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RESUME

La perte et la fragmentation d’habitats, induites par les perturbations naturelles et
anthropiques, peuvent moduler la distribution spatio-temporelle des risques et des ressources
dans un paysage. Les réseaux routiers, considérés comme un risque important pour de
nombreuses especes, peuvent contraindre les déplacements fauniques qui sont modelés par
les saisons et les phases du jour, la quéte alimentaire, la disponibilité d’abris contre les
intempéries ainsi que le risque de prédation. Chaque décision relative aux déplacements a
pour objectif de maximiser les bénéfices tout en limitant les cotits. Chez I’orignal (Alces alces
americana), le risque de prédation et la présence humaine peuvent influencer ce compromis
entre colts et bénéfices. Peu d’études se sont intéressées a la réponse comportementale de
I’orignal prés des routes en I’absence de son principal prédateur, le loup gris (Canis lupus),
une espece qui utilise ces structures linéaires pour accroitre ses déplacements et sa capacité
de chasse. Notre étude visait a caractériser les variations temporelles du comportement de
I’orignal face a un réseau routier en absence du loup, a 1’aide de données télémétriques
récoltées sur 18 orignaux femelles entre 2017 et 2019 pres de 1’autoroute Claude-Béchard au
Bas-Saint-Laurent. Notre hypothése soutenait que les patrons de sélection d’habitat et
d’utilisation de 1’espace des orignaux sont fonction du compromis entre 1’acquisition de
ressources, les cotts de déplacement et 1’atténuation du risque de prédation opportuniste par
les coyotes (Canis latrans) et les ours noirs (Ursus americanus) sur les veaux, le tout sous
I’influence des phases du jour et des périodes biologiques. Nos résultats ont souligné des
variations de comportement chez les orignaux entre les phases du jour et les périodes
biologiques, et offrent une compréhension affinée du comportement de recherche de
nourriture, d’évitement du risque de prédation pour les veaux, des contraintes de déplacement
en hiver ainsi que de I’évitement des routes. Ces connaissances mettent en lumiere la forte
aversion des orignaux face aux infrastructures humaines ainsi que I’importance de considérer
I’effet des phases du jour sur ces réponses. Notre étude contribue a combler le manque
d’informations relatives au comportement de 1’orignal prés des routes dans un paysage
inoccupé par le loup.

Mots clés : chemins forestiers, cycles circadiens et annuels, domaines vitaux, ongulés,
routes pavées, sélection d’habitat, taux de mouvement






ABSTRACT

Habitat loss and fragmentation, induced by natural and anthropogenic disturbances,
can modulate the spatiotemporal distribution of risks and resources across a landscape. Road
networks, considered as a significant risk to many species, can constrain wildlife movements
that are shaped by seasons, day phases, foraging, availability of weather shelters, and
predation risk. Every decision related to movement thus reflects a quest to maximize benefits
while limiting costs. For moose (Alces alces americana), human presence and the risk of
predation can influence the trade-off between costs and benefits. However, few studies have
examined the behavioral response of moose near roads in the absence of their main predator,
the gray wolf (Canis lupus), a species that uses linear structures to increase its movement and
hunting success. This study aimed to characterize temporal variations in moose behaviour
near a road network in the absence of wolves, using telemetry data collected on 18 females
between 2017 and 2019 near the Claude-Béchard Highway on the south shore of the St.
Lawrence River (Quebec, Canada). Our hypothesis states that moose space use and habitat
selection patterns are modulated by the trade-off between resources acquisition, movement
costs, and mitigating the risk of incidental predation by coyotes (Canis latrans) and black
bears (Ursus americanus) on moose calves, with variations between day phases and
biological periods. Our results highlighted variation in moose behavior between day phases
and biological periods, and provided a refined understanding of foraging behavior, predation
risk avoidance for calves, winter movement limitations, and road avoidance. This knowledge
highlights the strong aversion of moose for human infrastructures but also the importance of
day phases on this behavioral response. Our study thus fills the information gap on moose
behavior near roads in a landscape unoccupied by wolves.

Keywords: circadian and annual cycles, forest roads, habitat selection, home ranges,
movement rates, paved roads, ungulates
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INTRODUCTION GENERALE

Les animaux se déplacent afin de combler différents besoins : chercher de la nourriture
ou des abris, s’¢éloigner de la compétition ou du risque de prédation et trouver des partenaires
de reproduction (Nathan et al., 2008). Ces déplacements entrainent cependant des codts
énergétiques (Dailey et Hobbs, 1989; VonBank et al., 2021) qui peuvent varier selon la saison
(Parker et al., 1984; Bryce et al., 2022) et la phase du jour (Van der Vinne et al., 2015), d’ou
I'importance de considérer les effets des variations journalieres et annuelles sur le
comportement des animaux (p. ex. Laurian et al., 2008ab; Lagos et al., 2012; Stewart et al.,
2022). Ces variations temporelles peuvent entre autres affecter la quéte alimentaire (Merkle
et al., 2016), le risque de prédation (Kittle et al., 2022) et conséquemment la survie
individuelle (Larsen et Boutin, 1994; Jessop et al., 2018) et la reproduction (Fahrig, 2007;
Robertson et al., 2018). Chaque organisme est doté d’un cycle circadien (Dibner et Schibler,
2015), souvent calqué aux phases de luminosité (Theuerkauf et al., 2003; Krauze-Gryz et al.,
2017), qui est mesuré selon les périodes d’activité et de repos d’une espece (Merrow et al.,
2005). A titre d’exemple, le campagnol des prés (Microtus pennsylvanicus) présente une
activité majoritairement nocturne (Amber et al., 2021), tandis que le loup gris (Canis lupus)
présente une plus forte activité a I’aube et au crépuscule (Theuerkauf et al., 2003). La revue
de litterature de Merrow et al. (2005) décrit ce principe d’horloge interne comme étant
essentiellement des réactions biochimiques modulées par la température (Brown et al., 2002)
et la lumiere (Spoelstra et al., 2004) qui permettent aux animaux de se préparer et d’anticiper

les changements environnementaux.

Chaque prise de décision relative aux déplacements a pour objectif de maximiser les
bénéfices et par le fait méme de limiter les codts qui y sont associés (Larsen et Boutin, 1994;
Baker et Rao, 2004). Les différents bénéfices peuvent consister en 1’obtention de ressources

alimentaires (Merkle et al., 2016) et le marquage du territoire (Wronski et al., 2006), tandis



que les dépenses énergétiques (VonBank et al., 2021), I’évitement d’insectes piqueurs
(Vistnes et al., 2008) et I’accés a des abris contre la prédation (Pokallus et Pauli, 2016) sont
des exemples de risque. Les animaux peuvent s’ajuster a ces différents colts et bénéfices
rencontrés dans un paysage en modulant leurs patrons d’utilisation de 1’espace (Dechen
Quinnetal., 2013; Bryce et al., 2022) et de sélection d’habitat (Dussault et al., 2005a; Mason
et al., 2017). A titre d’exemple, 1’étude de Dechen Quinn et al. (2013) a montré que certains
parametres du paysage (p. ex. I’agrégation de différents types de parcelles et 1’indice de
juxtaposition) affectaient la taille des domaines vitaux chez une espece de cervidé (cerf de
Virginie : Odocoileus virginianus) dans un paysage fragmenté composé principalement de

forét et d’agriculture.

PERTURBATIONS DE L’HABITAT

La fragmentation et la perte d’habitats naturels représentent une contrainte aux
déplacements fauniques (Haddad et al., 2015; Young et al., 2018) en réduisant la quantiteé, la
qualité et la contiguité des habitats disponibles (Jaeger et al., 2005). Ces perturbations
engendrent une augmentation des dépenses énergétiques liées aux déplacements et
conséquemment accroissent les risques de mortalités (Baker et Rao, 2004), contribuant aux
fluctuations d’abondance des individus au sein des populations fauniques (Andrews, 1990;
Haila, 1999; Fahrig, 2002; Haddad et al., 2015). La perte d’habitat fait référence a la
conversion d’un paysage naturel en un paysage de moindre qualité pour une espéce, tandis
que la fragmentation consiste en 1’augmentation du nombre de parcelles d’un habitat (Fahrig
et al., 2019). Ainsi, un paysage auparavant vaste et continu se transforme en un milieu
hétérogéne ou plusieurs fragments de plus petite taille sont plus ou moins isolés les uns des
autres par une matrice de moindre qualité (Haila, 1999; Miller et Cale, 2000; Fahrig, 2003;
Hadley et Betts, 2016). La fragmentation du paysage peut quant a elle étre interprétée comme
une réduction de la connectivité (Jaeger, 2007; Rus et al., 2021) qui se définit comme étant

le degré par lequel le paysage facilite ou entrave les déplacements des individus entre les



parcelles de ressources (Taylor et al., 1993). Ces perturbations de 1’habitat peuvent découler
de perturbations naturelles (p. ex. feux de forét: Bosso et al., 2018) et anthropiques,
comprenant les coupes forestiéeres (Hargis et al., 1999) ou encore la construction de nouvelles
routes (Fahrig et Rytwinski, 2009; Cai et al., 2013; Fahrig et al., 2019).

Les réseaux routiers sont devenus indispensables aux activités humaines en procurant
un accés accru aux services (Straub, 2008), mais peuvent étre considérés comme des
obstacles aux déplacements et a la dispersion de la faune (Jaeger et al., 2005; Haddad et al.,
2015) selon I’espéce (Fahrig et Rytwinski, 2009) et le type de chemin (p. ex. routes pavees
vs chemins forestiers : Laurian et al., 2012). Les effets des réseaux routiers sur la faune,
autres que la fragmentation et la perte d’habitat (Fahrig et al., 2019; Barbosa et al., 2020),
peuvent consister en des mortalités par collision avec des véhicules (Bouchard et al., 2009;
Kociolek et al., 2011; Martin et al., 2018) et aussi par le prélevement découlant de la chasse,
ces voies d’accés offrant une plus grande accessibilité pour les chasseurs (Courtois et
Beaumont, 1999). Les réseaux routiers peuvent de plus faciliter la dispersion d’espéces
envahissantes (Forman et Deblinger, 2000) et induire des changements de comportement
animal (p. ex. des patrons de déplacement et de réaction de fuite modifiés : Trombulak et
Frissell, 2000; la création de limites artificielles du domaine vital : Mata et al., 2017). Bien
que les effets sur la faune s’averent négatifs dans la plupart des cas, certaines situations
peuvent amener une espéce a tirer avantage de la présence ou de la proximité d’un réseau
routier (Munro et al., 2012; Hill et al., 2021). Ces effets positifs peuvent consister en la
création de refuges pour les proies (p. ex. effet aversif des routes achalandées : Berger, 2007;
clétures bloquant I’acceés aux prédateurs : Ascensao et al., 2012) ou encore en une
disponibilité de ressources alimentaires accrue en bordure de route (p. ex. accés a une
végeétation hative au printemps : Bowman et al., 2010; présence de carcasses : Prosser et al.,
2008) ou de minéraux importants (p. ex. le sodium présent dans les mares salines : Leblond
etal., 2007).



MODELE BIOLOGIQUE A L’ETUDE : L’ORIGNAL

Les animaux craintifs de I’homme tendent a s’éloigner des infrastructures anthropiques
qui induisent une perte fonctionnelle d’habitat (Polfus et al., 2011); lorsqu’ils le peuvent, ils
les contournent afin de ne pas les traverser (Shepard et al., 2008; Ford et Fahrig, 2008). Cette
zone d’évitement, de part et d’autre des routes, peut varier en taille selon le sexe de I’animal
(Shanley et Pyare, 2011), I’espéce considérée (Laurian et al., 2012; Parsons et al., 2020), la
phase du jour ou encore la saison (Wattles et al., 2018). Selon Fahrig et Rytwinski (2009),
les animaux de grande taille ayant un taux de reproduction moindre que les petites especes
ainsi que de larges domaines vitaux sont plus susceptibles d’étre affectés négativement par
les réseaux routiers. Cela s’explique en partie par le risque plus élevé de rencontrer des routes
lors de leurs déplacements sur de grandes superficies (Jaeger et al., 2019). Il a par exemple
été montré que les routes agissaient comme des barriéres aux déplacements chez plusieurs de
ces especes dont le caribou (Rangifer tarandus caribou : Dyer et al., 2002), le cerf €laphe
(Cervus elaphus : Gagnon et al., 2007) et I’antilope d’Amérique (Antilocapra americana :
Robb et al., 2022). L’orignal (Alces alces americana) constitue également un exemple
intéressant considérant qu’il produit seulement un & deux veaux par année par femelle (Van
Ballenberghe et Ballard, 2007) et qu’il occupe des domaines vitaux annuels de relativement
grande taille (c.-a-d. 13 a 130 km? : Labonté et al., 1993; Cederlund et Sand, 1994). En plus
d’étre une espéce de gibier prisée (Lefort et Massé, 2015), I’orignal est le plus grand
mammifere fréquemment impliqué dans les collisions faune-véhicule dans I’hémisphére nord
(Lavsund et Sandegren, 1991; Rea, 2003; Laliberté et St-Laurent, 2020a), générant plusieurs
millions de dommages ainsi que de nombreuses blessures et mortalités humaines (Huijser et
al., 2009).



Compromis colts — bénéfices

Chez I’orignal, le compromis entre les colits et les bénéfices liés a I'utilisation de
I’espace et a la sélection d’habitat peut étre modulé par le risque de prédation (Dussault et
al., 2005a; Melin et al., 2019), la disponibilité (\Van Ballenberghe et Ballard, 2007) et la
qualité (Seether et Andersen, 1990) de la nourriture trouvée dans un habitat, le couvert de
neige (Dussault et al., 2005b), les températures ambiantes (Montgomery et al., 2019) ainsi
que les parasites et les maladies (Van Ballenberghe et Ballard, 2007). Dans un paysage
occupé par le loup gris, la sélection de secteurs présentant un fort couvert de neige est un bel
exemple de compromis entre les risques et les bénéfices pour I’orignal (Dussault et al.,
2005a). Ce dernier, s’exposant ainsi a une plus grande dépense énergétique en fréquentant
les secteurs fortement enneigés (Dussault et al., 2005b), réduit cependant la probabilité d’étre
pris en chasse par son principal prédateur en raison des contraintes aux déplacements du loup
que le couvert nival impose (Dussault et al., 2005a). Certaines portions de I’aire de répartition
de I’orignal situées au Quebec (Villemure et Jolicoeur, 2004), en Norvege (Eldegard et al.,
2012) ou encore en Finlande (Melin et al., 2019), sont cependant exemptes de loups. On y
retrouve toutefois des prédateurs de moindre efficacité tels que I’ours noir (Ursus
americanus) et le coyote (Canis latrans), considérés comme des prédateurs opportunistes des
veaux (Patterson et Messier, 2003; Ballard et VVan Ballenberghe, 2007).

Selon I’hypothése de Byers (1997), une proie qui a coexisté pendant plusieurs
générations avec son prédateur ne perd pas nécessairement son comportement d’anti-
prédation lors de la disparition du prédateur en question. A ce titre, I’étude de Melin et al.
(2019) en Finlande s’est intéressée aux différences comportementales d’orignaux femelles
pendant la mise bas dans deux paysages différents; 1’un avec une grande perturbation
humaine (p. ex. agriculture) et une faible pression de prédation (absence de loups et peu
d’ours), I’autre avec une faible présence humaine et une densité de loups et d’ours
importante. Dans les deux cas, ces auteurs ont noteé une sélection de foréts de coniferes denses
par les femelles lors de la mise bas, traduisant un comportement similaire d’évitement de la
prédation (Melin et al., 2019). L’étude de Chekchak et al. (1998) a aussi montré que les



orignaux sélectionnaient les sites de mise bas situés en haut de pente afin de limiter la
prédation par le loup et I’ours noir. Les orignaux femelles accompagnées de leurs jeunes de
I’année favorisent également les habitats propices a la protection (c.-a-d. une végeétation
dense) peu importe le prédateur (loup : Bowyer et al., 2001; ours : Melin et al., 2019) au
détriment des habitats davantage riches en ressources alimentaires. Ces derniers consistent
en de jeunes peuplements en régénération naturelle (Mumma et al., 2021) ou les orignaux y
trouvent des bourgeons et des feuilles d’arbres décidues pendant les saisons chaudes (Wam

et Hjeljord, 2010) ainsi que des rameaux de coniféres et de feuillus a I’hiver (Schwartz et
Renecker, 2007).

Réponse aux réseaux routiers

Les obstacles que constituent les réseaux routiers influencent les patrons de
déplacements (Brown et al., 2018) et de sélection d’habitat (Laurian et al., 2012) des
orignaux. Certaines études ont montré que ces cervidés avaient des vitesses de déplacement
plus élevées a proximité des routes pavées (Wattles et al., 2018) et des chemins forestiers
(Brown et al., 2018), une réponse qui peut s’expliquer a la fois par un évitement de différents
risques ou sources de dérangement (Boyle et al., 2020) doublée d’une attraction pour les
routes pour y chercher certaines ressources (Leblond et al., 2007). Le comportement
d’évitement a 1’égard des réseaux routiers mis en évidence chez les orignaux, et ce peu
importe la saison (Laurian et al., 2012; Boyle et al., 2020), peut étre expliqué par une
fréquentation humaine plus importante sur les routes (p. ex. trafic et bruit : Eldegard et al.,
2012) et par I’utilisation des chemins forestiers faite par les prédateurs (DeMars et Boutin,
2018; St-Pierre et al., 2022). Le loup est d’ailleurs une espéce qui fréquente les secteurs ou
les chemins forestiers abondent (Lesmerises et al., 2012; Muhly et al., 2019) afin d’accroitre
ses déplacements (Dickie et al., 2017) et sa capacité de chasse (James et Stuart-Smith, 2000),

une réponse également notée chez le coyote (Chow-Fraser et al., 2022).



Malgré le risque élevé de rencontrer un prédateur sur une route (ou a proximité),
I’évitement exprimé par 1’orignal semble moins marqué pendant la nuit, ’aube et le
crépuscule (Leblond et al., 2007; Laurian et al., 2008a; Laliberté et St-Laurent, 2020a). La
méta-analyse de Steiner et al. (2014) a d’ailleurs noté une grande présence de cervidés sur
les routes et les voies ferrées pendant ces phases du jour, qui sont associées a un taux de
déplacement plus €elevé chez ces espéces (Haikonen et Summala, 2001; Krauze-Gryz et al.,
2017). Ce plus faible évitement peut également s’expliquer par une présence humaine
moindre (p. ex. trafic : Wattles et al., 2018; équipements d'exploitation forestiere et agricole :
Van Langevelde et al., 2009) permettant ainsi a I’orignal d’acquérir des ressources en bordure
de routes (Laurian et al., 2008b; Bowman et al., 2010). En effet, ’orignal, attiré par les mares
salines aux abords des routes pavées au printemps (Miller et Litvaitis, 1992; Leblond et al.,
2007; Laurian etal., 2008b; Rea et al., 2021), se déplace plus rapidement, et ce sur de grandes
distances afin de rejoindre ces mares d’eau stagnante ou se concentrent les sels de déglacage
(Laurian et al., 2008b; Grosman et al., 2011). En plus du sodium retrouvé dans les mares
salines, les bordures de routes offrent aussi une végétation hative au printemps (Bowman et
al., 2010). C’est d’ailleurs a cette période de 1’année que les plantes s’avérent les plus

digestibles et fournissent le maximum d’énergie pour I’orignal (Schwartz et Renecker, 2007).

Plusieurs projets de recherche menés au Québec ont €té réalisés dans des aires d’étude
ou I’orignal vit en sympatrie avec le loup (p. ex. route 175 : Leblond et al., 2007; Laurian et
al., 2008ab, 2012), mais trés peu se sont intéressés a ce jour a mieux comprendre les réponses
comportementales de I’orignal face a un réseau routier dans un paysage inoccupé par son
principal prédateur. 1l est plausible d’avancer que, devant I’absence de ce carnivore depuis
~170 ans (Villemure et Jolicoeur, 2004), les patrons d’utilisation de 1’espace et de sélection
d’habitat de 1’orignal différent des paysages ou le loup est présent dans le compromis

colts — bénéfices (Figure 0.1).
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Figure 0.1: Schéma intégrateur des différents éléments pouvant influencer les patrons
d’utilisation de ’espace et de sélection d’habitat de 1’orignal ou I’épaisseur des fleches
indique en ordre d’importance I’influence sur le comportement, puis les boites et les fleches
colorées correspondent aux éléments abordés dans le projet.

OBJECTIF ET PRINCIPAUX RESULTATS

Le projet propos¢ visait a analyser les différents patrons d’utilisation de I’espace et de
sélection d’habitat des orignaux femelles a proximité d’un réseau routier en absence de loups,
sous I’angle des variations journaliéres et annuelles. Afin de répondre a cet objectif,
différentes périodes biologiques (hiver, fonte des neiges, mise bas, élevage-été, rut-automne)
ont été définies a la lumiére des connaissances disponibles dans la littérature et des variations
des taux de mouvement journalier de chaque individu. Nous avons également défini deux
phases du jour (jour et crépuscule-nuit-aube) a I’aide des heures de lever et de coucher du
soleil puisque les cycles circadiens des orignaux sont en phase avec les périodes de
luminosité (plus grande activité pendant le crépuscule, la nuit et 1’aube : Haikonen et

Summala, 2001; Krauze-Gryz et al., 2017). Huit catégories d’habitat, définies par des



combinaisons d’age, de type de couvert et de perturbation des peuplements forestiers, ainsi
que deux catégories de route (routes pavees, chemins forestiers) ont également été
considérées. L’hypothése soutenait qu’en absence de loups, les patrons d’utilisation de
I’espace et de sélection d’habitat des orignaux seraient fonction du compromis entre
I’acquisition des ressources, les cotts de déplacement et 1’atténuation du risque de predation
opportuniste par les coyotes et les ours noirs sur les jeunes orignaux, et ce avec des variations

entre les phases du jour et les périodes biologiques.

Mes résultats ont mis en évidence I’importance des variations temporelles sur le
comportement des orignaux. Ces derniers selectionnaient les peuplements nourriciers a la
fonte des neiges, 1’élevage-€té et le rut-automne, puis les peuplements de type abris contre la
prédation opportuniste pendant la mise bas. A I’hiver, la taille des domaines vitaux diminuait
avec la proportion de peuplements offrant nourriture et abris contre les précipitations. Mes
résultats ont également permis de montrer 1’effet aversif des chemins forestiers et des routes
pavées et ce pour chaque période biologique. Cette réponse comportementale différait
toutefois selon les phases du jour, en présentant un plus faible évitement pendant la phase
« crépuscule-nuit-aube ». Mon étude vient combler le manque d’information sur le
comportement de 1’orignal pres des routes dans un paysage inoccupé par le loup au Québec,
puis met en lumiére les risques associés aux infrastructures et aux activités humaines ainsi
que I’importance des phases du jour sur la réponse comportementale des orignaux vis-a-vis

les réseaux routiers.
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CHAPITRE 1
VARIATIONS TEMPORELLES DES REPONSES DES ORIGNAUX AUX
ROUTES ET A L’EXPLOITATION FORESTIERE EN ABSENCE DE LOUPS

RESUME EN FRANCAIS DU PREMIER ARTICLE

Les déplacements fauniques sont influencés par les cycles circadiens et annuels, avec
comme objectif d’acquérir des ressources alimentaires, d’éviter le risque de prédation et de
trouver des partenaires de reproduction. Les infrastructures humaines, qui augmentent le
risque d’étre confronté a des étres humains ou des prédateurs, peuvent moduler la distribution
spatio-temporelle des ressources et des risques dans un paysage. Chaque prise de décision
relative aux déplacements vise donc a maximiser les bénéfices tout en limitant les codts qui
y sont associés, notamment dans des paysages hétérogenes et exploités de maniére intensive
par I’industrie forestiére ou agricole. La prédation par les loups (Canis lupus) a été identifiée
comme le principal facteur de sélection de I’habitat de I’orignal (Alces alces americana), et
il a été montré que les structures linéaires (p. ex. les routes) augmentent I’efficacité des loups
a se déplacer, a chasser et a tuer leurs proies. Contrairement aux régions ou les loups et les
orignaux cohabitent encore, peu d’études ont décrit la réponse comportementale des orignaux
face aux routes et a I’exploitation forestiére en I’absence de loups au Canada. Par conséquent,
notre objectif était de caractériser les patrons de sélection d’habitat et d’utilisation de I’espace
des orignaux a proximité d’un réseau routier dans un paysage agroforestier, tout en tenant
compte de I’influence des différentes phases du jour et des périodes biologiques. Nous avons
utilisé les donneées télémetriques récoltées sur 18 femelles entre 2017 et 2019 pres de
I’autoroute Claude-Béchard sur la rive sud du fleuve Saint-Laurent (Québec, Canada), un
territoire exempt de loups. Nous avons utilisé des fonctions de sélection des ressources et des
régressions linéaires mixtes pour expliquer respectivement les variations des patrons de

sélection d’habitat, la taille des domaines vitaux et les taux de mouvement selon cing périodes



biologiques. Les modeéles candidats incluaient I’influence des phases du jour, des catégories
d’habitat, de la topographie, des routes pavées et des chemins forestiers. Nos résultats ont
mis en évidence des variations du comportement des orignaux au fil des périodes biologiques
rencontrées dans un cycle annuel d’activités. Les femelles sélectionnaient les peuplements
nourriciers lorsque leurs déplacements n’étaient pas limités par le couvert de neige (c.-a-d. a
la fonte des neiges, a 1’élevage-été et au rut-automne) et les peuplements offrant une
protection contre la prédation opportuniste pendant la mise bas. En hiver, la taille des
domaines vitaux diminuait avec la proportion de peuplements offrant a la fois nourriture et
abris contre les conditions climatiques difficiles afin de limiter les codts énergétiques
associés aux déplacements. Nos résultats ont réaffirmé I’effet aversif des routes pavées et des
chemins forestiers tout au long de I’année, méme en absence de loups. Cet évitement différait
entre les phases du jour, étant plus faible pendant la phase « crépuscule-nuit-aube », sans
doute en raison d’un plus bas niveau d’activité humaine sur et a proximité des routes. Le
comportement des orighaux dans notre aire d’étude était similaire a celui observe dans les
paysages ou les orignaux et les loups cohabitent, peut-étre parce qu’ils percoivent les
humains comme un autre type de risque de prédation. Notre étude permet de mieux
comprendre les réponses comportementales des orignaux face & un réseau routier en
I’absence de leur principal prédateur et ouvre la possibilité que le risque associé aux humains
surpasse celui de la prédation par le loup, en particulier dans les paysages fortement

perturbés.

J’ai rédigé cet article, intitulé « Temporal variations in moose responses to roads and
logging in the absence of wolves », en collaboration avec mon directeur Martin-Hugues St-
Laurent, professeur a ’'UQAR, et mon codirecteur Frédéric Lesmerises, biologiste pour le
MELCCFP. Il sera soumis pour publication dans la revue scientifique « Ecology and
Evolution » ayant un comité de révision par les pairs. En tant que premiére auteure, ma
contribution couvrait la méthodologie, les analyses géomatiques et statistiques ainsi que la
rédaction et la révision de I’article. Mes co-auteurs ont participé a I’ensemble des étapes soit :
I’orientation et I’encadrement du projet, la rédaction et la révision de I’article ainsi que les

démarches pour assurer un financement. Une version abrégée de cet article a été présentée
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au congres Forét et faune : derniéres avancées en recherche a ’'UQAR et au congres de la

Société Québécoise pour I’Etude Biologique du Comportement (SQEBC) en novembre 2022.
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TEMPORAL VARIATIONS IN MOOSE RESPONSES TO ROADS AND LOGGING IN THE ABSENCE
OF WOLVES

ABSTRACT

Animal movements are influenced by annual and circadian cycles, and serve to acquire
food resources, avoid predation risk, and find breeding partners. Human infrastructures,
which often increase the risk of facing humans or predators, can modulate the spatiotemporal
distribution of resources and risk in a landscape. Every decision related to movement thus
reflects a quest to maximize benefits while limiting the costs associated to movement,
especially in heterogeneous landscapes intensively managed by logging and agricultural
activities. Predation by wolves (Canis lupus) has been identified as the major driver of moose
(Alces alces americana) habitat selection patterns, and linear features (e.g., roads) have been
shown to increase wolf efficiency to travel, hunt and kill prey. In contrast with areas where
wolves and moose still cohabit, fewer studies have described moose behavioral response to
roads and logging in the absence of wolves in Canada. Consequently, our objective was to
characterize moose habitat selection and space use patterns near a road network in an
agroforested landscape, while considering the influence of different day phases and
biological periods. We used telemetry data collected on 18 females between 2017 and 2019
near the Claude-Béchard Highway on the south shore of the St. Lawrence River (Quebec,
Canada), a wolf-free area. We used resource selection functions and mixed linear regressions
to explain variations in habitat selection patterns, home-range size and movement rates
during five biological periods. The candidate models considered the influence of day phases,
landcover types, topography, and paved and forest roads. Our results highlighted the presence
of variations in moose behavior across the biological periods encountered in an annual cycle
of activity. Female moose selected forest stands providing forage when movement was not
impeded by snow cover (i.e., during spring/green-up, summer/rearing, and fall/rut) and
stands offering protection against incidental predation during calving. In winter, home-range
size decreased with the proportion of stands providing both food and shelter against harsh

weather conditions to limit the energetic costs associated to movement. Our results
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reaffirmed the aversive effect of paved and forest roads all year long, even in the absence of
wolves. Moose avoidance differed between day phase, with a lower aversion during the
“dusk-night-dawn” phase, perhaps due to a lower level of human activity on and near roads.
Moose behavior in our study area was similar to what was observed in landscapes where
moose and wolves cohabit, perhaps because moose perceive humans as another type of
predation risk. Our study provides insight into moose behavioral responses to a road network
in the absence of their main predator and opens the possibility that the risk associated with

humans outweighs that of wolf predation, especially in heavily altered landscapes.

INTRODUCTION

Understanding the determinants of animal space use and habitat selection patterns
implies taking into account circadian and annual cycles in animal behavior (e.g., Lagos et al.,
2012; Barocas et al., 2022; Stewart et al., 2022). Temporal variations can affect resource
consumption (Merkle et al., 2016), predation (Kittle et al., 2022), and, consequently,
individual survival (Larsen and Boutin, 1994; Jessop et al., 2018) and reproduction (Fahrig,
2007; Robertson et al., 2018). Merrow et al. (2005) described circadian cycles as a set of
biochemical reactions modulated by temperature (Brown et al., 2002) and light (Spoelstra et
al., 2004). This internal clock, common to every organism (Merrow et al., 2005; Dibner and
Schibler, 2015), facilitates the anticipation of, and responses to, daily environmental changes
(DeCoursey and Krulas, 1998; Beaver et al., 2002; Rubin et al., 2017). By their influence on
movements, these behavioural adjustments allow animals to optimise their food acquisition,
predation avoidance, and search for breeding partners (Fahrig, 2007; Nathan et al., 2008;
Liedvogel et al., 2013). In addition to circadian cycles, some energetic costs associated with
movements (e.g., higher energy expenditure caused by snow cover: Parker et al., 1984; Bryce
et al.,, 2022), quality and availability of food resources (Merkle et al., 2016), and the
availability and necessity of shelters against predators and harsh weather conditions (Rueda
et al., 2008) can vary between seasons. Individual space use and habitat selection patterns

therefore reflect a quest to maximize benefits (e.g., territory marking: Wronski et al., 2006)
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and thereby limit costs (e.g., avoidance of biting insects: Vistnes et al., 2008; access to
shelters against predation: Pokallus and Pauli, 2016) at different temporal scales (Larsen and
Boutin, 1994; Baker and Rao, 2004).

In landscape ecology, the loss, alteration, and fragmentation of natural habitats can
modulate the spatiotemporal distribution of resources and risks (Jaeger et al., 2005; Young
et al., 2018). These habitat disturbances can originate from natural or anthropogenic causes
(e.g., wildfires: Bosso et al., 2018; timber harvest: Hargis et al., 1999). Road networks also
lead to these habitat disturbances (Fahrig and Rytwinski, 2009; Cai et al., 2013; Fahrig et al.,
2019) and can be considered as barriers to wildlife movement and dispersal (Jaeger et al.,
2005; Haddad et al., 2015) depending on the species (Fahrig and Rytwinski, 2009) and road
characteristics (Leblond et al., 2011; Laurian et al., 2012). Roads can trigger changes in
animal behavior by altering movement patterns and escape responses (Trombulak and
Frissell, 2000) or by acting as artificial home-range boundaries (Mata et al., 2017). Animals
usually perceive roads and traffic as a danger (Jaeger et al., 2005) and tend to space away
from such linear features (Polfus et al., 2011; Barocas et al., 2022). When possible, they
circumvent these barriers instead of crossing them (Shepard et al., 2008; Ford and Fahrig,
2008). Even though roads and traffic are mostly considered as stressors (Ditmer et al., 2018),
there are situations where wildlife species could benefit from being close to roads (Fahrig
and Rytwinski, 2009; Hill et al., 2021). For instance, roadsides can act as refuges for prey
species through the aversive effect that traffic has on predators (Hebblewhite et al., 2005;
Berger, 2007) or through fences that keep predators away (Ascensao et al., 2012). Roads can
also provide an increased availability of food resources (e.g., access to young vegetation on
roadsides in spring: Bowman et al., 2010; road-killed carcasses: Prosser et al., 2008) or

important nutrients (e.g., minerals such as Na in roadside salt pools: Leblond et al., 2007).

According to Fahrig and Rytwinski (2009), large mammals with a low reproductive
rate and a large home range are more likely to be negatively affected by road networks, in
part because the larger the home ranges, the greater the probability of encountering roads

(Jaeger et al., 2019). Roads are known to act as barriers to movement for many of these
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species, including caribou (Rangifer tarandus caribou: Dyer et al., 2002), red deer (Cervus
elaphus: Gagnon et al., 2007), pronghorn (Antilocapra americana: Robb et al., 2022), and
moose (Alces alces americana: Wattles et al., 2018). Moose is a long-lived ungulate that
produces 1-2 calves per year per female (Van Ballenberghe and Ballard, 2007), and its annual
home-range sizes vary from 13 to 130 km? (Labonté et al., 1993; Cederlund and Sand, 1994).
It is also the largest mammal commonly involved in wildlife — vehicle collisions in the
northern hemisphere (Lavsund and Sandegren, 1991; Laliberté and St-Laurent, 2020). Moose
is thus an interesting biological model to disentangle the effects of landscape heterogeneity
and anthropogenic disturbances on temporal variations in space use behavior and habitat
selection patterns. Road networks are known to influence the movement patterns of moose,
as they tend to move faster and over greater distances when close to paved (Wattles et al.,
2018) and forest roads (Brown et al., 2018). These behavioral responses illustrate the
compromises moose have to make in order to balance the risk of facing humans (Eldegard et
al., 2012) or predators (DeMars and Boutin, 2018; St-Pierre et al., 2022) near roads with the
attractiveness of salt pools and early-seral vegetation found on roadsides in spring (Miller
and Litvaitis, 1992; Leblond et al., 2007; Laurian et al., 2008a; Rea et al., 2021).

Moose behavioral responses vs. roads is well documented in areas where gray wolf
(Canis lupus) is found (e.g., Quebec: Laurian et al., 2008ab, 2012; Ontario: Boyle et al.,
2020; Scandinavia: Loosen et al., 2021), but fewer studies have focused on a landscape where
this main predator has been extirpated (e.g., Norway: Eldegard et al., 2012). Our study thus
aims at assessing, in the absence of wolf, the temporal variations in the space use and habitat
selection patterns of female moose in a disturbed landscape characterized by a dense road
network. Considering that behavior is known to vary between seasons, we defined 5
biological periods to address our objective: winter, spring/green-up, calving,
summer/rearing, and fall/rut. Also, since moose circadian cycles are in phase with luminosity
(greater activity during dusk, night and dawn; Haikonen and Summala, 2001; Krauze-Gryz
et al., 2017), we defined 2 day phases: day and dusk-night-dawn. Our hypothesis states that
in the absence of wolf, moose space use and habitat selection patterns will be less dependent

on predation risk only, but instead driven by the trade-off between resources acquisition,
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movement costs, and the mitigation of the risk of incidental predation by coyotes (Canis
latrans) and black bears (Ursus americanus) on moose calves, with variations between day
phases and biological periods. We thus predicted that moose home ranges in winter will be
1) smaller due to higher energetic constraints associated with deep snow cover and 2) larger
with a greater proportion of habitat that provides shelter against snow. We also predicted that
movement rates will be greater 3) during spring/green-up, summer/rearing and fall/rut, as
movements are not impeded by snow cover, 4) at dusk-night-dawn for all biological periods,
as moose activity is known to be higher during these day phases, and 5) near paved and forest
roads for all biological periods and day phases due to the compromise between the risk of
facing humans or predators and the attractiveness of resources located near roads. Finally,
we predicted that moose will select for 6) habitats with a greater availability of food resources
at dusk-night-dawn during spring/green-up, summer/rearing and fall/rut, 7) foraging
opportunities found along paved and forest roads at dusk-night-dawn during spring/green-
up, summer/rearing and fall/rut, and 8) habitats offering shelter against incidental predation

risk during calving, and they will stay closer to paved roads.

METHODS
Study area

The study took place in the Bas-Saint-Laurent region (Quebec, Canada; Figure 1.1), on
the south shore of the St. Lawrence River, in the balsam fir (Abies balsamea) — yellow birch
(Betula alleghaniensis) bioclimatic domain (Blouin and Berger, 2012). The study area
encompasses the Claude-Béchard Highway (85, formerly known as Highway 185) that
connects the border of the province of New Brunswick to the city of Riviere-du-Loup
(Quebec). The landscape is dominated by forest (~80 %) and agriculture (~10 %) with
several small rural villages. This region has a subhumid, continental climate with mean
annual temperatures of 2.5 °C and is characterized by a mean elevation of 285 m with rolling

hills (slopes of 7 % on average; Robitaille and Saucier, 1998). Precipitation varies between
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750 and 1250 mm, of which 35 % is snow (Blouin and Berger, 2012). The vegetation is
dominated by balsam fir, yellow birch, white birch (Betula papyrifera), white spruce (Picea
glauca), and eastern white cedar (Thuja occidentalis) (Blouin and Berger, 2012). Moose,
white-tailed deer (Odocoileus virginianus), coyote, and black bear are the main large
mammals observed in this region, and moose densities reach 5 moose/10 km? of habitat
(MFFP, 2016). Gray wolf was extirpated from the region ~170 years ago (Villemure and
Jolicoeur, 2004). Moose densities are higher in this area than in regions where wolves are
still found in the province of Quebec (e.g., 2.2/10 km? in the Laurentides Wildlife Reserve,
on the north shore of the St. Lawrence River; Rochette and Dumont, 2022). The high moose
densities in our study area are also the result of intensive forest management practices
deployed following the 1980-1990 spruce budworm (Choristoneura fumiferana) outbreak
(Boulanger and Arseneault, 2004) and the ban on the use of chemical herbicides on Crown
forest lands in Quebec since 2001 (Thompson and Pitt, 2003), which both provide abundant
food resources to moose, as well as the implementation of sport hunting management
strategies that promoted the growth of the population (Lefort and Massé, 2015). During data
collection, the Claude-Béchard Highway was under construction to upgrade the two-lane
road into a four-lane highway. In addition to this 100 km-long paved road, several forest and
farm (gravel) roads (mean density = 1.04 km/km?) and small paved roads (mean density =
0.43 km/km?) crisscross the study area. The annual average daily traffic reaches ~7500

vehicles on Road 85/185 and ~1100 vehicles for smaller paved roads.
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Figure 1.1: Study area near the Claude-Béchard Highway (85-185) in the Bas-Saint-Laurent
region, Canada. The area frequented by moose was estimated using the 95 % kernel method
(Brownian bridges: Horne et al., 2007; built with the adehabitatHR library: Calenge, 2021)
with telemetry data collected on 18 moose between 2017 and 2019.

Capture and telemetry data

Telemetry data were collected on 20 moose (2 males, 18 females; 151,029 GPS
locations) between 2017 and 2019. Capture and handling took place in February and March
2017, and our protocols were approved by the ministére de 1I’Environnement, de la Lutte
contre les Changements Climatiques, de la Faune et des Parcs (hereafter MELCCFP; wildlife
management permit SEG # 2017-02-10-010-01-S-F) and by the Animal Welfare Committee
of the Université du Québec a Rimouski (hereafter UQAR,; certificate CPA #68-17-183). We

located moose by helicopter, and the selected individuals were directed to an open area where
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they could be darted to receive a dose of chemical immobilizer (9 mg of etorphine per
animal). The dosage was adjusted for the sex and the mass estimated by the veterinarian who
supervised and participated to the capture and handling operations. A GPS/Iridium telemetry
collar (Vectronic Vertex Lite 3D) programmed to collect locations every 2 h was fitted to
each animal’s neck, and the antidote (270 mg of Naltraxone per animal) was administered
before release. During capture and handling, 9 females were seen with a calf. Moose were
monitored for 2Y2 years after which the collars automatically fell off due to a drop-off system.
The location acquisition success of the collars was 99.2 %. Among the 20 moose, 14 were
followed for the entire or near-complete monitoring, while 6 moose (2 males and 4 females)
died a few months after capture, in most cases due to harvest by sport hunters. We thus
removed the 2 males from our dataset because of the lack of data and to remove any
confounding variability associated with the sex (see below how we dealt with the data of the
4 females that died). The telemetry data of the first 3 days were removed from the dataset to
prevent a potential bias caused by the stress of capture and handling. We also removed GPS
locations with a positional dilution of precision (hereafter PDOP) >10 (representing 0.1 % of

the dataset) to limit potential bias.

Determination of biological periods and day phases

We delineated 5 biological periods (winter, spring/green-up, calving, summer/rearing,
fall/rut) and 2 day phases (day, dusk-night-dawn) in order to consider the temporal variations
in moose behavior associated with these factors. We determined the cut-off dates of the
biological periods by identifying breaks in the distribution of mean movement rates in
function of Julian days and using the available knowledge on moose ecology (Hundertmark,
2007; Leblond et al., 2010); we did so for each individual-year combination. For each year,
we used the average dates (see Appendix 1.1) of each biological period for the moose that
did not exhibit clear breaks in their movement rates (i.e., 17% of

ID — biological period — year).
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We defined day phases using the official sunrise and sunset times (National Research
Council Canada, 2021): the day was bounded by the 60-minute period following sunrise to
the 60-minute period preceding sunset, and dusk-night-dawn was bounded by the 60-minute
period preceding sunset to the 60-minute period following sunrise. However, we ended up
combining the dusk, dawn, and night phases to limit the number of categories in our analyses
due to our small sample size, and because moose behavioral responses towards major paved
roads were shown to be quite similar between these three day phases of low luminosity in

our study area (see Laliberté and St-Laurent, 2020).

Geomatic analyses

We defined landcover types using 1. 20,000 ecoforestry maps published by the
ministere des Ressources naturelles et des Foréts (hereafter MRNF) and combined
information from two mapping exercises (4" and 5" decennial inventories) to create updated
annual maps to account for anthropogenic disturbance, and fit the GPS data collected from
our collared moose (from 2017 to 2019). The minimum mapping size of the map was 4 ha
for productive forest stands and <2 ha for non-forested polygons (e.g., water bodies and
agricultural fields). Resolution for forest operations updated annually could be as small as
0.1 ha. We regrouped the map polygons into a total of 8 landcover types relevant to moose
ecology based on stand cover, composition, height, age, disturbance, land types, and
representativity (Table 1). We decided to combine stands <4 m high (i.e., forest cuts and
natural disturbances, covering ~4 % of the study area) with other anthropogenic activities
(covering ~14 %, of which 83.1 % were agricultural fields) because of the similar early
successional vegetation they support, and uncategorized polygons (that represented only
0.3 %) because of their low availability in the study area. We created a digital elevation
model from 1: 20,000 hypsometry maps published by the MRNF to obtain topographic
information, from which we calculated the slope (°) and the elevation (m). Both rasters had
a 10 m x 10 m resolution. We classified roads into two categories using the 1: 20,000 Routard
maps provided by the MRNF: 1) paved roads (e.g., Highway 85: average width of 107 m;
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road 185 and smaller local roads: average width of 34 m), and 2) forest roads (e.g., unpaved

roads: average width of ~7 m).

Table 1.1: Description of each landcover type based on 1: 20,000 ecoforestry maps from the
MRNF and its availability (%) in the area.

Landcover types Description Availability
(%)
[0-4[ m high stands, all cover types
including disturbed habitats by
0-4 m habitats anthropogenic activities (e.g., agriculture 17.7
and habitation) and all the uncategorized
polygons
4-7 m coniferous [4-7[ m high coniferous stands 1.8
4-7 m deciduous and mixed [4-7] m high deciduous and mixed stands 2.4
7-12 m deciduous and mixed  [7-12[ m high deciduous and mixed stands 5.6
+12 m deciduous and mixed  [+12 m high deciduous and mixed stands 41.2
[+7 m high coniferous stands with 25 to
+7 m low density coniferous 60 % of density, including high de_nsity 3.9
polygons that have been commercially
thinned or partially cut
[+7 m high coniferous stands with 60 %
. . i and over of density, excluding polygons
+7 m high density coniferous that have been corﬁmercially?hri)nn)g?j or 146
partially cut
Wetlands and water bodies Bog, fens, marshes, lakes and rivers 12.8

Space use patterns

We used moose movement rate and home-range size to explain changes in space use
patterns using habitat covariates while considering variations associated to biological periods
and day phases. We estimated movement rates (in m/h) for each individual and for each step
(i.e., the trajectory linking two successive locations spaced by a 2 h interval) using Euclidean
distances. Irregular time steps (6700 sec > dt > 7700 sec) were removed from the dataset for

analyses. We generated ellipses around each step using Brownian bridges (Horne et al., 2007)
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built with the adehabitatHR library (Calenge, 2021) in R (R Core Team, 2021), as Lesmerises
et al. (2015) did for black bears. We set two parameters (sigl and sig2) a priori to calculate
the Brownian bridges (Horne et al., 2007); sigl referred to animal speed and was calculated
with the liker function (Horne et al., 2007) for each ID — biological period (mean = 1.54,
min =0.22, max = 3.37), while sig2 referred to the standard deviation of the distance between
GPS locations and real animal locations and was set at 5 considering that we already removed
locations with a PDOP >10. Sensitivity tests with different sig2 (2, 5, 8, 10) also showed
relatively small changes in the size of ellipses (mean variation of £0.6 %). We used the
getverticeshr function with a probability of use >75 % to delineate the ellipses in order to
analyze movement rates at a fine scale while taking into account non-rectilinear paths of
moose. We calculated the proportion of landcover types, mean elevation (km) and slope (°)
within the ellipses as well as coefficients of variation of slope. In order to test the importance
of roads in explaining variation in moose movement rates, we calculated, for each GPS
location, the minimum Euclidian distances to the nearest paved and forest road in ArcGIS
10.6.1 (ESRI, 2019). We categorized these distances (m) as a Semi-quantitative variable, i.e.
in a buffer zone along roads, to facilitate model convergence with binary variables. We tested
a range of buffer zone widths (0-100 m, 0-150 m, 0-250 m, and 0-75 m for forest roads and
0-400 m for paved roads) and used Akaike's Information Criterion corrected for small sample
size (AIC.) to select the size that provided the most parsimonious model (i.e., buffer for forest
roads = 0-75 m for all periods; for paved roads = 0-400 m in winter, 0-150 m in spring/green-

up, 0-100 m in calving, summer/rearing and fall/rut).

We delineated seasonal home ranges using the kernel method based on Brownian
bridges (Horne et al., 2007), using the same two parameters as for the ellipses (sigl and sig2)
with a probability of use >95 % in order to take into account animal movement. Under each
of the 175 home ranges obtained (combination of moose ID, biological period and year), we
extracted the proportion of the different landcover types, the mean elevation (km), the mean
slope (°), and the density of the two road classes (i.e., of forest road and of all road types

combined because of the low density of paved road in the study area).
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Habitat selection patterns

We characterized moose habitat selection patterns using resource selection functions
(hereafter RSF; Manly et al., 2002) with the different landcover types and other covariates
(elevation, slope, day phase, presence of forest and paved roads in buffer zone) for each
biological period. To do so, we delineated seasonal home ranges for each
ID — biological period — year using 100 % minimum convex polygons (MCP; Mohr, 1947)
to adequately contrast use (moose locations) with availability (random points) (Leclerc et al.,
2012; Laliberté and St-Laurent, 2020). The number of random points distributed within the
home ranges was equal to the number of GPS locations. For each moose location and random
point, we extracted the landcover types as well as the elevation (km), slope (°) and minimum
(Euclidian) distances (m) to the nearest paved and forest road. We converted the distances
into a semi-quantitative variable to obtain a buffer zone along roads to facilitate model
convergence as previously done by Laurian et al. (2012). We tested the same range of buffer
zone widths that we used for movement rates (see above). We selected the buffer size that
proved to be the most parsimonious in our habitat selection models using the AICc (i.e., buffer
for forest roads = 0-75 m for all periods except fall/rut, during which it reached 0-100 m;
paved roads = 0-150 m in winter and spring/green-up, 0-100 m in calving, summer/rearing
and fall/rut). Finally, we randomly attributed a day phase to the random points in the same

proportion than what we had for the GPS locations for each ID — biological period.

Statistical analyses

For each biological period, we retained only combinations of individual ID — year for
which we had data for the entire or nearly the entire duration of the biological period (i.e.,
~4% of the ID — year were removed from the dataset for the statistical analyses). As our
sample size was small, we conducted a priori tests using the different combinations of
topography variables (slope, elevation, coefficient of variation of slope) to retain only the

most parsimonious ones (using AlCc) for the following analytical steps in order to limit the
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number of covariates. We considered ID — year as a random factor in all the models described
below to limit pseudo-replication (Gillies et al., 2006), except for home ranges for which we
used the ID. We identified the most parsimonious models using the AIC. (Boyce et al., 2002;
Manly et al., 2002). We assessed multicolinearity between independent variables using the
variance inflation factor (VIF) and found no problems for all models (i.e., VIF <4) (Zuur et

al., 2007). We performed all statistical analyses using R software (R Core Team, 2021).

Space use patterns

We log-transformed movement rates and home-range sizes (natural logarithm, In) to
ensure normality in our statistical analyses. We compared moose space use patterns between
biological periods using an analysis of variance (ANOVA) with repeated measures followed
by a multiple comparison test (Tukey). The analyses were conducted with their respective
random factor. We used linear mixed models to identify which variables influenced the
movement rate and home-range size for each biological period. The independent variables
were the day phases (only for movement rates), the proportion of landcover type, the
topography variables (see below), the presence of forest and paved roads in the buffer zone
(see above; for movement rates), and the road density (for home-range sizes). The topography
variables included in the most parsimonious models changed according to the biological
period for movement rates (i.e., elevation, slope and coefficient of variation of slope in winter
and spring/green-up; elevation in calving and fall/rut; elevation and coefficient of variation
of slope during summer/rearing) but was the same for home-range size (i.e., elevation). We
built candidate models that represent our a priori hypothesis and predictions (see Appendix

1.2 and 1.3) and estimated model adjustment using the pseudo-R? (Zuur et al., 2007).
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Habitat selection patterns

The RSF we used to describe the habitat selection patterns was a mixed logistic
regression contrasting GPS locations (coded 1) with random points (coded 0) with different
combinations of the following independent variables: landcover types, topography variables,
day phases, and the presence of forest and paved roads in the buffer zone around each
location. We determined the reference habitat category by calculating the use/availability
(U/A) ratio of each landcover type for each biological period. The category with the U/A
ratio closest to 1 was the deciduous and mixed stands of +12 m in height for all biological
periods (U/A ratio of 0.89 in winter, 1.15 in spring/green-up, 1.08 during calving, 0.91 in
summer/rearing, and 0.75 during fall/rut). Topographic variables included in our models
changed according to the biological period (i.e., slope and elevation for winter,
summer/rearing and fall/rut; slope only for spring/green-up and calving). We ranked our
candidate models (representing a priori hypothesis; see Appendix 1.4) using AICc and
assessed the robustness of the most parsimonious model for each biological period using a
k-fold cross-validation (Boyce et al., 2002; Johnson et al., 2006). To do so, we calculated
parameter estimates by randomly selecting 75 % of the observations and applied the resulting
model to predict the values of the remaining 25 %. We calculated the Spearman-rank
correlation coefficient (rs) by ranking the predicted values into 10 equal bins and comparing
them with the frequency of real points in each bin. We repeated this procedure 40 times to

obtain the mean rs and its standard deviation.

RESULTS
Space use patterns

The ANOVA results showed that movement rates of female moose differed between
biological periods (Fa4,133824 = 5175.9; P <0.001): all combinations of mean movement rates
were significantly different (p <0.001) except for spring/green-up and fall/rut. Mean

movement rates were higher in the summer/rearing biological period (25.84 m/h £0.67 SE),
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in fall/rut (21.65 m/h £0.60 SE) and in spring/green-up (21.16 m/h £0.60 SE) (Figure 1.2a).
The most parsimonious mixed regression models explaining variations in movement rates
for each biological period had a poor fit to the data (pseudo-R?= 0.04 winter, 0.05
spring/green-up, 0.28 calving, 0.08 summer/rearing, 0.05 fall/rut). Most of the variables had
a significant effect on variations in movement rates. With regards to our predictions, we noted
that for summer/rearing, fall/rut and winter, mean movement rates were higher during the
“dusk-night-dawn” phase and near paved and forest roads (Table 1.2). The interaction
between forest roads and day phases was also significant for the spring/green-up and calving
biological periods (Table 1.2), as mean movement rates were higher near forest roads
(<75 m) during the “day” phase in spring/green-up (Figure 1.3a). During calving, mean
movement rate was lower during the “day” phase no matter if moose were near or far from

forest roads (Figure 1.3b).

The mean home-range size of female moose differed between biological periods
(Fa1s5- = 61.73; P <0.001), with smaller home ranges during calving (0.29 km? +0.06 SE)
and winter (0.40 km? +0.07 SE) and the larger ones during summer/rearing (6.03 km?
+1.23 SE) and fall/rut (5.18 km? £1.15 SE) (Figure 1.2b). No difference in mean home-range
size was noted neither between winter and calving nor between summer/rearing and fall/rut.
The most parsimonious models explaining home-range size variations had a relatively good
fit depending on the pseudo-R? (conditional = 0.40 in winter, 0.88 for spring/green-up, 0.91
during calving, 0.88 in summer/rearing, and 0.76 for fall/rut; marginal = 0.40 in winter, 0.10
for spring/green-up, 0.43 during calving, 0.17 in summer/rearing, 0.08 for fall/rut). None of
the fixed variables had a significant effect on variation in home-range size except for the
winter and calving periods (Table 1.3). An increase in home-range size was associated to a
greater proportion of 0-4 m (height) habitats and a higher road density in winter, and with a
lower proportion of 4-7 m deciduous and mixed stands (Table 1.3). During calving, the

home-range size increased with a greater density of forest roads (Table 1.3).
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Figure 1.2: Mean squares (MS) of female moose movement
rates (= 95 % CI) (a) and home-range size (£ 95 % CI) (b)
according to the biological periods between 2017 and 2019
near the Claude-Béchard Highway in the Bas-Saint-Laurent
region, Canada. Mean square values with the same letter are
not significantly different from each other.
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Table 1.2: Coefficients estimates () and 95 % confidence interval (95 % CI; [Lower : Upper]) of the most parsimonious mixed regression
model explaining variations in movement rates (m/h) of female moose for each biological period between 2017 and 2019 near the Claude-
Béchard Highway in the Bas-Saint-Laurent region, Canada. Coefficients for which the 95 % CI did not overlap zero had a significant
effect on the movement rates. The day phase was used as the reference category.

Variabl Winter Spring/green-up Calving Summer/rearing Fall/rut
ariables

B 95% CI B 95% CI B 95% CI B 95% CI B 95% ClI
Intercept 1.70 [1.57:1.84] 3.20 [294:3.48] 319 [2.71:3.68] 258 [2.44:271] 3.06 [2.83:3.28]
Elevation 0.40 [0.07:0.71] -0.87 [-1.52:-0.20] -195 [-3.08:-0.75] 0.88 [0.62:1.18] -0.60 [-1.07:-0.08]
CV slope 0.05 [0.04:0.06] 0.06 [0.03:0.09] - - 0.02 [0.01:0.03] - -
Slope 0.06 [0.05:0.07] 0.05 [0.02:0.08] - - - - - -
Dusk-night-dawn 0.14 [0.12:0.16] 0.14 [0.08:0.20] 030 [0.24:0.36] 054 [0.51:056] 041 [0.36: 0.46]
Paved roads 0.10 [0.06:0.13] 0.36 [0.12:058] - - 0.49 [0.35:0.63] 0.27 [0.12:0.42]
Forest roads 0.18 [0.14:0.22] 0.49 [0.35:0.62] 0.18 [0.02:0.35] 021 [0.16:0.24] 0.08 [0.01:0.14]
0-4 m habitats 0.29 [0.22:0.36] - - - - -0.03 [-0.11:0.04] -0.27 [-0.39:-0.15]
4-7mdeciduous 45 1018:.008] - - - - 025 [034:-017] -0.30 [-0.43:-0.16]
and mixed
Dusk-night- .
dawn*Paved roads - - 005 [036:028] - - - B - -
Dusk-night- . .
dawn*Forest roads - - -0.30 [-0.46:-0.13] 0.34 [0.11:0.57] - - - -
Model fit
(condiitional R?) 0.04 0.05 0.28 0.08 0.05
Model fit 0.01 0.01 0.03 0.05 0.02

(marginal R?)
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Table 1.3: Coefficients estimates (f) and 95 % confidence interval (95 % CI; [Lower : Upper]) of the most parsimonious mixed regression
model explaining variations in home-range size of female moose between 2017 and 2019 near the Claude-Béchard Highway in the Bas-
Saint-Laurent region, Canada. Coefficients for which the 95 % CI did not overlap zero had a significant effect on the home-range size.

Variabl Winter Spring/green-up Calving Summer/rearing Fall/rut
ariables

B 95% ClI B 95% ClI B 95% ClI B 95% ClI B 95% ClI
Intercept -0.73 [-3.05:1.45] 022 [1.68:2.26] -2.67 [550:0.27] 3.34 [1.29:542] 128  [-2.18:4.88]
Elevation -0.55 [-5.93:4.93] 0.08 [-456:4.67] 082 [-7.25:8.49] -251 [-7.15:251] 1.20 [-6.71:9.08]
trmhighdensity o7 1417:071] 103 [-221:419] - - 157  [511:1.84] -098  [-5.40:3.27]
coniferous
timlowdensity g, 1396:242] 654 [0.46:13.16] - - 531 [11.02:021] -1.82 [11.11:7.09]
coniferous

A-lmdeciduous 545 1647:.031] 139 [-228:4.85] 204 [133:544] -035 [-6.89:566] -026 [10.74:11.14]

and mixed

0-4 m habitats 8.62 [0.81:16.94] 1.98 [1.25:5.26] 522 [-045:1052] 172 [-5.27:8.30] 245  [-3.05:8.11]
Forest road density - - - - 1.54 [0.88 : 2.18] - - - -

Road density 068 [0.23:1.08] - - - - - - - -
Model fit

(conditional R?) 0.40 0.88 0.91 0.88 0.76

Model fit 0.40 0.10 0.43 0.17 0.08

(marginal R?)

32



Habitat selection patterns

The most parsimonious RSF models explaining variations in the probability of
occurrence of female moose were robust to k-fold cross validation for all biological periods
(rs =0.89 £0.04 in winter, 0.97 £0.02 during spring/green-up, 0.94 £0.03 during calving, 0.93
+0.04 in summer/rearing, 0.98 £0.01 in fall/rut). For spring/green-up, summer/rearing, and
fall/rut, moose selected 0-4 m (height) habitats and 4-7 m deciduous and mixed stands, and
avoided +7 m coniferous stands that had a high density (Table 1.4). During calving, females
selected +7 m coniferous stands of both low and high densities but avoided 0-4 m habitats
(Table 1.4). Similar trends were observed in winter; however, selection for coniferous stands
tended toward zero (U/A ratio of the reference habitat category = 0.89). We found
interactions between day phases and paved or forest roads for most biological periods (except
for paved roads during winter and calving; Table 1.4), suggesting an increase in the relative
probability of occurrence near a forest or paved road during the “dusk-night-dawn” phase for

all biological periods (Figure 1.4).
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Table 1.4: Coefficients estimates () and 95 % confidence interval (95 % CI; [Lower : Upper]) of the most parsimonious mixed logistic regression
model explaining relative probability of moose occurrence for each biological period between 2017 and 2019 near the Claude-Béchard Highway
in the Bas-Saint-Laurent region, Canada. Coefficients for which the 95 % CI did not overlap zero had a significant effect on the relative probability
of occurrence. The deciduous and mixed stands +12 m and the day phase were used as the reference categories.

Variables Winter Spring/green-up Calving Summer/rearing Fall/rut

B 95% ClI B 95% CI B 95% ClI ] 95% CI B 95% CI
Intercept 234 [2.16:253] 026 [0.21:0.31] 0.06 [-0.01:0.13] -151 [-1.66:-1.36] -1.18 [-1.41:-0.96]
0-4 m habitats -0.28 [-0.35:-0.21] 0.37 [0.27:0.47] -0.62 [-0.82:-0.42] 0.34 [0.28:0.39] 1.19 [1.11:1.27]
4-7 m coniferous 0.09 [0.03:0.16] -0.15 [-0.29:-0.01] -0.39 [-0.63:-0.14] -0.03 [-0.10:0.04] 0.90 [0.79:1.01]

4-7 m deciduous and mixed ~ 0.02 [-0.04:0.07] 044 [0.34:055] 0.66 [0.51:0.80] 0.2  [0.16:0.28] 1.13  [1.03:1.22]
7-12 m deciduous and mixed ~ 0.43  [0.39:0.47] 0.05 [-0.04:0.14] 0.19 [0.06:0.31] 030  [0.25:0.34] 054  [0.47:0.61]

+7 m high density
coniferous

+7 m low density coniferous  0.06  [0.01:0.11] -0.54 [-0.69:-0.40] 0.68 [0.51:0.86] 0.26 [0.20:0.32] 0.58 [0.48 : 0.68]
Wetlands and water bodies -1.40 [-150:-1.29] -1.05 [-1.22:-0.89] -0.10 [-0.27:0.07] -0.15 [-0.22:-0.09] -0.04 [-0.16: 0.08]

005 [0.02:0.09] -0.83 [0.93:-0.74] 012 [0.02:0.22] -0.04 [-0.08:<-0.01] -0.16 [-0.23:-0.09]

Elevation -5.79 [-6.19:-5.40] - - - - 4.04 [3.72:4.35] 2.72 [2.20: 3.23]
Slope -0.15 [-0.16:-0.14] -0.04 [-0.07:-0.02] 0.14 [0.10:0.19] -0.09 [-0.10:-0.07] -0.13 [-0.16:-0.11]
Dusk-night-dawn -0.01 [-0.04:0.01] -0.16 [-0.22:-0.09] -0.05 [-0.13:0.02] -0.10 [-0.13:-0.07] -0.22 [-0.28:-0.17]
Paved roads -040 [-052:-0.28] -1.19 [-1.38:-1.01] -1.16 [-1.47:-0.84] -230 [-249:-2.12] -195 [-2.25:-1.65]
Forest roads -0.77 [-0.83:-0.71] -0.73 [-0.84:-0.62] -1.24 [-1.41:-1.06] -1.07 [-1.13:-1.01] -0.88 [-0.99:-0.78]
Dusk-night-dawn*Paved

rods 000 [-0.14:0.15] 045 [0.19:072] 038 [-006:0.82] 093  [0.70:1.16] 1.15  [0.82:1.49]

Dusk-night-dawn*Forest

rods 020 [0.13:027] 078 [062:093] 058 [0.34:0.83] 077  [0.69:0.85] 0.77  [0.65:0.89]

Model fit (Rs by rows % SD) 0.89 + 0.04 0.97 £ 0.02 0.94 +0.03 0.93 % 0.04 0.980.01
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Figure 1.4: Interaction effect between day phase and distance to roads on the relative probability of female moose occurrence
(295 % CI) for every biological period between 2017 and 2019 near the Claude-Béchard Highway in the Bas-Saint-Laurent region,
Canada: distance to a forest road for the winter (a) and calving (b) periods, distance to a paved road (c) and forest road (d) during
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(h) during fall/rut. Gray circles are for the “day” phase and black triangles are for “dusk-night-dawn” phase.
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DiscussION

We successfully assessed the habitat selection patterns of female moose in an area
intensively disturbed by timber harvesting, near a road network and in the absence of wolves.
However, our capacity to highlight clear relationships between landscape covariates and
movement rates or home-range sizes was more limited. Nevertheless, our results emphasized
the variations in moose behavior between day phases and biological periods, with
implications for the understanding of not only foraging behavior, predation risk avoidance,
and constraints to movement in winter, but also moose behavior near paved and forest roads,

thus fully supporting our hypothesis.

Constraints associated with winter

As predicted, female moose selected food-rich habitats and showed higher movement
rates in most biological periods, except in winter, during which snow is known to impede
movement (Dussault et al., 2005a), and during calving, where newborn calves have limited
traveling capacities (Ballard and Van Ballenberghe, 2007). Other studies found similar
results (higher movement rates during warm seasons in Quebec, see Leblond et al., 2010; a
preference for food-rich habitats, i.e. young and naturally regenerating stands in British
Columbia, see Mumma et al., 2021). We showed that home-range sizes were smaller in
winter, a possible consequence of greater energetic costs associated with movement in deep
snow (Parker et al., 1984), as noted by Dussault et al. (2005b) on the north shore of the St.
Lawrence River. We also observed a decrease in home-range size with the increasing
proportion of habitats offering simultaneously food and shelter (i.e., 4-7 m deciduous and
mixed stands), suggesting that the adjacency between these resources helped moose to reduce
their movements, an interpretation supported by the known selection for habitats offering
both cover and food (in Norway: Bjgrneraas et al., 2011; in Quebec: Dussault et al., 2006;
Laurian et al., 2012). In opposition with our prediction, home-range size did not increase

with a greater proportion of sheltered habitats (i.e., +7 m coniferous stands of both low and
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high densities), perhaps because these stands do not offer good forage opportunities (Severud
et al., 2019). However, home-range size did increase with the proportion of 0-4 m habitats.
Such habitats provide little shelter against snow (Dussault et al., 2006), especially since the

majority of this category consisted of agricultural fields.

The influence of the landscape covariates we considered in our analyses on the
variation in home-range size was very small: there was no significant effect and only a small
portion of explained variance, most of the variation being linked to the interindividual
variability. This suggests that some covariates are missing from our models. For example,
this variation could be related to the difference in behavior between pregnant and lactating
females (higher energy requirements: Richard et al., 2017) or females that are accompanied
or not by a 6-to-9-month-old calf (Bowyer et al., 2001); this information was not available

throughout our telemetry monitoring nor for all collared individuals.

Behavioral responses of moose to roads

Our results suggest that female moose showed an aversion to paved and forest roads,
with higher movement rates near roads, larger home-range sizes when road density was
higher (all roads in winter and forest roads during calving), and a strong avoidance of areas
close to roads during all biological periods. These results corroborate findings made by others
regarding the aversive effect of paved and forest roads on moose (e.g., Quebec: Laurian et
al., 2008b, 2012; Norway: Eldegard et al., 2012). Such a negative response can be linked to
human presence (e.g., cars and logging or agricultural equipment: Van Langevelde et al.,
2009; hunters: Neumann and Ericsson, 2018) and traffic volume (Eldegard et al., 2012). The
aversion may also have been exacerbated because of construction on Road 85/185 during the
study, as noted on another road (Highway 175) by Leblond et al. (2013) on caribou and
Lesmerises et al. (2013) on wolves. For forest roads in particular, avoidance by moose is
usually explained by the use of roads by wolves (Lesmerises et al., 2012; Muhly et al., 2019),

but finding similar patterns in an area where wolves are absent suggests that predation risk
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can still be an issue in a system where incidental predators are using roads to facilitate the
patrol of their home range (bears: see DeMars and Boutin, 2018 and St-Pierre et al., 2022;
coyotes: see Kolbe et al., 2007 and Chow-Fraser et al., 2022).

However, the fact that moose avoidance of roads was lower during the “dusk-night-
dawn” phase suggests that human disturbance might be the major driver of moose
behavioural response toward roads. The probability of facing a predator during the “dusk-
night-dawn” phase is higher (peak activity for wolves: Bryce et al., 2022 and coyotes:
Thornton et al., 2004), so if predator avoidance was guiding moose response to roads, we
should expect the avoidance of roads to be greater during this period, which is contradicted
by our observations. Such a lower level of road avoidance during the “dusk-night-dawn”
phase is also supported by studies conducted in landscapes where wolves are still present
(e.g., greater use of salt pools along paved roads: Leblond et al., 2007; more crossing of
paved and forest roads: Laurian et al., 2008b; more moose-vehicle collisions: Ku¢as and
Balciauskas, 2020). According to the general framework proposed by Frid and Dill (2002),
moose may thus perceive humans as an important predation risk or at least as a source of
disturbance, which can be triggered by the proximity of housing (Lykkja et al., 2009), by
traffic volume (Wattles et al., 2018) or by hunters (Ausilio et al., 2022). During these day
phases, moose have access to early-seral vegetation on roadsides (Bowman et al., 2010) and
minerals (e.g., sodium in roadside salt pools during spring: Leblond et al., 2007), with
minimum exposure to human disturbance (Eldegard et al., 2012). Movement rates were also
higher during the "dusk-night-dawn" phase, a result supported by several research teams who
have reported higher activity for other cervid species during these day phases (white-tailed
deer: Haikonen and Summala, 2001; roe deer, Capreolus capreolus: Krauze-Gryz et al.,
2017). We also noted a greater variation in the response of females near roads during the
“dusk-night-dawn” phase. This variation could be linked to the difference in traffic volume
(e.g., the average daily traffic in our study area varied between ~1100 and ~7500 vehicles,
depending on the paved road type), or to an interindividual difference based on female

reproductive status, which influences behavior (Bowyer et al., 2001; Dussault et al., 2005a).
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Avoiding risk imposed by incidental predators

In support to our prediction, female moose selected habitats providing shelter against
incidental predation during calving (i.e., +7 m coniferous stands); these stand types do not
necessarily provide a dense lateral cover (Pinard et al., 2012) but are known to be seldom
used by coyotes near our study area (in Gaspésie, see Boisjoly et al., 2010). Alternatively,
these stands could also provide shelter from high temperature and intense solar radiation
during the warm season (Dussault et al., 2004). In areas where moose cohabit with wolves,
female moose and their calves also favor conifer forests that lower predation risk or predator
efficiency (Alaska: Bowyer et al., 2001; Quebec: Dussault et al., 2005a; Finland: Melin et
al., 2019). Although there have been no wolves in our study area for ~170 years, black bears
and coyotes, known to predate moose neonates (Patterson and Messier, 2003; Ballard and

Van Ballenberghe, 2007), are relatively abundant and could shape habitat selection patterns.

Limitations

Our inference potential is limited by a relatively small sample size of female moose,
constraining the number of covariates included in our models (Tipton et al., 2017) and
lowering statistical power (Quinn and Keough, 2002). For example, we were not able to
contrast behavioral responses to roads and landcover types between dusk, night and dawn
and were forced to combine these day phases into a single category (vs. “day”). We also
regrouped forest cuts and natural disturbances with other anthropogenic activities
(agriculture) in order to balance our degrees of freedom more efficiently. Moreover, it was
unfortunately impossible to identify females that gave birth and how long the calf survived,
but we recognize that behavioral responses can be influenced by female reproductive status
(Bowyer et al., 2001; Dussault et al., 2005a), temperature (Street et al., 2015), as well as
hunting activity in the fall (Neumann and Ericsson, 2018). Such information would have had

the potential to improve the fit of our models for the different analyses we conducted,
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especially for the movement rate analysis for which the poor fit of our models suggests that

some important covariates were not considered.

Conclusion

We showed how female moose adjust their space use and habitat selection patterns to
cope with the trade-off between resource acquisition, movement costs, and mitigation of
predation risk and human disturbance in a heavily altered landscape, even in the absence of
wolf. Behavioral responses to a heterogeneous landscape were similar to what was observed
in landscapes where moose and wolves cohabit, suggesting that other forms of predation may
affect moose behavior in our study area. Perhaps moose perceive humans as a greater
predation risk, considering that they are an important game species in our study area (Lefort
and Masse, 2015) and that humans can be considered as a "super predator” (Darimont et al.,
2015). As an alternative explanation, our results also suggest that incidental predators such
as coyotes and bears could supersede specialized predators (in our case wolves) in shaping
the behavioural responses of a prey species. Our study has the advantage of providing
important information on female moose behavior in the absence of gray wolf in Canada,
which was poorly covered in the literature. It also opens up the possibility that humans are
increasingly perceived as a significant disturbance in heavily altered landscapes, an avenue

that should receive greater attention in future research.
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SUPPORTING INFORMATION

Appendix 1.1: Average cut-off dates for each biological period per year (£ SD) of female
moose (n = 18) captured in 2017 and monitored until May 2019 near the Claude-Béchard
Highway in the Bas-Saint-Laurent region, Canada. Breaks were identified using the
distribution of mean movement rates in function of Julian days for each individual-year
combination.

Average dates + SD
Biological periods
2017 2018 2019

Spring/green-up April 27"+ 5 April 28" + 5 April 251+ 4
Calving May 201 + 8 May 19" + 3 -
Summer/rearing June 5" + 9 June 8 + 7 -

Fall/rut October 6 + 11 September 291 + 3 -

Winter December 2"+ 16  November 23" + 11 -
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Appendix 1.2: Candidate models for the linear mixed regression with AAICc and the number of parameters (k)! used to explain
variations in movement rates of female moose (n = 18) captured in 2017 near the Claude-Béchard Highway in the Bas-Saint-
Laurent region, Canada (n ID - year = 43 winter, 41 spring/green-up, 32 calving, 32 summer/rearing, 27 fall/rut). The most
parsimonious model is shown in bold for each biological period.

Winter Spring/ Calving Summer/ Fall/rut

Models? green-up rearing

AAIC, k AAIC, k AAIC. k AAIC, k AAIC.
Topography 373.90 72.09 3 152.37 206149 2 31111
Topography + Day phase 172.64 4 58.90 4 29.88 148.97 3 2522 2

Topography + Day phase + Paved road + Day
phase*Paved road

=~

w
[EEN

N

161.21 6 52.94 6 3225 4 100.16 5 2177 4

Topography + Day phase + Forest road + Day

phase*Forest road 104.00 6 6.90 6 0.00 4 62.88 5 3108 4

Topography + Day phase + Paved road + Forest
road + Day phase*Paved road + Day phase*Forest 84.67 8 0.00 8 2.05 6 12.64 7 2740 6
road

Topography + Day phase + Proportion of 4-7 m
deciduous and mixed + Proportion of 0-4 m habitats +
Day phase*Proportion of 4-7 m deciduous and mixed
+ Day phase*Proportion of 0-4 m habitats

97.59 8 61.61 8 40.79 6 12286 70 1133 6

Topography + Day phase + Paved road + Forest
road + Proportion of 0-4 m habitats + Proportion of 0.00 8 0.43 8 7.85 6 0.00 7 0.00 6
4-7 m deciduous and mixed

1 The number of parameters did not include ID — year as a random factor.

2 The topographic variables changed depending on the biological period (see Statistical Analyses). Also, see section Geomatic Analyses for the paved
and forest road buffer zone width used in the different biological periods.
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Appendix 1.3: Candidate models for the linear mixed regression with AAIC. and the number of parameters (k) used to explain
home-range size of female moose (n = 18) captured in 2017 near the Claude-Béchard Highway in the Bas-Saint-Laurent region,
Canada (n ID = 18 in winter, spring/green-up, calving and summer/rearing, 14 in fall/rut). The most parsimonious model is
shown in bold for each biological period.

AAIC,

Models? k2 '

Winter Spring/ Calving Summ_er/ Fall/rut

green-up rearing

Elevation 1 17.72 7.39 17.26 7.47 4.07
Elevation + Proportion of shelter habitat 3 16.46 1.57 15.24 1.28 1.85
Elevation + Proportion of food habitat 3 4.89 5.84 12.03 1.93 0.55
EIe\{atlon + Proportion of shelter habitat + Proportion of food 5 500 0.00 1158 0.00 0.00
habitat
Elevation + Proportion of shelter habitat + Forest road density 4 11.38 6.22 3.46 5.73 6.73
Elevation + Proportion of food habitat + Forest road density 4 1.26 10.35 0.00 5.72 3.64
Elevation + Propor_tlon of shelter habitat + Proportion of food habitat 5 0.6 5.00 0.78 477 417
+ Forest road density
Elevation + Proportion of shelter habitat + Road density 4 10.54 6.18 11.76 5.33 6.34
Elevation + Proportion of food habitat + Road density 4 1.15 10.56 8.51 5.16 3.22
Elevation + Proportion of shelter habitat + Proportion of food 5 0.00 503 8.84 358 362

habitat + Road density

1 Shelter habitat included the proportion of both low and high density coniferous stands +7 m. Food habitat included the proportion of 0-4 m habitats and
4-7 m deciduous and mixed stands. Road density included all roads (paved and forest roads).

2 The number of parameters did not include ID as a random factor.
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Appendix 1.4: Candidate models for the mixed logistic regression with AAICc and the number of parameters (k) used to assess
the habitat selection of female moose (n = 18) captured in 2017 near the Claude-Béchard Highway in the Bas-Saint-Laurent
region, Canada (n ID — year = 43 winter, 41 spring/green-up, 32 calving, 32 summer/rearing, 27 fall/rut). The most parsimonious
model is shown in bold.

Winter Spring/ Calving S“m“.”'e” Fall/rut

Models? green-up rearing

AAIC. k  AAIC k AAIC. Kk AAIC. Kk AAIC. Kk
Landcover type + Topography 134445 9  377.78 8 32406 8 2736.79 9 612.15
Model 1 + Day phase + Landcover type**Day phase 1289.46 14  304.44 13 296.39 13 158443 14 37401 14
Model 1 + Day phase + Paved road + Forest road 89.48 12 103.72 11 20.21 11 421.03 12 197.44 12
Model 1 + Day phase + Paved road + Forest road +
Paved road*Day phase + Forest road*Day phase 0.00 14 000 13 000 13 0.00 14 0.00 14
Model 1 + Day phase + Forest road 19510 11  330.73 10 89.24 10 1729.27 11 48210 11

*

gf]‘;g:' 1 +Dayphase + Forestroad + Forestroad*Day 15583 15 23581 11 7000 11 136321 12 33156 12
Model 1 + Paved road + Forest road 89.66 11 10191 10 18.34 10 420.10 11 20142 11
Model 1 + Paved road 1258.92 10  166.34 9 26320 9 1448.75 10 333.12 10
Model 1 + Forest road 195.11 10  329.05 9 8748 9 172834 10 488.01 10

1 The number of parameters did not include ID — year as a random factor.

2 The topographic variables changed depending on the biological period (see Statistical Analyses). Also, see section Geomatic Analyses for the paved
and forest road buffer zone width used in the different biological periods.

3 Only these landcover types were used in interaction with day phases: 0-4 m (height) habitats, 4-7 m deciduous and mixed stands, +7 m low density
coniferous stands, +7 m high density coniferous stands.
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CONCLUSION GENERALE

RETOUR SUR LE CONTEXTE DE L’ETUDE

Les décisions relatives aux déplacements fauniques ont comme objectif de maximiser
les bénéfices (p. ex. I’obtention de ressources alimentaires : Merkle et al., 2016; le marquage
du territoire : Wronski et al., 2006) et par le fait méme de limiter les colts (I’évitement
d’insectes piqueurs : Vistnes et al., 2008; 1’acces a des abris contre la prédation : Pokallus et
Pauli, 2016) a différentes échelles temporelles (Larsen et Boutin, 1994; Baker et Rao, 2004).
Afin de s’ajuster a ces différents coiits et bénéfices rencontrés dans un paysage, les animaux
peuvent moduler leurs patrons d’utilisation de 1’espace (Dechen Quinn et al., 2013; Bryce et
al.,2022) et de sélection d’habitat (Dussault et al., 2005a; Mason et al., 2017). Chez I’orignal,
ce compromis peut étre modulé par le risque de prédation (Dussault et al., 2005a; Melin et
al., 2019), la disponibilité (Van Ballenberghe et Ballard, 2007) et la qualité (Seether et
Andersen, 1990) de la nourriture, le couvert de neige (Dussault et al., 2005b) ainsi que les
cycles circadiens et annuels (Laurian et al., 2008ab; Krauze-Gryz et al., 2017). De plus,
diverses perturbations peuvent influencer les déplacements de I’orignal en modulant la
distribution spatio-temporelle des risques et des ressources dans un paysage (Young et al.,
2018), dont les coupes forestieres (Hargis et al., 1999) et les réseaux routiers (Fahrig et al.,
2019). Des changements dans les patrons d’utilisation de I’espace (Brown et al., 2018) et de
sélection d’habitat (Laurian et al., 2012) ont d’ailleurs été observés chez les orignaux a
proximité des routes. En effet, prés d’un réseau routier, ces derniers font face a un compromis
entre 1’évitement de différentes sources de risque (trafic et bruit: Eldegard et al., 2012;
présence de prédateurs : DeMars et Boutin, 2018; présence de chasseurs : Ausilio et al.,
2022) et I’attraction pour certaines ressources localisées en bordure de routes (mares salines :

Leblond et al., 2007; végétation héative : Bowman et al., 2010).



L’orignal (Alces alces americana), un grand cervide souvent impliqué dans les
collisions avec des véhicules dans I’hémisphére nord (Lavsund et Sandegren, 1991; Laliberté
et St-Laurent, 2020a), constitue un modele biologique intéressant pour analyser les effets des
perturbations anthropiques sur les variations temporelles des patrons d’utilisation de I’espace
et de sélection d’habitat. La majorité des projets portant sur ce sujet ont été¢ effectués dans
des aires d’études ou I’orignal était en sympatrie avec le loup gris (Canis lupus; p. ex.
Québec : Laurian et al., 2008ab, 2012; Ontario : Boyle et al., 2020; Scandinavie : Loosen et
al., 2021). Il est possible que, devant I’absence de cet important carnivore, le comportement
de I’orignal différe des paysages ou le loup est présent, entre autres quant au compromis entre
les colts et les bénéfices. Mon étude contribue donc a mieux comprendre les réponses
comportementales de 1’orignal face a un réseau routier dans un paysage inoccupé par son

principal prédateur.

Mon objectif était par conséquent d’analyser les patrons d’utilisation de I’espace et de
sélection d’habitat des orignaux a proximité d’un réseau routier en absence du loup, sous
I’angle des variations journalieres et annuelles. Pour ce faire, différentes périodes biologiques
(hiver, fonte des neiges, mise bas, élevage-été, rut-automne) et phases du jour (jour,
crépuscule-nuit-aube) ont été définies pour tester 1’influence de huit catégories d’habitat et
deux types de routes (routes pavées vs chemins forestiers). Devant la quasi-absence

d’orignaux males dans mon échantillon, seules les données des femelles ont été analysees.

RETOUR SUR LES PRINCIPAUX RESULTATS OBTENUS

Alors que mes analyses décrivant les patrons d’utilisation de I’espace ne montraient
qu’un faible effet des variables du paysage sur les variations des taux de mouvement ou de
la taille des domaines vitaux des orignaux, les analyses de sélection d’habitat ont permis de
mettre en évidence des effets marqués des différents types de couverts, de la topographie et
des routes sur les patrons de sélection de I’orignal. Cependant, toutes mes analyses ont

clairement montré les effets des phases du jour et des périodes biologiques sur ces réponses
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comportementales par le biais de la recherche de nourriture, de I’évitement du risque de
prédation, des contraintes aux déplacements dans la neige ou de 1’évitement des routes pavées
et des chemins forestiers, soutenant ainsi mon hypothese générale. En effet, la taille des
domaines vitaux diminuait avec I’augmentation de la proportion de peuplements offrant a la
fois nourriture et abris contre les précipitations a 1’hiver, suggérant une dépense énergétique
moindre associée aux déplacements dans la neige. Les femelles sélectionnaient les
peuplements nourriciers pendant les périodes ou les mouvements ne sont pas restreints par le
couvert de neige (c.-a-d. la fonte des neiges, 1’élevage-été et le rut-automne), puis les
peuplements procurant abris contre la prédation opportuniste des veaux pendant la mise bas.
Elles évitaient les chemins forestiers et les routes pavées a chaque période biologique. Cet
évitement était cependant plus faible durant la phase « crépuscule-nuit-aube » malgré
’activité plus élevée des prédateurs ce qui suggére une forte aversion de la présence humaine.
Finalement, le comportement des orignaux dans ma zone d’étude était Similaire aux études

réalisées dans des paysages encore occupes par le loup.

CONTRIBUTIONS THEORIQUES ET APPLIQUEES DE L’ETUDE A L’AVANCEMENT DES

CONNAISSANCES

Mon étude aide a mieux comprendre les mécanismes sous-jacents aux comportements
de sélection d’habitat et d’utilisation de I’espace d’un grand mammifére dans un paysage
fortement perturbé par I’activité humaine et ou le principal prédateur est absent depuiS
plusieurs décennies. Nous pouvons interpréter a partir de mes résultats que les humains, le
couvert de neige et le risque de prédation des veaux par I’ours noir (Ursus americanus) et le
coyote (Canis latrans) jouent un rdle dans le compromis colts — bénéfices des orignaux
femelles. Les réponses comportementales des orignaux étaient similaires aux études réalisées
dans des territoires occupés par le loup. La sélection d’abris pendant la mise bas, 1’aversion
des routes pavées et des chemins forestiers, 1’évitement moindre des routes pendant la phase

« crépuscule-nuit-aube » ainsi que les taux de mouvement et taille des domaines vitaux
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diminués a I’hiver en sont des exemples. Cette similitude, surtout concernant 1’évitement des
routes, peut s’expliquer par une forte aversion vis-a-vis les humains qui sont d’ailleurs

considérés comme des « super prédateurs » (Darimont et al., 2015).

Selon le cadre général propose par Frid et Dill (2002), les orignaux percoivent peut-
étre les humains comme un risque de prédation plus important que le loup, guidant ainsi le
comportement de ceux-ci. Dans notre zone d’étude, 1’orignal est d’ailleurs une espéce de
gibier prisée (Lefort et Masse, 2015) et est réguliérement confronté aux humains étant donné
le paysage agroforestier ou 1’agriculture et les coupes forestieres dominent. Mes résultats
témoignent de I’importance du risque associé aux activités humaines sur le comportement
des orignaux puisque ceux-ci sont plus pres des routes pavees et des chemins forestiers
pendant la phase « crépuscule-nuit-aube », malgré le risque plus élevé de rencontrer un
prédateur (Thornton et al., 2004). Pendant ces phases du jour, les orignaux peuvent acquérir
des ressources en bordure de routes (végétation hative : Bowman et al., 2010; nutriments
présents dans les mares salines : Leblond et al., 2007) avec une exposition minimale aux
activités humaines (Eldegard et al., 2012; Ausilio et al., 2022). Egalement, le territoire du
Bas-Saint-Laurent est occupé par le coyote (Lariviere et Créte, 1992), un prédateur moins
efficace que le loup et davantage opportuniste, mais plus abondant. Ce prédateur, jumelé a
I’ours noir, peut représenter un risque de prédation considérable surtout pendant la mise bas

ou les femelles et les veaux sont a leurs plus vulnérables (VVan Ballenberghe et Ballard, 2007).

Sous un angle davantage appliqué, les résultats de mon étude permettent de mieux
cerner quels sont les peuplements forestiers importants pour 1’orignal en absence de son
principal prédateur, et ce, a différentes périodes de 1’année, suivant les variations de ses
besoins en ressources. Ces connaissances viennent s’ajouter a celles recueillies au nord du
fleuve Saint-Laurent, dans des paysages occupés par le loup gris (p. ex. Dussault et al.,
2005ab; Leblond et al., 2007; Laurian et al., 2008ab, 2012), prodiguant des informations
pouvant permettre d’améliorer la gestion de ’orignal et de son habitat. Par exemple, mes
résultats suggeérent que le couvert de neige affecte grandement les patrons de sélection

d’habitat et d’utilisation de 1’espace des orignaux de mon aire d’étude, malgré la plus faible
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quantité de précipitation qu’on retrouve au sud du fleuve. Mon étude a également mis en
lumiére I’importance des phases du jour sur le comportement des orignaux face a un réseau
routier, et ce dans un paysage fortement perturbé par des activités agricoles et forestieres.
Sachant ce qui attire et éloigne les orignaux des routes (Leblond et al., 2007; Bowman et al.,
2010; Eldegard et al., 2012) ainsi que les saisons et phases du jour les plus a risques d’y
rencontrer cet ongulé, il serait possible d’intégrer ces informations dans des actions
préventives concernant les collisions faune-véhicule (voir p. ex. Grosman et al., 2011 pour
divers scénarios de gestion des mares salines ou encore Laliberté et St-Laurent, 2020b sur
I’utilisation de modeles de connectivité afin de prédire les corridors de déplacement de la

faune).

LIMITES DE L’ETUDE

Mon étude s’appuie uniquement sur un échantillon de femelles adultes et pour
lesquelles je ne connaissais pas le statut reproducteur, ce qui limite I’inférence pouvant étre
faite a partir de mes résultats. C’est principalement le cas quant aux réponses
comportementales que je n’ai pas contrastées entre les males et les femelles pour certaines
périodes biologiques en raison de 1’absence de maéles dans mon échantillon (p. ex.
I’augmentation des déplacements des males pendant le rut : Leblond et al., 2010; Neumann
et Ericsson, 2018), ou encore aux patrons comportementaux différents des femelles qui font
face a des besoins énergétiques marqués durant la gestation et la lactation (Richard et al.,
2017). Toutefois, ces contraintes n’étaient pas sous mon controle, puisque trés peu de males
étaient présents pendant les sessions de captures et les deux seuls méles munis d’un collier
télémétrique ont été abattus peu de temps aprées la capture, durant la période de chasse
sportive, limitant de beaucoup la quantité de données a ma disposition. Il est également connu
que la présence d’un veau influence le comportement de la femelle tant chez 1’orignal
(Bowyer et al., 2001; Dussault et al., 2005a) que chez d’autres espéces (p. ex. caribou : voir

Leblond et al., 2016; Lesmerises et al., 2017). Malheureusement, il m’était difficile de
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vérifier quelles femelles avaient mis bas, de savoir lesquelles avaient gardé leur veau en vie
et pendant combien de temps. Ces informations auraient eu le potentiel d’améliorer
grandement 1’ajustement de mes modeles pour toutes les analyses, particulierement pour le
volet d’utilisation de I’espace. Les individus expliquaient d’ailleurs la majorité de la variation
de la taille des domaines vitaux (= 65 %), et ce pour pratiquement 1’ensemble des périodes

biologiques.

La faible taille d’échantillon m’a également restreint quant au nombre de variables
pouvant étre considérées dans mes analyses statistiques. J’ai donc dii regrouper certaines
catégories d’habitat (p. ex. les perturbations anthropiques et les peuplements de 0-4 m de
hauteur), certaines phases du jour (crépuscule-nuit-aube) et types de routes (1’autoroute 85 et
les routes locales de plus petites dimensions), alors que les considérer individuellement
m’aurait permis d’affiner les réponses comportementales observées. Finalement, le faible
ajustement des modeles de taux de mouvement (c.-a-d. le pseudo-R?) suggére que certaines
variables pouvant jouer un role dans I’explication du comportement de cet ongulé n’ont pas
¢té considérées; ce pourrait étre le cas de la présence d’un veau (Bowyer et al., 2001; Dussault
et al., 2005a), de I’intensité de ’activité de chasse en automne (Neumann et Ericsson, 2018)

ou encore de la température (Street et al., 2015).

PERSPECTIVES

Les réseaux routiers, qui ne cessent de croitre a I’échelle planétaire (Laurance et al.,
2017), sont considérés comme 'une des perturbations les plus répandues (Trombulak et
Frissell, 2000; Laurance et Arrea, 2017) et peuvent modifier la structure, la composition et
le fonctionnement des écosystéemes (Jones et al., 2000; Haddad et al., 2015). Il s’avére donc
important de bien comprendre comment la faune répond au compromis entre codts et
bénéfices pour réaliser ses déplacements dans un paysage de plus en plus perturbé par les
réseaux routiers, mais également par les activités agricoles et forestiéres. Cela s’avére

d’autant plus vrai lorsque I’espéce de gibier concernée génére des retombées économiques
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considérables (Lefort et Masse, 2015) certes, mais peut générer plusieurs millions de
dommages ainsi que de nombreuses blessures et mortalités humaines lors de collisions faune-
véhicule (Huijser et al., 2009; Gren et Jagerbrand, 2019). Mon étude souligne I’importance
des phases du jour sur les réponses comportementales des orignaux face aux routes (p. ex.
évitement plus marqué le jour), mais offre aussi une meilleure compréhension de son
comportement dans un paysage agroforestier et sans loups avec une forte présence humaine.
Une étude complémentaire a celle-ci pourrait par exemple suivre simultanément deux
groupes d’orignaux vivant prés de réseaux routiers en utilisant les mémes catégories
d’habitats et les mémes classes de routes, dans un paysage occupé par les loups et I’autre ou
le loup est absent, afin de mettre en évidence les différences de comportement, s’il y a lieu.
Une telle étude pourrait porter tant sur les males que sur les femelles, tout en s’assurant
d’avoir des observations permettant d’assurer un suivi sur les femelles gestantes ou non,

suitées ou non, en considérant également la survie des veaux.

En conclusion, mon étude a I’avantage de combler le manque dans la littérature
concernant la réponse comportementale des orignaux face a un réseau routier dans un
paysage inoccupé par leur principal prédateur. Mes résultats ont montré comment les saisons
et les phases du jour modulaient les patrons de sélection d’habitat et d’utilisation de 1’espace,
mais également comment les orignaux s’ajustaient au compromis entre 1’acquisition des
ressources, les colits de déplacement dans la neige et I’atténuation du risque de prédation.
Finalement, les réponses comportementales observées ont mis en lumiére I’effet aversif 1ié¢ &
la présence humaine qui semble agir comme un risque de prédation considérable, voire méme

supérieur.
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