. Lines were ranked From smal1est to largest maximum effects of LE on 
mean propoltions in reconstructed diet. Line #23 (bold) corresponds, in term s of shifts in 
isotopie ratios, to the situation we obtai ned after extracting lipids from o ur samples (see 
results). 



92 

4.4.2 Effect of lipid extraction on estimates of diet composition 

In each of the three trophic systems, estimates of consumer diet compositi on reacted 

d ifferentl y to LE. A lthough in case studies # J and #2 the systems shared the same predator 

and had the same number of sources, it was di ffi cuIt to transpose the consequences o f LE 

between systems for diet reconstructions due to differences in the gene ral configurat ion o f the 

Ill ix ing space . In case study #3 the strong effect of LE on the consumer 's isotopic ratio led to 

diffe rent reconstructed diets. It had an influence on the bio logica l interpretation o fthis 

consulll er' s d iet and not remov ing lipids, in this case, would have led to incorrect 

conc lus ions. 

From a geometrica l point ofv iew, LE induced an impoliant change C:: JO% ) in 

estilll ated diet in two systems (case studies #2 and #3) that were characterized by the re lative 

prox imi ty of the end-members in the mixing space (Fig. 4 .1 ), compared to the other system 

(case study # 1). It is in accordance with the idea that greater isotopic distance among end-

members should theoretica lly lead to Jess influence ofa g iven shift in isotope ratios (Post et 

al. 2007). Other character ist ics of a g iven trophic system, such as com plexity, variabi li ty in 

isotope rat ios, and degree of consumer specialization on lipid-rich sources, can indicate a 

priori the potentia l infl uence that LE (or other sources of isotopic var iat ion) could have on 

d iet estimates. Such characteri stics (summarized in Table 4.3) can be observed when 

exa mining the geometr ic confi guration of the system in the mix ing space . As a genera l ru le, 

isotopic variation is li ke ly to have a reduced impact on diet estimates in a comp lex system 

with a generalist consum er, compared to a sim pler system w ith a spec ia li st consumer. 

Overall , di str ibut ions of cred ible interva ls (from SIAR; Fig. 4 .2) and feasib le 

contri butions (From IsoSource; Appendix 4.2) were large, due to the cons idera ble variab ili ty 

oF part icular prey isotope rat ios, such as snow goose muscle. lt might have contributed to 

dam pen ing the potent ia l e ftè cts o f shi fts in Ol3C and ol5N on d iet outputs. T he exact cause of 

this va riab ility goes beyond the scope of this study, but h igh var iabili ty in source or consum er 

isotope ratios can actua lly be present in a g iven system, independent of li pi d e ffects, and thus 

have an influence on diet estimates. Hence, in this context, the costs of LE cou Id outwe igh 



the assoc iated bene fits. Us ing Fats im , we could have ant icipated this for case study # 1 and 

thus have avoided the extra laboratory work of LE. 
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We used on ly one individual predator in each study system and it did not a llow us to 

test additiona l biological hypotheses concerning predator-prey relationships. However, we 

only wished to illustrate o ur conceptual approach, so that the sample s ize of individual 

predators was not important here. We emphas ize that using data from more than one 

individual predator in any of our case studies would have created a new trophic system , with 

potentially a lternate biolog ica l interpretations of differences among system s. 

Complexity of the trophic system (number 
ofsources) 

Relative distance among sources in the 
mixing space 

Relative distance between shifting sources 
and consumer in the mixing space 

Variability in isotopie ratios re lative to 
distance between sources 

Effect of a given isotopie shift on diet estimates 

larger effect sm aller effect 

f ew many 

clumped dispersed 

small large 

small large 

Table 4.3 Summary of the characteristics of a g iven troph ic system and the corresponding 
re lative effect that isotopic shi fts can have on diet estimates. 

Severa l exper imental studies have demonstrated the existence of statistically 

significant shifts in isotope ratios fo llowi ng LE, a lthoug h the amplitude and direction ofthese 

shifts vary among studies, spec ies and tissues (S0re ide et al. 2006; Post et al. 2007; Logan el 

al. 2008; Mateo et al. 2008). It was suggested that isotopic shifts are like ly to become 

ecologica lly s ignificant when approaching 5.0%0 013C (Ricca et al. 2007). Our data show that 

depending on the system , eco log ica lly s ignificant changes in diet esti mates can a lready occur 

with shifts of2.0%0 o13e. Eco logical sig nificance depends on the spec ific question that is 

addressed in a given study. While the question of statist ical sign ificance remains important, 
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such case-spec ific va riat ions require caution when trans lated into eco log ically meaningful 

shi fts of û13e and ûl5N (Sotiropoulos et al. 2004; Ricca et al. 2007). Alternatively, absence of 

statistical s ign ificance should not prevent us from verifying and interpreting the eco log ical 

im pl icat ions of sma ll vatiations in isotope ratios, for instance on the strength of trophi c 

re lationships. We acknowledge that potentially important limitations are inherent in use of 

isotope ratios at larger eco logical scales, such as when basa l trophic levels are not taken into 

account (Hoe inghaus & Zeug 2008). However, our approach suggests that SIA can 

strengthen eco logical understanding oftrophic system s when examining proximate and 

ultimate effects of isotopic va riati ons at several sca les, from individual consum ers to entire 

food webs . ln diet reconstruction studies, it is more difficult to determine a priori what leve l 

of shift in isotope ratios is eco logically meaningful. It is especially true when dea ling with 

complex trophic systems, where the mixing space can be composed of many sources. ln thi s 

case, both trophic dimensions, i.e., û13e and û15N, should be taken into account and the effect 

of a given isotopic shift cou ld be impOtiant or neg lig ible depending on the relative pos itions 

of the mixture and end-m em bers within the mixing space. W ith Fatsim, we suggest a method 

to exp lore these potential effects on the propotiions of each end-member in the mixture. 

ln SIA, lipid-re lated issues can be approached at three di ffe rent scales (Fig. 4.3); (i) 

at the sca le of the individual source, LE can direct ly affect isotope ratios, (ii) at the sca le of 

the mixing space, LE can cause changes in the re lative geometry of the mi xture and end-

members, and (iii) at the larger scale of the trophic system, LE can induce changes in the 

quantification of the strength of consumer-source re lationships . Our proposed si mul at ions 

al low projecting immediate effects of LE on isotope ratios to the larger scale of the trophic 

system being studied (through interpretation ofreconstructed diets) . ft is equivalent to testing 

how sens itive a m ixing model is to variations in isotope rat ios of individua l sources or 

consumers. It is essentia l to have an idea beforehand of potential amplitude shifts that LE 

could cause in isotope ratios from di fferent sources of the study system. If Fats im predicts 

important changes in diet composit ion in response to shi fts in û13e and SI SN that are with in 

the range ofrealistic values, it is critical to apply LE (or other correction methods if 

availab le) to a il tissue sam pies concerned. 
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4.4.3 Sensitivity of diet estimates to shifts in isotope ratios 

The three case studi es presented here as examples were relatively simple trophic sys tems. Yet 

it was not possible, without simulation, to anticipate the amplitude and direction of the 

changes in diet composition estimates caused by isotopic shifts on as few as two or three 

sources. Us ing si mulations we demonstrated that these shifts can affect diet estimates to 

various degrees within a given system. The induced change in diet depends on the amplitude 

of the isotopic shifts and, equally important, on the combination of sources or consumers to 

which shifts apply. 

Seale !U:1 " "~Lllr -Jl i)5 f'.1 1;( fnl.; sp~çe C .. ~r · s~,!l· (:r -.. .. ; ... 

1 4 ~LL 
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.oZ! ,0-./ \30" ...... 1&'1 \0" ~o l + 
L ___ 

...4 0 I!B -"QI t!? 
à '3C 6 ' 3C "'e ,"e 

15 there any shi ft in isotoPie! 
Ooes the geometry of i Are there biologically Main 

question ratios thal is superior 10 the' 
the mixing space significant changes in 

measuremenl error? 1 
change after shifts in the estima tes of diet 

to answer isotopie ratios? composition? 

.J ~- ---+-=-- .-.=-
C:N ratios of tissues i Amplitude of shifts Amplitude of shi fts 

oblained from in isotopie ratios in isotopie ratios 
preliminary SIA on (derived from STEP 1) 1 ' (denved trom STEP 1) 

Data a subset of the data 
Consumer-source before lipid extraction Consumer -source 

OR discrimination discrimination 
pu biished data factors factors 

Norma~zation • ., 
equations Isotopie bi-plot Mixing model 

Tooi (mixing space ) simulations 
adapted to each (Fatsim ) 
species/~ssue • -, .. 

Amplitude of shifts in 
isotopie ratios Changes in Estimates 

Result for ail sources and configuration of die t composit ion 
conSumers in of the mixing space 

the trop!1lC system 

Figure 4.3 Summary diagram of the logical steps suggested when addressing issues of lipid 
extraction in stable isotope analys is and dietary reconstruction. It can be approached at three 
different scales, from the individual source (Ieft) to the mixing space (middle), and finally to 
the trophic system (right). Following these steps should allow a better understanding of the 
biological significance of the effects oflipid extraction at each ofthese leve ls. 
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Fatsim can help fi eld ecologists evaluating the effects of lipid removal on the 

interpretation of reconstructed diets in their studied trophic system, and th us facilitate the 

decision on whether or not to invest time and money in LE of samples. There are multiple 

sources of variations in isotope ratios (Urton & Hobson 2005) and such uncertainty can 

influence di et reconstruction at different levels depending on the trophic system considered . 

Fatsim can be used as a tool to explore effects of other sources of variation in mixing models 

outputs (e.g., discrimination factors, variability of prey isotopic ratios, and routing of dietary 

macronutrients). Depending on the configuration of the mixing space, a given system might 

be less sensitive to variabili ty in isotope ratios. Quantifying such effects using simulations 

would help to interpret resulting diets and better understand the trop hic system of interest. 

Beyond faci li tating the decision to remove lipids or not, Fatsim also has the potential 

to help increase comprehension of issues related the routing of dietary lipids. Fatsim 

estimates a il poss ibl e diets along a gradient fro m no specific lipid routing (i.e. , both lipid and 

prote in fractions of the diet are used to build ti ssues) to a complete routing (i.e., ail lipids are 

routed to other tissues or to metabolism). Choosing to remove lipids implies that one assumes 

these are not used by the consumer to build the ti ssue used for SIA. Therefore , although 

Fatsim cannot be used to dete rmine the degree of isotopic routing, it can be used to explore 

the consequences of various degrees of routing on the interpretation of trophic relationships. 
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Résumé 

Il ex iste souvent, dans les populations de carnivores généralistes, de fortes variations 
interindividuelles dans le comportement alimentaire qui peuvent entraîner un agrandissement 
de la niche trophique à l' échelle de la population. Peu d'études ont examiné les causes 
possibles de cette variation au niveau indi viduel. En utili sant une populat ion sauvage de 
carnivores de l'Arctique (renard polaire) comme modèle d'étude, nous avons testé des 
hypothèses concernant les causes possibles de variations de la niche isotopique, utilisée ici 
comme un indice de mesure de la niche trophique, aux niveaux populat ionnel et individuel. 

Le renard polaire est une espèce opportuniste vivant dans des environnements 
terrestres et marins caractérisés par de fortes fluctuations spatiales et temporelles d'abondance 
des ressources. Tout d'abord, nous avons testé l'hypothèse selon laque lle, en raison de leur 
caractère généraliste et en fonction de la variation temporelle de la disponibilité de leurs 
proies, les renards polaires subiraient des changements temporels de régime alimentaire et 
d 'étendue de la niche isotopique. Ensuite, nous avons étudié comment la variation 
intrapopulation pourrait s'expliquer par les caractéristiques individue lles (sexe et statut 
reproducteur), ainsi que les facteurs environnementaux liés à la disponibilité des proies. 

À cette fin, nous avons utili sé l'analyse isotopique du carbone et de l'azote et un 
modèle de mélange Bayesien en conjonction avec des modèles linéaires mixtes. Nous avons 
montré que (i) les populations de renard arctique peuvent subir une expansion à court terme 
de l'étendue de la niche isotopique, assoc iée à une diminution la variation interindividuelle; 
(ii) cette tendance peut s'expliquer par les caractéristiques individue lles comme le statut 
reproducteur et le sexe ainsi que l'accessibilité aux ressources allochtones. (iii) Les cycles de 
lemmings ne semblaient pas influer directement sur le régime alimentaire individuel des 
renards lorsque leur statut reproducteur éta it pris en compte. L'abondance des lemmings 
influencerait plutôt indi rectement le régime a limentaire à l'échelle de la population, à travers 
un effet sur la proportion relative des individus reproducteurs. Nos résultats ont des 
implications pour la compréhension de la dynamique trophique dans l'Arctique, en particulier 
au suj et des mécanismes expliquant les liens trophiques entre les écosys tèmes marins et 
terrestres par le biais des prédateurs . 

Mots-clefs 

Ressources allochtones, renard polaire, carbone et azote, relations prédateurs-proies, 
spécialisation, isotopes stab les, niche trophique, Vulpes lagopus 
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Abstract 

Generalist carnivore popu lations can display high inter-individual variation in diet, 
potentia lly leading to large trophic niche at the population level. Few stud ies have 
investigated the potential causes of this individual variation. Moreover, individual variation 
can be intensified by the use of allochthonous resources, i.e. resources coming from spat ia lly 
distinct ecosystems. 

Using a wi ld population of arctic fox as study model , we tested causal hypotheses 
about variation in population and individual isotopic niche, used here as proxy for the trophic 
niche. The arctic fox is an opportun istic forager dwelling in terrestrial and marine 
environments characterized by strong spatial and temporal fluctuations in resource 
abundance. 

First, we verified that their general ist foraging habits and the temporal variation in 
prey accessib ili ty would be reflected by temporal changes in their isotopic niche 's width and 
diet. Second, we investigated w hether within-population variation in isotopic niche could be 
exp lained by individual characteristics (sex and reproductive status) and environmental 
factors (spat iotemporal variation in prey ava ilability). To this end, we used isotopic analysis 
and recent Bayesian mixing models in conj unction to mixed-effects linear model s. 
We showed that (i) arctic fox populations can undergo short-term reduction in isotop ic niche 
width associated to decrease in inter-individual variation in isotopic ratios. (ii) This intra-
population variation was partly explained by breeding status, accessibility to allochthonous 
resources, and sex. (iii) Cycling lemmings seemed not directly influence the diet of individual 
foxes when taking into account their breeding status. Lemming abundance rather indirectly 
affected the diet at the population scale through an effect on the relative proportion of 
breeders. These results have implications for the understanding oftrophic dynamics in the 
Arctic and shed light on mechanisms explaining the trophic links between marine and 
terrestrial ecosystems through movements and resource use oftop-predators. 

Key-wards 

a llochthonous resources, A/apex, carbon and nitrogen, predator-prey relationsh ip, 
specialization, stable isotope, trophic niche, Vulpes lagapus 
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5.1 Introd uction 

Ind iv idual variation in forag ing behav iour can reduce compet ition for s imilar resources 

among ind ivid uals, with bene fi ts trans lating into long-te rm stabi li ty at the population leve l 

(Estes et al. 2003; Svanback & Bo lnick 2007; Arauj o et al. 20 10). Indiv idua l variation is thus 

a critica l aspect of population ecology and the study of niche variat ion w ithin populat ions has 

stim ulated eco logists for decades (Van Valen 1965 ; Grant et al. 1976; Po lis 1984; Svanback 

& Bo ln ick 2007). Understand ing var iat ion in trophic niche y ie lds ins ights into community 

structu re (Forero et al. 2004) and predator-prey dynami cs in ecosystems (Svanback & 

Bolnick 2005), espec ia lly when applied to top-predators because they both affect and are 

affected by changes in prey populations . Spatiotempora l variation in resource abundance can 

induce intra-population niche variatio n in resource use (Ben-David et al. 1997; Darimont et 

al. 2009). However, ind iv idua l causes o f var iation w ithi n popu lations are rare ly addressed : 

when a il indiv iduals have access to the same types of resources, why do some spec ia lize? 

Proximate factors, such as competition, have been proposed (Svanback et al. 2008), but it is 

st illunclear w hich factors can ult im ately tri gger the use, or not, of a d iffere nt resource by a 

g iven ind iv idual. 

ln order to properly direct conservation efforts and accurate ly predict the iinpacts of 

potent ia l phys ical (c lim ate) or bio log ical (prey d istributio n) changes in ecosystems, it is 

essentia l to identi fy the factors induc ing within-populat ion var iatio n in tro phic niche. Matich, 

Heithaus and Layman (20 10) recent ly suggested that future research sholiid a im in that 

d irect ion, especia lly regarding apex predators. Moreover, intra-population vari ation in 

resource li se can have far reaching imp licatio ns in an ecosystem w h en it invo lves the li se of 

a llochthono lls resources, i.e . resollrces orig inating from di stinct ecosystems (Po lis & Hurd 

1996). A llochthono us inputs of resources can indeed drast ica lly in fluence the troph ic 

dynami cs at severa ll eve ls ( i. e. fro m predators to plants) in rece iv ing ecosystems (Huxe l el al. 

2002; Cro ll et al. 200 5). 
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Here, we investigated the effects of individual characteristics on the variation in 

individual resource use within the population of a key arctic terrestrial predator, the arctic fox 

(Vu Ipes lagopus, Linnaeus 1758). This species is an ideal study model for such questions: as 

an opportunistic special ist, it preys preferentially on small rodents but takes advantage of 

other prey, including marine mammals and birds, whenever available, then behaving as a 

generali st (Elmhagen et al. 2000). Moreover, arctic foxes are extremely mobile and can use 

the sea ice extensively in winter and spring, thereby sampling both terrestrial and marine food 

webs (Roth 2002; Pamperin et al. 2008; Tarroux et al. 201 Oa). 

Measuring the long term trophic niche of individuals can prove difficult, unless one 

can sample individuals repeatedly over the period of time considered (Ben-David et al. 

1997): When sequential sampling is not possible, stable isotope analys is can provide a g loba l 

picture of the average diet integrated over a certain time span, which depends, for a g iven 

species, on the ti ssue considered (Caut et al. 2008). This approach y ields a better picture of 

an individual diet than the sampling of one single point in time, e .g., through gut content or 

scat analysis (Bo lnick et al. 2002; Matthews & Mazumder 2004). The use of stable isotope 

techniques to address questions about population trophic niche width a nd among-individual 

variation in diet has been growing recently (Newsome et al. 2009; Votier el al. 2010; Willson 

et al. 2010), along with new tools proposed to measure and compare among- or w ithin-

population differences (BeaI"hop el al. 2004; Layman et al. 2007; Semmens et al. 2009; 

Turner et al. 2010). However, linking isotopic to trophic niches is not always straightforward 

(Newsome et al. 2007). For instance, isotopic niche width depends not only on the number of 

prey types but also on the var iation among the ir isotop ic ratios (Flahetty & Ben-David 2010). 

Two populations with the same trophic niche could th us have very different isotopic niches, 

and conversely. [t is thus essential to always ascertain that compari sons are appropriate: a 

system where food sources are similar for ail groups compared a nd are weil differentiated in 

the isotopic space seems ideal. The system we used here was close to ideal, w ith a strong 

marine-terrestrial isotopic gradient and a limited number ofisotopically-distinct food sources 

that remained similar throughout the study period . Therefore, we assul11ed that the isotopic 

niche provided a good estimate of the trophic niche in our study population. 
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Usi ng stable isotope analysis of carbon and nitrogen from blood samp les collected on 

wi ld arct ic foxes fro m a s ing le population, we tested three hypotheses. (i) During the pup-

rearing period, there is a temporal decrease in isotopic niche width of arctic foxes at the 

population sca le, due to a decreasing accessibility to marine resources. We predicted 

population isotopic niche to be largest early in the season, when foxes can eas ily travel o n sea 

ice and access both marine and te rrestrial habitats. (ii) Because breeding foxes reproduce in 

dens and are centra l place foragers , we expected that breeding status of individuals would 

a ffect their resource use. We predicted that terr itorial breeding foxes would have a more 

terrestrial isotopic s ignature, as opposed to the more mobile non-breeding individuals who do 

not defend a te rritory. ( iii) Annual fluctuations in abundance of the ma in terrestrial prey 

(cyc ling lemmings) should modulate the input from the marine ecosystem and therefore have 

an impact on indi vidual isotopic ratios . We pred icted that terrestrial and mar ine food webs 

would be large ly decoupled during peak lemming years, due to high availability of the 

pre fe rred terrestria 1 prey. 

5.2 Material and methods 

5.2.1 Study population 

We studied arctic foxes on the south plain of By lot Is land (73 ° N , 80° W) in Sirmi lik 

Nat iona l Park, Nu navut, Canada. A smalt region offers suitable denning habitats (Szor el al. 

2008), but the rest of the is land cons ists mainly in g laciers. Our research area increased 

during the study, from 425 km2 in 2003 to 520 km2 in 2008 . There are two species of 

lemm ings: brown (Lemmus sibiricus, Kerr 1792) and co llared (Dicrastanyx larqualus, Pallas 

1778) lemmings. Bathfallow a 3 ta 4-year cycle in abundance (Gruyer el al. 2008). Bylot 

supports one of the la rgest co loni es of greater snow goose (Chen caerulescens atlanlica, 

Linnaeus 175 8) . More than 25,000 pairs can reproduce there, mostly concentrated in an area 

of ca. 45 km 2 (F ig. 1; Reed el al. 2002). Foxes eat lemmings and alternatively migratory 

birds, primarily snow geese (G iroux 2007; Careau el al. 2008). Local Inuit indicate that from 

late October ta mid July , same foxes feed on marine resources, mainly ringed seal (Pusa 



hispida, Schreber 1775) carcasses andjuveniles found on the sea ice nearby (Gagnon & 

Berteaux 2009). 

5.2.2 Sampling design 
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From 2003 to 2008, we collected 74 whole-blood samples for a total of 60 indiv idua l arctic 

foxes (details in append ix 5.1 and 5.2). To cover most o f the pup-rearing period , we captured 

breeding and non-breeding arctic foxes from May 13 th to August 18th
. We used padded foot-

hold traps (model Softcatch # 1, Oneida Victor Ltd, USA) and commerciallures. We 

anaesthetized animais using a combination ofmedetomidine (0 .05 ml/kg) and ketamine (0.03 

ml/kg) and co llected 1 ml ofblood from the cephalic vein. We kept samples in 70% ethanol. 

We marked individuals with coloured and numbered plastic ear tags (Mode l Rototag, Dalton 

Inc, Ireland). We used atipemazole (0 .05 ml/kg) as antidote before releasing individuals at 

capture site. Starting in 2006, we used automatic cameras (Reconyx [nc ., USA) at dens to 

confirm reproductive activity of indi viduals when direct observations were imposs ible. 

Breed ing status was thus assigned correctly. We crossed information from different sources 

( live capture, automatic camera, den observations) to estimate a yearly proportion of breeding 

foxes in the study population . 

We collected muscle sam ples opportunistica lly on freshly killed prey fo und at fox 

dens (lemming, goose, seal), during concurrent studies (lemming), o r from local hunters 

(seal). We sam pied goose eggs when found freshly depredated in their nest or at fox dens. 

Sam pie sizes for a il prey are appendi x 5.2. 
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Figure 5.1 Locat ions of capture sites for breeding ce) or non-breeding CO ) arctic foxes, as 
we il as the est im ated average extent of the goose nesting co lony w ith in our research area on 
Bylot [s land (73 °N, 800 W), Nunavut, Canada. 
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5.2.3 Isotopie analysis 

Samples were frozen at -80DC (>24h), Iyophilised or oven-dried at 60 DC (>48h), and 

powdered using mortal· and pestle. To rem ove potential bias, we extracted lipids from prey 

tissues before analysis, although in our case it was not absolutely necessary (Tarroux et al. 

20 1 Ob) . Lipid extraction (LE) was done through successive rinsing of powdered samples with 

2: 1 chloroform-methano l as a so lvent, fo llowing the modified method of Bligh and Dyer 

( 1959). LE was do ne at the Stable Isotopes in Nature Laboratory (SINLab), New Brunswick. 

We also tested the effects of LE on ten samples of arctic fox blood: we detected no effect on 

carbon or nitrogen isotopic ratios and remaining samples were thus not treated. Ail samples 

were analyzed at SINLab through combustion in a Carlo Erba NC2500 Elemental Analyzer 

before delivery to a Finnigan Mat Delta Plus mass spectrometer (Thermo Finnigan, Bremen, 

Germany). Stable isotope ratios of carbon «(5 uC) and nitrogen «(51 5N ) a re expressed as %0 of 

the deviation fro m isotopic ratios of in ternational standards, i.e ., Pee Dee Belemnite 

carbonate (PDB) for carbon and atmospheric air (AIR) for nitrogen. 

X= [(Rsample-Rstandard)/Rstandard] x 1000, 

where X (in %0) is (5 u C or (515N and Ris the absolute isotopic ratio , respectively 13Ci 2c or 

15N/ 14N . Analytical error is reported by providing measures of prec is ion and accuracy 

(Jardine & Cunjak 2005) . We evaluated overall measurement preci s ion by randomly 

duplicating a subset of samples: it inc ludes e rror of prec ision from the spectrometer and 

w ithin-samp le variat ion due to lack of homogeneity of powdered samples. Average absolute 

difference between duplicates was 0.16%0 ±0.05 (95% confidence interval, n=40) for both 

(5 13C and (51 5N. Accuracy was estimated with measurements (mean ±SD) of a comm erc ia lly 

ava ilable standard (acetanilide, Elemental Microanalysis Ltd .): (513C=-33 .6%0 ±O. I and (5 15N=_ 

3.2%0 ±0.3 (n=53). 

5.2.4 Diet reconstruction using mixillg models 

We used the R package (R Development Core Team 2010) Stable Isotope Analys is in R 

(Siar; Parne ll el al. 2008) to reconstruct the average di et of arct ic foxes at two leve ls, i.e. 

indiv idua ls and populatio n, during three successive periods of circa o ne month each: mid-
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Apr il to mid-May (Spring), mid-May to mid-June (Early-summer), and mid-June to mid-July 

(M id-summ er). Periods were de fined a priori based on the availability and pheno logy of 

potentia l prey species (appendi x 5.2). We assumed that isotopic ratios of carbon and nitrogen 

in who le blood samples represented the average diet of the previous month, based o n the 

ave rage turnover rate of blood cells estimated experimentally for this species (Lecomte et al. 

20 1 1): thus, for each period we used the isotopic ratios of consumers that were captured 

during the next month (e.g. , for Spring we used samp les from arctic foxes captured in Early-

summ er ; appendix 5.2). Isotopic ratios of consumers and prey were plotted in C-N isotop ic 

bi-plots for each period separately (Fig. 5.2), taking prey-specific discrim ination factors into 

account. Discrimination factors (f.. 13C and f..1 5N ) used for arctic fox blood were based on 

va lues ava ilable from an experi ment conducted on farmed arctic foxes in Âs, Norway 

(Lecomte et al. 20 II) . 

For each per iod, we a lso calculated the centroids of the Û13C and Û
l5N va lues for 

arctic foxes. ln a g iven isotopic system (here, C-N isotopic bi-plot) troph ic diversity among 

individua l consumers corresponds to the ir degree ofspread in the isotopic bi-p lot, assuming 

that a Il prey have distinct isotopic ratios . It can be assessed by measur ing the mean distance 

between each poin t and the centroid (Layman et al. 2007; Turner et al. 20 10). We suggest 

that mean distance to the centroid is a more re liable proxy for population niche w idth than 

tota l area, because it is by definition much less sens itive to outliers. Due to low and 

unbalance sample size among years (appendix 5.2, lower table), we could not test for 

di fferences in prey isotop ic ratios among year: we therefore assumed that prey isotopic ratios 

did not vary from year to year. Carbon isotopic rat ios of goose mu sc le drifted wi thin the 

season ( i.e. from June to July; -2.8%0, ANOY A with d..f= 1, 16, F= 19 .78, p<O.OO 1), so we 

used period-specific isotopic ratios for this source (F ig. 5.2). 

We ran siar mi xing models us ing the followin g parameters: iterations=3,500,000, 

burnin=500,000, thinby= 1 0 (Parnell et al. (2008) exp la in the meaning and sett ing of 

parameters). siar can account for concentration-dependence, so we integrated thi s 

in format ion to the models. 
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Figure 5.2 Upper panel: Isotopie bi-plots (b 13C, S,sN) of arctic foxes sampled between 2003 
and 2008 and their potential prey. Oashed grey li nes show the 95% CI dispersion ellipses 
based on standard deviation of foxes' isotopie ratios for each period during the pup-rearing 
season (for descriptive purposes only). For sample sizes of prey see appendix 5.2. Spring: 
foxes sampled from mid-May to mid-June; Early-summer: mid-June to mid-July ; Mid-
summer: foxes sampled mid-July to mid-August.Lower panel: Corresponding siar output 
distributions of the relative proportion of marine sources (seal) in the reconstructed diet of 
each individual and by period. We show the mean (white dot) as weil as the 50, 75, and 95% 
credibility intervals (respectively dark gray, light gray, and white boxes) of the siar posterior 
probability distributions. For each period, continuous and dotted lines show the mean and 
95% credibility intervals at the population level. 
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5.2.5 Modeling individual ôlsN 

Carbon and nitrogen isotope ratios are strongly correlated in the Bylot trophic system (Fig. 

5.2, upper panel) for consumers (Pearson' s r=O.92, p<O.OOI , n =60 individuals) . Mode ling 

both Ô13C and Ôl5N would thus have been redundant. Model ranking was similar when we 

used 0 13C as a response variable . Moreover, the seasonal drift in isotopic ratios of goose 

muscle prevented us from using this dimension (X-axis on Fig. 5.2, upper pane l) to 

di scriminate marine from terrestri al sources in Early-summer. rn add ition, ÔI5N was more 

vari able (Table 5. 1, Fig. 5.2). On the Ol5N axis, higher values (> 10%0) indicated a more 

marine signature, while lower values «9%0) indicated a more terrestrial signature. We thus 

used Ol 5N as response variable in linear m ixed-effects mode ls (LMM). 

We selected models in R (R Development Core Team 20 10) using the packages Ime4 

(Bates & Maechler 20 10) and qpcR (Ritz & Spiess 2008). Forty-nine individua ls were 

captured once, eight were captured twice, and three were captured th ri ce. Hence, we used 

individua l identity (Fox ID) as a random factor in LMM to take the covariance structure of 

the data into account and correct for potenti al pseudo-replicat ion. Sample size was too small 

to inc lude both Fox ID and Year as random factors. However, model ranking and estimates 

were similar when we ran proposed models with only Year as random factor (not 

shown).Observed trends were thus due to the fi xed variables rather than unexplained inter-

annua l vari ation. We used five explanatory variables as fi xed effects in LMMs: 

• Breeding status (Breeding; 2 levels: yes/ no). lndividuals that were observed providing 

care to pups at dens were considered as breeders. Four individuals whose breeding status 

could not be confi rmed were excluded from the models to elim inate miss ing values, 

which LMM cannot hand le. 

• T ime period (Period; 3 leve ls : Spring, Mid- and Early-summer (append ix 5.2). 

• Sex of ind ividua ls (Sex; 2 leve ls: male/fem ale). 

• Distance to the edge of the goose colony (Goose; 2 leve ls : c lose/far) was class ified as a 

binary variable. We did not expect a li near effect from Goose on the Ol 5N of arct ic foxes, 

but instead a thresho ld effect, this food sources and especiall y goose eggs, becoming 

marginal in the diet beyond a certain distance (G iroux 2007). We used packages tree and 
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mgcv (Wood 2006) to fit a regression tree to the response variable of a generalized 

additive modelusing Ô15N as response variable and the smoothed distance to the goose 

colony (in km) as the only explanatory variable. The first node of the regress ion tree 

sp lit the data into two groups maximizing inter-group variance while minimizing intra-

group variance. Based on this, the distance threshold was set at 6.2 km from edge of the 

colony. The colony contour could only be delimited in 2007, and 2008: we used the 

average extent of the colony during these two years and assumed that the shape of the 

colony remained similar throughout the study. 

• Index of lemm ing abundance as a continuous variable (Lemming; number/ IOO trap 

nights) . Lemming abundance was estimated for both species s imultaneously through 

snap-trapping at two different sites situated ca. 30 km apart in the study area and 

represented over 1000 trap nights per year (for detai Is see; Gruyer et al. 2008; 

Morrissette et al. 2010). 

We constructed a priori eleven models corresponding to plausible research 

hypotheses (sensu, Burnham & Anderson 2002). For instance, due to sexual differences in 

parental care (Audet et al. 2002) we tested interactions between Sex and Breeding, expecting 

that breeding females have more terrestrial isotopic ratios (Iower ÔI5N). We also predicted 

that differences in Ô
15N due tb breeding status would vary with the period considered; in 

Spring adults caring for pups cannot leave their den for long periods, whereas both sexes 

reduce parental care by Mid-summer. Thus, we tested for potential interactions between 

Period and Breeding. 

Sample sizes were too small to consider models with >2 interactions. We used the 

maximum likelihood (ML) method du ring the selection process and the Akaike Information 

Criterion corrected for sm ail sam pie size (AICc) to determ ine which model was better 

supported by our data (Burnham & Anderson 2002). However, we estimated model 

parameters using the restricted maximum like lihood (REML) method, wh ich generates more 

conservative estimates of variance components (p. 150-151; Pinheiro & Bates 2000). We 

calculated confidence intervals (95% c.i.) for ail estimates using Markov Chain Monte Carlo 

methods (MCMC) resampling from the posterior distributions of the parameters of the top-

ranking model (1 ,000,000 iterations). 
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5.3 Results 

5.3.1 Population isotopie niehe and individual variation in resouree use 

We confirmed our first hypothesis of a general decrease in isotopic nic he w idth From Spring 

to Mid-summer. Ranges in carbon and nitrogen isotopic ratios decreased more than two-fo ld 

between Spring and Mid-summer (Table 5.1 and Fig. 5.2, upper pane l). In addition, average 

popu lation O
J3C and O l 5N were, based on 95% CI, s ignificantly lower in M id-summ er than in 

the two previous periods (Table 5.1). As predicted, both shi ft and reduction in Û
l 5N range 

denoted a change in d iet th rough time, From both marine and terrestrial in Spring to a lmost 

exclus ive ly terrestri a l in M id-summer. 

We found hi gh in ter- ind ividual variation in Spring, some ind ividua ls spec ia li zed on 

marine sources, whereas others specia li zed on terrestria l sources, parti cu lar ly lemm ings (F ig. 

5.2 , lower panel). Intra-populat ion variation in diet (average d istance to the centro id) 

dec reased significantly from Spring (2.8±0.5%0 SE) to M id-summer ( 1.0±0 . 1 %0 SE; Table 

5.1 ). Higher average isotopic niche width in Spring was thus assoc iated to h igher inte r-

ind ividua l va riation in d iet regarding the use of mar ine vs . terrestrial sources . We 

reconstructed ind ividual diets to illustrate inter-indiv idua l differences in use of marine 

sources (sea l) for each period (F ig. 5.2; lower panel). Estimated average relati ve contributi on 

of marine sources at the population level decreased from 0.39 (95% C l= [0 .28; 0.49]) in 

Spring to 0.23 [0. 11 ; 0 .34] in Ear ly-summer and 0.11 [0.00 ; 0.20] in Mid-summ er, when the 

95% C l included zero. Hence, we could confi rm that the decrease in isotop ic range and 

average distance to centro id was indeed due to a shi ft toward a more uni form ly terrestri a l diet 

for the population, correspondi ng to lower OJ3C a nd ÛI5N va lues . 
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5.3.2 E ffects of individual characteristics on resource use 

We a lso confirm ed our second hypothes is: according to the most supported mode l 

(Tab les 5.2 & 5.3), non-breeding foxes had higher Ûl5N in Spring (+4.9%0 on average; Table 

5.3), but th is gap lessened in Early- and Mid-Summ er (interaction between Period and 

Breeding). This preferred model confirmed a strong temporal trend in ÛI5N, with average 

(51 5N being sma l1 er in Mid-Summer than in Spring (-1.3%0 on average; Table 2). T herefore, 

individual differences in nitrogen isotopic ratios due to breeding status dampened in the 

course of the summer, through a sharp decrease in Ûl5N of non-breeders and a s light decrease 

in (5
15N of breeders (Figure 3). The distance From the goose colony had an influence on 

indi vidual Û
l5N and it confirmed the existence ofa spatial pattern in isotopic ratios . 

Indi viduals captured far From the goose colony (i .e.,?: 6.2 km) had smaller Ûl5N (-2.8 ± 

0.8%0, 95% C.f) than those captured closer. Males had higher ÛI5N on average than females 

(1.7 ± 0.8%0, 95% c. l.), but only ifthey were breeding. Otherwise, ÛI5N was s imilar for both 

sexes (interaction between Sex and Breeding) . 

5.3.3 Lemming cycles and resource use at the individuallevel 

We cou ld not confinn our third hypothesis that lemm ing cyc les had a direct influence on 

individual Û I5N. Lemming was excluded From the top mode l but was retai ned in a second 

mode l wh ich received substantially less support (i1AlCc=2.7; Tab le 5.2) and differed from 

the best one by only one parameter. The model inc luding Lemming had log-likelihood va lue 

on Iy s i ightly better (-1 10 .5 vs. -1 10.6 for the best mode l) . Moreover, the parameter est imate 

for Lemming in this second model was 0.3 ±1.4 (95% C.L), thus with a 95% c.1. centered on 

zero. Hence, we did not cons ider the more complex model as being competitive with the 

higher ranked model and concl uded Lemming was not mean ingful to explain variation in 

individual (51 5N (Burnham & Anderson 2002; Arnold 20 10). However, we checked for any 

potential indirect influence of lemm ing cyc les on the diet of the who le population by 

exp loring the potential corre lation between Lemming and the proportion of breeders among 

the individuals captured . Higher proportion of breeders captured was indeed associated to 

higher lemming abundance (Fig. 5.4). We address this issue further in the discussion . 
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ÔllC %0 Ôl5N %0 Di stance ta 
centra id 

n mean 95%C l range mean 95%0 range mean95% C l 
Spring 16 -22 .1 [-22.9;-2 1.4] [-24.9;-19.7] 9.9 [8 .4; 11.4][4.2; 14.7] 2.8 [2.7 ; 3.9] 
Early-su mmer33 -22.8 [-23.2;-22.5] [-24.4;-2l.l] 8.7 [8.1 ;9.4] [5.1; 12.1] 1.9 [1.5 ; 2.3 ] 
Mid-summer 25 -23.9 [-24.2;-23.7] [-24.9 ;-22.7] 7.2 [6 .9;7.6] [5 .3;8.9] 1.0 [0 .8 ; 1.2] 

Table 5.1 Mean , 95 % confidence interval (CI), and range of 8 13C and 815N (%0 ) va lues of a il 
samples pooled by period (n=sample size). Mean distance to the centroid (CD) is also 
indicated for each period. 

Model (random factor: Fox ID) k LogLik ,6. AICc A le we ight 
Breeding * (Sex + Perim/) + Goose 11 -110.6 0.0 0.778 
Breeding * (Sex + Period) + Goose + Lemming 12 -110.5 2.7 0.205 
Lemming * Goose + Breeding * Period + Sex 12 -113 .6 9.0 0.009 
Lemming * Period + Breeding * Sex + Goose 12 - 114.6 10.9 0.003 
Period * (Breeding + Lemming) + Goose + Sex 13 -113 .2 11.2 0.003 
Lemming + Period + Breeding + Goose + Sex 9 -119.6 12.4 0.002 
Period * (Breeding + Lemming) + Goose 12 -118 . 1 17.9 0.000 
Lemming * (Period + Goose) + Breeding + Sex 12 -11 8.5 18 .7 0.000 
Lemming * (Sex + Period) + Goose Il -1 26.6 32. 1 0.000 
Breeding * (Sex + Period) + Lemming 11 -1 28. 1 35.0 0.000 
Breeding + Lemming 5 -147 .1 57.4 0.000 
intercept only ~ < 3 . ~.l54.2 67.1 0.000 

Table 5.2 Mixed-effects model se lection using ML, for nitrogen isotopic ratio (8 15N %0) in 
adu lt arctic foxes on By lot Is land, N unavut. k= number of parameters; LogLik= Log-
likelihood. Model parameters : Breeding=breeding status, Goose= distance to goose colony 
(close/ far) , Lemming= lndex of lemming density (nbllOO trap-nights), Period=Time per iod 
(Spring, Ea rly-summer, or Mid-summer), Sex (ma le or fema le). See main text and appendix 
5.2 for detail s. 
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Random effect = Fox ID, SDilitercep,=O.6, SDresidlù1JS= I.O 

Fixed effects Estimates 95% CI. 
Intercept 8.2 (7.3; 9.3J 
Breeding (No) 4.9 [3.2: 6.2] 
Sex (Male) 1.7 [0.9 ; 2.4] 
Period (Early-summer) -0.2 [-1.3 : 0 .8] 
Period (Mid-summer) -1.3 [-2 .5; -OA] 
Goose (Far) -2.8 [-3.6; -2.0] 
Breeding (No) * Sex (Male) -2.0 [-3.3 ; -0.6J 
Breeding (No) * Period (Early-summer) -2 .6 [-4.2; -0.8] 
Breeding (No) * Period (Mid-summer) -2.4 [-4.3; -0.6] 

Table 5.3 Parameter values estimated (in %0 üJ5N , with 95% Credibility Interval) , for the 
generallinear nuxed-effects model that received best support (Table 5.2) . Model was fitted 
llsing REML. The fixed intercept represents the estÎmated average üJ5N in Spring (Period) , 
for Females (Sex) that were Breeding (Breeding) and Close to the colony (Goose) . 
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Figure 5.3 Average üJ5N (%0 ±SE) ofarctic fox es on Bylot Island, NWlavut, based on their 
breeding status and period of the pup-rearing season. Spring: foxes sampled from mid-May to 
mid-June; Early-sununer: foxes sampled mid-June to mid-July; Mid-summer: fox es sampled 
mid-July to mid-August. Numbers on the graph indicate sample sizes and data from year 
2003 to 2008 were pooled together. 
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FigUl"C 5.4 Proport ion of breeding foxes captured annually as a function of the index of 
lemming densily. The curve represents predictions from a logistic regression model fitted to 
the data (for descriptive purposes only). Correlation between proportion of breeders and 
lemming index was strong but not statislica lly signific ant, due to the small sample size 
(Pearson's r=0.79, t=-2.2254, df=3, p = 0.1125). Total number offoxes captured each year is 
avai lable in Table SI , Supporting Information. We used only years 2004-2008, because 
lllmlber of captures were too small in 2003 10 estimate reliably the proportion of breeders. 

5.4 Discussion 

lndiv idual variation in rcsource use is common and has been described in a wide range of 

taxa (Bolnick et al. 2002; Es tes el al. 2003), bul it is still unclear how resourcc partitioning 

takes place within a given population (Araujo el al. 2010). For instance , the degree of 

individual va riation can be explained by factors such as hereditary foraging behaviour (Estes 

el a!. 2003), habitat parti tioning (Svanback el al. 2008), or geographically distinct sub-

populations (S zepanski el al. 1999; Darimont et al. 2009). Extreme cases of individual 

variation, such as long-term dietary specialization , occur in sympatric populations (Ford el al. 

1998; Estes el al. 2003). But individual variation can a lso be dynamic and occur only 

temporarily within a population (Ben-David el al. 1997). Temporal variation in trophic niche 
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of top-predators can have important consequences on predator-prey relationships and 

facilitate long-term stability of predator populations in variable environments (Szepanski et 

al. 1999). Wh en these predators forage in more than one food we b, it may also Iink otherwise 

di screte food chains within or between ecosystems (Polis & Hurd 1996; Mati ch el al. 2010), 

thereby potentially affecting the tlow of resources between ecosystems (Huxel el al. 2002). 

IdentifYing the factors generating intra-population variation in top-predators is thus necessary 

to better understand how food webs are structured and connected to each other. 

In an opportunistic and long-ranging carnivore dwelling both the arctic tundra and 

sea ice, we cou Id expect that high behavioural tlexibility of individuals would generate intra-

population niche variation . Spatial variation in resource use was documented earlier between 

arctic fox populations at large scale (Angerbjorn el al. 1994). At finer sca le, it was suggested 

that within populations individual differences in diet could be assoc iated to variation in 

resource distribution (Angerbjorn et al. 1994; Pond et al. 1995 ; Gagnon & Betteaux 2009) . 

Our study is the first to address the question of diet variation among indi viduals and at fine 

spatiotempora l scale in an arctic terrestrial carnivore . By re lati ng informat ion on ind ividua ls 

to their diet and isotopic composition, we show that individual characterist ics can expla in 

short temporal scale variation in resource use. 

5.4.1 Population isotopie niche and individual variation in resouree use 

Individual variation and specialization in resource use can change rapidly, e.g. at seasonal 

sea le, and a lmost disappear later on (Ben-David el a /. 1997). Henee. a population former\y 

composed of generali sts and specialists could become homogenous ly generali st. Isotopie 

niche of the arctic fox population decreased from Spring to Mid-S umm er. Niche reduction 

was mainly due to a strong decrease in use of marine resources. Thi s rapid decoupling of the 

terrestrial and marine food chains could be related with two events linked to prey ava ilabili ty. 

First, an increase in availability ofterrestrial prey, particularly snow geese arriv ing in large 

numbers in late May to nest in the area (Bêty el al. 2001). Second, a decrease in the 

aecessibility of marine prey, in particular seals and their offspring, which ean eonst itute an 

important food source for aretic foxes in winter and spring (Roth 2002). Seal pups, growing 

larger during that period, become more difficult to catch (Sm ith 1976 ). The melting of the 
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land fast ice surrounding Bylot Island, usually completed by late July but starting more than 

one month ear lie r, can a lso reduce accessibility to marine prey in summer although carcasses 

left ashore by local hunters can still be used (Gagnon & Berteaux 2006). 

Early in the season (Spring) there was a strong alignment of resource use along a 

continuous lemming-seal gradient, including lemming- or seal-specialists. Roth (2002) did 

not ftnd any evidence for a bi-modal distribution offoxes' isotopic ratios in winter, which 

would have indicated the existence of two distinct foraging preferences in his study 

population (i.e. , marine vs. terrestrial) . Moreover, he found no difference in the use of marine 

resources between sex classes in winter. In line with his results, we did not find a bi-modal 

distribution of isotopic ratios in Spring, but rather a continuum from mainly telTestrial to 

mainly marine diets. In fact arctic foxes foraged either on sea ice, on land, or in both habitats. 

There was appa rently no cIear dichotomy in their foraging behaviour, which is cons istent 

with the fact that they are oppol1unistic (Hersteinsson & MacDonald 1982; Elmhagen et al. 

2000) and with the observations of local Inuit experts that foxes of the terrestrial type also 

LI se the sea ice in winter and spring (Gagnon & Berteaux 2009). Inuit expel1s mention the 

occurrence of two distinct indiv idllal foraging tactics in arctic foxes, with some foraging 

mainly on the sea ice and at floe edges, while others would stay inland most of the time, 

incillding in winter (Gagnon & Berteaux 2009). However, among this latter " terrestrial" type, 

they report seasonal and short-term movements towards the sea ice, particularly in spring 

wh en sea l pups are ava ilable. Our results agree with the se observations and compleme nt them 

by showing that LI se of sea ice fo r foragi ng purposes can vary highly between ind ividlla ls 

From the terrestri a l type . 

Surpri s ing ly, there were no lemming-specialists in Early- or Mid-Summ er, which are 

periods when lemm ing dens ity and accessibility (due to the absence of snow cover) can be 

very hi gh. Although other species sllch as m igratory birds are present only dllring that period , 

we expected arctic foxes to preferentially select small rodents when available. Our reslil ts 

confi rm the fact that arctic foxes are not true lemm ing specialists, and sllggest that they are 

not even Oppol111 nistic speciali sts on Bylot Island (Elmhagen et al. 2000). lt seems, instead, 

that they are versatile and genera list foragers. This characteristic, associated to the ir high 

mobility (TarroLlx et al. 2010a), actLlally allows them to link the food chains From two distinct 



119 

ecosystems, the arctic tundra and the nearby marine environment. There is no evidence that 

this high individual variation cou ld be due to differential accessibility of marine resources. 

Our study area includes a large propottion of shoreline and most capture sites were situated 

within a few kilometres of the shore. Arctic foxes can coyer large distances at high speed (up 

to 90km/day; Tarroux et al. 2010a) and could thus easily access marine habitat within a few 

hours. Thu s, we assumed that captured foxes aIl had access to seals reproducing on the 

nearby land fast ice (Gagnon & Berteaux 2009). 

5.4.2 Causes of individual variation in resource use 

lndividual variation in resource use was clearly linked to breeding status, spatial distribution 

(regarding the goose colony), and sex of foxes . Non-breeders foraged more on marine 

resources than breeders in spring, but not later in summer wh en a il individuals used almost 

exclusively terrestrial resources, no matter their breeding status. The exact mechanism 

through which resource pattitioning occurred between breeders and non-breeders in spring is 

still unknown, but intra-specific competition and territoriality could partly explain it. In their 

study on grey wolves , Oarimont et al. (2009) suggested that greater inter-individual variation 

was due to increased intra-specific competition. In Iceland, coastal populations of arctic foxes 

had higher inter-individual variation in isotopic ratios than their inland counterpatt 

(Angerbjorn et al. 1994). It was suggested that it was a consequence ofterritoriality and 

differential access to marine resources, territories s ituated near the shoreline providing better 

access to these resources . Our study area did not feature a large enough shore line-i nland 

gradient to test this hypothesis . The pattern we observed might be explained by a greater 

mobility of non-breeding individuals in addition to their exclus ion from the inland areas by 

breeding and territorial individuals early in the season . Futther testing ofthis hypothesis will 

require tracking of individuals before samp ling tissues for isotopic analysis. The observed 

spatial trend in (51 5N was due to the goose co lony, a dense patch of resources covering ca. 9% 

of the study area. Individuals situated far from it had lower (5I5N because they consumed 

more lemmings, a prey with lower nitrogen ratios . This spatial trend has also been found in 

the diet of cubs and shows how allochthonous resources from southern ecosystem are 

diffused through the arctic tundra ecosystems (Giroux 2007). Our sam pie size was too sma ll 

to test how this spatia l trend interacted with the seasonal trend discussed above. 
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Here, we detected inter-sex difference in Ùl5N only for breeding individuals. In 

contro ll ed conditions, adult ma le and female arctic foxes have similar isotopic ratios when 

fed on the same diet (Lecomte et al. 2011). We could not reject the prediction that breeding 

males tended to fo rage more on marine resources than breeding fem a les, but the small inter-

sex difference, assoc iated to the genera lly low ÙI5N va lues of breeders , suggests a lternative 

explanations . The observed difference could indeed be due to different metabolic processes, 

paliicularly lactation. Few studies have addressed the question of isotopic ratios during 

lactation in wild mamma ls (but see Polischuk el al. 2001; Habran et al. 2010), but lactat ion 

can induce lower nitrogen isotopic ratios (Kurle 2002). Our sam pie size was too small to 

address this question thoroughly , but these results ca li for more research in o rder to e luc idate 

the ro le of lactation, and more genera lly of phys iolog ica l stress, on isotopic ratios in w ild 

mammal s. 

Because our interpretation was based on sometimes small differences in individual 

isotopic ratios , it is important to cons ider what diffe rence can be biological ly meaningful. As 

po inted out by Urton and Hobson (2005), proper interpretation of differences in isotopic 

ratios sho uld account for basa l inter- indi vidual variat ion between indi viduals fed on an 

isotopically homogenous diet. Data from a concurrent study on farmed arct ic foxes (Lecomte 

el al. 20 Il), repolied standard deviation s of ±0.2%o for Ù l3e and ±O.4%o for Ù 15N for blood 

ce lls s ignatures of 17 foxes fed o n the same diet. Both values are weil below the inter-

individ ua l differences observed here. Variation in Ù
I5N was large, hence like ly not entire ly 

due to other factors, e .g., nutr itional stress or age. Fi nally, there is no ev idence that age or 

experi ence can affect foraging capacity and body condition of arctic foxes (Pond et al. 1995), 

so ev en if we could not determ ine the age ofindi v idual foxes sampled , resource use and ÙI5N 

va lues sho uld not be affected by this vari able 
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5.4.3 Cycling lemmings and population trophic niche 

There was no effect of inter-annual variation in lemming abundance on the 015N of individual 

arctic foxes. This result is surprising, knowing the numerous studies showing the strong 

influence of fluctuat ions of abundance in rodents on arctic predators (Angerbjorn el al. 1999; 

Gilg et al. 2003 ; Ims & Fuglei 2005; Post et al. 2009), especially on Bylot Island (Bêty et al. 

2002). One could argue that our index was too coarse to precise ly detect trends in the actual 

abundance of lemmings. However, this relatively s imple estimate explained very weil the 

breeding output of snowy owls (Bubo scandiacus) and predation pressure on foxes' 

alternative prey such as geese (Bêty et al. 2001; Morrissette et al. 2010) . Another exp lanation 

for our results is that lemming cycles have an indirect effect on the use of marine resources at 

the population leve l, mediated by a direct effect on the proportion of breeding foxes. There 

was indeed a positive relationship between our annual index of lemm ing abundance and the 

estimated proportion of foxes breeding each year. Therefore, during years of high lem m ing 

abundance, non-breeders are much less numerous but they sti ll feed on marine resources: 

their own 015 N would be consequently high, independent ly From the lemming abundance. 

However, lemm ings would have an indirect effect at the population level on the absolute 

quantity of marine resources entering in the terrestrial system via the non-breeding foxes. 

5.4.4 Potential impacts of allochthonous inputs on the arctic tundra's food web 

Connections between marine and terrestrial food chains can have far-reaching impli cations. 

such as circulation of pollutants between food webs (Dehn et al. 2006), or changes in 

terrestrial plant communities (Croll et al. 2005). Many terrestrial carnivores connect both the 

terrestrial and marine food webs but. T hey usually capture prey entering or com ing very c lose 

to their terrestrial habitat such as nest ing marine birds, spawning salmons, or invertebrates 

a long littoral areas (Ben-Dav id et al. 1997; Polis et al. 1997; Stapp & Polis 2003). The arctic 

fox is one of the rare carnivores to dwell both in terrestrial and marine habitats for extended 

periods. ft is not yet possible to demonstrate that input ofmarine resources qualifies as 

a llochthonous subs idization (sensu Polis & Hurd 1996) of arctic foxes , as we do not know if 

it increases their productivity. Thi s aspect is important because a llochthonous inputs can 

affect both the subsidized trophic leve l and the other leve ls of a g iven food web (Polis et al. 
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1997; Leroux & Loreau 2008). Generalist predators can switch to alternative prey and 

allochthonous subsidies when their main food source rarefies, which can lead to long-term 

stabilization oftheir population (Szepanski et al. 1999). Doing so, they can further the impact 

of allochthonous subsidies in the ecosystem by increasing the predation pressure on their prey 

leading to a top-down control of herbivores (Leroux & Loreau 2008). 

On Bylot Island , there is evidence of a top-down control of lemming populations by 

their predators and allochthonous sllbsidies from marine or sOllthern terrestrial ecosystems 

likely strengthen this effect (Gauthier et al. 2004) . Other lemming predators, such as snowy 

owls (Bubo scandiacus) , have recently been shown to feed extensively in marine habitats in 

winter (Therrien et al. 20 Il), which could also, for the same reasons as with arctic foxes , 

later amplify their impact on lemming populations. lnvestigating the causes of individual 

variation in use of allochthonous resollrces by arctic terrestrial predators is a step towards a 

better quantificat ion of these inputs into the arctic tundra food web. Strong reliance by arctic 

terrestrial predators upon the marine ecosystem, and in paliiclilar sea ice, cou ld hinder their 

capac ity to face the impacts of climate change. 
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Chapitre VI 

Conclusion générale 

6.1 Contexte, originalité de l'étude et rappel des objectifs 

6.1.1 Contexte 

La dynamique trophique des écosystèmes arctiques pourrait être profondément affectée par 

les changements climatiques, mais il reste difficile de prévoir dans quelle mesure et par quels 

mécanismes elle le sera (Post et al. 2009). Les prédateurs sont un élément clef des réseaux 

trophiques arctiques, car ils peuvent avoir une influence considérable sur les populations de 

proies qu'ils exploitent, en favorisant, à travers leur réponse fonctionnelle, des variations 

cycliques de grande amplitude chez ces proies (Gilg et al. 2003 ; Krebs et al. 2003). Par 

ailleurs, leur introduction ou leur extirpation soudaines de ces milieux peuvent parfoi s 

conduire à des changements radicaux dans l'abondance et la composition des communautés 

végéta les, à travers des cascades trophiques (Hamback et al. 2004; Croll et al. 2005). Mais 

tout en influençant les niveaux trophiques inférieurs, ils sont aussi fortement influencés par 

ceux-ci, et présentent des réponses numériques fortes aux fluctuations d'abondance de leurs 

proies (Oksanen et al. 2001 ; Wilson & Bromley 2001; Moss 2006). Ainsi, selon certains 

modèles théoriques (hypothèse de l'exploitation des écosystèmes; Oksanen et al. 1981 ; 

Oksanen & Oksanen 2000) les niveaux trophiques de prédateurs ne devraient pas parvenir à 

se maintenir dans les écosystèmes à faible productivité primaire et secondaire, à moins 

d'utiliser des ressources allochtones (Polis & Hurd 1996). Cette recherche de doctorat avait 

pour but de compléter les connaissances sur les phénomènes d 'utilisation des ressources 

autochtones et allochtones par les prédateurs arctiques, en utilisant comme modèle d'étude le 

renard polaire (Audet et al. 2002). 



126 

6.1.2 Originalité de l'étude 

Nous avons basé notre étude sur un système prédateur-proies où les ressources subissent 

naturellement des variations d'abondance de forte amplitude, à la foi s au niveau spatial et 

temporel (Gauthier et al. 2004). Nous nous sommes intéressé principalement aux patrons 

individuels de mouvements en liens avec l'utilisation des ressources au cours de cycles 

annuels complets, afin de mieux comprendre comment cette espèce peut se maintenir dans les 

régions du Haut-Arctique. L'accent a été mis sur la détermination des causes de variation à 

l' échelle des individus afin d'expliquer l'hétérogénéité observée à l' éche lle d'une sous-

population. Peu d 'études à ce jour ont été effectuées avec un suivi d ' une telle régulari té et sur 

plusieurs années consécutives sur des carnivores terrestres en Arctique. Il s'agit aussi de la 

première étude présentant des résultats de suivi sate llite au long de cycles annuels complets 

et, de plus, chez des renards polaires adultes . L'utilisation de méthodes d 'analyses 

intégratives, comme l'analyse des isotopes stables du carbone et de l'azote, nous a permis 

d ' étudier les variations interindividuelles dans l'utilisation des ressources à un degré inégalé 

jusqu 'à présent pour cette espèce (voir tout de même Angerbjorn et al. 1994; Roth 2002 ; 

Samelius et al. 2007) 

Le renard polai re est un animal relativement facile à observer, actif toute l'année et 

qui a longtemps eu une grande importance économique grâce à la vente des fOUlTures : c'est 

probablement pour ces raisons que, depuis presque un siècle, beaucoup d' études ont porté sur 

sa biologie, son écologie générale, mais surtout la dynamique de ses populations (par 

exemple, Pocock 1912; Chitty & Elton 1937; Sdobnikov 1940; Chesemore 1967; 

Macpherson 1969; Hammill 1983; Stickney 1989). Pourtant, certains aspects restent encore 

très peu étudiés (Audet et al. 2002). D'une part les mouvements individuels sont très peu 

connus, particulièrement en dehors de la période d' é levage des jeunes (soit durant les deux 

tiers de l'année), e t les études publiées à ce jour rapportent parfois des résultats divergents 

(Frafjord & Prestrud 1992; Anthony 1997; Landa et al. 1998; Pamperin el al. 2008). D'autre 

part, même si le régime alimentaire à l' échelle des populations a été très souvent décrit 

(Frafjord 1993; Herste insson & Macdonald 1996; Elmhagen et al. 2000; Samelius & 

Alisauskas 2000; Roth 2002; Eide et al. 2005), les variations individue lles dans l' utili sation 

des ressources sont elles auss i très peu documentées (voir tout de même Angerbjom el al. 
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1994). Les mouvements des prédateurs et leur utili sation de ressources allochtones sont liés : 

c ' est par ces déplacements vers des habitats différents qu'ils peuvent en effet avoir accès à 

ces autres types de ressources (Huxel et al. 2002; Matich et al. 2010). 

6.1.3 Rappel des objectifs 

L'obj ectif général de cette recherche de doctorat éta it donc de comprendre comment un des 

carnivores terrestres les plus répandus dans l' Arctique peut agir comme lien trophique entre 

trois écosystèmes en utilisant des ressources provenant des milieux autochtones (terrestre 

arctique) et allochtones (terrestre tempéré et marin arctique). Pour atteindre cet objectif, nous 

avons travaillé avec une population sauvage suivie intensivement depuis 2003 sur l'île Bylot 

(73 °N, 80°0), dans le Parc National de Sirmilik, Nunavut (Chapitre l, Fig. 1.4) . Notre aire 

d 'étude est caractéri sée par (i) l'existence de populations cycliques de rongeurs (genres 

Lemmus et Dicrostonyx), (if) la présence d ' une colonie de grandes o ies des neiges très 

localisée et formée de plusieurs dizaines de milliers de couples ni cheurs (Reed et al. 

2002)(Chapitre l, Fig. 1.4) et (iii) par la proximité du milieu marin. Cette situation permet de 

tester des hypothèses dans un contexte pseudo-expérimental (sensu Kerr et al. 2007) en 

utilisant les variations naturelles de l' abondance des ressources au niveau spatial (colonie 

d ' oies) et temporel (cycles de lemmings). Notre objectif généra l était subdivisé en deux 

thèmes: (i) étude de la capacité de mouvement et des facteurs influençant ces mouvements à 

deux éche lles temporelles, c'est-à-dire saisonnière et interannue lle, en mettant l'emphase sur 

les mouvements hivernaux assoc iés à la quête alimentaire et (ii) étude des var iations 

individue lles dans l' utilisation des ressources autochtones et allochtones. Les objectifs 

spécifiques étaient les suivants: 

Objectif 1 - Déterminer la capacité de mouvement sur de longues distances 

Le prem ier objectif était de déterm iner les capacités de mouvement et d'utilisation de la 

banquise par le renard polaire au cours d ' un cycle annue l complet, afi n d'évaluer son 

potentiel d'utilisation des ressources marines qui s ' y trouvent. Nous avons montré l' existence 

de déplacements sur de grandes distances (p lus ieurs milliers de kilomètres; Chapitre Il, Fig. 

2.1) et à des vitesses dépassant ce qui ava it été mesuré jusqu ' ici (90 km/jour) . Nous discutons 
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les conséquences que ces mouvements peuvent avoir sur les populations de renards polaires 

(par exemple concernant les f1u x géniques), mais auss i sur les interactions trophiques dans la 

toundra (principalement le contrô le des populations de lemmings). 

Objectif 2 - Déterminer l 'effet des ressources sur les patrons saisonniers et annuels 
d 'utilisation de l 'espace 

Le second objectif v isait à quantifier et comparer les patrons individue ls d ' utilisation de 

l' espace en été (lorsque la banquise est absente) et en hi ve r ( lorsque la ba nquise est présente) . 

Cet obj ectif deva it auss i nous permettre de mieux comprendre comment cette espèce très 

mobile utili se la banquise à des fins de quête alimentaire durant la période hi ve rnale où 

l' abondance des ressources peut fortement diminuer dans leur doma ine v ital. 

Objectif'3 - Identifier les facteurs expliquant les variations interindividuelles d 'utilisation 
des ressources allochtones 

Le troi sième obj ectif vi sait à mesurer la variation du rég ime a limentaire et de la niche 

trophique à deux éche lles, population nelle et individue lle , afin d ' identifie r les facteurs qui 

inf1 uencent l' utilisation des ressources autochtones et a llochtones (d 'origines tempérée et 

marine) par les ind iv idus. Cet objecti f permettait de fa ire un lien avec les deux o bjectifs 

précédents en démontrant l' importance des ressources marines et donc des déplacements sur 

la banquise. De plus, il devai t permettre de mettre en évidence l' im pact des f1uctuat ions des 

ressources autochto nes sur l' intensité de l ' uti l isatio n des autres types de ressources par le 

renard po laire. 
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6.2 Principaux résultats 

6.2.1 Capacité de mouvement et fréquence des déplacements extrêmes 

Le premier obj ectif éta it de déterminer les capac ités de mouvements et d ' utilisation de la 

banquise par le renard polaire au cours d ' un cycle annue l complet, afin d 'éva luer son 

potentie l d ' utili sation des ressources marines qui s'y trouvent. En parvenant, pour la première 

fo is chez un carnivore terrestre arctique, à suivre des indiv idus de faço n continue pendant 

douze mois, nous avons pu quantifier la capacité de déplacement de cette espèce durant les 

périodes où la banquise est présente . La vitesse maximum observée de 90 km/jour est une 

fo is et dem ie supérieure au maximum qui ava it été mesuré j usq u'alors (Pamperin et al. 2008). 

D'autre part, la distance couverte en 5 mo is par un des indiv idus suiv is était d ' environ 4,600 

km, en présum ant que les déplacements entre deux localisations successives étaient 

rect ilignes. La distance rée lle est donc probablement supérieure, et cela montre qu 'en théorie 

un renard po laire situé sur l' île By lot pourrai t traverser l' Arctique pour a ller rej o indre la 

S ibérie, à la condit ion qu ' il trouve suffisamment de ressources sur son chemin . Une grande 

pal1ie des déplacements observés ont eu lieu sur la banq uise, confirmant ainsi l' impor1ance 

de cet habitat pour les déplacements des individus (Fuglei & lms 2008; Pamperin et al. 

2008). 

Ces résultats pourraient paraître anecdotiques, puisque deux indiv idus seulement sur 

les douze suivis durant la même an née (2008-2009) ont entrepris des mouvements de grande 

envergure. Cependant, si cette proport ion est représentative de la propor1ion d ' indi vidus de 

chaque populat ion ou sous-population de même ta ille dans l' Arctique, e lle suffit pour 

expliquer l' absence de d ifférentiat ion génétique c la ire qu i a été observée entre les populati ons 

à l'éche lle circumpo la ire (Da lén et al. 2005). D'a illeurs, la d istance génétique entre les 

populat ions de renards polaires est expliquée principalement par la présence ou non de 

banquise entre leurs localisations géographiques (Geffen et al. 2007) : ce sont donc les 

obstacles phys iques, plutôt que l'élo ignement en tant que tel , qui pourraient rée llement iso ler 

des populat ions. 
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Une question intéressante, mai s qui reste en suspens, est celle de la cause directe de 

ce type de mo uvements extrêmes. Tel que mentionné au chapitre II, la femelle (indi vidu F7, 

Annexe 3 . 1) qui n 'est pas revenue sur Bylot en 2009 avait pourtant, en 2008, l' une des 

tanières les plus propices à la reproduction de toute la zone de recherche grâce à sa s ituation 

proche la colonie et à la qualité de l'habitat environnant pour les lemmings (Szor et al. 2008). 

Étant donné qu ' e lle n' a probablement pas réussi à élever de portée à l' été 2009, pui squ 'e lle 

n'a pas vraiment établi de domaine vital stable durant cette période, le fait d 'avo ir abandonné 

sa tanière sur Bylot ne peut pas avoir été bénéfique à court terme pour son succès 

reproducteur. Ce la indiquerait plutôt que ce déplacement n'était peut-être pas dé libéré ma is 

a léato ire, puis que cette femelle se serait retrouvée bloquée sur une autre île à la fonte 

annuelle de la banquise à l'été 2009. Cela ne changerait rien aux conséquences potentie lles de 

ce type de mo uvements (notamment au niveau des flux géniques entre les populations 

é loignées), mai s cela pourrait par contre la réduire leur portée à l'échelle de l'écosystème, 

pui squ ' il s ne seraient pas la conséquence de choix individue ls face à certains facteurs 

environnementaux, comme l'abondance des ressources, mais plutôt d 'événements 

imprév is ibles et rares. 

Q uoi qu ' il en so it, ces résultats indiquent que le renard polaire peut a isément pré lever 

des ressources a llochtones marines durant la période hivernale ou printanière (Roth 2002), 

so it en suivant des ours po laires, so it en chassant directement des j eunes phoques dans leurs 

refuges sous-nivaux (Sm ith 1976). Cette utilisation de ressources marines en hiver éta it déjà 

connue, mais notre étude démontre que même des individus situés loin à l'intérieur des terres 

pourra ient théoriquement y avo ir accès. D'autre part, l'espèce pourrait aussi, à travers les 

mouvements individuels, avo ir un effet sur les ressources autochtones (lemmings) sur de 

vastes surfaces (Krebs et al. 2002). Tester cette hypothèse reste cependant difficile, car même 

ap rès avo ir est im é l'échelle spatiale à laq ue lle cette synchronisation pourrait avo ir 1 ieu, il 

paraît presque im possible de mesurer l'abondance des deux espèces de lemming sur une 

surface aussi vaste et de façon synchrone . 

Le renard po la ire n' est donc pas limité par sa capacité de déplacement pour a ller 

rechercher des ressources dans le mil ieu marin environnant en hi ver (banqu ise). Ainsi , le 

choix d 'entreprendre o u non des déplacements à plus ou moins grande di stance doit être 



131 

motivé par des facteurs environnementaux ou des caractéristiques ind ivid uelles, ma is pas par 

l' incapac ité à se déplacer lo in du domaine vital estiva l. Le fa it que la majorité des ind ividus 

restent dans une région relativement proche de leur domaine estival, c ' est-à-d ire dans les 150 

km a lentour, soulève la question sui vante : existe-t-i l des variations inter individ uelles dans 

les patrons d ' utilisation de l'espace à cette éche lle régiona le et si oui que ls sont les principaux 

facteurs pouvant les expliquer? 

6.2.2 Variation spatio-temporelle d'abondance des ressources et patrons annuels 
d'utilisation de l'espace 

Le second obj ect if éta it de répondre à la dernière quest ion soulevée par les résul tats du 

second chapitre, en quantifiant et comparant les patrons individuels d ' uti lisation de l' espace 

en été (lorsque la banqu ise est absente) et en hi ver (lorsque la banquise est présente). Le but 

était de mieux comprendre l' influence que les variations spatio-tempore lles d 'abondance des 

ressources, mais aussi les caractéristiq ues indiv idue lles, peuvent avo ir sur les patrons 

d ' utilisation de l' espace, sachant que les capacités de mouvement chez le renard polaire sont 

très grandes. 

Lesfluctuations spatio-temporelles d 'abondance des ressources ont un effet sur la taille des 
domaines vitaux estivaux 

De nombreuses études se sont intéressées aux facteurs déterminant les patrons d ' ut il isation de 

l'espace chez les carnivores terrestres (Young & Shiv ik 2006) notamm ent en li en avec la 

di stribution des ressources ou les caractéri stiques individuelles comme le sexe ou l'âge 

(Macdonald 1983 ; Lucherini & Lovari 1996; Johnson et al. 2002). Les anim aux tendent à 

augmenter la tai lle de leur te rrito ire dans les zones où les ressources sont moins abondantes et 

d istribuées de faço n éparse (Johnson et al. 2002). Ic i nous avons considéré l' influence des 

variations spatiales d' abondance de ressources allochtones (co lonie dense de grande o ie des 

neiges) combinée aux var iat ions tempore lles d ' abondance de ressources autochtones 

(populations cyc liques de lemmings), sur la tai lle des doma ines vitaux. Les vari ations 

importantes observées pour la ta ille des domaines v itaux confirment la grande souplesse 

comportementa le de cette espèce : non seulement les domaines vitaux varient entre ind ividus, 

mais ils changent aussi dans le temps chez les mèmes indiv idus. Si les domaines v itaux 
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peuvent parfois être interprétés comme une image « statique» des patrons d ' utili sat ion de 

l'espace d ' une espèce donnée (Young & Shivik 2006), la présente étude met en év idence leur 

caractère dynamique dans l'espace et dans le temps. La présence de la colonie d 'o ies des 

ne iges entrai ne une structuration spatiale importante des domaines vitaux des renards à 

l' éche lle de la zone d'étude, en atténuant localement l'effet des variations tempore lles de 

ressources autochtones (lemmings). Les cycles de lemmings ont donc une influence d ' autant 

plu s impo11ante que les ressources alternatives sont peu abondantes. 

Les variations de taille des domaines vitaux estivaux sont bien expliquées par le modèle de 
stratégies d'utilisation de l'espace de von Schantz 

Les va riations de ta ille du domaine vital que nous avons observées correspondent à la 

tactiq ue souple du modè le de von Schantz ( 1984b), et cela concorde donc bien avec nos 

préd ictions. Celles-c i se basaient sur d 'autres caractéristiques de la sous-popu lation étudiée: 

les variat ions annue lles du nombre d ' individ us reproducteurs et du nombre de jeunes 

produits, ainsi que la taille des unités sociales de bases (dans notre cas des couples 

reproducteurs). Le modè le de von Schantz semble bien expliquer les patrons observés à 

Bylot, non seulement en termes d 'organisation spatiale, mais aussi biologique et sociale, 

puisque nous n'avons jamais observé d ' uni tés sociales comportant plus de deux individus . De 

plus, la tactique d' organ isation spatia le adoptée est théoriquement, toujours se lon le même 

modè le, con"élée à des caractéristiques préc ises au niveau de la dynam ique des populat ions : à 

la tactique souple correspondent des taux de reproduction qui var ient parallèlement aux 

ressources (von Schantz 1984b). Dans notre aire d 'étude, la proportion de renards 

reprod ucteurs était en effet positivement corré lée à l' indice d 'abondance de lemmings, et 

donc variait en fonct ion de ses fluctuations (Fig. 5.4). 

Le renard polaire est le carnivore dont la taille de p011ée est la plus grande (jusqu 'à 

19 renardeaux), ma is probablement a uss i l' une des plus variables (Tannerfeldt & Angerbjorn 

1998; Audet et al. 2002). L'espèce adopte différentes stratégies de reproduction su ivant 

l'amplitude des variations tempore lles dans l'abondance des ressources, elles-mêmes var iant 

d ' une région géographiq ue à l'autre (Angerbjorn et al. 2004). Lorsque l' abondance des 

ressources est stable dans le temps, comme en Is lande, les tailles de portées sont 
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généralement plus faibles et peu variables. Lorsque les ressources varient dans le temps, 

comme c'est le cas avec les populations cycliques de rongeurs en Suède, a lors les tailles de 

poriées tendent à être plus grandes, mais aussi plus variables (Tannerfeldt & Angerbjorn 

1998). [1 a été proposé, bien que cela n ' ait pas été effectivement testé à notre connaissance, 

que ces différences pui ssent avoir une base génétique (Angerbjorn el al. 2004) . Cela s ignifie 

que différentes populations seraient maintenant adaptées aux différents degrés de variati ons 

d 'abondance des ressources. On pourrait alors effectivement parler de stratégies 

reproductives différentes, et non pas simplement de tactiques (Austad & Howard 1984). Lors 

d ' une étude menée en Suède (Angerbjorn et al. 1991) des renards po laires reproducteurs ont 

reçu, sur un nombre limité de tanières, des suppléments de nourriture pendant un hiver : le 

printemps suivant, le nombre de jeunes sevrés était plus important sur ces tanières. L' effet de 

l'ajout de nourriture sur la taille de poriée à la naissance n 'éta it pas statist iquement 

significatif, mais allait dans le mêm e sens, c'est-à-dire qu 'elle tendait à augmenter. Une 

expérience intéressante permettrait de tester l' hypothèse que, d'une pari, les différentes 

populations de renards ont effectivement adopté des stratégies de reproduction différentes et 

que, d ' autre pari, les corollaires du modèle de stratégies d ' utilisation de l' espace de von 

Schantz (1984b) au sujet des variat ions des taux de reprod uction sont vrais. Il s ' agirait de 

répéter une expérience d ' ajout de nourriture dans une région où l' abondance des ressources 

est généra lement stable et moyenne, comme en Islande. La comparai son s imultanée de la 

taille des portées et des doma ines vitaux d ' individus ayant accès à différents niveaux de 

ressources permettrait a insi de tester ces deux hypothèses. 

Notre taille d'échantillonnage était insuffisante pour pouvoir aborder la question de la 

territorialité. Cependant, il y a probablement un effet important des variations spatiales et 

temporelles d'abondance des ressources sur l'i ntensité de la territorialité , tel que prédit par 

l' hypothèse de la di stribution des ressources (Macdona ld 1983; Johnson et al. 2002). L'aire 

d'étude sur l'î le Bylot constitue un endroit idéal pour tester des prédictions dans le contexte 

de l' hypothèse de la distribution des ressources, grâce à la densité relativement élevée de 

renards, associée aux variations naturelles d ' abondance et de distribution des ressources . 

Cependant, quantifier le degré de territorialité reste complexe à une telle résolution 



134 

spatiotemporelle, en particulier chez des espèces difficiles à observer sur l'ensem ble de leur 

domai ne vital (Maher & Lott 1995). 

Les patrons de mouvements varient dans le temps et entre les individus 

Peu d'études ont pu suivre des renards polaires, ou d 'autres carnivores terrestres arctiques, 

durant des cyc les annuels complets. Des suivis à l'aide de colliers émetteurs VHF (Very High 

Frequency) ont eu lieu à Svalbard (Frafjord & Prestrud 1992) et en Alaska (Anthony 1997): 

mais ces sui vis ne permettaient pas de localiser les animaux une fois qu ' ils étaient sOlti s de la 

zone d 'étude, ou bien de façon très irrégulière, une ou deux fois par moi s (Anthony 1997). Il 

est donc peu étonnant que des mouvements sur de grandes distances aient pu être manqués. 

L'étude de Frafjord et Prestrud (1992) indique cependant que quelques individus, mais pas 

tous, avaient quitté la zone de recherche durant les mois d ' hiver, sans pouvo ir indiquer 

précisément où il s étaient partis. Au vu des résultats de notre propre étude, il semble donc 

essent ie l d 'améliorer la fréq uence et la régularité des suivis individue ls, ce que l'on pourrait 

définir comme la résolu tion tempore lle du suivi par sate ll ite: des tentatives de localisations 

trop irrégulières, par suivi VHF ou satell ite, peuvent facil ement manquer des courtes périodes 

de mouvements à l' extérieur du domaine vita l estival. Ceci pourrait expliquer pourquoi 

celta ines études ont conclu que les renards polaires restaient généra lement dans leur domaine 

vital en hi ver (Eberhardt et al. 1983 ; Anthony 1997; Landa et al. 1998) alors que d'autres 

observa ient des mouvements importants à l'extérieur de ce domaine (Wrigley & Hatch 1976) . 

Nous avons montré que les mouvements des renards polaires, et notamment leurs 

dép lacements à l' extérieur du domaine vital estival , varient en foncti on des sa isons sur l'île 

Bylot. Ces mouvements sont plus importants durant la période de présence de la banquise, 

hab itat que tous les indi vidus que nous avons suivis en hiver ont utili sé à un moment ou à un 

autre, même sur de très co urtes périodes. D'autre part, nous avons observé de grandes 

va riations interindividuelles, avec certains indi vidus restant toute l'année dans leur domaine 

vita l estiva l et d' autres le quittant plusieurs mois consécutifs, pour n'y revenir qu 'au 

printem ps sui vant. Finalement, il y ava it aussi de la variation intra-individue lle, puisque 

l'amp li tude des mouvements de certa ins indi vidus variait d ' une année à la suivante. Tout ceci 

confirm e la grande so upl esse com poltementa le de cette espèce et traduit une fo rte capacité 
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d ' adaptation à des environnements changeants (Angerbjorn et al. 2004), ce qui est d 'a illeurs 

caractéristique des comportements de déplacements à grande éche lle d ' autres espèces vivant 

en Arctique, ma is en mi lieu marin , comme le phoque annelé (Fre itas et al. 2008). La su ite de 

notre recherche visa it à expl iquer ces variations à l' aide des facteurs environnementaux, en 

particul ier ceux reliés à l' abondance de nourriture, et des caractéristiques individ ue lles te lles 

que le sexe. 

L 'abondance des ressources en été et en hiver influence les mouvements hivernaux 

Nous venons de montrer que les renards polai res ont une capacité de mo uvement très élevée 

et que l' abondance des ressources a une influence sur les patrons d ' utilisation de l'espace 

durant la période de reproduction. Nous pouv ions donc nous attendre à ce que l'abondance 

des ressources so it auss i l' un des facteurs princ ipaux expliquant les variations temporelles 

dans les mouvements au cours du cyc le annue l, avec des mouvements sur de plus grandes 

distances durant les périodes où les ressources se raréfi ent. Puisque nous n 'av ions pas de 

don nées sur la répati ition et l'abondance des ressources potentie lles sur la banqui se et, plus 

généralement, à l'extérieur de la zone d ' étude, nos résul tats reposent sur la prémisse que ces 

dép lacements étaient effectivement dus à un comportement de quête a limenta ire. Cependant, 

les mouvements des renards, une fo is sortis de leur dom aine vital esti va l en hiver, semblent 

bien s' expliquer par un modè le de Lévy. Ce modè le correspond théoriquement à une tactique 

optimale de recherche de ressources, lorsque celles-ci sont répatiies de façon aléatoire et sont 

très d ispersées, avec donc de grandes étendues qui en sont totalement dépourvues 

(Viswanathan et al. 2000; V iswanathan et al. 2001 ). Bien que ce la ne cons titue pas une 

preuve abso lue, il s'ag it tout de même du meilleur indice à notre di sposition j ustifiant la 

va lidité de notre prémi sse. 

Les caractéri stiques des mouvements hivemaux des renards s itués sur l'île By lot sont 

corré lées à l' abondance des ressources dispon ibles dans le do ma ine estiva l. Plus il y a de 

ressources et mo ins les mouvements à l' extérieur du domaine vita l se font sur de grandes 

d istances . L'abondance, au se in d ' un domaine vital estiva l, des ressources qui seron t 

d isponibles durant la période hiverna le est liée à deux éléments: la di stance séparant le 

domaine vita l de la co lonie d 'o ies des neiges et la phase du cycle d 'abondance des lemmin gs. 
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Lorsque l'abondance des lemm ings est forte , les mouvements hivernaux tendent à diminuer 

et à se restreindre aux environs des domaines vitaux estivaux, quelle que so it leur s ituation 

par rapport à la colonie . Par contre, lorsque l'abondance des lemmings diminue, les renards 

dont le domaine vital estival est loin de la colonie tendent à entreprendre de plus longs 

voyages à l' extérieur, relativement à ceux dont le domaine vital est proche de la colonie. Ce 

patron est semblable à ce lui observé avec les tailles des domaines vitaux estivaux, avec une 

différence notable: l'e ffet des ressources allochtones provenant de la colonie d 'oies se 

poursuit tout au long de l' année. Ces ressources n ' ont donc pas simplement une influence 

immédiate, en été, sur les palions d ' utilisation de l'espace par le renard polaire, mais 

influencent auss i la recherche de nourriture à l'extérieur du domaine vital en hiver. 

Une exp lication plausible de ces résultats pourrait être liée, au moins en partie, à la 

facu lté du renard polaire de cacher des quantités impoliantes de nourriture afin de pouvoir les 

réutili se r ultérieurement (Audet et al. 2002). Bien que tous les types de proies puissent être 

cachés, il semble y avoir chez ce prédateur une nette préférence pour les œufs d 'o iseaux 

coloni au x, par exemp le des petits pingouins ou des oies (Same lius & Alisauskas 2000; 

Careau et al. 2007). Cette nourriture peut être cachée de façon éparse ou bien rassemb lée 

dans des terriers d irectement sur les sites des tanières (Samelius & A li sauskas 2000), ce qui 

permettrait alors de les récupérer plus facilement durant l'hiver. Sur l' île Bylot, la majorité 

des é léments cachés sont des œufs d ' oies, et ceux-ci sont dispersés dans des caches 

individue lles, lesque lles sont d ' ailleurs régulièrement déplacées pour éviter leur pillage 

(Cm·eau et al. 2007). Nous n ' avons jamais observé de caches importantes dans les terriers de 

renards de notre aire d'étude, mais des œufs intacts étaient régulièrement retrouvés dans les 

entrées des terriers, a lors que des autres proies (oisons, lemmings, etc.) nous ne retrouvions 

généra lement que les restes (A. Tarroux, observations personnelles). Il semble donc très 

plausible que les œufs de grande oie des neiges puissent être conservés sur de longues 

périodes et réutili sés même au milieu de l' hiver. Dans d ' autres régions, il a été montré qu ' ils 

éta ient utili sés l' année suivante au printemps, avant l'arrivée des oies nicheuses (Same lius el 

al. 2007). 



137 

Cependant, il est poss ible que l' importance de la nourriture cachée durant la période 

hi vernale so it surestimée (Roth 2002). Certaines régions en effet ont connu une augmentation 

exponentielle du nombre d 'oies nicheuses durant les dernières décennies, mais cela n ' a pas 

entrainé de réponse numérique chez les populations de renards polaires concernées et ceci 

semble donc infirmer le fait que la nourriture cachée puisse seule suffire à assurer la survie 

des renards en hiver (Roth 2002). [1 est en effet impossible pour l' instant de dém ontrer avec 

certitude que, dans notre aire d 'étude, les œufs sont utilisés durant tout l' hiver comme source 

principale de nourriture dans la zone de la co lonie d'oie. Pourtant, s'il est vrai que cette 

ressource seule ne pourrait probablement pas suffire à maintenir en vie toute une population 

de renards dans une certaine région, il reste possible que cela constitue un complément 

impoltant à d'autres ressources lorsque celles-ci ont une abondance faible mai s non nulle. 

Ceci s'accorde d 'a illeurs bien avec le fait que tous les individus que nous avons sui vis sont 

allés sur la banquise à un moment ou à un autre. 

Autres causes potentielles des variations individuelles des mouvements hivernaux 

L' abondance des ressources n'est pas le seul facteur qui semble influencer les mouvements 

hivernaux: nous avons montré que ces mouvements à l'extérieur du domaine vital variaient 

aussi beaucoup en fonction de la saison. Si l'on excl ut les deux individus qui ont entrepri s des 

mouvements exceptionnels, les déplacements les plus grands ava ient lieu en général entre 

début novembre et fin mars. Ensuite, entre début avril et début juin, les déplacements 

semblaient se restreindre aux environs des domaines vitaux estivaux. Ces variations 

saisonnières pourraient s ' expliquer par la phénologie de la reproduction chez le renard 

polaire. Bien que celle-ci ne soit pas exactement connue pour l'aire d 'étude, la période de 

reproduction correspond normalement aux mois de mars et av ri 1 (Frafjord 1993 b, in Audet et 

al. 2002). Nos observations concordent donc avec l'hypothèse que les renards revenaient 

dans la région de leur domaine vital pour se reproduire. Cela semb le a priori contrad ictoire 

avec l' hypothèse que nous avons proposée plus haut concernant l' utilité des mouvements sur 

de grandes distances pour les échanges géniques entre les populations ou les sous-

populations. Afin de pouvoir aborder cette question, il serait nécessaire de mieux connaître le 

comportement et la phénologie de la reproduction chez cette espèce, et en particulier dans la 

région d 'étude. D'autre palt, notre taille d 'échantillonnage limitée ne nous permet pas 
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d 'écat1er d 'autres exp licat ions. Beaucoup d ' individus suivis sont morts ou bien leurs co lliers 

ont cessé de fo nct ionner durant l' hiver, avant le mois de mars (A nnexe 3. 1). Il n ' es t donc pas 

exc lu que des mouvements plus é loignés aient pu se produire durant cette période, ma is que 

nous ne les ayons pas observés faute d ' individus suivis. 

Bien que le sexe des individus ne soit pas ressorti dans les modè les comme un facteur 

s ignificat if, nos données indiquent une tendance chez les femelles à se déplacer plus loin de 

leur domaine vita l en hiver. Cet aspect mériterait d 'être étudié plus avant, en augmentant 

suffisamment la ta ille d ' échantillonnage afin de pouvoir comparer statistiquement les 

comportements des mâles et des fem elles. Ces différences, si elles étaient confirmées, 

pourra ient en effet appot1er beaucoup d ' information au suj et du lien entre les mouvements et 

les compOt1ements reproducteurs durant cette période. 

6.2.3 Sensibilité d'un modèle Bayesien de mélange isotopique 

Avant de répondre trois ième objectif, nous avons présenté une méthode d' ana lyse pOt1ant sur 

un aspect technique de l'outil princ ipal utilisé pour atte indre cet objectif, c ' est-à-d ire un 

modèle Bayes ien de mé lange isotopique (SIAR: Stable Isotop e Analysis in R; Parnell et al. 

2008; Parnell et al. 2010). Cette approche a été développée en détail dans le cha pi tre IV. 

Analyses de sensibilité d 'un modèle Bayesien de mélange isotopique 

Cette étape méthodo logique nous a permis de proposer une nouve lle approche de s imulation , 

transposable à d'autres systèmes d 'études . La présence de lipides dans les échanti llons 

soumis aux ana lyses isotopiques a été identifiée comme un problème important pouvant 

potentie llement bia iser les résultats et donc notre interprétation bio log ique des re lations 

troph iques dan s un écosystème donné (Ricca et al. 2007). Il n ' y a cependant pas de consensus 

à ce jour concernant la façon de traiter les lipides, il n' est donc pas év ident de chois ir entre 

les conserver, les extra ire chimiquement, ou encore corriger mathématiquement les rappOt1S 

isotopiques à partir d ' équations de normalisation (Kiljunen et al. 2006; Post et al. 2007; 

Logan et al. 2008; Bennett & Hobson 2009; Ehrich et al. 2010) . Notre approche ne résout pas 

défi nitivement le prob lème que pose la présence de lipides dans les échantillons soum is aux 
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ana lyses isotopiques, ma is e lle permet d 'évaluer les conséquences de l'extraction ou non de 

ces lip ides sur l'interprétation du rég im e alimentaire reconstruit à partir de ces données. En 

util isant trois systèmes trophiques nature ls s itués dans trois régions arctiques ou subarctiques, 

nous avons tout d 'abord montré que l'extraction des lipides pouvait avo ir des conséquences 

très variables, suivant la configuration du système trophique dans l'espace isotopique, sur les 

estimations calculées par le modè le de mé lange (Parne ll et al. 2008; Parne ll el al. 2010). Par 

configurati on du système nous entendons: sa complexité (nombre de pro ies incluses dans le 

modèle), la géométrie re lative des proies/prédateurs dans l'espace isotopique (d istance et 

pos itions re latives) et le quotient variabilité des rapports isotopiques/distance entre les pro ies. 

Sui te au déve loppement de cette méthode d ' analyse de sensibilité, nous avons suggéré une 

approche généra le en tro is étapes. Cette approche devrait permettre de mieux comprendre les 

conséquences bio logiques (c'est-à-dire sur les re lations trophiques) des vari ations des 

rapports isotopiques de chacun des é léments d ' un système trophique donné (proies et 

prédateurs). Cette méthode constitue un apport sc ientifique original dans ce domaine, car e lle 

est app licab le à la plupart des systèmes trophiques et son code, programmé dans un langage 

libre (R Development Core Team 2010), est fac ilement modifiable par quiconque souhaiterait 

l' adapter à des besoins part icul iers. 

6.2.4 Variation saisonnière de la niche trophique populationnelle et individuelle 

Le tro is ième objectif était de mesurer la variation du régime a limentaire du renard po laire 

(niche trophique) à deux éche lles, populationne lle et indiv idue lle, afin d ' identifier les facteurs 

qui peuvent influencer l' ut ilisation des ressources autochtones et allochtones (d'orig ines 

tempérées et marines) par les ind ividus. Pour atte indre cet obj ect if, nous nous som mes 

intéressé à une période spécifique du cycle annuel du renard polaire, allant de la mise bas 

théorique (mi-av ril ) au moment où les j eunes commencent à être sevrés (m i-j uillet). Nous 

avons montré, dans le chapitre V, qu ' il existait chez les renards de l'île By lot un important 

degré de variation interindividue lle d ' utili sation des ressources, et que l'amplitude de cette 

variation changeait e lle-même au cours du temps, étant minimum au milieu de l'été lorsq ue 

tous les individus se nourrissaient en milieu terrestre. De façon généra le, la variation 

interi ndiv idue lle dans le comportement de quête a limentaire et dans l ' uti lisat ion des 

ressources peut permettre de réduire la compétition intraspécifique et donc de favo riser, à 
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long terme, le maintien des populations (H uxel & McCann 1998; Huxel et al. 2002; Estes et 

al. 2003 ; Bolnick et al. 2007). L'apport de ressources allochtones dans les écosystèmes 

terrestres, en particulier de ressources d 'origines marines, est un fait connu et plus ieurs fois 

démontré dans d' autres régions à l'aide de l'analyse isotopique du carbone e t de l'azote (Ben-

Dav id et al. 1997; Szepanski et al. 1999; Darimont & Reimchen 2002; Sem mens et al. 2009) . 

Le système trophique présent sur Bylot est cependant palticulier, puisque deux types de 

ressources a llochtones y sont accessib les, soit d 'origine terrestre tempérée (via les oies des 

neiges; Gauth ier et al. 2004; Giroux 2007) soit d 'origine marine (phoques anne lés). Il s'ag it 

donc d ' un exemple plus complexe d ' utilisation de multiples ressources a llochtones : 

identifier les causes des variations indiv iduelles dans l' utilisation de chac un de ces types de 

ressource par le renard polaire constitue une prem ière étape vers une meilleure 

compréhension de la place que cette espèce prend dans le réseau trophique de la toundra 

arct ique. 

Le régime alim entaire d ' un individu représente sa niche trophique réa lisée, mais le 

lien entre la niche trophique et la niche isotopique n' est pas forcément direct et év ident 

(Newsome et al. 2007). A ins i, la niche isotop ique dépend non seulement du nombre 

d ' espèces de proies, mai s auss i de la différence entre leurs rapports isotop iques (Flaherty & 

Ben-David 2010). Deux populations pourraient donc avoir la même niche trophique, ma is des 

niches isotopiques différentes, ou l' inverse. Par exemple, dans un système où les pro ies ont 

toutes des signatures très semblables, la niche isotopique sera très réduite, alors que la niche 

trophique pourra être très étendue . Il est donc essentiel, lorsqu ' on mesure la niche isotopique, 

de comparer des groupes ou des ind ividus qui ont théoriquement accès aux mêmes ressources 

(c'est-à-dire ayant la même n iche fondamentale), ces ressources étant par ai lieurs bien 

différenciées dans l'espace isotopique. Le système trophique que nous avons étudié ici 

sem bla it adéquat pour une étude de la niche isotopique, car les proies étaient di stribuées sur 

un fOlt gradient de rapports isotopiques, à la foi s pour le carbone (OI 3C) et pour l' azote (O I5N), 

et la configuration des pro ies dans l' espace isotopique resta it relativem ent stable au co urs du 

temps. Nous avons donc supposé que la niche isotopique constituait, dans ce cas préc is, une 

mesure représentative de la niche trophique. 



141 

Variation temporelle de la niche trophique 

Nous avons mi s en év idence des changements rapides, en que lques semaines, dans la niche 

trophique d ' une sous-population de renards polaires. La niche trophique en début de saison 

était assez étendue principalement à cause de l' utili sation des ressources a llochtones marines. 

L'app0l1 de ces ressources éta it relativement important, puisque le régime a limentaire de 

cel1ains indiv idus en dépendait à presque 75%, tandis que la proportion globale à l'éche lle de 

la sous-population était d 'environ 40% (Fig. 5.2). Il Y avait donc un lien entre les chaines 

trophiques terrestre et marine, par l' intermédiaire d ' un carnivore terrestre qui allait rechercher 

de la nourriture dans le milieu marin environnant. Ce lien a diminué rapidement puisque la 

composante marine dans le régime alimentaire de la sous-population étai t déjà réduite de 

moitié en début d 'été (mai-juin) pour être négligeable en milieu d 'été (juin-juillet), suivant 

les périodes définies dans le chapitre V. Ce phénomène était associé à la foi s à l'arrivée 

soudaine de la grande o ie des neiges pour nicher dans la colonie, et à la fonte progressive de 

la banquise (ou de la ne ige la recouvrant) à partir de début juin, qui devrait théoriquement 

rendre plus di fficile l'accès aux ressources marines. Durant la période de juin-j uillet, tous les 

renards que nous avons échantillonnés ava ient donc un régime a limentaire très 

majoritairement terrestre, basé à la fois sur les ressources autochtones (lemmings) et les 

ressources a ll ochtones d 'origine terrestre tempérées (oies). 

La période printanière éta it caractérisée par un gradient très net d ' utili sation des 

ressources, pal1ant d ' indi vidus spéc ia lisés sur le lemming var iable vers des individus 

spécialisés sur le phoque. Ces deux tactiques différentes impliquent soit de rester sur terre 

pour y trouver toute la noun'iture nécessaire, avant la période d 'arrivée des oies, so it 

d'entreprendre des voyages sur la banquise afin d ' utili ser d 'autres ressources. Mais d 'autres 

ind ividus ont adopté des tactiques intermédiaires. Le fait qu ' il n'y ait pas de séparation claire, 

au sei n de la sous-popu lation d 'étude, entre deux groupes d ' individus spécia li sés sur l' un ou 

l' autre des types de ressource correspond bien à l' idée que cette espèce est généra li ste 

(Elmhagen et al. 2000). Roth (2002) n' avait pas non plus trouvé de distribution bimodale de 

la fréqu ence des rapports isotopiques au sein de sa sous-population d ' étude, ce qui montrait 

donc l'existence d ' un même continuum terrestre-marin au lieu de deux groupes dist incts. 
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Variation interindividuelle et utilisation des ressources allochtones 

Nous avons cherché à exp liquer l' e ffet de caractéristiques individue lles, assoc iées à des 

facteurs environnementaux (abondance des ressources terrestres) , sur le rappot1 isotopique 

(Ô I5N) des individus (utili sé comme un indice du degré d ' utilisation des ressources marines). 

L' utili sat ion des ressources mar ines était reliée, dans la période printanière, au statut 

reproducteur: les indi vidus non reproducteurs avaient tendance à utiliser plus de ressources 

marines que les individus reproducteurs . Le Ô15N diminuait au cours du temps, soit du 

printemps au milieu de l' été, passant ainsi d'une signature marine vers une signature terrestre. 

Il ava it aussi tendance à dim inuer depuis les zones proches de la colonie vers les zones 

é loignées. Une prémi sse importante était que tous les individus de l' a ire d 'étude avaient 

théoriquement un accès potentiel s imilaire aux ressources marines. Nous avons démontré 

plus haut que la capac ité de déplacement des renards leur permettait facilement d 'atteindre 

une zone marine, quelle que so it leur position dans l' aire d 'étude. Cette prémisse est donc 

tout à fait justifiée. Ce la signifie que si un indi vidu utilise des ressources marines, ce n 'est 

pas dû à un me illeur accès à ces ressources. 

Deux hypothèses pourraient exp liquer un te l patron d ' utili sation des ressources. 

Premièrement, les indiv idus non reproducteurs sont peut-être beaucoup plus mob iles, n ' étant 

pas contraints de défendre une tanière et un territo ire, ni d ' appot1er des soi ns à des j eunes. 

Dans ce cas, l' utilisation de ressources marines relativement abondantes durant la période où 

les j eunes phoques sont présents sur la banquise (Gagnon & Berteaux 2009) devrait 

représenter un choix optima l. D 'autres études ont cependant émis l' hypothèse que 

l' utilisation des ressources marines (phoques) ne constituait pas un choix optimal pour les 

renards po laires, ces ressources étant trop di spersées sur la banqui se et de façon moins 

prév isible (Ferguson et al. 2000; Roth 2002). La densité de phoque sur la banquise en hiver 

varierait, dans l' archipe l arct ique canadien, entre 0.3 et 2.1 phoque/km2 (Kingsley 1985 et 

Stirling et 0 ritsland 1995 , in Ferguson et al. 2000). Si dans l'absolu ces va leurs semblent en 

effet relativement faibl es, e lles paraissent plus importantes lorsqu ' on les compare aux 

d istances qu ' un renard polaire peut couvrir quotidiennement Gusqu ' à 90km ; C hapitre rr) . 

Nous avons vu plus haut qu ' il s adoptaient, une fo is sur la banquise, des déplacements 

optimaux pour la recherche de nourriture éparse, en suivant des dép lacements de Lévy 
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(Chapitre IV). Il n 'est donc pas certain que la recherche de nourriture en mil ieu marin 

constitue un « mauvais choix ». Dans une étude réalisée proche d 'Arctic Bay, au Nunavut, 

so it à environ 180 km à l'ouest de l'île Bylot, un total de 174 abris sous-nivaux de phoques 

ont été trouvés, dont 26 avaient été attaqués par des renards polaires, avec un taux de succès 

d 'environ 25% (Furgal et al. 1996). Finalement, la valeur énergétique d ' une carcasse laissée 

par un ours polaire ou d ' un jeune phoque capturé vivant pourrait largement compenser le 

temps de recherche investi : un phoque nouveau-né fournirait en effet assez d'énergie à un 

renard adulte pour survivre de 30 à 45 jours (Smith 1976). Il n 'est donc pas év ident que la 

recherche de nourriture sur la banquise soit une tactique sous-optimale, même s' il est 

probable que ce la dépende aussi de la densité de ressources disponibles dans les milieux 

terrestres environnants. 

Deu.x;ièmement, il pourrait s'agir d 'exclusion des individus non reproducteurs, à cause 

de la compétition plus é levée dans l'aire d'étude où les couples reproducteurs ont déjà établi , 

au printemps, des territoires qu ' il s défendent. La compétition est très souvent avancée comme 

étant la cause principale de la variation de niche trophique entre les individus d'une même 

population (Angerbjorn et al. 1994; Darimont et al. 2009). Dans notre cas pouttant ri en ne 

permet, pour l' instant, de confi rmer l' une ou l'autre des deux hypothèses proposées. 

Influence des cycles de lemmings sur l 'utilisation des ressources marines 

Que lle qu 'était la cause directe de l' utili sation des ressources marines par cettains indi vidus, 

cette utilisation était corrélée à leur statut reproducteur. L ' intensité de l ' uti 1 isation des 

ressources allochtones d 'origine marine, à l'échelle de la sous-populat ion et durant une année 

donnée, dépendrait donc de la proportion de reproducteurs . On peut a insi prédire que lors 

d ' une année avec peu de reproducteurs une telle sous-popu lation dépendrait fOttem ent des 

ressources marines. Or, un faibl e taux de reproduction correspond généralement, nous 

l' avons vu, à une année de faible abondance de lemmings. L'abondance de ressources 

autochtones aurait ainsi un effet, à l'échelle de la population, sur l' intensité d ' uti l isat ion des 

ressources a llochtones marines durant la période printanière, avant que d ' autres types de 

ressources allochtones ne dev iennent disponibles en milieu terrestre (oies). Cette corrélation 

avait déjà été évoquée (Roth 2002), et nous proposons ici un mécanisme pour l'expliquer. 
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6.3 Portée de l'étude 

Il s' ag it d ' une des rares études à ce jour présentant les résul tats de sui vi de mouvements d ' un 

carnivore terrestre de l'Arctique sur un cyc le annuel complet et chez des individus adultes 

(voir tout de même Walton et al. 2001 ; Gau et al. 2004; McLoughlin et al. 2004). Certains 

objecti fs de notre étude, bien que descriptifs , ont permis de quantifier plus précisément les 

capacités de déplacements de cette espèce, donnant ainsi du crédit aux hypothèses avancées 

pour expliquer d'autres phénomènes que nous avons évoqués plus haut (par ex., fa ible 

var iation génét ique, synchronisation des cyc les de lemmings à grande échelle spatiale). 

D' autres études ont abordé ces aspects dans le passé, mais restaient souvent anecdotiques 

(Northcott 1975), ou bien pOtta ient sur une période de quelques mois seulement et sur des 

juvéniles, traitant ainsi plutôt du phénomène de la dispersion (Pamperin et al. 2008). Nous 

avons montré que la capac ité de mouvement chez cette espèce est au moins une fo is et demie 

plus élevée que ce qui avait été estimé jusqu 'alors (Pamperin et al. 2008). D'autre part, nous 

avons fait la démonstration, aussi pour la première fo is, que les mouvements hivemaux d' un 

carnivore arctique terrestre correspondaient à un modèle de Lévy. 

Beaucoup d'études se sont intéressées à l' influence de l'abondance des ressources sur 

la tai lle des domaines vitaux, concluant généralement que celle-ci diminue lorsque les 

ressources sont abondantes (Herste insson & Mac Donald 1982; Eide et al. 2004; Said et al. 

2009; Schrad in et al. 20 10). Beaucoup plus rares sont celles qui ont abordé l'effet com biné 

des ressources allochtones et autochtones sur l' uti lisation de l'espace (Sale & Arnou ld 2009). 

NOLI S avons montré ici que les apports de ressources allochtones depu is les régions 

tempérées, via les oies migratrices, pouvaient atténuer localement l'effet des fluctuations des 

ressources autochtones: la prem ière conséquence est que les renards se trouvant proches de 

cette ressource peuvent maintenir des domaines vitaux stables d ' une année sur l'autre. La 

seconde conséquence est que ces mêmes indi vidus tendent à moins s'é loigner de leur 

doma ine vital durant la période hivernale, et donc fo nt un usage moindre de la banqui se. Bien 

que nous n'ayons pas pu étab li r un lien direct entre ces mouvements et l' uti lisation des 

ressources se trouvant dans 1 ' hab itat marin, nous avons tout de même montré que ces 
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mouvements corresponda ient à des comportements de quête a limenta ire adaptés à un habitat 

où les ressources sont très dispersées et de manière peu prév isible (modè le de Lévy). 

Dans les écosystèmes terrestres de l' Arctique les ressources a llochtones peuvent 

j ouer un rô le prim ordial dans la structuration des réseaux trophiques, en mai ntenant la 

présence ou en augmentant l' abondance des prédateurs qui eux-mêmes influencent les 

niveaux trophiques inférieurs (Huxe l el al. 2002; Cro ll el al. 2005). G iroux (2007) a montré 

que l' utili sation des ressources allochtones d 'orig ine tempérée (oies) influençait le nombre de 

tanières en reproduction, ma is que l'effet s'ajouta it à celui de l'abondance des ressources 

autochtones (lemmings). D'ailleurs, la prédation sur les œufs d 'oies peut j usqu 'à doubler 

durant les années de creux de lemmings (Bêty el a l. 2002). Le fa it qu ' il n'y ait parfo is pas de 

reproduction des renards dans la zone de la co lonie lo rsque les densités de lemmings sont au 

plus bas (A. Tarroux, observat ions personnelles en 2006) la isse cependant penser que cette 

ressource seule ne serait pas suffi sante pour assurer le maintien d'une population de 

prédateurs sur l' î le Bylot. En revanche, cela peut en effet contr ibuer (i) à augmenter la 

productivité de base des renards polaires, qui e lle est assurée par la présence de lemmings et 

(ii) à atténuer l'effet des creux d 'abondance de lemmings. 

Notre étude permet donc de mieux comprendre comment, dans la toundra peu 

productive du Haut-Arct ique, un prédateur terrestre utilise les di ffére nts types de ressources 

en provenance des écosystèmes tempéré (élo igné) et marin (environnant) . Nous avons mis en 

év idence une grande variabi lité spatiale (liée à la répartition des ressources), temporelle et 

interindividuelle (liée au statut reproducteur et dans une moindre mesure, au sexe). Ceci 

montre qu'une sous-popu lation , même relativement petite, ne peut être considérée comme un 

ensemble homogène: il s'agit d'un système dynamique où le degré l' uti lisat ion des 

ressources a llochtones var ie rapidement dans le temps et dans l'espace. La dépendance 

g loba le de la sous-population à l'égard des ressources marines, autrement dit la propol1ion 

moyenne de nourriture marine dans le régi me a limentaire à l' éche lle de la sous-population, 

semble relat ivement im portante durant la période hiverna le et printanière. Il est cependant 

diffi cile d 'estimer la contribution de ces ressources à la productiv ité de la sous-population de 

renards polaires. Même s i e lle semble être utilisée principalement par les individ us non 

reproducteurs, il est poss ible qu'e lle leur permette de rester dans la région et de survivre 
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j usqu 'à l'année suivante, lors de laque lle ils pourra ient se reproduire. Nous pourrions a lo rs 

rée llement parler de subsides allochtones pour les ressources d 'orig ines marines, pui squ 'elles 

entraîneraient un acc ro issement de la productiv ité des prédateurs (Po li s et al. 1997) . 

6.4 Limitations de l'étude et extrapolation des résultats 

6.4.1 Taille d'échantillonnage pour le suivi satellite 

Notre taille d ' échantillonnage éta it re lativement limitée, Sllltout concernant le suiv i satellite. 

Ceci s'explique princ ipa lement par les contra intes logistiques (durée des saisons de terrain, 

d iffic ulté de capturer des animaux sauvages tout en limi tant l' impact des captures, etc.) et 

monéta ires, pui sque le suivi A rgos est particulièrement coûteux, ces coûts s'ajoutant à ceux 

assoc iés à la recherche en milieux élo ignés. Nous n' avons donc pas pu tester les effets 

d ' autres facte urs (par exemple le sexe et la condition corpore lle), sur les patrons d ' util isation 

de l' espace ou bien encore des effets plus complexes d ' interaction entre facteurs . En dépit de 

cette limitation, nous avons pu mettre en évidence des tendances claires (effets de 

l' abondance des ressources) et nous som mes donc confiant dans les résultats présentés dans 

cette étude. Cette li mitation nous empêche d 'extrapo ler spatialement les résultats à une 

échelle plus vaste: les résultats présentés ic i ne sont donc représentatifs que de notre 

population d 'étude. Cependant, ils permettent (i) des compara isons avec les résultats obtenus 

dans d ' autres régions (Eide et al. 2004) et (ii) de générer de nouve lles hypothèses qui 

pourraient être testées dans les années à venir. Nous revenons sur ces perspecti ves dans la 

section su ivante (section 6.5). 

6.4.2 P,"écision des données Argos 

Nous avons évoqué déjà en déta il la préc is ion du système de localisation par sate llite Argos . 

No us avons pris toutes les précautions poss ibles pour opt im iser la préc ision des données de 

sui vi Argos (i) en vérifiant in situ que les c lasses de localisation correspondaient bien aux 

erreurs mentionnées par le serv ice Argos et (ii) en fil trant les données ut il isées de façon très 

conservat ive. Étant donné la quantité de loca lisations que nous avons pu obteni r, il est 

probable que si le manque de préc is ion a affec té les rés ultats il n'a cependant pas introdui t de 
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biais. Nous avons vu en effet que les erreurs de localisation Argos suivent une distribution 

normale : ceci devrait donc conduire à ajouter du bruit dans les données, et à réduire notre 

capac ité à détecter des signaux dans ces données. Nous pouvons donc conc lure que les 

tendances qui ont été détectées étaient bien présentes. Une meilleure précision aurait 

probablement amé lioré le pouvoir explicatif des modèles testés en réduisant ce niveau de 

bruit. Finalement, lorsqu ' il y a de l' imprécision la taille des domaines vitaux estimée est plus 

grande que la taille réelle, mais ce biais est le même pour tous les domaines vitaux. Ceci ne 

devrait donc pas influencer les résultats de modè les linéaires comparant les tailles de ces 

domaines vitaux. 

6.4.3 Cyclicité du système et durée de l'étude 

Nous avons présenté l'étude d ' un système cycliq ue et très variable (Gauthier et al. 2004), 

mais nous n 'avons pas pu, en ce qui concerne l'analyse des patrons d'utilisation de l'espace, 

effectuer de suivi sur un cycle complet de variation d ' abondance de lemmings. Il est donc 

impossib le d'extrapo ler nos données à d'autres périodes temporelles. Les valeurs de l' indice 

d'abondance de lemming que nous avons utilisé étaient, durant notre période d 'étude, 

inférieures aux maximums qui ont déjà été observés à Bylot par le passé (Gruyer et al. 2008 ; 

Morrissette et al. 2010) : nous ne pouvons donc pas non plus extrapoler au-delà des valeurs 

d ' indice d'abondance que nous avons observées. Cependant, nous avons effectué nos 

observations durant des années fortement contrastées: sans pouvoir prédire avec exactitude 

la réponse des variables dépendantes (tai lles des domaines vitaux, distances des mouvem ents 

hivernaux, etc.) cela nous donne malgré tout une très bonne indication des tendances de 

variation en fonction de l'augmentation ou de la diminution de l' abondance de lemmings. 

6.4.4 Distribution spatio-temporelle des proies 

L'ind ice d 'abondance de lemmings que nous avons utilisé combinait les données de trappage 

mortel provenant de deux sites distincts, mais qui ne permettent pas de mesurer les variations 

d 'abondance à fine éche lle spatiale (par exemple à l'échelle du domaine vital d ' un renard) . 

La distribution spatiale des lemmings peut en effet être relativement hétérogène (Gruyer el al. 

2008; Duchesne 2009), et ceci pourrait expliquer une pal1ie de la variation observée de la 
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tai lle les domaines vitaux s itués à l' extérieur de la colonie. Le fait de ne pas tenir compte de 

cette hétérogénéité spatia le de l' abondance des lemmings ne devra it pas biaiser nos résultats, 

mai s pourrait par contre réduire notre capacité à détecter des tendances cla ires dans les 

données. 

Nous n'avons à peu près aucune information concernant d ' autres espèces de proies 

qui sont pourtant présentes sur l' île Bylot (Zoltai el al. 1983 ; Lepage et al. 1998), comme le 

li èvre arct ique (Lepus arclicus, Ross, 1819) et le lagopède alpin (Lagopus mulus, Montin 

1781). Bien qu ' il so it diffic il e d ' est imer exactement l' abondance de ces deux espèces, il 

semb le que leur répartition dans l' aire d 'étude varie beaucoup dans l' espace et dans le tem ps 

(A. Tan"oux, observat ions personnelles). Nous ne sommes pas en mesure de démontrer ici 

que ces proies constituent des ressources marg ina les pour le renard pola ire en été, comme 

nous le pensons d ' après les observations ponctuelles sur le terrain. Ce la ne devra it pas 

affecter les tendances, fortes, qui ont été mises en év idence dans ce travail. Il serait cependant 

préférable de les prendre en compte dans des études futu res , afin de reconstituer un réseau 

trophique plus complet pour cet écosystème. 

D'autre pal1, nous n ' avons pas non plus de données sur la distribution des phoques 

annelés ou d ' autres proies potent ie lles en hiver, par exemple des carcasses de caribou qui 

parfois sont laissées plus au sud sur l' île de Baffin par les chasseurs inuits de la région (C.-A. 

Gagnon, communication personne lle). Nous avons donc présum é que ces pro ies étaient 

éparses et distribuées de façon imprévisible. Cependant, il existe dans la région de notre aire 

d ' étude des camps inuits de trappe hivernale, dont l'emplacement a très peu varié depu is des 

décenn ies (Gagnon & Berteaux 2009; C.-A. Gagnon, Communication personnelle). lntégrer 

ces données à la modé lisation des mouvements indiv idue ls des renards permettrait (i) de 

détermi ner l' impact des camps de chasse sur les patrons d ' utili sation des ressources marines 

et (ii) de tester des hypothèses sur l'effet de la mémo ire sur les comportements de recherche 

de nourriture chez le renard po la ire. Ce dernier aspect est plus com plexe, mais permet de 

déve lopper des modè les de mouvements anim aux qui ne considèrent pas seulement l'effet de 

facteurs externes (c'es t-à-d ire environnementaux) mais aussi de l' état interne de l'animal 

(Holyoak el al. 2008). 
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6.5 Perspectives 

Nous avons mis en év idence les effets de l'abondance des ressources autochtones et 

allochtones d 'origine tempérée sur les patrons d' utilisation des ressources allochtones 

marines, mai s aussi sur les patrons d ' utilisation de l'espace par les renards polaires, en 

particulier leurs mouvements dans l' habitat marin environnant (Fig. 6.1). Il Y a, via ces 

mouvements, un lien indirect avec l' utilisation des ressources marines (Fig. 6.1). Nous 

mesurons donc maintenant un peu mieux l' importance des ressources allochtones marines 

pour cette sous-populat ion. Sans pouvoir extrapoler à d'autres sous-popu lations, nous savons 

qu ' il existe des différences à l'échelle régionale (Gagnon & Berteaux 2009). 

6.5.1 Renards marins et renards terrestres 

Les chasseurs et trappeurs inuits de la région de Mittimatalik (Pond [nlet; Fig lA) 

reconnaissent l'existence de deux « types» de renards distincts , soit un type marin et un type 

terrestre, les deux types étant bien distingués par les trappeurs grâce à la qualité différente de 

leurs fourrures (Gagnon & Berteaux 2009). Les renards du type marin semblent se tenir 

principalement sur la banquise, mai s proche de la mer ouverte (limite de la banquise, appelée 

en anglaisfloe edge; Fig l A), ceux de l'autre type restant généralement dans les terres, mais 

utili sant la banquise occasionnellement d' après les trappeurs (Gagnon & Berteaux 2009). 

D'après cette description il est c lair que notre étude a porté sur le type terrestre. [1 est 

intéressant de constater que cette appellation « terrestre» n'est que très relative, puisque 

certains d'entre eux utilisent aussi beaucoup le milieu marin . Cependant, aucun des renards 

suivis par sate lli te n'a été sur l'une des deux zones de banquise ouverte, en tout cas pas 

durant des périodes prolongées, alors que ces zones sont très proches géographiquement de 

notre aire d 'étude. Il est difficile de comprendre pourquoi sans étudier davantage les sous-

popu lations de type marin . D'où viennent ces indi vidus et surtout où vont-ils lorsque la 

banquise a fondu? Que lle proportion de ressources marines versus terrestres utilisent-ils? 

Peut-on les distinguer, génétiquement, des autres sous-popu lations de renards de la région? 

Répondre à ces questions permettrait certainement de mieux comprendre la variabilité 

régionale dans l' utilisation de l'espace et des ressources par cette espèce. 
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6.5.2 Liens trophiques indirects 

Dans notre zone d ' étude, des liens trophiques indirects existent entre la proie princ ipa le 

( lem mings) et la proie altemative (oies) des renards : durant les phases de faible abondance 

de lemm ings, la prédation sur les oies augmente fortement, correspondant ainsi à un 

phénomène de compétition apparente entre ces proies (Bêty et al. 2001; 2002). Nos résultats 

indiquent que le même type d ' interaction pourrait avoir lieu entre les lemmings et les oies, 

d ' une part, et les phoques, d ' autre part . L 'estimation des taux de prédation des renards sur les 

phoques, par exemp le en vérifiant l'état des abris sous-nivaux (Furgal et al. 1996), 

permettrait de tester l' existence d ' un lien trophique indirect entre ces trois types de ressources 

(représenté sur la fi gure 6 .1) . Si ce lien était avéré, deux prédictions à tester en découl era ient : 

(i) lors des périodes de faible abondance de lemming, l'utilisation des ressources mar ines 

augmenterait, principalement par des renards n' ayant pas accès à la colon ie d 'oies et (h) ces 

renards, utilisant de façon ponctuelle les ressources marines, pourraient plus tard dans la 

sa ison reven il' dan s l' écosystème terrestre et augmenter, en retour, la pression de prédation 

sur les proies s 'y trouvant. C ' est ce qui pourra it se passer à By lot, puisque les renards qui 

utilisaient des ressources marines en avri l-mai ont été capturés plus tard , en mai-juin, alors 

qu ' il s étaient déjà sur l' î le. 
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Figure 6.1 Représentation schématique des principaux résultats de cette thèse, mettant en évidence le renard polaire en tant que lien 
trophique entre trois écosystèmes (terrestre arctique, terrestre tempéré et marin arctique). Les flèches en trait continu et les signes 
associés représentent les effets des facteurs (par ex. abondance des lemmings) sur les variables dépendantes que nous avons mesurées 
(par ex. la taille du domaine vital). Les flèches pointillées, assorties d 'un point d'interrogation, indiquent les effets non testés (effet du 
statut reproducteur) ou bien des liens trophiques indirects qui pourraient exister entre les proies marines et les proies terrestres. 
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6.5.3 Associer suivi satellite et analyse isotopique 

Les contraintes logistiques ont fait que la majorité des individus capturés étaient 

reproducteurs. Nous n'avons ainsi pas pu tester l'effet du statut reproducteur sur la taille des 

domaines vitaux estivaux ainsi que sur les caractéristiques des mouvements hivernaux. 

Cependant, d ' après les patrons d ' utilisation des ressources déterminés à partir de l' analyse 

des isotopes stables, nous pouvons proposer 1 'hypothèse que les individus non reproducteurs 

se déplacent plus loin en hiver et utilisent plus la banquise (et donc les ressources allochtones 

marines). 

Une approche permettant de tester cette hypothèse serait d 'échantillonner des 

individus pour analyse isotopique pendant ou après leur suivi télémétrique. Ceci permettra it 

de comparer les mouvements et les patrons d' utilisation des ressources sur des périodes 

similaires, puisqu ' il serait alors possible d'obtenir des suivis de mouvements couvrant des 

fenêtres temporelles similaires à celles couvertes par les analyses isotop iques (Jaeger et al. 

201 0). Cette approche simultanée de l' analyse des isotopes stables et du suiv i té lémétrique a 

été très peu utilisée jusqu 'à présent en écologie: elle permet pourtant de déterminer si 

l' uti lisation d 'un habitat est assoc iée avec l'utilisation des ressources s ' y trouvant (Hatase et 

al. 2006; Phillips et al. 2007; Jaeger et al. 2010). Jusqu 'à présent cette approche a été 

appliquée à des espèces se déplaçant sur des milliers de kilomètres (Jaeger et al. 2010), mais 

il serait possible de l'utiliser à des échelles beaucoup plus fines, à condition qu ' il y ai t un 

gradient isotopique suffisamment fort. Nous avons démontré l' existence d ' un te l gradient 

marin-terrestre chez les renards polaires de l'île Bylot : l' approche est donc réaliste dans ce 

contexte, et permettrait sans doute d ' affiner l' étude des mouvements hi vernaux, par exemple 

en distinguant les mouvements associés à la quête alimentaire des autres mouvements. 



153 

6.5.4 Conclusion: élargir ces résultats à plus vaste échelle écologique 

Jusqu'ici nous avons considéré uniquement le renard polaire et ses proies principales. Il est 

difficile de travailler à plusieurs échelles simultanément à un tel degré de précision (c'est-à-

dire au niveau individuel). Pourtant, il est essentiel, à terme, de connecter la partie du système 

trophique étudié ici aux autres éléments de ce système, en particulier aux autres prédateurs 

arctiques ct aux compétiteurs potentiels . Plusieurs autres prédateurs sont présents à Bylot, 

oiseaux (harfang, goéland bourgmestre, labbes, buses, etc.) et mammifères (hermine) 

(Gauthier et al. 2004). Comprendre comment chacune de ces espèces influence à la fois les 

autres prédateurs et les proies dans ce système trophique fait partie des buts à long terme des 

recherches menées sur l'île Bylot (Gauthier et al. 2004) et dans l'Arctique canadien (Krebs et 

al. 2003) . D'autres projets sont en cours au sein du laboratoire de Gilles Gauthier (Université 

Laval), visant à assembler ces éléments pour décrire la dynamique trophique de l'ensemble 

de l'écosystème. Ces démarches sont essentielles pour anticiper les effets des changements 

climatiques sur les systèmes trophiques arc tiques (Post et al. 2009). Ce travail de thèse avait 

pour but d'améliorer notre compréhension d'un des éléments de ce casse-tête trophique. 





Annexes 
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Females 
F I F2 F3 F4 F5 F6* F7* F8 F9 

J ul 0 .1±0.5 

Aug 0.2±0.5 0 .2±0 .5 0.2±0.6 

~ Sep 0.1±0.3 0.1±0.3 0.3± 1.2 

~ Oct 0.1 ±OJ 0 .1±0.3 0.3±0.8 

Nov 0.2±0.4 6.9±8.3 1.5±3J 

Dec 0.4± 1.6 2.8±5.9 0.5± 1.4 

Jan 5.6±8.9 0 .5± 1.9 1.7±3.3 

Feb 5.0±7.7 0.5±0.9 1.1 ±2.4 

Mar 5.3±9.0 1.0±2.0 1.3±3.0 

Apr 0.9±2.6 0.5±0.8 0.7± 1.3 

May 0.2±0.5 0 .7± 1.6 0.4± 1.3 o.o±o.o 0 .2±0.5 O.I±OJ 

~ Jun 0.5± 1.1 0.1±0.5 0.0±0.2 0.1±0.3 O.O±O. I O. I±O.4 

~ Jul DEATH 0.1 ±0.4 0.2±0 .8 0.2±0.4 0 .1±0.5 0.1±0.4 0.1±0.4 0.1±0.4 0.1±0.3 

Aug 0.3±0.6 0.0±0.2 0 .2±0.9 0 .1±0.4 0.3±0.8 0.1±0.4 0 .1 ±0 .4 0 .1 ±0.4 

Sep o 1 ±0.4 0.3±O.8 0 .1±0.3 0 .1 ±0.4 o.o±o.o 0.1±0.3 0 .3±0.8 0 .6±2.5 

Oct 0 .0±0.2 0.2±0 .6 O.3±0.8 O.O±O. I o.o±o.o o.o±o.o O.O±O. I 14.0±24.6 

Nov 13.0±9.1 0.2±0 .6 1.9±6.2 1 1.8±22. 1 o.o±o.o 0.0±0.2 1.2±5.8 55.9±25.4 

Dec 11.7±9.4 0.3±O.8 3.4±4.2 55 .8± 1.7 DEATH 0.0±0.0 57.2±35 .8 82.3± 18J 

Jan 5.7±3.0 1.0±2.1 11.7± 15.2 49.5± 18.2 8.4±3 1.6 89.0±6.1 37.4±28. 1 

Feb FA IL ED 0. I±O.5 DEATH 52.5± 12.0 196.2± 14.2 90.4±0.3 21.4±0.2 

Mar 2.0±2.8 FAILED 200.2±30.6 DEATH DEATH 

Apr OJ±O.7 179J±68 .3 
a-g May 0.3±0.7 209.9±76.4 
N 

Jun 0.5± 1.2 482. 1 ±59 .0 

J ul FAIL ED 444.4±37.7 

Aug 424.9±26.6 

Sept 363 .8± 14.9 

Max DHR 27 31 14 45 73 nia 598 120 150 

Appendix 3.1 Monthly average distance (km ± SE) from previous summer home range 
(DHR) for adult arctic foxes sate ll ite tracked on Bylot Is land, Nunavut, Canada. Avcrages 
were calculated based on a il fi ltered locations, with a minimum of five tracki ng days per 
month per individua l. Sea ice presence is shown by shaded areas. An asterisk identifies fo ur 
individua ls that were excluded from sorne o f the ana lyses due to the ir exceptionally extensive 
movements or becausc they were not tracked long enough during win ter months. The fate of 
ind ividua ls is indicated (DEA TH = fox likely died o f unknown cause; F AILED = Argos uni t 
stopped transmitting; KI LL ED: Fox was killed by a local hunter) . CONTINUED O N NEXT 
PAGE 
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Males 

Ml M2 M3 M4 M5 M6* M7 M8 M9* 
Jul o.o±o.o o.o±o.o 

Aug 0. 1±0.2 0.2±OA 0.3±0.9 

t-- Sep 0.3±O.9 0.I±O.7 0.2±0.7 <:> 
<:> Oct M 0.0±0.2 0.2±0.6 0.3± 1.0 

Nov 1.2±4A 5.5±5 .5 0 .6±2.7 

Dec 1.7±5.0 1.2±3.0 4.2±6.5 

Jan 0.7±2. 1 1.6±4.0 0.8±2A 

Feb 4.0±4.6 0.3±O.6 0.9± 1.9 

Mar 2.9±5.5 0.8± 1.7 FAlLED 

Apr 2.1 ±3.2 2.8±4 A 

May 0.3±0.8 0.5±1.0 

OC) Jun <:> FAILED 0.2±0.7 0.1 ±0.3 O. I±OA O. I±OJ 0.1±0.5 0. 1 ±OA 
<:> Jul M 0.1 ±OA O.I ±OA 0. I±O.3 0. 1±0.5 0.1 ±0.2 0. 1±0.3 0.1 ±0.6 

Aug 0.1 ±OA 0.1 ±0.3 O.2±0.5 0.5± 1.5 O.I ±0.3 0.2±OA 0.1 ±0.3 

Sep 0.1 ±OJ O.O±O. I O.I ±0.3 O. I±OJ O. I±OA 0.1 ±0.3 0.2±0.5 

Oct 2. 1±8.8 0.O±O.2 0.1 ±OA 2.0±7.2 0.8± 1.6 0.1±0.6 O.O±O.I 

Nov 42 .1±3.3 1.0±2.0 OA± 1.4 I A±4.3 31.6± 16A 0.6±1.7 O.O±O.O 

Dec 20.9±20.8 1.3± 1.5 0.1 ±0.2 1.l ±2.0 7.2± 13.8 4J±4.9 DEATH 

Jan 44.6±2.7 0.6±1.2 0.7±1.3 O.O±O.O 17.6±6.6 13 .2± 16A 

Feb FAlLED 1.1 ± 1.2 0.3±O.6 2.1±3.5 10. 1±7.7 16.5± 14.6 

Mar 1.0±1.5 1.8±2.6 41.7±5 1.0 2.3±2.9 IOA± 12.0 

Apr 2A±2.1 1.3± 1.6 251.5±94.0 3.8±4. 1 1.6± 1.6 
0\ 
<:> May 1.4± 1.8 0.3±0.7 11 3.7±174.0 2.8±2.2 1.3±2.2 <:> 
M 

Jun 0. 1± 1.2 0.1 ±OA 0.6± 1.5 KILLED 0.2±0.5 

Jul 0.1 ±OA O.I ±0.3 0 .1±0 .3 O.O±O.I 

Aug O.O±O.2 O.I±0.3 0 .1 ±O.3 O.I±OA 

Sept O. I±OA O.0±0.2 O.O±O.I 0.O±O.2 

MaxDHR 23 49 21 10 11 483 47 44 nia 

Appendix 3.1 (continued). Monthly average di stance (km ± SE) from the previous summer 
home range (DHR) for each individual arctic fox satellite tracked on Bylot Island, Nunavut, 
Canada. Averages were calculated based on ail filtered locations, with a minimum of five 
trac king days per month per individual. Sea ice presence is shown by shaded areas . An 
asterisk identifies the four individuals that were excluded from sorne of the analyses due to 
their exceptionally extensive movements or because the y were not tracked long enough 
during winter months. The fate of individuals is indicated (D EA TH = fox likely died of 
unknown cause; F AI LED = Argos unit stopped transmitting but fox was Iikely sti ll alive; 
KlLLED: Fox was kiUed by a local hunter) . 
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Females Males 

FI F2 F3 F4 F5 F6 F7 F8 F9 Ml M2 M3 M4 M5 M6 M7 M8 M9 
Nov 100 53 80 87 40 93 
Dec 93 73 93 73 87 47 

00 
g Jan 63 88 64 81 60 88 
M r!. Feb 62 92 82 45 100 71 
Q 

~Mar 81 87 93 56 75 
A pr 87 93 87 60 73 
May 100 93 86 100 100 100 85 93 
Mean residency 83.7 82.7 83.8 100 100 100 70.3 74.5 75 
index (1 04) ( 104) (99) (8) (5) (2) ( 10 1) ( 102) (60) 

Nov 20 93 87 73 100 100 93 0 0 87 93 87 7 87 100 
Dec 29 93 40 0 100 15 0 33 47 100 73 67 47 

0\ 
g Jan 0 80 25 7 94 0 0 0 69 69 100 6 40 
M 
00 Feb 100 0 0 0 0 43 86 57 29 21 
Q 
Q Mar 
M 40 0 60 60 27 40 20 

Apr 100 0 38 60 0 38 38 
M ay 87 0 57 80 13 36 67 
Mean residency 2 1.2 84.5 52.4 20.3 100 40.8 29.1 0 15 .2 57. 1 78. 1 50.9 3 1.4 45.7 100 
index (33) ( 103) (42) (59) (5) (103) (55) (57) (3 3 ) ( 105) ( 105) (106) ( 102) ( 105) (12) 

Appendix 3.2 Monthly res ideney index (i .e., % of locations wi thin the summer home range) in W inter and Spring, when sea iee was 
present, during the two study years fo r adult are tie foxes satel lite-tracked on Bylot Island, Nunavut, Canada . Numbers in parentheses 
indieate total number of days that an individual was tracked during a given year (from Nov to May). 
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Appendix 3.3 Summer home ranges (MCP90) estimated for male adult arctic foxes on Bylot Island, Nunavut, Canada, that were 
satellite tracked (Argos) during three consecutive years_ IndividuallD and size in km2 are indicated. 



160 

50 

40 

30 

20 

10 -
0 

Q) 50 
0> 
C 
CU 40 
L... 

Q) 30 
E 
o 20 ..c 
o 
+-' 10 
Q) 
() 
C 0 
CU 

+-' 
Cf) 50 

o 40 

30 

20 

10 

0 

F1 

Jul Sep 

F2 

. 1.. .. 
Jul Sep 

F3 

Jul Sep 

Winter :Spring 

Nov Jan Mar May 

Winter :Spring 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 

Ll. 1 JI. 1 rJ.lll.L Il.J 
Nov Jan Mar May 

Winter :Spring 

Nov Jan Mar May 

2008 

Jul Sep Nov Jan Mar May Jul Sep 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 
1 

iii ,1." lJU . 
,~ 

Jul Sep Nov Jan Mar May Jul Sep 

Jul Sep Nov Jan Mar May Jul Sep 
2009 

Appendix 3.4 Temporal variation in net distance to summer home range for three female 
arctic foxes satellite- tracked on Bylot Island, Nunavut, Canada. Scales of Y -axis may differ 
among individuals. 
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Appendix 3.4 (continued) Temporal variation in net distance to summer home range for 
three female aretic foxes satellite-tracked on Bylot Island, Nunavut, Canada. Seales of Y -axis 
may differ among individuals. 
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Appendix 3.4 (continued) Temporal variation in net distance to summer home range for 
three female arctic foxes satellite-tracked on Bylot Island, Nunavut, Canada. Scales of Y-axis 
may differ among individuals. 
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Appendix 3.4 (continued) Temporal variation in net distance to summer home range for 
three male arctic foxes satellite-tracked on Bylot Island, Nunavut, Canada. Scales of Y-axis 
may differ among individuals. 
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Appendix 3.4 (continued) Temporal variation in net distance to summer home range for 
three male arctic foxes sate llite-tracked on Bylot [sland, Nunavut, Canada. Sca les of Y-axis 
may differ among individuals. 



l65 

50 M7 Winter :Spring 

40 

30 

20 

- 10 

E 
.::s::. 0 
"--" Jul Sep Nov Jan Mar May Jul Sep Nov Jan Mar May Jul Sep 

ID 50 M8 Winter :Spring 
0> 
C 
CU 40 
!.... 

ID 30 
E 
0 ..c 20 

0 ....... 10 
ID 
U 
C 0 
CU Jul Sep Nov Jan Mar May Jul Sep Nov Jan Mar May Jul Sep 

....... 50 Mg Winter :Spring Cf) .-
0 40 

30 

20 

10 

0 l,Il AI. a ,1 III , 
Jul Sep Nov Jan Mar May Jul Sep Nov Jan Mar May Jul Sep 

2008 2009 

Appendix 3.4 (continued) Temporal variation in net distance to summer home range for 
three male arctic foxes sate llite-tracked on Bylot [sland, Nunavut, Canada. Scales of Y -axis 
may differ among individuals. 
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Model (random factor: Fox ID) k LogLik AICç L'1 AICç AICç weight 

Home range area (90% MCP) -

Goose * Lemming 6 -89.59 194.2 0.0 90.7% 

Goose * Lemming + Condition + Sex 8 -88.37 199.0 4.8 8.3% 

Lemming 4 -97 .68 204.5 10.3 0.5% 

Goose + Lemming 5 -97.11 206.1 11.9 0.2% 

Null (intercept and random factor only) 3 -lOl.l5 208.8 14.6 0.1% 

Sex 4 -99.9 208.9 14.7 0.1% 

Goose + Lemming + Condition 6 -97.1 209.2 15.0 0.1 % 

Goose 4 -100.28 209.7 15 .5 0.0% 

Goose + Lemming + Condition + Sex 7 -96.22 210.9 16.7 0.0% 

Core area (50% MCP) -

Goose * Lemming 6 -62.69 140.4 0.0 94.3% 

Goose * Lemming + Condition + Sex 8 -62 .08 146.4 6.0 4.7% 

Goose + Lemming 5 -69.36 150.6 10.2 0.6% 

Lemming 4 -72.12 153.3 \3 .0 0.2% 

Goose + Lemming + Condition 6 -69.22 153.4 13.1 0.1% 

Goose 4 -73.05 155.2 14.8 0.1 % 

Goose + Lemming + Condition + Sex 7 -68.68 155.8 15.4 0.0% 

Nul! (interGIpt and ra~doTrl factor only) 3 -76.06 158.7 18.3 0.0% 

Sex 4 -75.38 159.9 19.5 0.0% 

Appendix 3.5 Results of linear mixed-effects model se lection for the home range and core 
areas used in summer by adult arctie foxes on Bylot Island (Nunavut, Canada) in 2007, 2008 
and 2009. Data include a total of26 home ranges for 18 adult aretie foxes . Fox identity was 
used as random effeet in al! models. Model ranking was based on Maximum Like lihood 
estimation. k = Number of parameters . LogLik = log-likelihood. 
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Model (random factor : Fox ID) k LogLik AIC c /';. A IC c A IC c weig ht 

y = Nor malized (Mean dista nce from home range) 

Season + Goose * Lemming + Sex 8 757 .6 -1498 .6 0.0 58. 2% 
Season + Goose * Lemming 7 756.2 -1497 .9 0.7 41.6% 
Season 4 746.8 -1485.4 13.2 0. 1% 
Season * Sex + Goose + Lemming 8 750 .2 -1483 .8 14.8 0.0% 
Season + Goose + Lemming + Sex 7 748.4 -1482.4 16.2 0.0% 
Season * Goose + Lemming + Sex 8 748 .9 -148 1.2 17.4 0.0% 
Goose * Lemming + Sex 7 747.6 - 1480 .7 17.9 0.0% 
Season * Lemming + Goose 7 747 .6 - 1480 .7 17.9 0.0% 
Lemming * Goose 6 745 .6 -1478 .9 19.7 0.0% 
Nul! (intercept and random factor only) 3 737.4 -1468.8 29.8 0.0% 
Goose 4 737.9 -1467.7 31.0 0.0% 

Appendix 3.6 Results of linear mixed-effects mode l selection for the mean d istance trave led 
from summer home range (H~is!) during winter movements of 14 adult arct ic foxes satellite 
tracked from J uly 2007 to September 2009, on By lot Is land, Nlinavut, Canada. Data inc illde 
195 distinct w inter fo rag ing trips (i.e. , tr ips outs ide the summ er home range). Two 
indi viduals (F7 and M6) with extreme large-sca le movements were not included in th is 
mode!. Fox identity was used as random effect in ail mode ls, and response variable was 
normalized (see Material and Methods for detai ls) . Mode l ranking was based on Maximum 
Like lihood estimation . k = Number of parameters. LogLik = log-li keli hood . 
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Appendix 4.1 Sample collect ion and preparation, and stable isotope ana lysis and diet 
reconstruction using m ixing models 

Sample collection 

Case study #1 (Canada) - We collected samples From 2004 to 2008 on Bylot Island, 

Nunavut (73 °N, 800 W), in the arctic zone. We captured arctic foxes in summer 2008 using 

padded foot-ho ld traps (mode l Softcatch # l , Oneida Victor Ltd, USA). We collected 1 ml of 

blood From the cephalic vein from 69 individuals; one sample (i.e, one individual) was 

selected for this study. Prey samples (muscle) were opportunistically co!lected on fresh ly 

dead animaIs found at fox dens (lemming, goose, ringed seal) or obtained From local hunters 

(ringed seal) . Goose eggs were obtained at fox dens. 

Case study #2 (Russia) - We co llected samples in 2007 near the Gulf of the Pechora, 

Nenetsky district (68°N, 53°E), in the arctic zone. The arctic fox sample (muscle) was 

obta ined from a freshly-depredated sub-adu lt found in the field in mid-August. Hare samples 

(musc le) were co llected From freshly dead carcasses found on fox dens. Root vole samples 

(muscle) were collected du ring snap-trapp ing for population monitoring and domestic 

reindeer samples (muscle) were obtained from local herd.ers and From freshly-dead animais 

found in the field . Egg content of other prey species was sampled From unfertili zed eggs. 

Case study #3 (Norway) - We collected samples in 2007 and 2008 through snap-

trapp ing carried out as part of a monitoring study on the Varanger Peninsula (70oN, 300 E), in 

the subarctic zone. The consumer sam pie and prey samp les (muscle) were co!lected From 

animais killed during snap-trapping sessions performed in a concurrent study . 
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Sample preparation 

After collection, ail samples were stored in 70% ethanol. ln the lab, they were frozen 

at -80°C (>2 h), and Iyophilised or dried in an oyen at 60°C (>48 h) and then powdered using 

a mortar and pest le or a mixer mill (MM30 1; Retsch GmbH and Co. , Haan) and carbide 

beads . 

After co llection, ail samp les were stored in 70% ethanol. In the lab, they were frozen 

at -80°C (>2 h), and Iyophi li sed or dried in an oyen at 60°C (>48 h) and then powdered us ing 

a mortar and pestle. Ali 1 ipid extractions were done through successive rinsing of powdered 

samples with 2: l chlorofonn-methanol as a solvent, following the modified method of Bligh 

and Dyer (1959) . Extractions were conducted either at the Stab le Isotopes in Nature 

Laboratory (SINLAB), New Brunswick (Canadian samples) or at the department of bio logy, 

University ofTroms0, Norway (Russ ian and Norwegian samples). Ali samples were sent to 

the SINLAB for analyses and combusted in a Carlo Erba NC2500 Elemental Analyzer before 

delivery to a Finnigan Mat Delta Plus mass spectrometer (Thermo Finnigan, Bremen, 

Germany). 

Isotopes measurements standards 

Stable isotope ratios of carbon (SI 3C) and nitrogen (Sl sN) are expressed as %0 of the 

deviation from isotopic ratios of international standards, i.e. , Pee Dee Belemnite carbonate 

(PDB) for carbon and atmospheric air (AIR) for nitrogen. 

x = [(Rsalllple-Rstandard)/Rstandard] x 1000, 

where X (expressed in %0) is SJ3C or Sl 5N and Ris the absolute isotopic ratio, 

respectively 13C/lC or I5N/4N . 

Analytical error is reported by providing measures of precision and accll racy (Jardine 

& Cunjak 2005). We evaluated the overall measurement precision by randomly dllplicating a 

sllbset of our samples: it includes both errors of precision inherent in the mass spectrometer 

and within-sample variations due to lack of homogeneity of powdered samples. Average 



170 

abso lu te d ifference between duplicates was 0.2 ± 0.2%0 SD (n = 48) for both Ô13C and Ô15N. 

Accuracy was estimated at SIN LAB with measurements of a commerc ia lly ava ilable sta nda rd 

(N icotinamide, Elementa l Microanalysis Ltd. ; Target ratios: Ô\3C = -34.2%0 and Ô15N = - 1.8): 

mean ô\3C = -34.2 ± 0.1 %0 SD and mean è) 15N = -1.8 ± 0.1 %0 SD (n = 33). Precis ion was 

measured at S INLAB across runs using an interna i smallmouth bass muscle standard : è) \3C = 

-23.3 ± 0.1 %0 SD and Ô15N = 12.4 ± 0.2%0 SD (n =33). 

Mixing models and diet reconstruction - parameterization 

We ran mix ing models using the following paramete rs: siar (iterations = 2,100,000, 

burnin = 100,000, thinby = 20), Isosource (increment = 1 %, to le rance = 1 %0). Detai Is about 

the meaning and setting of these parameters are available in Parne ll et al. (2008) and Philipps 

and Gregg (2003). 

We used d iffe rent consumer-source d iscrimination factors (i1 \3C and i1 15N) accord ing 

to the species and t issue cons idered . For arct ic fo x ti ssues we used va lues avai lab le from the 

literature for a c lose ly re lated species, the red fo x, Vulpes vulpes (Roth & Hobson 2000): 

i1 13C = +0.6%0 and i115N = +2.4%0 for blood and i1\3C = +1. 1%0 and i115N = +3.6%0 for 

musc le. Discrim ination factors were not available. in the lite rature fo r least weasel. Hence we 

derived discri minat ion factors using the best mode ls available and fo llowi ng the D iet-

Dependent Discrimination Factor method fro m Caut, Angulo and Courchamp (2009). T hey 

conducted a meta-ana lys is and found a s ignificant re lationsh ip between the isotopic ratio of 

the diet and the carbon and nitrogen d isc rim ination facto rs for vario us an imal classes and 

t issues, inc luding mamma lian musc le (i113e: R2 
= 0. 51 and i1 15N : R2 

= 0.58) (Caut et al. 

2009) . Based on the isotope ratios of the sources used in the Norweg ian system, we de rived 

the average d iscrimi nat ion facto rs for least wease lmuscle: i1 13C = +2.4%0 (S D = 0.3%0) and 

i115N = +3.6%0 (SO = 0.2%0) . To achieve this we used the fo llowing regress io n equations: 
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Appendix 4.2 Output di stributions of the lsoSource mixing mode l applied to consumer and 
sources without lipid extraction (Ie ft) and with lipid extraction (right) . Grey boxes define the 
2S th and 75th percentiles, as weil as the median (black line) of the output distributions. 
Whiskers show the 5th and 95 th percentiles and data points show the 1 00% extent of the 
distributions. The x-axis represents the various sources and the y-axis indicates the ir relative 
proportions in the diet. Model parameters were set as 1 % (increment) and 1 % (to lerance). For 
case study #3 (Norway), IsoSource cou Id not calculate any soluti on for bulk sampl es, due to 
the configuration of the mixing space (Fi g. l c) . (a) Case study #1 (Canada): RS, Ringed 
se al; SGm ; Snow goose muscle; SGe, Snow goose egg; C L, Collared lemming; BL, Brown 
lemming. (b) Case study #2 (Russia): RD, Reindeer; CF, Charadriiform; PT, P!armigan; 
HA, Hare; RY, Roo! vole. (c) Case study #3 (Norway): N L, Norwegian lemming; GY, 
Grey-Sided vole; R Y, Roo! vole. 
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2003 2004 2005 2006 2007 2008 TOTAL 

Lemm ing index (nbll 00 trap nights) 0.0 0.7 0.4 0.2 0.8 0.5 

Number of fo xes sam pied 

Non-breeding 
Female 0 0 2 5 9 
Male 0 0 II 2 15 

Breeding 
Female 1 2 2 2 10 7 24 
Male 0 4 0 2 9 7 22 

Undetermined 
Female 0 0 0 0 0 0 0 
Male 0 2 0 0 4 

TOTAL 7 7 20 22 17 74 

Appendix 5.1 Number of samples collected for each year by reproductive status and sex of 
indi v idual arctic foxes . The index of lemm ing relative abundance is also indicated for each 
yea r. Some foxes were recaptured (up to 3 times), hence the total num ber of indiv iduals is 60 
(see Ill ethods for details), for a tota l of74 samp les. Four samples (undetermined reproductive 
status) were not ll sed in linear Illixed Ill odels. 
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Prey type 
April May : June : July : August 

2 nd half 1 st half 2 nd halfi 1 st ha lf 2nd half: 1 st half 2"d ha lf i 1 st ha lf References 

Seal pups or carcasses (Gagnon & Berteaux 2009) 
Goose egg* (Careau, Lecomte et al. 2008) 
Goose muscle Early-summer (Bêty, Gauthier et al. 2001) 
Goose muscle Mid-summer : (Bêty et al. 2001) 
Brown lemming (Duchesne 2009) 
Collared lemming (Duchesne 2009) 
Sea-ice presence (Gagnon & Belieaux 2009) 

Fox captures (sample size) Spring Early-summer Mid-summer 
sampling (n=l6) sampling (n =33) sampling (n=25) 

Corresponding foxdie~p~ri().ds Spring Early-summer Mid-su m m er 

Prey type (samp/e size) 2003 2004 2005 2006 2007 2008 
Seal pups or carcasses (n=7) 6 
Goose egg* (n=l7) 6 5 5 
Goose muscle (n =18) 3 3 5 7 
Brown lemming (n=24) 5 4 14 
Collared lemming (n =14) 4 5 4 

Appendix 5.2 Upper table: Summary of the dietary periods defined in the analyses (see text), based on the avai labi lity and the 
phenology of the various food sources. Based on this information, we determined which prey was included in the mixing models for 
foxes captured during each of the defined periods (Spring, Early- and Mid-summer). Isotopie ratios of carbon and nitrogen in whole 
blood samples represented the average diet of the previous month , hence the lag between the dietary periods and the corresponding 
sampling periods (fox captures). Lower table: Sample sizes for prey tissues used in dietary ana lyses. 

* Eggs are available througho ut the periods shown here, thanks to the caching behaviour of arctic foxes: eggs used in April and May 
are from the previous year (Careau et al. 2008) 
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