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RESUME

La variabilit¢ comportementale a I’intérieur méme d’une espéce ou d’une
population est un concept de plus en plus €tudi€ en écologie. Malgré tout, de
nombreuses études menées a 1’échelle populationnelle ignorent ou tentent de
considérer cet effet uniquement dans le but d’identifier des tendances générales et
généralisables. Cette theése avait comme objectif central de quantifier la variabilité
interindividuelle et de décrire ses impacts sur le comportement d’une espece
généraliste et sur l’interprétation des résultats issus d’analyses communément
utilisées. Plus précisément, je visais & expliquer cette variabilité€ par plusieurs facteurs
potentiels et quantifier leur importance relative. Cette variabilité peut étre observée
dans plusieurs facettes du comportement animal; j’ai décidé de 1’étudier dans le
régime alimentaire et dans la sélection d’habitat de 1’ours noir (Ursus americanus).

Le premier chapitre s’intéresse donc au régime alimentaire en reliant le contenu
des feces d’ours connus 2 leurs caractéristiques individuelles (c.-a-d. sexe, age,
condition physique, statut reproducteur) et aux habitats visités lors de ’ingestion. Je
souhaitais ainsi déterminer si la di¢te et la stratégie de quéte alimentaire variaient
entre les individus suivis et tenter d’expliquer ces différences. Une grande variabilité
a été retrouvée au sein de la population étudiée. A titre d’exemple, les femelles
accompagnées d’oursons se concentraient sur des ressources plus riches en protéines
et dans les habitats offrant davantage de couvert de protection. Les males et les
individus en meilleure condition physique concentraient leurs efforts sur des
ressources riches en énergie, facilement digestibles et présentes en milieu plus
ouverts.

Le deuxiéme chapitre visait & vérifier si la variabilité observée a I’intérieur du
régime alimentaire se retrouvait aussi dans le comportement de sélection d’habitat.
Plus précisément, je souhaitais mettre en lumiere le risque éventuel 2 ne pas
considérer la variabilité interindividuelle et plutdt & se fier uniquement aux estimés
populationnels. Les résultats obtenus démontrent qu’il existe bien une grande
diversité de patrons comportementaux de sé€lection d’habitat, et que cette diversité est
telle qu’elle peut biaiser les coefficients de sélection envers certains habitats en ne
représentant seulement qu’une partie de 1’échantillon suivi. Ainsi, des estimés nuls
peuvent cacher des réponses fortes mais opposées au sein de I’échantillon, alors que
qu’un estimé€ significativement différent de zéro peut étre le résultat d’une réponse
forte d’une majorit€¢ d’individus composant ’échantillon, alors que les autres
individus présentent une réponse nulle ou opposée a la réponse dominante. En fait,
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seulement 40% des estimés populationnels obtenus étaient représentatifs des estimés
individuels. Le statut reproducteur, 1’age et la condition physique étaient les variables
expliquant principalement cette variabilité comportementale. A titre d’exemple, les
femelles accompagnées d’oursons préféraient les foréts matures alors que les
individus en bonne condition physique, plus dgés et les males sélectionnaient
davantage les milieux plus ouverts (p. ex. : coupes récentes et tourbiéres).

Le troisieme chapitre s’attardait a identifier la source de variabilité influengant
le plus le comportement individuel parmi celles reconnues dans la littérature
scientifique, en rapport avec les structures anthropiques que sont les routes et les
chalets. Les caractéristiques individuelles avaient moins d’impact sur les différences
comportementales observées face aux routes et aux chalets qu’envers les catégories
d’habitat, rejoignant certains résultats du chapitre 2. Les réponses fonctionnelles et
I’apparentement génétique entre les individus semblaient quant & eux avoir une
influence plus importante sur la variabilité du comportement. Une plus grande densité
des structures anthropiques dans le domaine vital saisonnier conduisait en effet & une
plus grande sélection pour certaines structures lors de certaines saisons. Les individus
plus apparentés démontraient quant a eux des comportements davantage similaires.

En conclusion, cette thése démontre 1’importance de considérer la variabilité
interindividuelle lors de I’étude du comportement animal. L’ignorer — ou tenter
seulement de la contrdler statistiquement — peut mener a des résultats erronés en plus
de sous-utiliser des données recueillies, offrant ainsi un portrait incomplet du
comportement étudié. Les sources de variabilit€ influengant le comportement animal
s’av€rant nombreuses, cette thése justifie d’en considérer autant que possible.

Mots clés : apparentement, chalets, comportement, diéte, génétique, ours noir,
quéte alimentaire, réponse fonctionnelle, routes, sé€lection d’habitat, structures
anthropiques, variabilité interindividuelle.



ABSTRACT

Individual variability within a species or a population is an increasingly studied
concept in ecology. However, numerous studies conducted at the population scale
ignored individual variability or attempted to control its effects in order to highlight
general patterns. The main objective of this dissertation was to quantify inter-
individual variability and to describe its impacts on the behaviour of a generalist
species as well as on the interpretation of results obtained from commonly used
analyses. More precisely, I aimed at explaining this variability using many different
potential factors and quantifying their relative importance. Such variability could be
observed in many facets of animal behaviour; I have decided to study it using black
bear (Ursus americanus) foraging strategies and habitat selection.

The first chapter focused on bear diet and linked feces composition to
individual characteristics (i.e. sex, age, body condition, reproductive status) and to
habitat visited during foraging bouts. The objective was to determine if foraging
strategies and diet varied among individuals and to attempt to explain why it
occurred. I have found a great variability within the studied population. For example,
females with cubs focused on protein-rich food sources and foraged mainly in
habitats providing more cover. Males and individuals in good body condition
concentrated their efforts on more energetic, easily digestible resources, found in
abundance in open areas.

The objective of the second chapter was to investigate if the variability
observed in foraging behaviour and diet was also found in habitat selection
behaviour. More precisely, I aimed at highlighting the potential risk of ignoring
individual variability and relying on estimates obtained at the population level. The
results obtained demonstrate that a great diversity in behavioural patterns of habitat
selection exists and that this diversity could bias selection coefficients for some
habitats by representing only a part of the sampled individuals. Thus, insignificant
effect at the population level could hide strong and opposite responses among
sampled individuals, while estimates significantly different from zero could simply
represent the strongest responses of the majority, although other individuals show no
response or the opposite behaviour. Only 40% of all the population estimates were
representative of the patterns obtained from individual estimates (i.e. coefficients).
Reproductive status, age and body condition were the main variables explaining this
behavioural variability. For example, females with cubs selected mature forest while
old individuals, those in good body condition and males selected open areas (e.g.
young forest cuts and wetlands).
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The third chapter aimed at identifying the main sources of variability
influencing individual habitat selection among those acknowledged in peer-reviewed
literature, focusing on behavioural responses to anthropogenic disturbances (i.e. roads
and cabins). Individual characteristics had less influence on differences in selection
patterns to roads and cabins than to natural habitat, supporting some results obtained
in chapter 2. Functional responses and genetic relatedness seemed to have an
important influence on behavioural variability. A higher density of anthropogenic
disturbances in seasonal home range was leading to a stronger selection toward these
features, for some variables during certain seasons. Finally, genetically related
individuals shared a more similar behaviour than unrelated bears.

In conclusion, this dissertation demonstrates the importance of considering
inter-individual variability when studying animal behaviour. Ignoring it — or simply
tempting to controlling it in statistical analyses — could lead to biased results, to an
underutilisation of collected data and, ultimately, to an incomplete portrayal of the
studied behaviours. Furthermore, this dissertation justifies including as many sources
as possible in statistical analyses as several sources of behavioural variability could
influence animal behaviour.

Keywords: anthropogenic structure, behaviour, black bear, cabin, diet, foraging
strategy, functional response, genetic, habitat selection, inter-individual variability,
relatedness, road.
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INTRODUCTION GENERALE

L’écologie, en tant que science, a grandement évolué au cours de son histoire.
Etant & 1’origine une science principalement descriptive, elle cherche maintenant a
expliquer les phénomenes naturels faisant intervenir le vivant. De cette volonté
d’avoir une vision plus holistique origine le besoin de mener des études a plus large
échelle et visant a extraire les patrons et les causes généralisables plutét que de
s’attarder sur les spécificités propres a des observations ponctuelles ou réalisées sur
quelques individus (Thompson et al., 2001). Alors que ce besoin de développer des
théories unificatrices est toujours présent et indispensable au développement de
I’écologie, un retour vers les bases méme de cette science est en cours (Sagarin et
Pauchard, 2010) et vise a réhabiliter I’étude des variabilité€s locales et individuelles
(Clutton-Brock et Sheldon, 2010; Forsman et Wennersten, 2016). Toute cette
variance inexpliquée qui accompagne les résultats obtenus a grande €chelle provient
bien souvent de la multitude de spécificités locales de méme que des différences
comportementales existant entre les individus d’une méme population ou d’une
méme espece (Dingemanse et Dochtermann, 2013). II apert donc qu’un intérét
croissant a identifier les sources de cette variance est observé (Dall et Griffith, 2014;
Forsman, 2015). Les récents développements analytiques permettant de considérer et
de quantifier cette variabilit€¢ au sein d’un échantillon ne sont pas étrangers a la
progression rapide de ce champ d’étude (p. ex. : Gillies et al., 2006; Duchesne et al,.
2010; Hadfield, 2010; Dingemanse et Dochtermann, 2013).



0.1 VARIABILITE INTERINDIVIDUELLE ET INTRAINDIVIDUELLE

Le concept de variabilité interindividuelle en écologie animale a beaucoup
progressé au cours des dernieres décennies. De nombreuses études en ont défini le
cadre scientifique (Sih et al., 2004; Stamps et Groothuis, 2010; Wolf et Weissing,
2010; 2012), ont souligné son importance pour la compréhension des phénomenes
observés a I’échelle des populations (Wilson, 1998; Clutton-Brock et Sheldon, 2010)
et estimé qu’il y avait une part plus ou moins importante de cette individualité qui
persistait au fil du temps, voire méme qu’elle était héritable (Dall et al., 2004;

Martins et al., 2005; Dochtermann et al., 2015; Sih et al., 2015).

La variabilité interindividuelle a €té, jusqu’a récemment, le plus souvent
considérée afin d’en retirer I’effet et d’identifier une tendance populationnelle (p.
ex. : Johnson et al., 2004; Gillies et al., 2006; DeCesare et al., 2012). Pourtant, la
plupart des phénomenes observés a plus grande échelle spatiale sont d’abord le reflet
et la somme des comportements individuels (Judson, 1994; DeAngelis et Mooij,
2005; Clark et al., 2011). Par exemple, la réponse d’une espéce a une modification de
son habitat est souvent loin d’étre uniforme, contrairement a ce que la plupart des
modeles statistiques laissent entrevoir (Gillingham et Parker, 2010). L’origine de
cette variabilité peut étre génétique ou phénotypique (Saetre er al., 2006), cette
derniere source pouvant étre le résultat du contexte environnemental et social dans
lequel I’'individu s’est développé (Benus et Rondig, 1997) ou de son apprentissage
(Budaeyv er al., 1999; Frost et al., 2007). Quelle qu’en soit la cause, cette variabilité
peut nous informer davantage sur le comportement étudié qu’une réponse moyenne et

sa variance (Hayes et Jenkins, 1997).

La présence de cette variabilité peut signifier qu’il n’existe pas une seule
stratégie profitable pour maximiser la survie et la reproduction au sein d’une méme
espece (Dall er al., 2004; Fortin et al., 2008). Différentes stratégies peuvent étre

efficaces au méme moment, les individus exprimant diverses manieres d’exploiter les



ressources disponibles et de survivre (Svanbick et al., 2008), ou encore s’avérer
optimales selon certaines conditions environnementales, leurs récurrences permettant
a ces comportements distincts de se maintenir au sein d’une population (Dingemanse
et al., 2004; Fortin et al., 2008). Ces comportements distincts et relativement
constants (aussi nommeés individualité ou personnalit€) sont souvent adoptés par les
individus au cours de leur vie (Dall et al., 2004; Bell et al., 2009; Leclerc et al., 2015)
et pourraient étre li€s a l’investissement métabolique (par ex.: des organes plus
imposants pour répondre a une alimentation plus abondante mais ayant des cofits de
maintien plus importants) nécessaire a 1’expression de certains comportements (p. ex.
: agressivité, curiosité, sociabilité, etc.) (Careau et al., 2008; Biro et Stamps, 2008;
2010).L’étude de la variabilité interindividuelle devient encore plus intéressante et
utile lorsqu’il est possible de relier I’éventail des stratégies utilis€es a une mesure de
succes reproducteur ou de survie, puisqu’il s’avere alors possible d’évaluer le
potentiel de chaque stratégie a se maintenir dans le temps et méme a se propager dans

la population (Dingemanse et al., 2002).

Outre la variabilité interindividuelle, les comportements adoptés par un méme
individu peuvent étre variables (Bell et al., 2009), pouvant étre induits par un
changement de statut de I’individu (p. ex. : maturité sexuelle, changement de niveau
hiérarchique, présence de jeunes) ou par une modification de son habitat, rendant
parfois les stratégies précédentes inadaptées (Wright er al., 2010). Cette plasticité
phénotypique s’ajoute a la variabilit€ comportementale pouvant étre observée au sein

d’une population.

Le concept de spécialisation de niche (Bolnick et al., 2003) représente un
angle intéressant pour étudier la variabilité interindividuelle. L'amplitude de la niche
d'une espéce étant le résultat combiné de la variance intraindividuelle et de la
variance interindividuelle, son effet sur les processus écologique peuvent tres
différents selon l'importance relative de ces deux sources de variabilité. Le degré de

spécialisation individuel se calculerait donc en proportion de la variance expliqué par



la variance intra- versus interindividuelle (Bolnick er al., 2003). Il serait donc
possible, chez des especes généralistes, qu’une population soit composée de plusieurs
individus spécialistes, chacun occupant une partie de la niche de I’espece. Dans un
effort de synthése, Bolnick et al. (2011) ont identifi€ six mécanismes par lesquels la
variation interindividuelle au sein d'une méme population peut avoir un effet
important sur la structure et la dynamique de la communauté ou de la population. Ces
effets comprennent I'amplitude de la niche écologique, la fluctuation de la densité de
la population, l'atteinte de 1'équilibre, la force moyenne des interactions et la valeur
adaptative moyenne. Les trois derniers €tant le produit de processus génétiques
(Bolinck et al., 2011), ils ont une influence directe sur la variation d'abondance des

traits individuels observés.

0.2 QUETE ALIMENTAIRE

Il existe plusieurs théories et hypotheses li€es a la quéte alimentaire (p. ex. :
théorie de 1’approvisionnement optimal [Optimal foraging theory]: MacArthur et
Pianka, 1966; Stephens et Krebs, 1986; suivi des ressources [Resource tracking):
Flaxman et Lou, 2009; paysage de la peur [Landscape of fear]: Laundré€ et al., 2009;
Laundré, 2010). La théorie de I’approvisionnement optimal repose sur le principe que
les organismes connaissent leur environnement et I’utilisent de maniére a maximiser
les gains énergétiques et a limiter les dépenses (Stephens et Krebs, 1986). Cette
théorie est régulierement utilisée pour tenter d’expliquer le comportement des especes
(p. ex. : Lozano, 1991; Doniol-Valcroze et al., 2011; Lai et al., 2011), bien qu’elle ait
également un certain nombre de détracteurs (p. ex. : Ollason, 1980; Pierce et Ollason,
1987; Sih et Christensen, 2001). En effet, bien qu’utile pour comprendre les principes
fondamentaux régissant les comportements de quéte alimentaire (Stephens et Krebs,

1986; Stephens et al., 2007), elle échoue souvent & expliquer les patrons complexes



observés en nature (Pierce et Ollason, 1987; Sih et Christensen, 2001). Un
comportement peut en effet &tre optimal si utilis€ par une faible proportion des
prédateurs mais devenir inefficace s’il devient généralisé, entrainant une réponse
comportementale des proies (Pierce et Ollason, 1987; Brown et al., 1999; Stephens et
al., 2007; Laundr€ et al., 2009).

Alors que la théorie de 1’approvisionnement optimal est davantage applicable
aux herbivores (ou pour les prédateurs dont les proies sont peu mobiles) puisque que
leurs sources de nourriture sont sessiles et prévisibles (Brown et al., 1999; Stephens
et al., 2007), I’optimalité d’un comportement de prédation est sans cesse sujette a des
changements suivant la probabilité de rencontre et la vulnérabilité des proies
potentielles ou 1’adoption de comportements de vigilance (Brown et al., 1999; Sih et

Christensen, 2001; Laundré€ et al., 2009).

Considérant ces particularités, certains auteurs ont suggéré une approche
voulant que les prédateurs tendent a suivre les ressources de leurs proies plutot que de
suivre directement ces derni¢res (Flaxman et Lou, 2009). Cela faciliterait la recherche
de proies mobiles et difficiles a trouver, entrainant une surabondance de prédateurs
dans les habitats riches pour les proies et une surreprésentation des proies dans des
habitats de moins bonne qualité, patron créé par une répone comportementale
d’évitement des prédateurs par les proies (Flaxman et Lou, 2009). L hypoth¢se du
paysage de la peur (Laundré et al., 2009; 2010; Laundré, 2010) offre quant a elle une
explication alternative a ce patron de distribution des proies et des prédateurs. En
effet, le risque de prédation que la proie pergoit par une panoplie d’indices (p. ex. :
odeur, bruit, indice visuel et observation directe) I’entraine a éviter certains habitats
potentiellement tres riches d’un point de vue alimentaire mais ol le risque de
prédation est trop important. A 1’opposé, le prédateur concentre ses efforts dans ces
habitats car ils permettent un succes de chasse plus €levé malgré une densité de proies

moindre (Laundré et al., 2010); les choix du prédateur inteégrent alors ses limites



physiques (p. ex. : vitesse de poursuite, camouflage) et les réponses des proies (p.
ex.: vigilance plus élevée dans certains milieux, détection des prédateurs a plus

grande distance, couvert de fuite) a son patron de chasse.

Les stratégies de quéte alimentaire sont plus difficiles a appliquer aux espéces
omnivores dont la diete repose a la fois sur des aliments d’origine végétale,
prévisibles et sessiles, et animale, par nature mobiles et beaucoup plus imprévisibles.
Il serait donc attendu, si la théorie de 1’optimisation s’applique, que ces especes
orientent leur régime vers les végétaux les plus riches en énergie et en €léments
essentiels. Les sources animales, qui impliquent des risques, mais aussi un apport
énergétique et protéique conséquent, sont utilis€ées seulement lorsqu’elles sont
abondantes et facilement accessibles (Agrawal et Klein, 2000; Aryal ef al., 2010). Les
omnivores incluent tous une fraction animale a leur diéte, minimalement a un
moment ou un autre de leur cycle vital. Ces especes ne sont habituellement pas des
spécialistes et sont relativement efficaces dans plusieurs types de situation, sans
toutefois n’étre parfaitement adaptés a aucune (Schleuter et Eckmann, 2008; Aresco,
2010) puisque 1’acquisition d’une ressource alimentaire est fortement liée a son
abondance (Clark, 1982; Zhou et al., 2011). En effet, leur efficacité a récolter une
ressource spécifique et a la digérer (en particulier les ressources végétales) est plus
faible que chez leurs compétiteurs spécialis€s (MacArthur et Pianka, 1966; Murphy et
Linhart, 1999; Terraube et al., 2010). Leur principal avantage provient donc de leur
flexibilité alimentaire. En concentrant leurs efforts sur la source de nourriture la plus
abondante et/ou la plus facilement exploitable et en adaptant leur régime alimentaire
pour de nouvelles ressources suivant 1’épuisement de la premiere, les omnivores
généralistes optimisent leurs gains malgré une efficacit€é moindre pour chaque type
d’aliment (Terraube et al., 2010; Zhou et al., 2011). De fait, ils pourraient opter pour
une combinaison de stratégies, applicables selon la disponibilité alimentaire offerte
par leur environnement, les rendant particuli¢rement bien adapté & des milieux ou la

disponibilité alimentaire varie de maniere saisonni¢re. Par exemple, il est plausible



que suite a un compromis, une espece choisisse les habitats offrant le plus grand
apport possible de nourriture d’origine végétale tout en maximisant le taux de
rencontre avec des proies potentielles (Eubanks et Denno, 1999). Ainsi s’opérerait
une minimisation des cofits reli€s a la prédation (p. ex. : incertitudes quant a la
rencontre avec des proies, taux de capture faible) car un apport alimentaire de base
serait assuré via la composante végétale de la diete. Il est €galement possible que la
prédation soit davantage un événement opportuniste (Bastille-Rousseau et al., 2010).
Toutefois, 1’avantage €nergétique obtenu par ’individu ayant captur€ une proie
animale, comparativement & celui qui se nourrit exclusivement de végétaux, laisse
présager une pression de sélection vers l’inclusion d’une fraction carnée dans
I’alimentation (Schwartz et Franzmann, 1991; Robbins et al., 2007). Cette variabilité
alimentaire peut €galement se répercuter dans les habitats sélectionnés par 1’espece
afin de répondre a ces différents besoins alimentaires. Une variabilit€ au cours du

temps, mais aussi entre les individus, suivant la strat€gie employée, est donc attendue.

0.3 SELECTION D’HABITAT

L’étude du comportement des especes et des populations, plus précisément les
relations qu’ils entretiennent avec leur habitat, est un élément central en écologie
(Rosenzweig, 1981; 1991). En effet, les individus composant une population ont des
besoins a remplir, que ce soit pour 1’alimentation, la reproduction ou la protection
contre les prédateurs. Ils y parviennent en utilisant les habitats présents dans leur
environnement et pouvant répondre a certains besoins selon leurs caractéristiques
physiques, physiologiques et comportementales (Johnson, 1980; Jaenike et Holt,
1991; Orians et Wittenberger, 1991). Ainsi, certains habitats peuvent étre choisis pour
I’acquisition de ressources critiques telle que la nourriture (MacArthur et Pianka,
1966; Cody, 1974; Wasko et Sasa, 2012) alors que d’autres peuvent offrir un couvert
de protection important (Gilliam et Fraser, 1987; Heithaus et Dill, 2002; Marchand et

al., 2015).



Toutefois, I'utilisation d’un habitat ne signifie pas qu’il est sélectionné, de
méme que la sélection d’un habitat ne signifie pas qu’il est préféré par rapport aux
autres habitats disponibles. La différence entre utilisation, sélection et préférence est
subtile mais importante. Un habitat qui est utilis€ nous informe seulement sur le fait
qu’il a été visité (Alldredge et Griswold, 2006), c’est-a-dire qu’il n’y a pas de
référence ni de mise en relation avec sa disponibilité a I’échelle de I’individu ou de la
population. La sélection, quant a elle, implique un choix, I’individu ayant décidé
d’utiliser un type d’habitat en particulier parmi un éventail d’autres habitats
disponibles (Morris, 2003a). En fait, un habitat est considéré comme sélectionné s’il
est utilis€é davantage que ce qui serait attendu selon sa disponibilité (c.-a-d. si
I’individu suivi se déplagait de fagon aléatoire) (Johnson, 1980; Manly et al., 2002;
Alldredge et Griswold, 2006). 1l est dit d’un individu qu’il préfére un habitat lorsque
ce dernier est utilisé de fagon plus importante que les autres habitats, alors méme
qu’ils sont tous accessibles et de disponibilité égale (Johnson, 1980).

Il est toutefois plus difficile de déterminer la préférence car le principe
d’accessibilité et de disponibilité égales ne se retrouve presqu’exclusivement qu’en
milieux contrdlés (p. ex. : expérience de type cafétéria, enclos avec une disponibilité
égale de chaque type d’habitat ou ressource alimentaire; Abramsky et al., 1990;
Pérez-Harguindeguy er al., 2003; Wang et al., 2015) qui peuvent par le fait méme
entrainer des comportements atypiques, différents de ceux qui pourraient tre adoptés
par des individus dans leur milieu naturel (Mattson, 1980; Scheidel et Bruelheide,
1999; Norbury et Sanson, 1992). Méme s’il est difficile d’obtenir un tel dispositif
dans la nature, la préférence peut étre partiellement déduite de la sélection d’habitat
(Garshelis, 2000). Toutefois, les inférences pouvant étre tirées de la sélection
d’habitat, en comparant [’utilisation a la disponibilité, sont influencées par la
définition de la disponibilité et de 1’accessibilité, qui est souvent subjective, de méme
que par le contexte environnemental dans lequel I’analyse est conduite (Beyer et al.,
2010).

Avant de poursuivre, il importe donc de définir ce qu’est la disponibilité dans
un contexte de sélection d’habitat. Il est généralement accepté qu’elle varie selon

I’échelle étudiée, mais qu’elle représente dans tous les cas la superficie d’habitats



accessibles a I’individuau cours de la période pendant laquelle a lieu le suivi mené
pour identifier les habitats utilisés (Manly et al., 2002; Selonen et al., 2010; Northrup
et al., 2013). 1l peut donc s’agir de 1’aire de répartition connue d’une population, du
domaine vital d’un individu ou des différents items alimentaires a 1’intérieur d’un
méme peuplement (Johnson, 1980). L’intensit€ d’utilisation des habitats disponibles
est donc comparée afin de déterminer ceux qui sont sélectionnés (Friedman, 1937;
Neu et al., 1974; Manly et al., 2002).

Une des prémisses de la sé€lection d’habitat suppose que les individus suivis
connaissent leur environnement et choisissent d’utiliser les habitats les plus
favorables, ou qui offrent le meilleur compromis, en termes de gains en nourriture,
survie et reproduction (Rosenzweig, 1981; Manly et al., 2002; Losier et al., 2015).
Toutefois, comme la valeur des habitats ne peut &tre évaluée directement par
I’individu, I’utilisation d’indices sélectionnés €évolutivement et reconnus pour étre
associés a des habitats de qualité (p. ex. : la présence de congéneres, la présence
d’une espéce végétale, la structure forestiére), permet aux différentes especes de ne
pas se répartir aléatoirement dans le paysage et de maximiser leur valeur adaptative
(Schlaepfer et al., 2002; Stamps et Swaisgood, 2007; Farrell et al., 2012). Ces indices
peuvent, par exemple, accroitre le synchronisme entre la reproduction et 1’abondance
de nourriture (Visser et al., 1998; Buse et al., 1999) ou une diminution du risque de
prédation (Ratti et Reese, 1988; Purcell et Verner, 1998). Les analyses de sélection
d’habitat sont d’ailleurs tres souvent utilisées dans une optique de conservation ou
d’aménagement du territoire afin de rétablir ou de maintenir des populations animales
(Morris, 2003b; Klar et al., 2008).

II existe cependant des situations ou, suite a une modification rapide de
I’environnement, les mémes indices peuvent mener a un mauvais choix d’habitat ou a
une désynchronisation du comportement (p. ex. : Best, 1986; Boal et Mannan, 1999).
Ce découplage entre les indices et la qualité de I’habitat est souvent généré ou facilité
par une modification de I’habitat (p. ex. : perturbation anthropique) qui induit un
changement trop rapide pour étre accompagné d’une adaptation comportementale des
individus. L’habitat sélectionné entraine donc un déclin de la population et devient un

piege €cologique (Battin, 2004; Fletcher et al., 2012). Comme ce type d’habitat est
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considéré par |’espéce comme étant de bonne qualité, il sera sélectionné
contrairement a ceux qui ne présentent pas les bons indices mais qui assureraient une
meilleure valeur adaptative. II faut garder a I’esprit que les analyses de sélection
d’habitat, a elles seules, ne peuvent identifier hors de tout doute les habitats essentiels
a une espece, en particulier dans un milieu ayant subi des modifications importantes.
Ces analyses doivent étre couplées a une mesure de la valeur adaptative afin d’avoir
un portait global et réaliste des besoins de ’espéce (Pulliam et Danielson, 1991;
Cagnacci et al., 2010).

0.5 CONCEPT D’ECHELLE

Chaque espéce répond a son environnement selon sa perception, sa sensibilité
aux €léments du paysage, sa capacité de déplacement et méme sa taille (With, 1994;
Mech et Zollner, 2002; Romero et al., 2009; Lesmerises et al., 2013). Cette
sensibilité et cette perception peuvent varier pour un méme individu, mesurées en
distance de réaction, face aux différents éléments de son environnement (Rettie et
Messier, 2000; Pinaud et Weimerskirch, 2005; Lesmerises et al., 2013). La sélection
d’habitat ne peut donc étre scrutée que sous le prisme de 1’échelle spatiale et
temporelle (Morris, 1987a; Levin, 1992; McGarigal et al., 2016); ainsi, les patrons
observés ne peuvent étre extrapolés ou utilisés hors de 1’échelle a laquelle ils ont été
décrits (Wiens, 1989). Le maillage intime entre ces deux concepts est une source de

préoccupation constante de la part des écologistes.

La répartition des individus dans l’espace et le choix des endroits ol ils
concentrent leurs activités sont intimement tributaires de la répartition spatiale et
temporelle des ressources et des facteurs limitants les plus importants (p. ex:
nourriture, couvert; Rettie et Messier, 2000; Johnson et al., 2002; Dussault et al.,
2005). II a méme été suggéré que 1'importance de ces ressources et des facteurs
limitants soit reliée a 1’échelle a laquelle ils sont considérés (Rettie et Messier, 2000).

En effet, la sélection d’habitat a grande échelle serait orientée pour tenter de répondre
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aux facteurs les plus limitants alors que celle & fine échelle répondrait a des besoins
n’ayant pas de répercussion irrémédiable sur la valeur adaptative des individus (Rettie
et Messier, 2000). Ce concept n’est pas applicable a toutes les situations. Par
exemple, les especes généralistes peuvent se retrouver dans presque tous les types de
milieux, ce qui se traduit par une sélection a grande échelle moins limitante, alors que
leur sélection a fine échelle est plus complexe de mani€re a répondre a leurs besoins
(Mayor et al., 2009). Cependant, ce concept s’applique bien aux espeéces spécialistes
et sensibles aux modifications de leur habitat car elles ne peuvent étre présentes dans
une grande diversit€é de milieux. Elles ont donc une sélection a grande échelle treés
focalisée sur certains habitats et répondent a leurs besoins par une sélection a fine
échelle moins contraignante. Toutes ces considérations font en sorte que les patrons
de sélection peuvent différer grandement entre les échelles, rendant hasardeuse toute

généralisation au-dela de I’échelle mesurée.

0.6 APPROCHES STATISTIQUES EN SELECTION D’HABITAT

Il existe plusieurs approches statistiques, développées au fil des ans,
permettant d’identifier les habitats sélectionnés par les individus suivis. Elles peuvent
étre différenciées selon qu’elles caractérisent 1’habitat ou qu’elles caractérisent les
localisations (Alldredge et Griswold, 2006). Les premicres quantifient I’utilisation
des catégories d’habitats par les individus étudi€s. Ces types d’analyses incluent les
méthodes utilisant le Khi-carré (Neu er al., 1974; Marcum et Loftsgaarden, 1980), de
méme que celles basées sur les rangs (Friedman, 1937; Johnson, 1980) et permettent
de classer les habitats selon leur sélection par I’'individu. Un deuxieme type
d’approche, la régression logistique, caractérise les localisations en identifiant quelles
variables environnementales sont reliées a la présence de I'individu a cet endroit
(Hudgins et al., 1985; Manly et al., 2002).

Les fonctions de sélection de ressources (Resource Selection Functions;, RSF)
sont apparues dans la littérature scientifique a la fin des années 1990 (p. ex. :

McCracken et al., 1998; Boyce et MacDonald, 1999) et se sont considérablement
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développées et complexifiées par la suite (p. ex. : Boyce et al., 2002; Johnson et al.,
2006; DeCesare et al., 2012). Elles sont, pour la plupart, basées sur une régression
logistique qui contraste les caractéristiques des sites ol 1’individu (ou la population
ou I’espece) a été retrouvé avec celles des sites disponibles (Manly et al., 2002).

Il existe deux possibilités de comparaison : le contraste entre les sites utilisés
et ceux non utilisés (c.-a-d. présences vs absences) et le contraste entre les sites
utilisés et ceux disponibles (c.-a-d. présences vs points al€atoires). Toutefois, la
premiere approche (présences vs absences) est souvent difficile — voire impossible — a
utiliser. Bien qu’il soit facile d’identifier I’utilisation d’un site, d’une parcelle ou
d’une ressource (p. ex. : localisation GPS, observation directe, signes indirects de
présence comme le chant ou les feces), il est beaucoup plus difficile d’évaluer avec
certitude 1’absence d’utilisation d’un site (Boyce et al., 2002). En effet, la détection
de présence a I’intérieur d’un type d’habitat dépend de I’effort d’échantillonnage (p.
ex. : nombre d’individus suivis, durée et fréquence du suivi) et e la précision ou de la
fréquence de la technique de repérage (p. ex. : télémétrie VHF vs GPS). 1l en résulte
un possible débalancement de 1’erreur, cette derniere étant beaucoup plus importante
du c6t€é de I’absence (Boyce et al., 2002; Johnson et al., 2006). Le concept de
disponibilité€ vient résoudre ce débalancement, 1’habitat utilisé étant alors comparé
aux habitats disponibles. Mathématiquement, cette différence entre RSF
(présence/disponibilité; Eq. 1) et RSPF (Resource Selection Probability Function;

présence/absence; Eq. 2) s’exprime de la fagon suivante :

w(x) = exp(By + B1x1 + Boxz + -+ + BnXy) Eq. 1

exp(Bo+B1x1+B2x2+ *+BnXn) B2
1+exp(Bo+B1x1+P2x2++PnXn) e

w*(x) =

ou le coefficient f3,, représentent la sélection pour la variable x,, ol w(x) représente
la probabilité relative d’occurrence et w*(x) la probabilité directe d’occurrence. La
probabilité relative permet de comparer des habitats entre eux mais ne permet pas

d’obtenir une probabilité exacte (Manly et al., 2002; Boyce et al., 2002; Johnson et
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al., 2006). L’équation 2 ne peut donc étre utilisée que lorsque la méthode permet de

distinguer parfaitement 1’habitat utilis€ de I’habitat inutilisé.

Différentes variantes d’analyse de sélection d’habitat ont ét€ développées par
la suite, la plupart ayant pour objectif de définir plus précisément la disponibilité, la
variabilité individuelle ou I’échelle de sélection, tel que les temps de premier passage
(c.-a-d. First-passage time, Fauchald et Tveraa, 2003), les fonctions de sélection de
trajectoires (c.-a-d. Step selection function, Fortin et al., 2005), les modeles espace —
état (c.-a-d. State-space models, Forester et al., 2007) et les régressions logistiques
conditionnelles a effets mixtes (Duchesne et al., 2010). De ces nouveaux modeéles,
ceux permettant d’inclure et de considérer la variabilit€¢ individuelle sont
particuli¢rement pertinents. A 1’origine, la technologie ne permettait 1’obtention que
d’un nombre limité de localisations ou d’indices de présence et faisait en sorte que les
différents individus devaient €tre regroupés, résultant en des analyses menées a
I’échelle populationnelle seulement. Profitant de I’abondance de données générées
par les nouvelles technologies de suivis des individus, ces nouveaux modeles,
permettent de traiter la variable individuelle comme un effet aléatoire. Il devient donc
possible de généraliser les résultats au-dela des limites géographiques et temporelles
de I’étude (Gillies er al., 2006) et de tenir compte de la variabilité naturelle observée
au sein de toute population animale (Bolker ez al., 2009). Cette variabilit€ peut méme
nous renseigner sur certains comportements qui ne sont pas révélés lorsque seule la
réponse populationnelle est considérée (Duchesne e al., 2010; Latham e al., 2011).

Différences approches permettent de mesurer les différences interindividuelles
en termes de sélection d’habitat. Intuitivement, calculer la sélection d’habitat de
chaque individu séparément afin d’obtenir des coefficients individuels est ’'une des
premicres possibilités. Séparer les individus, tel que discuté en détail par Fieberg et
al. (2010), plutdét que d’inclure une variable individuelle dans un seul modele, sous
forme d’effet aléatoire (p. ex. : Gillies er al., 2006; Hebblewhite et Merrill, 2008)
comporte ses avantages et ses inconvénients. Tout d’abord, cela produit des
coefficients populationnels non biaisés (c.-a-d. que la matrice de variance-covariance

n’a pas a étre spécifiée contrairement aux modeles mixtes) puisqu’ils sont calculés
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pour chacun d’eux séparément et peuvent, par la suite, €tre extrapolés pour la
population, en considérant que les individus sont indépendants. Cette approche
permet également d’identifier facilement si un seul individu est responsable d’un
patron de sélection particulier (Fieberg et al., 2010). Cette méthode en deux étapes
nécessite toutefois que chaque individu ait un nombre de localisations suffisant pour
développer des modeles individuels. Cette condition, difficile a remplir avec la
technologie VHF, est toutefois beaucoup plus accessible avec la télémétrie GPS pour
laquelle la fréquence d’enregistrements facilite I’acquisition d’un grand nombre de
localisations. Les types d’habitats doivent aussi €tre répartis uniformément (c.-a-d.
chaque type d’habitat se retrouve soit dans 1’utilisation ou dans la disponibilité€ de
chaque individu) sans quoi l’extrapolation a 1’ensemble de la population est
impossible & moins d’éliminer les individus problématiques (Fieberg et al., 2010).
Dans le cas ot une population évolue dans un milieu hétérogéne, cette condition peut
étre problématique car plusieurs habitats peuvent alors n’étre utilis€s que par certains
individus seulement. Retirer des individus du jeu de données sur la base de ce critére
peut entrainer un biais dans la valeur des estimés populationnels via une réduction
non-aléatoire de l’effectif, en plus de diminuer parfois drastiquement la taille de
I’échantillon.

Afin d’obtenir les estimés populationnels, Murtaugh (2007) proposent de
pondérer les individus selon leur variance. Les individus présentant une variabilité (p.
ex. : erreur-type) plus importante contribuent par conséquent moins au calcul des
coefficients populationnels pour chacune des variables. L’argumentaire développé par
Murtaugh (2007) pour justifier cette procédure est que la variance serait trop élevée si
une simple moyenne était utilisée et que bien souvent une variance individuelle plus
grande est causée par un effort d’échantillonnage plus faible (c.-a-d. moins de
localisations pour cet individu). Ainsi, accorder moins d’importance aux individus
ayant fait 1’objet d’un suivi plus court ou plus fragmentaire pourrait s’avérer justifié.
Toutefois, ce raisonnement ne considére pas les cas ol une variance individuelle plus
grande n’est pas occasionnée par un nombre de localisations plus faible mais par une
réponse moins nette de l'individu envers la variable étudiée. De ce fait, accorder

moins d’importance a de tels individus ferait en sorte de diminuer artificiellement
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I’erreur-type populationnel et, plus grave encore, de dériver le coefficient
populationnel vers les individus présentant une réponse forte envers la variable
d’intérét. Le biais ainsi induit revient a donner volontairement plus d’importance aux
individus qui démontrent une réponse nette envers les variables choisies, alors qu’il
devrait y avoir comme prémisse que tous les individus ont la méme valeur analytique,
car choisis aléatoirement.

Les modeles linéaires généralisés mixtes (GLMM) comportent certains
avantages par rapport a la méthode décrite ci-haut, en dépit de leur plus grande
complexité. En effet, en ajoutant I’identité de 1’individu comme effet aléatoire, les
GLMM permettent d’inclure et de considérer des individus ayant un nombre inégal
de localisations ou n’ayant pas utilis€é I’ensemble des types d’habitat. L’inclusion
d’un effet aléatoire permet aussi de considérer les cas ol le patron de sélection varie
entre les individus (Duchesne et al., 2010). 1l est aussi possible de traiter une variable
d’intérét comme effet aléatoire (p. ex.: un habitat particulier), en interaction avec
I’individu, et ainsi obtenir une valeur de coefficient de sélection différente entre les
individus (Duchesne et al., 2010). Ces prédicteurs, nommés aussi BLUP (Best Linear
Unbiased Predictor) présentent toutefois une mesure de ’erreur qui s’avére au
contraire biaisée puisque la distribution de 1’erreur n’est pas normale, mais plutdt
typiquement décentrée vers la gauche et généralement sous-estimée dans les modeles
fréquentistes (Hadfield, 2010). L’approche bayésienne, jumelée a 1a méthode itérative
MCMC (Monte Carlo Markov Chain), permet d’obtenir des estimés non-biaisé€s avec
un calcul de I’erreur qui tolére une distribution non-normale (Hadfield, 2010). 11 est
.alors possible d’extraire les coefficients individuels afin de tenter d’expliquer cette
variabilité au sein de 1’échantillon. En effet, il pourrait alors €tre possible de les relier

a des caractéristiques intrinseques aux individus.
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0.7 VALEUR ADAPTATIVE ET STRATEGIES INDIVIDUELLES

Connaitre la valeur adaptative des individus composant une population exige
un suivi a long terme permettant de connaitre leur survie, 1’dge a maturité sexuelle, la
fécondité et la survie des jeunes produits par chaque individu (Clutton-Brock et
Sheldon, 2010). 11 existe toutefois des mesures qui informent sur la condition
corporelle et le succes reproducteur a court terme et qui peuvent étre utilisées comme
indicateurs du succeés reproducteur et de la survie. En effet, un individu ayant
accumulé des réserves s’offre la possibilité d’investir davantage dans la reproduction
et sa propre survie (p. ex. : vigilance, évitement de secteurs riches en nourriture mais
risqués, Elowe et Dodge, 1989; Noyce et Garshelis, 1994; Noyce et Garshelis, 1997,
Brown et al., 1999; Lea et Blumstein, 2011). II importe donc de comprendre et de
caractériser la condition individuelle car elle peut étre le résultat de différences
comportementales entre les individus, certains étant plus agressifs et ayant acceés aux
secteurs les plus productifs d’un point de vue nutritionnel (Fagen et Fagen, 1996;
Dingemanse et al., 2004). A 1’opposé, elle peut aussi &tre a la source de la variation
comportementale interindividuelle, entrainant les individus en moins bonne condition
a agir de maniere inhabituelle afin de tenter de rétablir 1’équilibre de leur budget
énergétique (Rogers, 1987; David et Giraldeau, 2012). Toutefois, le compromis entre
I’acquisition de ressources et les risques encourus varie vraisemblablement en
fonction du sexe, du statut reproducteur, de 1’4dge et d’autres caractéristiques

phénotypiques.

0.8 GENETIQUE ET DIFFERENCES INTERINDIVIDUELLES

S’ajoutant aux caractéristiques phénotypiques, le bagage génétique peut
également produire des patrons comportementaux déterminés et il est donc possible

que des individus présentant un génotype semblable présentent des similarités
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phénotypiques comportementales (Nielsen et al., 2013). 1l a en effet été reconnu que
la génétique est une source possible de variabilité comportementale (Dall et al., 2004;
Dingemanse et al., 2010; Saetre et al., 2006) mais elle n’a que récemment été
considérée et intégrée dans les études de sélection d’habitat pour expliquer les
différences individuelles (Shafer et al., 2012; Nielsen et al. 2013). Pourtant, les traits
de personnalités tels que 1’agressivité et la témérité, déja reconnus comme héritables
(Dall et al., 2004), peuvent mener a un accaparement de certains habitats et au
déplacement des individus moins dominants vers des secteurs de moins grande
qualité (Dingemanse et al., 2004; Smith et Blumstein, 2008), impactant directement

les patrons de sélection d’habitat décelés. En effet, les habitats sélectionnés ne sont

pas les mémes selon la présence ou I’absence de congénéres.

Les conditions au moment du développement de I’individu (Benus et Rondig
1997) et I’apprentissage effectué dans les premieres années de vie (Budaev et al.,
1999; Frost et al,. 2007), en particulier chez les espéces profitant d’un contact
prolongé avec leurs parents, peuvent produire une variabilit€ interindividuelle
comportementale importante, en plus de celle produite par la variabilité génétique. En
effet, le stress vécu par la mere lors de la gestation et de 'élevage peut avoir des
répercussions sur la la gestion du stress des jeunes (Francis et al., 1999). Pouvant
méme €tre associée a une culture (Danchin et Wagner, 2009), transmise lors de
I'élevage, cette influence des parents sur le comportement futur de leur descendance

s'ajoute a celle, déterminée, qui est d'origine génétique.

0.9 PRESENTATION DU MODELE D’ETUDE

L’étude de la variabilité interindividuelle, telle que présentée jusqu’ici,
nécessite 1'utilisation d’un modele d’étude pouvant présenter une telle variabilité au

sein d’'une méme population. Les omnivores généralistes sont, a ce sujet,

particulicrement reconnus pour présenter une variabilit€ comportementale importante
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(p. ex. : Clark, 1982; Edwards et al., 2011; Podgérski et al., 2013). Leur capacité a
tirer profit d’un vaste éventail d’habitats et de ressources alimentaires leur permet a la
fois de coloniser différents €cosyst¢tmes mais aussi de tirer profit des variations
temporelles et saisonni€res localement (Cassaing et al., 2007; Edwards et al., 2011).
De plus, des espéces ayant subies des modifications importantes de leurs habitats ou
des variations dans la taille des populations sont aussi plus sujettes 2 démontrer une
plus grande variabilité phénotypique et donc comportementale (Fortin e al., 2008;
Svanbick er al., 2009).

L’ours noir (Ursus americanus) posseéde toutes ces caractéristiques. En effet,
I’ours noir est un omnivore pouvant se nourrir a la fois d’invertébrés, de vertébrés, de
fruits et de feuillage (Bull et al., 2001; Mosnier et al., 2008; Baldwin et Bender,
2009a). Il adapte son régime alimentaire a la disponibilité des ressources et il peut se
retrouver dans une grande diversité d’habitats (p. ex. : Mitchell et Powell, 2003;
Brodeur et al., 2008; Latham et al., 2011). L’ours noir a aussi des besoins et des
capacités qui different largement entre les sexes et en fonction du statut reproducteur,
que ce soit une femelle seule ou accompagnée d’oursons, un mdéle de petite ou de
grande stature (Rogers, 1987; Elowe et Dodge, 1989; Farley et Robbins, 1995). De
plus, en forét boréale aménagée, un aménagement forestier intensif peut créer une
matrice complexe d’habitats contrastés allant des foréts surannées aux jeunes
parterres de forét en régénération, le tout supporté par un réseau routier dense et
étendu. Dans de tels paysages hétérogeénes, les ours ont & composer avec un milieu

qui change rapidement et ol la présence humaine s’avere de plus en plus importante.



19

0.10 ETAT DES CONNAISSANCES

0.10.1 Répartition géographique

L’ours noir est ’espece d’ursidés la plus abondante et la plus largement
distribuée en Amérique du Nord. Présent du Pacifique a I’ Atlantique, du nord du
Mexique au sud jusque dans une partie de la toundra au nord, il n’est absent que des
plaines du centre du continent (Burt, 1992). Plus petit que 1’ours grizzly (U. arctos), il
est aussi plus adaptable et est capable de se maintenir dans une plus grande diversité
de milieux tout en supportant davantage l’empreinte anthropique (Aune, 1994;
Mattson et al., 2005). De plus, il est considéré moins dangereux que le grizzly

(Herrero et Fleck, 1990; Floyd, 1999) et est donc plus facilement toléré a proximité

des infrastructures humaines.

0.10.2 Sélection d’habitat

Les habitats sélectionn€s par 1’ours noir sont souvent ceux présentant la plus
grande disponibilit€ alimentaire (Clark er al., 1994; Costello et Sage, 1994; Mitchell
et Powell, 2003). Il est une espéce recherchée par les chasseurs et ceux-ci sont
responsables de la majeure partie des mortalit€és dans les zones ou la chasse est
autorisée (Manville, 1983; Kolenosky, 1986; Miller, 1990; Powell et al., 1996).
L’ours noir doit donc adopter des comportements de sélection d’habitat qui lui
permettent d’optimiser ses gains en nourriture tout en minimisant les risques pour sa
sécurité, notamment causés par la chasse et par la prédation principalement par le
loup ou par le cannibalisme pour les oursons des femelles suitées (LeCount, 1987;
Miller, 1990). Au printemps, I’ours noir sélectionne davantage les milieux ouverts et
leur sélection semble suivre le gradient altitudinal de fonte des neiges en régions

montagneuses. Ceci lui permettrait de profiter plus longtemps des nouvelles pousses
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végétales riches en protéines (Mosnier et al., 2008). Par la suite, les habitats utilisés
varient de fagon importante selon leur disponibilité et leur latitude. Au sud de son aire
de distribution, les foréts de feuillus matures sont souvent parmi les habitats les plus
recherchés en €té et en automne (VanderHeyden et Meslow, 1999) alors qu’au nord,
ce sont davantage les zones en régénération (Young et Beecham, 1986; Brodeur et
al., 2008; Mosnier et al., 2008).

0.10.3 Alimentation

La plasticité alimentaire de I’ours noir est en grande partie responsable de son
succes a coloniser une grande diversité d’habitats. Omnivore généraliste, il peut se
nourrir d’une grande variété de ressources, tant végétales qu’animales, et méme
d’origine anthropique lorsqu’elles sont disponibles (Rogers, 1987; Mosnier et al.,
2008; Baldwin et Bender, 2009a). A la sortie de la taniére, les ours peuvent se nourrir
de carcasses d’animaux morts pendant I’hiver et suivent la fonte des neiges pour
profiter des premicres pousses végétales, riches en protéines (Eagle et Pelton, 1983;
McLellan et Hovey, 1995; Mosnier et al., 2008). Les graminées, herbacées et
premiéres feuilles des arbres décidus sont d’ailleurs les principales ressources
alimentaires printanicre (Eagle et Pelton, 1983; Mosnier et al., 2008; Baldwin et
Bender, 2009a). La prédation de faons apparait aussi comme une source de protéine
importante lorsque ces proies sont présentes en densité suffisante (Schwartz et
Franzmann, 1991; Bull er al., 2001; Zager et Beecham, 2006). Ce dernier
comportement peut méme avoir une influence sur la dynamique de population de
certains cervidés, tels que I’orignal (Alces americanus; Zager et Beecham, 2006) et le
caribou (Rangifer tarandus caribou, Pinard et al., 2012) en plus de favoriser les ours
ayant acces a cette ressource (p. ex. : une meilleure productivité chez les femelles;
Schwartz et Franzmann, 1991). Au mois de juillet, lorsque les végétaux deviennent

plus riches en fibres et donc moins facilement digestibles, certains fruits commencent
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a apparaitre. Malgré tout, ils ne sont souvent pas encore assez abondants dans
plusieurs régions et les ours doivent inclure dans leur diéte une part importante
d’insectes (p. ex. : fourmis, guépes, larves d’espéces saproxyliques) afin de répondre
a leurs besoins en protéines et en lipides (Noyce et al., 1997; Mosnier et al., 2008).
Avec la maturation des fruits au mois d’aoflt (c.-a-d. baies au nord, glands, noix et
fafnes au sud), les ours entrent en hyperphagie, un comportement consistant a se
nourrir de fagon intensive dans le but d’accumuler des réserves adipeuses importantes
en prévision de I’hibernation (Nelson et al., 1983) et orientent leur régime alimentaire
presque exclusivement vers ces ressources (Mosnier et al., 2008; Baldwin et Bender,
2009a). Néanmoins, ils incluent a 1’occasion quelques autres items (p. ex.

graminées, feuillage et proies animales vertébrées et invertébrées) afin d’acquérir les
éléments nutritifs faiblement représentés dans les fruits (principalement des protéines;

Rode et Robbins, 2000).

0.10.4 Abondance et utilisation de I'espace

La taille du domaine vital de l'ours noir vaie grandement entre les sexes, celui
des males étant largement plus grand que celui des femelles et recouvrant
généralement plusieurs domaines vitaux de femelles (Koehler et Pierce, 2003;
Mosnier et al., 2008). Ces dernieres défendent un domaine vital plus modeste mais
ne tolerent que peu de chevauchement avec celui de leurs congéneres du méme sexe
(Samson et Huot, 2001). Lorsque les oursons quittent leur mere, les jeunes femelles
établissent souvent leur domaine vital en périphérie de celui de leur mere alors que
les jeunes males sont chassés et doivent donc disperser a de plus plus grande distance
(Rogers, 1987). Ce comportement vise sans doute a éviter les risques de
consanguinité futurs. Solitaires la majeure partie de I'année, les méles recherchent les

femelles du 15 juin au 15 juillet afin de s'accoupler (Rogers, 1987). Les couples
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demeurent ensemble pendant quelques jours au maximum, a la suite de quoi le méle

part a la recherche d'autres femelles réceptives.

La densité de 1'ours noir en milieu naturel varie beaucoup selon la richesse de
I'environnement, en termes de ressources alimentaires, et selon l'intensité du
prélévement anthropique par la chasse ou par le contrdle de la déprédation. Elle varie
généralement entre 0.89 et 4 individus / 10 km? (Miller et al., 1986; Boersen et al.,
2003; Gardner et al., 2010; Chicoine et al., 2014).

0.10.5 Aire d’étude

L’aire d’étude (Figure 0.1) est située au nord de la riviere Saguenay (Québec,
Canada), couvre approximativement 7 500 km? et est située entre 60°42° et 71°00’
ouest et 48°30’ et 49°30° nord. La portion sud de I’aire se retrouve dans le domaine
bioclimatique de la sapiniere a bouleau blanc dominée par le sapin baumier (Abies
balsamea) et le bouleau blanc (Betula paperifera), accompagnés par 1’épinette
blanche (Picea glauca), I’épinette noire (P. mariana) et le peuplier faux-tremble
(Populus tremuloides). La portion nord se situe principalement dans le domaine de la
pessiere a mousse de 1’ouest. Les espeéces arborescentes qui y sont les plus
abondantes sont I’épinette noire, le sapin baumier, le pin gris (Pinus banksiana), le
bouleau blanc et peuplier faux-tremble, alors que le sous-bois est principalement
couvert de mousses et d’éricacées (MRNF, 2012). Il y a une grande diversité
d’arbustes fruitiers, les plus abondants étant le bleuet (Vaccinium angustifolium; V.
myrtilloides), I’amélanchier (Amelanchier spp.), le cornouiller du Canada (Cornus
canadensis), le gadellier glanduleux (Ribes glandulosum), le framboisier (Rubus
ideaus), I’aralie hispide et a tige nue (Aralia nudicaulis; A. hispida) et le cerisier de
Virginie (Prunus virginiana). Les proies animales présentes sont principalement le
castor (Castor canadensis), 1’orignal, le caribou forestier, le lievre d’Amérique

(Lepus americanus), le tétras d’Amérique (Falcipennis canadensis), la gélinotte
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huppée (Bonasa umbellus) et la bernache du Canada (Brenta canadensis). L'ours noir

y atteint des densités de 2,56 individus/10 km® (Chicoine, 2014). Les structures

anthropiques sont trés abondantes et largement distribuées avec une densité de chalets

atteignant 0,32 chalet/km? et une densité de routes forestieres de 1,8 km/km?. La

température moyenne varie de -2,5 2 0,0 °C et les précipitations oscillent entre 1 000

a 1 300 mm dont environ 35 % tombent sous forme de neige (Robitaille et Saucier,

1998).
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Figure 0.1 Carte de l’aire d’étude. Les limites ont été déterminées en créant un

polygone convexe minimum (MCP 100%) autour de toutes les localisations de tous

les individus suivis entre 2011 et 2013.
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0.11 LACUNES DANS L’ETAT ACTUEL DES CONNAISSANCE

Plusieurs études se sont attardées a décrire le régime alimentaire de 1’ours noir
au moyen de différentes techniques (p. ex. : Clark er al., 1994; Hilderbrand et al.,
1996; Bull et al., 2001; Baldwin et Bender, 2009a) mais trés peu ont tenté de relier la
diete aux différences comportementales pouvant étre observées entre les individus.
Cette flexibilité dans I’expression du comportement de quéte alimentaire a I’intérieur
méme d’une population, bien que parfois relevée par certains auteurs (Rogers, 1987;
Schwartz et Franzmann, 1991), n’a pas été €tudiée sous 1’angle de la variabilité
adaptative. Les différentes stratégies de quéte alimentaire n’ont probablement pas
toutes la méme profitabilité quant a 1’acquisition de ressources alimentaires, la survie
et le nombre de jeunes produits. A notre connaissance, faire le lien entre le régime
alimentaire, les patrons de sélection d’habitat, 1’utilisation de 1’espace, la condition
corporelle, la masse corporelle et I’4ge n’a jamais été réalis€ chez I’ours noir. Une
telle approche intégrée permettrait d’expliquer la présence d’une variabilité
interindividuelle et de tenter de comprendre a quels mécanismes (survie, production
ou protection des jeunes, augmentation de la condition physique, etc.) chaque

comportement est relié.

D’un point de vue appliqué, 1’ours noir est de plus reconnu comme un
prédateur treés important des faons du caribou forestier (Pinard et al., 2012; Leclerc et
al., 2014), une espece a statut précaire [c.-a-d. vulnérable au Québec (MRNF, 2005)
et menacée au Canada (COSEPAC, 2011)]. Au Québec, les patrons de sélection
d’habitat de 1’ours noir au cceur de I’aire de répartition continue du caribou n’ont pas
été étudiés a ce jour [mais voir Mosnier et al., (2008) et Bastille-Rousseau et al.,
(2010) pour des populations isolées de caribou de la Gaspésie et de Charlevoix].
L’influence de la présence humaine (p. ex. : chalets, routes, coupes forestiéres) sur le
patron d’activité, la s€lection d’habitat et 1’utilisation de I’espace ont quant a eux

rarement été testés chez I’ours noir. En effet, la majorité des études ayant été menées
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dans des parcs nationaux, le taux de perturbation était la plupart de temps minimal (p.
ex. : Hellgren, 1993; Mitchell et Powell, 2003; Baldwin et Bender, 2009b). 1l est donc
important de connaitre les réactions et adaptations comportementales de 1’ours noir
dans un milieu fortement impacté par ’activité anthropique. De plus, 1'ours adoptant
parfois des comportements considérés comme nuisibles ou dangereux pour I'humain,
étudier ses réactions et son utilisation des infrastructures anthropiques permettra de

mieux connaitre et de mieux anticiper nos interactions possibles avec I’ours.

0.12 OBJECTIFS ET HYPOTHESES

0.12.1 Objectif général

L’objectif central de ma these était de quantifier la variabilité interindividuelle
et de décrire ses impacts sur le comportement d’une espece généraliste telle que
I’ours noir. Plus précisément, je visais a tenter d’expliquer cette variabilité par
plusieurs facteurs potentiels et quantifier leur importance relative. Cette variabilité
comportementale pouvait se retrouver a la fois dans le régime alimentaire et dans la

sélection d’habitat; ainsi, les différents chapitres s’intéressent a ces deux volets.

0.12.2 Chapitre 1

Dans le premier chapitre de ma thése, j’ai voulu décrire la diete individuelle
chez I’ours noir grice aux feces et la relier aux habitats fréquentés lors de la période
correspondant & l’ingestion des aliments retrouvés dans les excréments récoltés
(temps de transit des aliments dans le tube digestif ~12h; Fuller et al., 2011). 1l était
donc possible de savoir quels types d’habitat avaient été utilisés pour acquérir les

ressources alimentaires retrouvées dans les feces. Ce type de relation est
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N 2,

particulierement difficile a établir pour des espeéces vivant en milieu forestier ou
I’observation directe, a distance, est a toute fin pratique impossible. De plus, comme
les feces étaient récoltées quelques jours apres le passage des ours (grice a
I’obtention des localisations GPS d’ours transmises régulicrement par un lien
satellitaire Argos), il était possible de statuer avec confiance sur l’identité de
I’individu duquel provenaient les feces récoltées et a quel moment elles avaient été
excrétées. Ces informations m’ont donc permis de faire le lien entre le régime
alimentaire, les habitats utilisés lors de 1’acquisition des ressources et les

caractéristiques individuelles.

Ma premiere hypothe€se concernant cet objectif stipule que 1'abondance des
items alimentaires présents dans les feces est corrélée avec leur abondance dans les
habitats visités lors de 1'alimentation. Plus spécifiquement, j’ai prédit que les coupes
en régénération seraient davantage utilisées pour acquérir des fruits, des fourmis et du
feuillage que les peuplements matures (Mosnier et al., 2008). J’ai aussi €émis
I’hypotheése que les caractéristiques individuelles (4ge, poids, condition physique,
statut reproducteur) influencent a la fois la dicte des ours mais aussi les habitats
visités lors de I’alimentation. Ainsi, j’ai prédit que les femelles allaitantes
consommeraient plus d'aliments riches en protéines et en énergie (p. ex.: fourmis) que
les femelles seules et les méles (Farley et Robbins, 1995). Toutefois, j’ai aussi prédit
que leur alimentation se concentrerait dans les habitats offrant un couvert suffisant
pour offrir une protection contre les prédateurs et les ours méles (LeCount, 1987;
Brown et Kotler, 2004; Creel et Christianson, 2008; Steyaert et al., 2013). A
I’opposé, je m’attendais a ce que les males et les femelles seules utiliseraient
davantage les habitats ouverts, produisant une grande abondance et diversité de baies
propres a garantir une accumulation rapide de réserves adipeuses (Brown et Kotler,
2004; Baldwin et Bender, 2009a).
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0.12.3 Chapitre 2

Apres m’étre intéress€ a la variabilité interindividuelle du régime alimentaire,
le second chapitre visait a identifier si la variabilit€ interindividuelle dans le
comportement de sélection d’habitat pouvait entrainer des réponses populationnelles
erronées lorsque non considérée dans les analyses, a vérifier si cette situation était
fréquente, et si cette variabilit€ pouvait étre expliquée par des caractéristiques
individuelles (4ge, statut reproducteur, poids, condition physique). L’hypothese
principale voulait qu’une analyse de sélection dhabitat ne prenant pas en compte
l'effet individuel donne des résultats incomplets ou erronés a [I’échelle
populationnelle. J’ai prédit que certains habitats seraient considérés comme n’étant ni
sélectionnés ni évit€s a 1’échelle populationnelle alors qu’en fait les deux types de
comportement pourraient étre observés parmi les ours échantillonnés, résultant en un
effet populationel nul. Il y aurait également des habitats pour lesquels les coefficients
auraient une influence importante sur la sélection d’habitat de I’ours noir mais qui
camoufleraient une réponse opposée chez une petite partie de 1’échantillon.
Finalement, j’ai prédit que ces différences comportementales entre les individus
seraient reli€es aux caractéristiques individuelles telles que le sexe, 1’age, le poids, le

statut reproducteur et la condition physique (Mattson, 1990; Brodeur et al., 2008;
Mosnier et al., 2008; Switalski et Nelson, 2011).

0.12.4 Chapitre 3

Le dernier chapitre s’appuie sur le chapitre 2 et tente de compléter notre
compréhension des facteurs qui sous-tendent la variabilité interindividuelle dans les
relations faune — habitat. J’ai donc tenté de relier une éventuelle variabilité
interindividuelle dans la réponse aux structures anthropiques (routes et chalets)

présentes dans 1’environnement de 1’ours noir aux diverses causes possibles de
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variabilité¢ interindividuelle répertoriées dans la littérature, soit les réponses
fonctionnelles en sélection d'habitat, les caractéristiques individuelles (age et statut
reproducteur) et la proximité génétique entre les individus suivis.

A partir des résultats du deuxiéme chapitre, j’ai émis I’hypothése qu’une
variabilité¢ interindividuelle dans le comportement de sélection des structures
anthropiques soit observée et que cette variabilité soit reli€e tant aux réponses
fonctionnelles qu’aux caractéristiques individuelles, ou qu’a la proximité génétique
entre les individus. Pour les réponses fonctionnelles, je m’attendais a une relation

a

négative entre la densité de structure anthropique a l'intérieur du domaine vital
individuel saisonnier et leur attrait, lié a une perception accrue du risque de
rencontres avec I’homme. J’ai également prédit relation négative entre la proximité
par rapport a ces structures et la proportion d’habitats s€lectionnés dans leur domaine
vital. 11 était attendu que les ours plus jeunes, de méme que les femelles avec des
jeunes, montreraient une plus grande sélection envers les chalets, a la fois pour tirer
parti d’une éventuelle source de nourriture anthropique que comme refuge contre les
prédateurs et les méiles imposants de leur propre espece (Elfstréom et al., 2014;
Berger, 2007). Alternativement, il pourrait étre possible que lorsque les ressources
sont trés abondantes, les individus dominants (c.-a-d. ours males de grande taille et
femelles seules) déplacent les autres individus et se retrouvent plus préts de ces
structures anthropiques, présentant donc une sélection plus claire envers les chalets.
J’ai également prédit que les femelles apparentées démontreraient des comportements
davantage semblables que les males apparentés, basé sur le fait que les jeunes
demeurent avec leur mere pendant deux ans et peuvent donc apprendre certains

comportements de leur meére. Comme les méles ne participent pas a 1’élevage des

jeunes, les oursons méles n’auraient donc pas de modele comportemental.






CHAPITRE 1

LA VARIABILITE DES STRATEGIES ALIMENTAIRES DE L’OURS

NOIR EXPLIQUEE PAR L’ETUDE CONJOINTE DES FECES ET DES
LOCALISATIONS GPS

LINKING GPS TELEMETRY SURVEYS AND SCAT ANALYSES HELPS
EXPLAIN VARIABILITY IN BLACK BEAR FORAGING STRATEGIES

1.1 RESUME

L’étude de la diete est fondamentale en €cologie et 1’analyse de feces, une
approche largement utilisée, est reconnue pour produire des résultats fiables.
Néanmoins, cette méthode présente des lacunes telles que I’échantillonnage non-
aléatoire des habitats et des individus, une estimation imprécise de la date d’excrétion
et I'impossibilité de déceler une variabilité interindividuelle de la diete. Afin de
répondre a ces faiblesses, nous avons couplé la télémétrie GPS et I’analyse de feces
pour relier la diete aux caractéristiques individuelles et aux habitats utilisés lors de
I’alimentation, chez I’ours noir (Ursus americanus). Nous avons capturé 20 ours (6
méles et 14 femelles) et les avons équipés de colliers GPS/Argos. Cette technologie
nous permettait d’obtenir les localisations (enregistrées aux deux heures) des ours
suivis a chaque semaine. Nous sommes donc allés inventorier les localisations peu de
temps apres le passage des ours et avons récolté 120 feces a 71 sites différents. Le
contenu des feces (biomasse seche relative des items ingérés) a par la suite été relié

au sexe, a I’age, a la condition physique et au statut reproducteur des individus. 1l a
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aussi été€ reli€ aux habitats visités lors de 1’ingestion des items retrouvés en utilisant la

méthode des ponts Browniens basée sur les localisations GPS précédant I’excrétion.

A I’échelle populationnelle, la digte est comparable  ce qui a été découvert lors
de précédentes études sur le régime alimentaire de l’ours noir. Toutefois, notre
méthode basée sur I’individu nous a permis de mettre en lumiére différents patrons au
sein de la méme population. Nous avons démontré que le sexe et le statut
reproducteur des femelles avaient une influence significative sur la di¢te individuelle.
Par exemple, les femelles accompagnées d’oursons consommaient davantage de
lievres (Lepus americanus) et de guépes (Vespidae sp.) que les ours seuls. En reliant
le contenu des féces a I’habitat visité lors de I’alimentation, nous avons découvert que
les femelles avec des oursons de 1’année utilisaient les coupes forestieres agées de 6 a
20 ans pour se nourrir d’amélanchier (Amelanchier sp.) alors que les femelles
accompagnées d’oursons de plus d’un an se nourrissaient de bleuets (Vaccinium

angustifolium; myrtylloides) et que les ours seuls y recherchaient des fourmis.

Jumeler la télémétrie GPS et 1’analyse de feces permet la détection de variations
interindividuelles ou inter-groupes du régime alimentaire et des stratégies de quéte
alimentaire exprimées. Cette approche est particulicrement intéressante pour les
especes cryptiques ou la relation entre diéte et utilisation des habitats d’alimentation
est difficile a observer. D’un point de vue appliqué, elle permet d’identifier et
protéger les habitats utilisés pour 1’acquisition de ressources importantes par certains
segments sensibles d’une population en déclin ou, au contraire réduire 1’abondance de

ces habitats pour limiter la prolifération d’espéces déprédatrices ou nuisibles.

Cet article occupant le premier chapitre de ma thése est le fruit d’un travail
d’équipe. J’ai moi-méme développé 1’'idée originale, planifi€ et réalisé€ la récolte de
données sur le terrain, effectué une partie des analyses en laboratoire, fait les analyses
statistiques et rédigé 1’article. Le professeur Martin-Hugues St-Laurent a contribué a

la mise en place de la collaboration entre les partenaires et du financement du projet,
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dans le développement des hypothéses de méme que pour I’analyse et la rédaction de
I’article. Lucie Rebouillat a contribué en réalisant les analyses en laboratoire de
méme que par une premiere série d’analyse statistiques descriptives et exploratoires.
Claude Dussault a contribué pour la capture et le suivi des ours utilisés dans cette
étude et lors de la rédaction. Cet article a €t€ publi€ en juin 2015 dans la revue

scientifique PLoS One.

Lesmerises Rémi, Rebouillat Lucie, Dussault Claude, St-Laurent et Martin-Hugues.
2015a. Données de: “Linking GPS telemetry surveys and scat analyses helps explain
inter-individual variability in black bear foraging strategies.” 2015. Dryad Digital
Repository. http://dx.doi.org/10.5061/dryad.75r70
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1.2 ABSTRACT

Studying diet is fundamental to animal ecology and scat analysis, a widespread
approach, is considered a reliable dietary proxy. Nonetheless, this method has
weaknesses such as non-random sampling of habitats and individuals, inaccurate
evaluation of excretion date, and lack of assessment of inter-individual dietary
variability. We coupled GPS telemetry and scat analyses of black bears Ursus
americanus to relate diet to individual characteristics and habitat use patterns while
foraging. We captured 20 black bears (6 males and 14 females) and fitted them with
GPS/Argos collars. We then surveyed GPS locations shortly after individual bear
visits and collected 120 feces in 71 different locations. Fecal content (relative dry
matter biomass of ingested items) was subsequently linked to individual
characteristics (sex, age, reproductive status) and to habitats visited during foraging
bouts using Brownian bridges based on GPS locations prior to feces excretion. At the
population level, diet composition was similar to what was previously described in
studies on black bears. However, our individual-based method allowed us to highlight
different intra-population patterns, showing that sex and female reproductive status
had significant influence on individual diet. Linking fecal content (i.e., food sources)
to habitat previously visited by different individuals, we demonstrated a potential
differential use of similar habitats dependent on individual characteristics. Females
with cubs-of-the-year tended to use old forest clearcuts (6 — 20 years old) to feed on
bunchberry, whereas females with yearlings foraged for blueberry, and lone bears for
ants. Coupling GPS telemetry and scat analyses allows for efficient detection of inter-
individual or inter-group variations in foraging strategies and of linkages between
previous habitat use and food consumption, even for cryptic species. This approach
could have interesting ecological implications, such as supporting the identification
of habitats types abundant in important food sources for endangered species targeted

by conservation measures or for management actions for depredating animals.
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1.3 INTRODUCTION

Scat analyses are among the most intuitive tools used to describe animal diet
and are simple, affordable and non-invasive (Sanders et al., 1980; Mclnnins et al.,
1983; Kohn and Wayne, 1997). Food remains are visually identified and their
contribution to the total individual intake is estimated based on volume, weight, or
occurrence in scat, and potentially corrected for their digestibility (Hewitt and
Robbins, 1996; Klare er al., 2011). Many individuals can be sampled over long time
periods without the negative impacts associated with the capture (e.g., tissue
collection for stable isotope analyses) or the death of the animal (e.g., stomach
content or gastrointestinal tract analyses; Holechek et al., 1982; Hilderbrand et al.,

1996; Dalerum and Angerbjorn, 2005).

Nevertheless, scat analyses have pitfalls and weaknesses such as challenges and
biases associated with the identification of remains (Spaulding et al., 2000).
Moreover, although scat age has been estimated based on its appearance, climatic
conditions (e.g., exposure to wind and sun) can alter scat, resulting in potentially
skewed estimation of the seasonal diet phenology. Effectiveness of random sampling
efforts could also influence results with variation associated with habitat structure and
composition (MacCracken and Hansen, 1987). Indeed, scats are typically only
collected through direct observation or detection by trained dogs. This could result in
oversampling one individual or group of individuals (De Barba et al., 2010),
especially if they use open areas where feces are easier to locate or found in habitat
types increasing dog efficiency (Hunter, 2011). This bias could ultimately weaken
applicability of the results to the entire population. Removal of old feces from survey
transects in a stratified sampling design could alleviate these problems by increasing
accuracy of deposit date evaluation (Bellemain et al., 2005; De Barba et al., 2010)
while sampling all available habitats. However, implementing such an approach is

challenging when studying sparsely distributed species, as low scat densities can



35

impede the collection of large sample sizes. Another major weakness of traditional
scat analyses is accurately linking individuals to scats collected (Litvaitis, 2000).
Genotyping intestine epithelial cells that stick to the scat (Kohn and Wayne, 1997;
Panasci et al., 2011) or feeding marked animals with dyed foods (Giroux et al., 2012)
are among emerging approaches to solve this problem. These methods still remain
limited because genotyping is only possible on fresh scats (Panasci et al., 2011) and
fed animals are susceptible to have disturbed foraging behavior while dye provides

limited periods of scat identification efficiency (Giroux et al., 2012).

GPS technology allows telemetry devices to transfer GPS locations via satellite
(e.g., Argos or Iridium) or cellular (e.g., Lotek WildCell) link (Tomkiewicz et al.,
2010). Researchers can then access the exact location visited by an animal, or a group
of animals, in order to collect feces (as proposed by Elfstrom er al., (2013), but see
also Martins et al., (2011) and Tambling et al., (2012)). Furthermore, as devices can
be programmed to record locations at any time interval, collecting information on
habitat used at a fine spatiotemporal scale by collared individuals while they ingest
food items is now feasible with improved accuracy (up to a few meters, depending on
the terrain characteristics; Frair et al., 2004). Such an approach provides new
opportunities for the study of the foraging ecology of cryptic species (Giroux et al.,
2012; Elfstrom et al., 2013). Coupling animal movements and habitat use with diet
therefore provides a comprehensive method to detail animal foraging strategies. Feces
content and life history traits of white-tailed deer (Odocoileus virginianus
Zimmermann) were recently related by joining GPS/Iridium telemetry collars with
biomarking of feces with food dyes (Giroux et al., 2012). The authors showed that it
was possible to find tracks of individual deer in snow (as corroborated by dyed feces),
to collect feces and to characterize foraging behavior based on comparison between
food availability along tracks and random transects beside (15-30 m) tracks. Their

sample size was unfortunately too low to draw strong conclusions on life history
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traits, yet they still demonstrated the applicability of the method in winter when snow

cover allows individual path tracking.

The aim of this study was to relate habitat use patterns to feces content of black
bear in the boreal forest of Québec, Canada. We captured bears, fitted them with
GPS/Argos collars, and recorded individual characteristics such as sex, reproductive
status, weight, body condition and age. We hypothesized that diet of black bears is
linked to food items abundance in habitat they visited . Specifically, we predicted that
regenerating clearcuts would be used for forage bouts due to their availability and
abundance of consumable food items such as blueberry (i.e., Vaccinium
angustifolium A. or Vaccinium myrtilloides M.), ants, grass, and young leaves
(Mosnier et al., 2008). We also hypothesized that individual characteristics
influenced both bear diet and foraging habitat. We predicted that abundant and
protein-rich food (e.g., colonial ants) would be consumed more intensively by
females with cubs, probably due to the high energetic requirements of cub rearing.
We further predicted that foraging would take place in habitats providing good cover
to protect their offspring from predators and large males (LeCount, 1987; Farley and
Robbins, 1995; Brown and Kotler, 2004; Creel and Christianson, 2008; Steyaert et
al., 2013). In contrast, we expected lone males and females to use open habitats that
provide a high diversity and abundance of berries in order to quickly develop their fat

reserves (Mosnier et al., 2008; Baldwin and Bender, 2009a).

1.4 METHODS
1.4.1 Ethic statement
In Canada, black bears are not considered as a species at risk according to the

Committee on the Status of Endangered Species in Canada (COSEWIC). We thus

captured, collared and released 21 individuals in strict accordance with the
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recommendations of the Canadian Council on Animal Care. Both captures and
manipulations of study animals were approved by the Animal Welfare Committee of
the Ministére des Foréts, de la Faune et des Parcs du Québec (hereafter referred to as
MFEFP; certificates #CPA-FAUNE 2011-30 and 2012-17). Captures were conducted
on public lands, under the supervision of the Québec government (i.e., MFFP), so no

specific permissions were required.

1.4.2 Study area

The study area was located north of Saguenay (Québec, Canada) and covered
approximately 6300 km?, centered on Portneuf Lake (48°42’- 49°17°N, 70°03’-
70°42’W). Forests are transitional between the spruce — moss domain and the balsam
fir Abies balsamea (Linnaeus) Mill. — white birch Betula papyrifera Marshall
domain. Historical logging activities resulted in the harvest of ~35 % of the forest
area. Dense stands of deciduous trees, including willow Salix spp. Linnaeus and
trembling aspen Populus tremuloides Mill., regenerate after logging. There is a high
diversity of berry producing shrubs, the most common being blueberry, serviceberry
Amelanchier Mill. spp., bunchberry Cornus Canadensis Linnaeus, skunk currant
Ribes glandulosum Grauer, raspberry Rubus ideaus Linnaeus, wild and bristly
sarsaparilla Aralia nudicaulis Linnaeus and Aralia hispida Vent., and chokecherry
Prunus virginiana Linnaeus. Animal prey items available to black bear in the study
area include beaver Castor canadensis Kuhl, moose Alces americanus Clinton,
caribou Rangifer tarandus caribou Gmelin calves, snowshoe hare Lepus americanus
Erxleben, ruffed grouse Bonasa umbellus Linnaeus, spruce grouse Falcipennis
canadensis Linnaeus, as well as Canada goose Branta canadensis Linnaeus, which
often nest in the area. Anthropogenic infrastructure is abundant and evenly distributed
with a cabins density of 0.32 cabin/km? and a forest road density of 1.8 km/km® The

mean annual temperature ranges between -2.5 and 0°C and annual precipitation
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fluctuates between 1000 and 1300 mm, of which 30 to 35 % falls as snow (Robitaille

and Saucier, 1998). The elevation ranges between 300 and 800 m with low rolling
hills.

1.4.3 Telemetry survey and sampling protocol

Black bears were captured in June and July of 2011 and 2012 using a padded
foot snare or a culvert trap, then immobilized with a Telazol-Ketamin-Xylazine
(5:4:1) mix. Adults (females > 54 kg and males > 68 kg, based on data from previous
captures in the same area) were equipped with a GPS/Argos collar (TGW-4583H-2,
Telonics, AZ, USA) programmed to attempt recording a location every two hours.
Individual weight, length, premolar teeth (for age determination), and presence of
young (visible cub, lactating cues, or information collected during den visits in winter
of 2012 and 2013) were collected to build an individual set of intrinsic characteristics.
Collars were programmed to send GPS locations from the 7 previous days once a
week via Argos satellites at a rate of four collars per day. This schedule allowed us to
investigate known locations of four different bears daily while ensuring that surveyed
locations were not too old. We randomly selected two or four locations per bear each
week to search for feces, depending on the week; because collars sometimes failed to
connect with the Argos satellites, we temporarily increased sampling efforts on
individuals that connected successfully. Feces found at each location (within a 10-m
radius) were collected in a plastic bag and frozen until lab analysis. When a collared
female was with her cubs, we distinguished adult and cub feces by their size and
diameter. Cub feces were only used for general comparison purpose. Because black
bear are primarily solitary or with cubs, except during the reproduction season (June
10th to July 9th), and then only for few days (Rogers, 1987), we assume that

collected feces came from collared bears.
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1.4.4 Laboratory analyses

Frozen feces were warmed at room temperature for half a day before analyses
and then gently mixed until homogeneous. A subsample of ~100 g was weighted and
then washed through sieves (1-mm, 0.5-mm and 0.1-mm meshes) and the proportion
of total remains present in the 1-mm and 0.5-mm sieves was estimated. The 0.1-mm
sieve was used only to capture small and rare items that were not retained in the 0.5-
mm sieve, or to help in fragment identification. Items were identified to the species
level for ingested plants and mammals, while all bird species (mainly waterfowls,
passerines and grouses species) were grouped together. Insects were classified as ants
(adults and larvae) or yellow-jackets and wasps Vespidae spp. Anthropogenic food
included pieces of plastic bag, corn, hen feathers, and other elements usually not
found in nature. The detritus category included all non-food items, such as woody
debris eaten while consuming ants, conifer needles, moss, small rocks, and other
debris eaten by bears. Remains of each sieve were spread on hundred-checkered
plates and proportions of each item category in the total volume (i.e., the number of
1% squares filled compared to other remains) was assessed. The total contribution of
each item or group of items in a particular scat was corrected according to their
contribution in each sieve and the sieve proportion of the total remains retained. To
account for differences in digestibility of food sources, we used correction factors,
developed for black bear (Baldwin and Bender, 2009a) and grizzly bear (Ursus arctos
horribilis Ord), a closely related species (Hewitt and Robbins, 1996). These factors
are based on the percent contribution of each item, yielding percent dry matter
biomass ingested. Population means, by season and by item, were therefore

calculated and presented with their standard deviation.
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1.4.5 Habitat use analyses

Previous studies estimated the average transit time of food items in the
digestive tracts of black bear and brown bear (Ursus arctos Linnaeus), a closely
related species, to range from ~ 4 to 16 hours (Pritchard and Robbins, 1990; Fuller et
al., 2011; Elfstrom et al., 2013). We used the twelve locations previously recorded
before the feces collection sites to characterize habitat use patterns 24 hours prior to
the estimated feces deposition time. This allowed the inclusion of potential variability
in gastrointestinal transit time depending on food type. The best time interval was
subsequently assessed statistically (see statistical analyses section). We accounted for
habitats used between GPS locations by considering habitat features contained within
an ellipse encompassing two consecutive points. To do so, we used the package
adehabitatHR (Calenge, 2015) in R 2.15.3 (R Development Core Team, 2013)
and performed Brownian bridges (Horne et al., 2007) using only two consecutive
locations at a time. Different parameters had to be set a priori to control ellipse extent
and shape. The first parameter (sigl) is related to animal speed and path tortuosity,
and represents the probability that the animal diverges from the direct path (Euclidian
distance), considering the distance and the time between successive locations. We
selected this parameter with the liker function in adehabitatHR (Horme et al.,
2007) using the annual individual location dataset to obtain an individual parameter
value (mean=4.98, min=3.01, max=6.76). The second parameter (sig2) represents the
standard deviation of the distance from recorded GPS location to real animal location.
As we filtered locations based on positional dilution of precision (PDOP < 10, SE of
location error = 0.15; D’Eon and Delparte, 2005), we set sig2 at 5; following a priori
tests, we noted that this parameter had little influence on Brownian bridge shape and
dimension unless it varied greatly (i.e., over what is commonly observed in GPS
location precision standard deviation). The output was a raster with individual pixel

values representing different probabilities of use by the bear between the two
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successive GPS locations. We transformed rasters into smoothed polygons using the
getverticeshr function by including only pixels with a probability of use > 75% (as

calculated by Brownian bridges) to obtain ellipses (see Figure 1.3).

We used 1 : 20,000 land cover maps provided by the MFFP, which are updated
each year with new natural and anthropogenic disturbance polygons (e.g., forest fires,
cutblocks, windthrows). Minimum mapping unit size was 4 ha for forested polygons
and 2 ha for nonforested areas (e.g., water bodies). We classified forest stands into
categories (Lake, Swamp, Conifer, Cut (0-5 years old), Cut (6-20 years old),
Regeneration, Open; see Table 1.1 for description) relevant for bear ecology based on
studies of their habitat selection in Québec (Brodeur et al., 2008; Mosnier et al.,
2008). Finally, the proportion of each habitat type and the density of anthropogenic
structures (Table 1.1) were calculated within each ellipse using ArcGIS 10.0 (ESRI,
2010).
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1.4.6 Statistical analyses

We frequently collected multiple feces (~45% of sites with > 1 scat, x = 1.80,
SD = 1.24) at a single GPS location, especially at bear resting sites (i.e., where bears
stay for 4 to 8 h). Ignoring the exact moment each feces was deposited can bias our
analyses, but we took that into account by selecting the first location recorded in a 20-
m buffer around the feces location (i.e., considering a ~10-m precision of GPS
location) as the departure point for a 24-h backward ellipses delineation. These
ellipses were used to characterize the habitat where bears potentially fed instead of
where they rested. As we did not have information on the exact time each feces was
dropped, we analyzed feces separately and then calculated the mean food items dry

matter biomass in feces for each site.

We used the constrained correspondence analysis (CCA, library vegan;
Oksanen et al., 2015) to relate fecal content to individual characteristics and habitat
used during foraging. To account for repeated measures on individuals (i.e., several
sites by individuals), we included individual as strata in ANOVAs determining axis
significance. We applied the same procedure for the method envfit in library vegan,
a permutation test (n=999) performed to establish length, direction and significance
of environmental vectors. This allowed the permutation of observations within the
specified stratum in order to control for variance induced by intra-individual variation

and unequal sampling.

We first related feces content to individual characteristics (i.e., age,
reproductive status, weight and body condition index) and grouped individuals based
on shared traits. We then compared feces content of individuals sharing similar diets,
as defined by the first CCA, with habitat use while foraging. We previously defined
the time interval, among different possibilities in the 24 h range (Table 1.3), which
best explained the feces content. This was done using the proportion of variance

explained by the CCA comparing the matrix of visited habitats (i.e., the proportion of
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cover type and density of roads and rivers in selected ellipses) with the matrix of food
items identified in the feces of all individuals. We previously removed food items
found in less than three feces to account for only relevant food sources. We also
removed variables that were correlated (r > 0.6; weight) and made sure that the

variance inflation factor remained < 10 (O’Brien, 2007).

A population-level diet was also estimated for adults and for cubs by pooling all
sites (mean dry mass of ingested food items + SD) and separating them by season
(spring; May 15™ — June 14", summer; June 15" — July 31* and fall; August 1% —
September 14™). Seasons were based on a sharp and clear shift in diet observed in our
samples and to local plant phenology (unpublished data). We did not split diets by

season for the individual-level analyses because of limited sample size.

All statistical analyses were carried out using R 2.15.3 and R 3.1.2 (R
Development Core Team, 2013). Data are available from the Dryad Digital
Repository: http://dx.doi.org/10.5061/dryad.75r70 (Lesmerises et al., 2015a).

1.5 RESULTS

In 2012, we monitored 20 bears (6 males; 6 females with cubs-of-the-year, 6
females with yearlings, and 2 females alone, see Table 1.2) from May 15" to
September 15", The GPS fix rate for the sampling period was 87.4%. We surveyed
374 GPS locations between 1 and 13 days after bears were located (x = 5.58, SD =
2.22). A total of 120 adult feces were found at 71 different GPS locations (x = 3.55
sites by bear, SD = 1.88, details in Table 1.2) and 30 cub feces in 13 different sites (x
= 2.31, SD = 2.22). The time interval that best explained relationships between
previously visited habitat and feces content was 10 to 16 h before excretion (Table
1.3), a result in accordance with previously estimated gastrointestinal transit times

(Pritchard and Robbins, 1990; Fuller et al., 2011; Elfstrom et al., 2013). Description
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of feces content at the population level varied seasonally with grasses, ants, snowshoe
hares, and willow leaves being more abundant in spring (May 1% to June 14™) (Figure
1.1a). Overwintered cranberries (Vaccinium oxycoccos Gray) and smilacina berries
(Smilacina trifolia Linnaeus) were only found in feces excreted during spring, as well
as other plant species that are edible during their first phenological stages (e.g., young

leaves of deciduous trees).

During summer (June 15™ to July 30™), bears had the least diverse diet of the entire
sampled active season (May to September), relying almost exclusively on ants,
especially species that dwelled in coarse woody debris. Ant larvae are known to occur
in bear feces during that season, following their availability in ant colonies (Noyce et
al., 1997). There was a positive relationship between the proportion of woody detritus
and the proportion of ants in feces as most non-food items were pieces of wood eaten
while ingesting ants. Interestingly, we noted evidence of cannibalism, as we found
cub remains (i.e., claw, skin and fur) in a scat of a large, old male. Anthropogenic
food was observed during the last days of the baiting season for bear hunting (May
15" to June 30™). Berries were the main food source during the fall season but protein
rich items such as ants, birds (i.e., B. canadensis, unidentified waterfowl and
passerines), and beavers either increased or were still included in the diet. Cubs
(Figure 1.1b) seemed to mainly eat highly digestible food items such as mammalian
prey, ants and berries instead of leaves. This observation is however based on a

limited sample size (n = 30 feces in 13 sites) for the whole sampling season.
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Table 2.2 Distribution of sample sizes among groups.

Group of individuals Bear (n) Sites

n Mean SD  Min Max
Females with yearlings 6 17 2.8 1.8 1 5
Females with cubs 6 26 4.3 LS 2 6
Lone females 2 2 1.0 0.0 1 |
Males 6 26 4.3 1.8 3 7
Total 20 71 3.6 1.9 | 7

The proportion of variance explained by the first two axes of the CCA between
feces content and individual characteristics was 20.5%, although the ANOVA on axes
yielded no significant results (Figure 1.2a). However, permutation test on vectors
yielded five significant parameters (Figure 1.2a). Feces of females with cub-of-the-
year appeared to be associated with animal prey, especially hares and Vespidae sp.,
when compared with lone bears of both sexes, while feces of females with yearlings
were associated with poplar and smilacina. The other intrinsic characteristics (i.e.,
age, body condition index, and weight) did not relate to any particular diet. Bears
with similar diets were then grouped (i.e., females with cubs, females with yearling
and lone bears of both sexes) and thereafter fecal contents were related to habitat use

while foraging in another CCA.

The first two axes of CCA between habitat in ellipses and feces content for
each dietary group was always significant (except for the second axis of Figure 1.2c,
ANOVA, F=2.90, p > 0.1). The variance explained by the first two axes varied but
was always higher than ~ 27% (lone males and females: 34.5%; females with
yearlings: 39.5%; females with cubs-of-the-year: 27.3%; Figure 1.2b-d), which
indicates that diet was related to habitat use patterns. It further suggests that these

relationships differ between sex and reproductive status.



Anthropogenic food
Lepus americanus
Castor canadensis

Bird sp.

Alces americanus
Ursus americanus cub
Formicidae sp. larvae
Formicidae sp. adult
Vespidae sp.
Amelanchier sp.
Aralia hispida

Aralia nudicaulis
Comus canadensis
Equisetum sp.

Gaulthenria hispidula

Geocaulon lividum

Graminoids sp.
Maianthemum canadensis
Poplypodium sp.

Populus tremuloides
Prunus pensylvanica
Ribes glandulosum berry
Ribes glandulosum leave
Rubus chamaemorus
Rubus idaeus

Salix sp.

Smilacina trifolia

V. angustifolium/ myrtilloides
Vaccinium oxycoccos
Detnitus
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Figure 2.1 Corrected proportion of dry matter ingested of food items found in feces.

a) Adults feces (n =120 feces/71 sites) for spring (n =47 feces/24 sites; May 5 =
June 14“‘), summer (n= 32 feces/20 sites; June 152 < July 31*) and fall (n= 41

feces/27 sites August 1% —

September 14“'). b) Cub-of-the-year feces (n = 30 feces/13

sites) for the whole sampling season (May 15™ — September 14™). Error bars

represent the standard deviation.
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The analysis conducted for lone bears (Figure 1.2b) suggested that presence of
blueberries and raspberries in scats was related to lake proportion in ellipses, which is
probably indicative of the importance of lake shores and young cutovers (Cut 0-5).
Ants and birds were found mainly in the feces of bears whose ellipses contained older
cuts (Cut 6-20) and dense ‘Closed roads’, while feces of bears that visited ‘Swamp’
were more likely to include grasses and willows. The main food sources of females
with yearling cubs was also correlated to the presence of older cuts (Cut 6-20) and
‘Closed roads’ in ellipses (Figure 1.2c). Females with yearling cubs and lone bears
focused on blueberry and ants, respectively, when moving through the same habitat
types. Our analyses also revealed the importance of roads for females with yearlings.
Indeed, secondary road density in ellipses was associated with consumption of poplar
and grasses (Figure 1.2c), important food sources during the spring period. Finally,
we found four habitat types that can explain feces content for females with cubs-of-
the-year (Figure 1.2d): ‘Cut 0-5° was correlated to sarsaparilla while ‘Cuts 6-20° and
open unregenerated stands were correlated with bunchberry, wasp, beaver, creeping
snowberry and ant (Figure 1.2d). Hare, found to be a food source favored by females

with cubs (Figure 1.2a) was associated with high river density.
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a) Diet of the whole population b) Lone bears diet vs habitat
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Figure 3.2 Graphical representations of Constrained Correspondence Analysis
(CCA). Black arrows represent significant (p < 0.05) food item variables correlated
with individual characteristics (in italics, panel a; cub refers to females with cubs, Yg
to females with yearlings, M and F to males and females, respectively), and black
arrows represent habitat variables correlated with the different food items (in italics,
panel b,c d). Dashed grey arrows refer to variables that were not significantly
correlated. In panel a (n = 71 sites of 20 different bears), body condition index and
age are not shown to lighten the graphic and ease its interpretation as they were not
significantly correlated with specific food items. Other panels represent relationships
between habitat types and food items (in italics) by group of individuals sharing
similar diets, as shown in panel a. Panel b for lone bears (n = 28 sites of 6 different
bears), ¢ for females with yearlings (n = 17 sites of 6 different bears) and d for

females with cubs-of-the-year (n = 26 sites of 6 different bears).
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1.6 DISCUSSION

We linked GPS technology and scat analyses to relate feces to individual traits
and to describe fine-scale habitat use patterns during foraging bouts by a free-ranging,
cryptic mammal. We followed black bears throughout their active season and linked
individual characteristics (i.e., sex, age, reproductive status, and body condition) to
diet. Moreover, we related groups of individuals sharing similar diets to habitat use
patterns during expected foraging bouts. This method represents an interesting
approach to study animal diet in the wild as it foregoes the need to characterize
ingested food items through direct observation (Litvaitis, 2000). Indeed, such
characterisation can be a laborious task for cryptic species such as black bears and is
often associated with numerous potential biases, notably the influence of the observer
on animal foraging behavior and the difficulty of seeing and identifying all ingested

food items (Rogers and Wilker, 1990; Bellemain et al., 2005).

1.6.1 Diet at the population level

Traditionally, fecal analyses were used to determine the average diet
composition of a population without assigning feces to a unique individual, except in
studies using DNA analyses on epithelial cells (e.g. Kohn and Wayne, 1997; Panasci
et al., 2011) and recent studies using GPS locations (e.g. Raine and Kansas, 1990;
Tambling et al., 2012; Elfstrom et al., 2014). To make our results comparable to
previous studies we performed our analyses at both the population and

individual/group levels.

At the population level, seasonal diet estimates were similar to observations
made in the boreal forest by other research teams (e.g. Raine and Kansas, 1990;
Mosnier et al., 2008), especially for plants and insects. However, the diversity and

importance of mammal prey species we documented seemed relatively uncommon
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for black bears. For example, we found beaver remains in feces during spring and fall
(2.7% and 6.8% of the dry matter biomass found in feces, respectively), although
beaver has seldom been identified as a primary prey item in terms of both the
availability and ingestion of prey items (but see Smith et al., (1994) for an isolated
bear population on an island in Lake Superior). Similarly, snowshoe hare, particularly
abundant in our study area during the survey, was a common food item in bear diet,
especially in spring and summer (8.1% and 7.7% of the dry matter biomass found in
feces, respectively). This could be explained by the high availability of leverets
during these periods (Keith et al., 1966). The importance of hare also exceeded what
has typically been observed in North American black bear diets (e.g. Bellemain et al.,
2005; Mosnier et al., 2008). In contrast, moose and caribou calves were almost absent
from our samples even though these ungulate prey are common in the study area.
Moose calf hairs were only found in one cub scat and we cannot ascertain whether the
calf was preyed on or scavanged. The diet of cubs, which includes more digestible
food items than the diet of adults, could be an artifact of the onset of weaning after

the period of leaves palatability (Rogers, 1987; Baldwin and Bender, 2009a).

1.6.2 Individual variation in diet

We found variation in diet composition between individuals and these
differences were related to reproductive status, but not to age or body condition, as
shown by the CCA. The abundance of the main food sources (i.e., ants, blueberry,
grass, and willow) in scats did not differ between bears. Some food items were
nonetheless found in higher abundance in feces of bears of same sex and reproductive
status. For example, hare and vespidae were consumed more frequently by females
with cubs-of-the-year, whereas young poplar leaves and smilacina berries of the
previous year were more often observed in feces of females accompanied by

yearlings. We believe that such contrasted patterns could be related to different
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habitat use and physiological requirements, although we did not measure individual
energetic balance. Indeed, lactating females have high energetic demands related to
cub nursing, especially in proteins (Farley and Robbins, 1995). Small mammal prey
species could therefore be of great importance, especially prey living in closed and
dense forest stands such as hares (Ferron and Ouellet, 1992). Incidentally, these
habitats are also selected by females with cubs in our study area, probably for

protection against predators and infanticidal males (LeCount, 1987).

1.6.3 Linking fecal content to habitat use

As some groups of individuals seemed to share similar and distinct diets, we
looked further to see if these patterns were translated to relationships between
ingested food items and habitats used during foraging bouts. Bear foraging activity
was probably not limited to the habitats visited between successive locations, and
bears were not eating only during the time interval considered for a foraging bout (10
to 16 hours). Nonetheless, it remains highly likely that the majority of food items
found in feces originated from those habitats and that the Brownian bridge ellipses
encompassed most of the habitats that were really used by bears, regardless of the
inherent inclusion of unused habitats. This is supported by multiple significant
relationships that we highlighted between food sources and particular habitat types

using a limited number of replicates and a relatively short time interval (10 to 16 h).

Our results suggest that the link between fecal contents and habitat use varied
between groups, with consistent behavioral differences between sex and reproductive
status. While lone bears of both sexes used closed roads and old cuts (6-20 years old)
to feed on ants and birds, females with yearlings and females with cubs selected
similar habitat types and focused their foraging activity on blueberry and on
bunchberry, beaver, and creeping snowberry, respectively. This is a possible example

of differential use of similar habitat types. Although difficult to ascertain and strongly
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dependant on sample size, habitat use delineation, and food availability (not measured
in this study), such patterns could result from intraspecific competition for food
(Rogers, 1987), discrepancy in nutritional needs (Baldwin and Bender, 2009b), or
displacement of females with young by lone bears to prevent aggression and
cannibalism on offspring (LeCount, 1987). Temporal segregation could also explain
such differences. Indeed, blueberries, an abundant fall food source, were consumed
by females with yearlings in these habitats. Lone bears, on the other hand, fed on
ants, which is mostly a summer resource (Figure 1.1). Although both groups foraged
in hese habitat types, it seems that they did not use them during the same season and

sought different food sources.

Analyses of habitat use and diet content for females with cubs-of-the-year
showed lower explained variation than for other groups (Figure 1.2b, c, d), a
counterintuitive result, especially for a group that undergoes strong selective pressure
(Elowe and Dodge, 1989; Farley and Robbins, 1995). This could highlight the
inconsistencies in foraging behavior patterns within this group of females. Although
they share similar behavioral constraints (e.g., cubs protection and nursing; LeCount,
1987; Farley and Robbins, 1995; Brown and Kotler, 2004; Creel and Christianson,
2008; Steyaert et al., 2013), the availability of habitat types within their seasonal
home range may vary, increase the intra-group variance and mask common strategies

between females.

1.6.4 Methodological advantages and cautionary comments

We used a traditional approach by analyzing scat contents and went a step
further by linking diet composition to timing of feeding and fine-scale habitat use
patterns obtained from GPS/Argos telemetry. Nonetheless, decreasing location
intervals and use of inertial navigation systems coupled with GPS (Tomkiewicz et al.,

2010) could fill the remaining gap between fixes and yield a continuous path for a
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better habitat use delineation. We chose the interval that best explained the
relationship between feces content and habitat used, in accordance with literature on
black and brown bears. However, feeding captive black bears with similar diet than
their wild counterparts Elfstrom et al., 2013) could enhance the reliability of our data
by identifying specific and more precise time intervals (although captivity could also
influence transit time). Moreover, increasing sample size would be a critical feature,
both in terms of individuals considered and of feces collected by individual,

especially if the objective is to study inter-individual variation in foraging strategies.

We recognize that other techniques (e.g., isotopic ratios, GPS collars with video
camera) could partially overcome these limitations, but note that considerable
uncertainty still surrounds these methods. Scat DNA analyses are alternate ways to
relate feces to a specific animal and assess diet diversity. The former implies a
recovery of the feces shortly after excretion to prevent DNA damage of intestine
epithelial cells found on the surface of feces (Ramon-Laca et al., 2014) and yields
little information on individual characteristics besides sex. The latter (diet analysis
based on DNA metabarcoding) is a reliable but expensive way to detect all ingested
food items, provided that appropriate DNA markers are used. The performance of
these markers to assess the relative importance of each item in biomass ingested is

however still debated, especially for diverse diets (Deagle er al., 2013).

1.7 CONCLUSION AND MANAGEMENT IMPLICATION

We were able to identify black bear behaviors that were almost impossible to
otherwise uncover for this cryptic species, such as differential use of similar habitat
by distinct groups of bears and concentration of foraging activities in group-specific
habitats. Being able to document different foraging strategies within a population
could have strong implications for management. For example, knowing what a

critical segment of an endangered population eats and, more importantly, where it
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feeds, could enhance recovery actions and identify habitats that require specific
conservation measures. Some individuals might not concentrate their activity in
habitat recognized to provide abundant food sources (Brodeur et al., 2008; Mosnier et
al., 2008). It could then be important to identify limiting factors that foster this
behavior (e.g., predator avoidance, anthropogenic disturbances) to limit their impact
and allow individuals to use optimal habitats for foraging. In contrast, identifying
individuals exhibiting problematic behaviors (e.g., habituated bear feeding on
anthropogenic food near human facilities) could help focus control actions and
support in understanding individual characteristics that may promote detrimental or

potentially dangerous behaviors.
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1.9 SUPPORTING INFORMATION

0 500 1000 Meters
I | |

Figure 4.3 Schematic representation of a 24-hr displacement of a black bear before

the feces excretion point. The 75% ellipses generated using Brownian bridges
between each pair of consecutive GPS locations (registered at a 2h interval) represent
the area potentially visited by the individual, allowing for nonlinear paths between
locations. The shaded ellipses represent the 6-12h before excretion time interval

considered in subsequent analyses. Excretion point is represented here by a star.
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Table 3.3 Proportion of variance explained by the two first components of the CCA.
This table refers to the comparison of matrices of visited habitat with the related

feces’ food items. Best time interval (in hours) is represented in bold characters.

Time interval Total variation explained
Oto4 0.190
Oto6 0.185
2t06 0.185
2t08 0.185
4t08 0.183
4to0 10 0.187
6to 10 0.193
6to 12 0.194
8to 12 0.199
8to 14 0.219
10 to 14 0.235
10 to 16 0.255
12to 16 0.251
12to 18 0.243
14 to 18 0.233
14 to0 20 0.223
16 to 20 0.216
16 to 22 0.209

18 to 22 0.205







CHAPITRE 2
IGNORER LA VARIABILITE INTERINDIVIDUELLE EN SELECTION
D’HABITAT PEUT MENER A DES RESULTATS ERRONES OU
INCOMPLETS

NOT ACCOUNTING FOR INTER-INDIVIDUAL VARIABILITY CAN LEAD
TO UNINFORMATIVE RESULTS IN HABITAT SELECTION STUDIES

2.1 RESUME

Les études de sélection d’habitat menées a 1’échelle de la population cherchent
généralement a décrire les patrons généraux qui peuvent permettre d’améliorer notre
compréhension des principaux facteurs limitant dans les relations faune — habitat. La
variabilité interindividuelle est le plus souvent considérée afin de contrbler son effet
de méme que pour éviter la pseudoréplication, en utilisant des modeles mixtes
comportant un effet aléatoire. Nous montrons ici les possibles erreurs d’interprétation
des études sur la sélection d’habitat pouvant €tre causées par cette approche en
utilisant le suivi de 21 ours noirs. Nous avons utilis€ des modeles mixtes Bayésiens et
comparé les résultats obtenus lorsque seule 1’ordonnée a l’origine était aléatoire
(échelle populationnelle) avec ceux produits lorsque les coefficients individuels pour
chacune des variables était permis (€chelle individuelle). Nous avons par la suite relié
cette variabilité entre les réponses individuelles aux caractéristiques physiques des
ours (i.e. 4ge, sexe, statut reproducteur et condition physique) a I’aide d’une analyse
multivariée. La prémisse de comportement similaire entre les individus, assumée par

les analyses a I’échelle populationnelle, n’a été vérifiée que pour 40% des variables.
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En effet, nous avons trouvé des coefficients de sélection individuels significatifs et
opposés au sein des ours suivis. Pour certaines variables d’habitat, ces coefficients
individuels contrastés s’annulaient lorsque 1’effet individuel était omis, et faisaient en
sorte qu’aucun effet n’était visible a 1’échelle populationnelle. Pour d’autres
variables, la sélection d'habitat particuliere de certains individus était cachée par la
sélection dominante de la majorité des ours (p. ex. : les ours plus 4gés et présentant
une bonne condition physique) qui imposaient leur réponse (p. ex.: sélection des
jeunes coupes forestieres) au sein du modele populationnel. Ces résultats soulignent
I’importance de considérer cette variabilité€ interindividuelle potentielle afin d’éviter
I’obtention de résultats incomplets, voire erronés. De plus, relier ces différences
comportementales individuelles aux caractéristiques individuelles (age, statut
reproducteur, condition physique, poids) peut permettre d’améliorer nos
connaissances sur 1’écologie de I’espéce étudiée et identifier les possibles raisons qui

sous-tendent ces différences.

Ce deuxieme chapitre, réalis€¢ avec Martin-Hugues St-Laurent, a été soumis en
octobre 2015 et est présentement en processus de révision a la revue scientifique
Oecologia. J’ai développé 1’'idée originale, effectué les analyses statistiques et rédigé
I’article. Le professeur Martin-Hugues St-Laurent a contribué au financement du

projet, au développement des hypothéses de méme qu’a la rédaction de 1’article.
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2.2 ABSTRACT

Habitat selection studies conducted at the population scale commonly aim to
describe general patterns that could improve our understanding of the limiting factors
in habitat — species relationships. Researchers often consider inter-individual
variation in selection patterns to control for its effects and to avoid pseudoreplication,
by using mixed-effect models that include individuals as random effects. Here we
highlight common pitfalls and possible misinterpretations of this strategy by using
habitat selection monitoring of 21 black bears Ursus americanus. We used Bayesian
mixed-effect models including habitat variables (forest stands and anthropogenic
disturbances) and compared results from a population model that includes random
intercept only (i.e., population level) and a model that includes individual deviation to
the mean for each independent variable (i.e., individual level). We then related
among-individual variance to individual characteristics (i.e., age, sex, reproductive
status, body condition) in a multivariate analysis. The assumption of comparable
behavior among individuals was verified only in 40 % of the cases in our seasonal
best models. Indeed, we found strong and opposite responses to several habitat
variables among sampled bears and individual coefficients were linked to
reproductive status, body conditon and age. For some covariates, contrasted
responses cancelled each other out at the population level. In other cases, inter-
individual variability was concealed by the composition of our sample, with the
majority of the bears (e.g., old individuals and bears in good physical condition)
driving the population response (e.g., selection of young forest cuts). Our results
stress the need to consider such inter-individual variability to avoid misinterpretation
and uninformative results. Linking inter-individual variability in habitat selection to
intrinsic characteristics is a promising avenue to improve our understanding of habitat

— wildlife relationships.
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2.3 INTRODUCTION

The study of animal behavior, both at the species and population levels, is a
central concept in ecology, most especially for the study of relationships between
wildlife and habitat (Rosenzweig, 1981, 1991). Indeed, a basic knowledge of their
environment provides advantages to animals and allows them to adjust their use of
different habitat types, based on intrinsic habitat characteristics (i.e., biotic and
abiotic features), to efficiently meet their biological requirements (e.g., food
acquisition, shelter and reproduction) (Jaenike and Holt, 1991; Orians and
Wittenberger, 1991). This close relationship between wildlife and habitat explains
why habitat selection is commonly used by conservationists to plan land management

and achieve species’ recovery (Morris, 2003b; Klar et al., 2008).

Researchers commonly aim to describe general patterns that could improve our
understanding of the most important limiting factors, while accounting for inter-
individual variation only to control its effect (e.g., Lomnicki, 1999; DeCesare er al.,
2012; Courbin et al., 2013). To achieve this, sampled animals are frequently selected
to belong to the same sex or age classes, thus limiting the scope of the study to a
particular segment of the population. Furthermore, this decision does not remove
other potential among-individual variation related to uncontrolled characteristics
(Hebblewhite and Merill, 2008; Duchesne et al., 2010). Ignoring such among-
individual variation in statistical analyses may yield uninformative results or
conclusions that are only relevant to a segment of the population (Gillies et al., 2006).
This segment often represents either the majority of individuals in the sample or
individuals expressing a clear and strong response to the variable. This raises
questions on the frequency of such issues in behavior modelling studies at the
population level. Although complex to answer, we believe that this issue could be

quite common when studying species that exhibit complex and plastic behaviors,
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especially if the sample is composed of animals of different sex, age, dominance

rank, and reproductive status, or other important intrinsic characteristics.

As argued by Gillies et al. (2006) and Dingemense and Dochtermann (2013),
mixed-effect models are powerful tools to explore among- and within-individual
variance components. In habitat selection analyses, mixed-effect models have
essentially been used to control for pseudoreplication associated with the use of
several telemetry locations per individual. However, this approach relaxes the need to
sample individuals that share similar characteristics (e.g., sex, age class), as long as
the sample size is large enough to address the biological question of interest. Indeed,
these models can incorporate varying responses to a given variable for both the slope
and the intercept. Several other methodological developments have recently been
proposed to integrate individual variation into habitat selection analyses (e.g.,
Duchesne et al. 2010; Fieberg et al. 2010; Northrup et al. 2015; Prokopenko et al.
2017). Such methodological advances provide an interesting opportunity to link
individual variability in habitat selection patterns to an individual’s intrinsic
characteristics (e.g., fitness surrogates, age and sex). It could allow us to identify
groups of individuals that behave similarly and, ultimately, explain why such
variability occurs. Besides acknowledging and accounting for such variability, mixed-
effect models contribute to the improvement of our understanding of population
ecology. Although the amount of data needed is greater, we believe that such use of
mixed-effect models outweighs the risk of missing (or misinterpreting) contrasting

behaviors at the individual level.

Those concerns apply most especially to omnivorous and generalist species.
Their ability to use a wide range of food sources and habitats allows them to exhibit
efficient behavioural plasticity when faced with variable resource availability and
landscape configurations. Ignoring individual variability for such species could
increase the risk of misleading or incomplete results if opposite or largely different

behaviours are expected. We used black bear Ursus americanus to study inter-
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individual variability as it is affected by different limiting factors depending on
individual status (Elowe and Dodge, 1989) and is able to cope with diverse habitats
and food sources (Mitchell and Powell, 2003; Bastille-Rousseau et al., 2011; Latham
etal.,2011).

Previous attempts to describe black bear habitat selection yielded poor
predictive results (Mosnier ef al., 2008) or underlined variable responses among bears
(Bastille-Rousseau et al., 2011; Latham et al., 2011). We therefore believe that a
successful description of habitat selection at the population level requires the explicit
incorporation of individual variation related to intrinsic characteristics (e.g. age, body
condition and reproductive status, among others). We used a home-range scale (3"
order; Johnson, 1980) monitoring and Bayesian mixed-effect models to describe
habitat selection patterns, toward forest stands and anthropogenic disturbances, at the
population level (i.e., individual intercepts but one slope for the population for each
habitat variable). We then compared these models with those that include among-
individual variance (i.e., individual estimates for each independent variable and

intercept) and related these responses to a set of intrinsic characteristics.

We hypothesized that averaging over individual differences may hide important
effects that strongly vary among individuals because of their age, body condition and
reproductive status. We predicted that strong effects might be found for some
individuals even if the population-level inference indicates little effect, as some
individual characteristics could help distinguish strong opposite responses between
bears. For example, we predicted that refuge habitats (e.g., mature forest) are selected
for by females with cubs-of-the-year as they tend to be risk-adverse while dominant
males or individuals with poor body condition were expected to avoid such closed-
canopy land-cover classes (Rogers, 1987). We predicted that refuges are not as
important for males because they are less susceptible to predation and therefore less
vulnerable in more open environments. Furthermore, lone females use more

intensively open habitats than those accompanied with cubs to take advantage of the
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abundant and energetic food sources such as berries that they offer and that are so
important for the accumulation of fat reserves during their short active season (Eagle
and Pelton, 1983), even if these items are sometime concentrated in risky

environment (Young and Beecham, 1986).

2.4 METHODS
2.4.1 Study area

The study area was located north of Saguenay, Québec, Canada, and covered
approximately 6 300 km? centered on Portneuf Lake (48°42°- 49°17°N, 70°03’-
70°42°W). Forests are transitional between the spruce Picea spp. — moss domain and
the balsam fir Abies balsamea — white birch Betula papyrifera domain, and ~35 % of
the forested area was harvested during the last decades following intense commercial
logging. A dense coverage of deciduous trees regenerated with abundant willow Salix
spp. and trembling aspen Populus tremuloides. We found a diversity of shrub species
that produce berries; the most common were blueberry Vaccinium angustifolium; V.
myrtilloides, serviceberry Amelanchier spp., bunchberry Cornus canadensis, skunk
currant Ribes glandulosum, raspberry Rubus ideaus, wild and bristly sarsaparilla
Aralia nudicaulis and hispida and chokecherry Prunus virginiana. In our study area,
animal prey available to black bear were mainly beaver Castor canadensis, moose
Alces americanus and qaribou Rangifer tarandus caribou calves, snowshoe hare
Lepus americanus, ruffed and spruce grouse Bonasa umbellus; Falcipennis
canadensis and Canada goose Branta canadensis. Anthropogenic infrastructure is
ubiquitous with a cabin density reaching 0.32 cabins/km? and a forest road density of
1.8 km/km®. The mean annual temperature ranges between -2.5 and 0°C and annual
precipitation fluctuates between 1000 and 1300 mm, of which 30 to 35 % falls as

snow. The elevation ranges between 300 and 800 m with low rolling hills. In this
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study area, bear densities were estimated to range between 1.5 and 4.3 bears/10 km®

using DNA-mark-recapture based on hair-snagging (Chicoine, 2014).

2.4.2 Telemetry survey

Bears were captured in June and July 2011 and 2012 using a padded foot snare
or a culvert trap, then immobilized with a Telazol-Ketamine-Xylazine (5:4:1) mix;
only adults (females > 54 kg and males > 68 kg) were equipped with GPS/Argos
collars (TGW-4583H-2, Telonics, AZ, USA). All manipulations were approved by
the Animal Welfare Committees of the Ministére des Foréts, de la Faune et des Parcs
du Québec and of the Universit€é du Québec & Rimouski (certificate #2011-30).
Information and samples such as weight, length, a premolar tooth (for age
determination) and presence of young (visible cub, lactating cues or information
collected during den visits in winter 2012) were collected to build an individual set of
intrinsic characteristics. The 24 collars were programmed to record GPS locations at a

2-hrs fix-rate interval.

2.4.3 Statistical analyses

We used 1: 20,000 numerical forest maps updated in 2010 from the Ministere
des Foréts, de la Faune et des Parcs du Québec, which provide information such as
stand age, composition, height and density. Minimum resolution was 4 ha for forested
area and 2 ha for non-forested areas (e.g., water bodies). We converted the vector
maps into a raster of 10 x 10-m grain using ArcGIS 10.2.2. We classified land-cover
types based on forest stand age and composition, and obtained the following
categories: Lake, Swamp, Conifer, Cut (0-5 years old), Cut (6-20 years old),
Regeneration (21-50 years old), Open, Mixed forest (51-120 years old), Mature forest
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(51-80 years old), Old growth forest (81-120 years old) (see Table 2.1 for a complete

description).

We assessed habitat selection (Manly et al. 2002; Boyce et al. 2002) by
contrasting land cover types at bear GPS locations (use; coded 1) and the same
number of random points (availability; coded O) distributed in each seasonal
individual home range (3rd order habitat selection; Johnson, 1980). Individual home
ranges were delineated using 100 % MCPs (Mohr, 1947) for three seasons (spring:
den emergence to June 14", summer: June 15" to July 31%, fall: August 1* to den
entrance) differentiated by shifts in diet and in plant phenology (Lesmerises et al.
2015). Comparisons were made using binomial generalized linear mixed models. The
reference habitat type was “Regeneration”, a largely represented land-cover type used
proportionally to its availability by most of our collared bears. We preferred to use a
Bayesian analytical framework, suggested by Hadfield et al. (2010), available in the
package {MCMCglmm} (Hadfield, 2010) in R 2.15.3 (R Development Core Team
2013), as our goal was to extract conditional responses (sensu Gillies et al., 2006).
Moreover, our choice of method was driven by the fact that frequentist approaches
fail to correctly estimate error around individual estimates (commonly called best
linear unbiased predictors, BLUPs; Hadfield et al., 2010). Bayesian GLMM allows
the inclusion of random effects while yielding credible intervals efficient to handle
non-normal error distribution based on Monte Carlo Markov Chain iterations. We
specified prior for fixed effects to be normally distributed and diffuse with mean = 0
and a large variance (108). As recommended by Hadfield (2010) for binary-response
GLMMs, the residual variance was fixed at 1. We used an inverse-Wishart distributed
prior for random effects and set variance = 1 at the limit with low belief parameter
(nu) = 0.002. The low nu value was used to allow the prior to be mainly
uninformative. Models were run for 200,000 iterations with a burn-in discarding of
30,000 and a thinning interval of 50 to keep autocorrelation between thinned samples

at low level (<0.10), while ensuring large independent effective sample sizes of 1600-
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3400 for each term in the models. We visually examined MCMC chain convergence

and mixing properties as well as density plots for each model parameter.

Table 4.1 Description of landcover types found under GPS locations (coded as 1, i.e.

use) or under random points (coded as 0, i.e. availability).

Landcover types Description Value

Cut (0-5) Young forest cut of 0 to 5 years old 0/1

Cut (6-20) Forest cut of 6 to 20 years old 0/1

Regeieviton Disturbance (natural or anthropogenic) of 20 to o/1
40 years old

Open Open non-regenerated disturbance of more than 0/1
20 years old

Mixed Mixed deciduous and coniferous stand older o/l
than 50 years old

Mature conifer Coniferous stand of 50 to 80 years old 0/1

Old conifer Coniferous stand older than 81 years old 0/1

Swamp Swamp and alder stand 0/1

Lake Lakes, ponds and large rivers 0/1

Other Other sparsely distributed landcover types 0/1
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The analysis was divided in two parts, the first one being the population level
(equation 1), which aimed at determining if adding random slopes (equation 2)
yielded a better model fit than only including a random intercept and determining if

the model with random slopes was more parsimonious.
vij = (Bo + indy;) + x;j + eqy; Eqgn. 1

yij = (ﬁo + indoj) + (ﬁl + indlj)xij + eol-j Eqn. 2

Where f id the intercept for individual j and S, is the slope for individual j for the

fixed variable x;.

The second part of the analysis is the individual level, which assessed if the
variables that were identified as relevant at the population level had the same value
for each individual bear and related individual characteristics to individual responses
(i.e., coefficients) in a multivariate analytical framework to identify ecological drivers
of variability in behaviour. This two-step analysis was preferred to the approach
advocated in Dingemanse and Dochtermann (2013), where intra- and inter-individual
variation was assessed directly in the model and related to other variables (e.g., sex,
age). We did so as our limited sample size prevents us from using interaction terms
between each habitat and all intrinsic characteristics. Indeed, for each habitat (see
Table 2.1), five intrinsic characteristics needed to be included as interactions,
meaning, for our habitat selection model, the addition of 45 parameters. Then, we
decided to extract conditional (i.e., individual) coefficient estimates and to link them
to the intrinsic characteristics in a subsequent analysis (see Benson et al., 2015 for a

similar analytical approach).

We built two seasonal candidate models to account for the changing behaviours
and nutritional needs during the bears’ active period (Table 2.2). Both candidate
models included all land-cover types, except regeneration stands (used as the
reference category in our habitat selection analysis, since it was used proportionally

to its availability, as stated above, according to a priori descriptive statistics). In
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addition to land-cover types, the first model included a random intercept, while the
second model generated individual slopes for each land-cover type while still
calculating a random intercept. These two models were compared using deviance
information criterion (DIC) (Table 2.2), an information-theoretic model comparison
criterion similar to AIC but designed for Bayesian regressions (Spiegelhalter et al.
2002, Hooten and Hobbs 2014). We evaluated the fit of the models using a k-fold
cross-validation based on 50 iterations, using a training set containing 75% of the
original dataset, the remaining being used to asses model performance in
discriminating presence and availability (Boyce et al., 2002). Koper and Manseau
(2009) recommended removing a proportion of individuals instead of a proportion of
the data from all individuals to build the training dataset and to obtain marginal
(population-level) prediction (as commonly used based on Boyce et al. 2002).
However, we preferred to remove a portion of the dataset for each individual to build
the training dataset, as random slopes are determined on an individual basis and
because model performance with random slopes cannot be assessed if individual in
the testing dataset are not all present in the training dataset. We acknowledge that this
is a non-negligible difference between the two validation procedures and that the
latter approach yields inflated measures of fit through conditional prediction.
However, we only used this validation to compare the relative performance of our

models when considering or not random slopes.

We linked differences in behavioral responses to environmental variables (i.e.,
extracted predictors for each individual bear) to intrinsic variables, i.e., age, weight (a
proxy of dominance rank; Rogers, 1987), reproductive status (female with a cub, with
a yearling, or lone female, male) and body condition index (BCI; based on weight and
total length, see Cattet et al., 2002). We did so using a redundancy analysis (RDA,
package vegan; Oksanen et al., 2013) to compare the matrix of individual

environmental coefficients to the matrix of intrinsic variables.
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Table 5.2 Comparison of the mean adjustment (+SD) of the model when considering
random intercept only or random intercept and random slopes, based on 50 iterations

of k-fold cross validations and differences in deviance information criterion (ADIC).

Spring Summer Fall
K-fold cross K-fold cross K-fold cross
Moded validation P! validation APl validation AD!
Mean SD Mean SD Mean SD
With random
intercept 092 004 865 075 0.1 843 092 0.05 1659
only
With random
IMECEEL ARG (iaE iz D 096 003 0 099 001 0
random
slopes

We standardized all variables (z-score) because of differences in orders of
magnitude between them. We ensured that no multicollinearity occurred among
explanatory variables (variance inflation factor < 3; Graham, 2003) as well as
collinearity (r < 0.6) between dependant variables. The weight variable was removed
because of collinearity with age and sex. We finally conducted an ANOVA on the
RDA axes, followed by a permutation test (1000 iterations), to establish vector

length, direction and significance of environmental variables.
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2.5 RESULTS

2.5.1 Telemetry survey

GPS locations from 18 bears in the spring (X = 542 fixes + 65 (SD)), 21 bears
in the summer (X = 444 + 110), and 20 bears in the fall (X = 704 £ 179) were

recorded and used for the analyses.

2.5.2 Population level

Adding random terms increased the fit of the models, as the model that
included both random intercepts and slopes yield a lower DIC value and a higher k-
fold cross validation r-value than model with random intercept only (ranging from
0.96 to 0.99 depending on the season; Table 2.2). During spring, the coeficients of
four variables had their credible interval excluding O (Table 2.3). Patches with high
Cut (6-20) and Lake were avoided while Mixed and Old conifer were selected (Table
2.3). In summer, all variables having an influence on bear relative probability of
occurrence were avoided (i.e. Mature conifer, Swamp and Lake). The pattern was the
same in fall, with the exception that another variable had an effect (i.e. Cut (0-5) were

selected; Table 2.3).
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2.5.3 Individual level

We extracted individual estimates for each variable for each season and added it to
the population estimate, to obtain real individual slopes (Figures 2.1-2.3). We highlighted
opposite responses (i.e. selection and avoidance) among sampled individuals for five
variables in spring and summer, and for six variables in the fall. Conversely, only one
variable (i.e. Lake) was found to trigger the same response (i.e. avoidance) for all the

individual bears.

The first axis of the RDA was significant for all seasons as well as the second axis in
summer (Figure 2.4). The proportion of the variance explained by the first two axes varied
between 45% and 55% depending on seasons. Although direct comparison is not possible
with population-level models’ fit measures (i.e. k-fold cross validation), the variance
explained is very satisfactory (Figure 2.1), considering the small number of variables used
in these analyses (@kland, 1999). Selection patterns toward some habitat variables varied
among individuals. In spring, females with cubs selected more intensely Old conifer than
other bears, while males and bears in better body condition used Cut (6-20) proportionally
to their availability. During summer, older individuals and, to a lesser extent, bears in better
body condition seemed to use Cut (0-5) more than other individuals, especially lone
females. In fall, lone females and males showed opposite responses to Mixed and Swamp
land-cover types, as the lone females selected mixed stands while males avoided them and
selected wetlands. Older bears and individuals in good physical condition selected more

strongly Cut (0-5) than other bears.
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Figure 5.1 Individual posterior mode of slopes and credible interval (95%) for each habitat
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matter their ID numbers
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<

Cut (6-20)

Variance explained: 0.190; p > 0.1

Old Conifer

Variance explained: 0.260; p < 0.05

Cut(o-5) Q

Mature conifer

Variance explained: 0.119; p < 0.05

d
d Q

Variance explained: 0.341; p < 0.05

Variance explained: 0.051; p > 0.1

Variance explained: 0.499; p < 0.05

Figure 8.4 Graphical representation of the RDA analyses using individual coefficients
obtained from random interaction between individuals and each variable of the season’s
best models shown in Table 2.3. Each panel represents a season: a) spring (May 15" — June
14™), b) summer (June 15™ — July 31*') and c) fall (August 1% — September 14™). Arrows in
black are significant (p < 0.05) while arrows in grey are not (p > 0.05). Individual
characteristics include: BCI (body condition index), Age, M (male), F (female without a
cub), Fcub (female with a cub-of-the-year) and Fyg (female with a yearling). Gender

symbols represent the sex and the relative position of individuals.
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2.6 DISCUSSION

2.6.1 Interindividual variability reveals contrasted habitat selection
patterns

According to our hypothesis, population-level models performed poorly in explaining
bear habitat selection, especially in summer, when using only one response pattern for each
independent variable. In contrast, allowing all individual bears to respond contrastingly led
to a better fit, as demonstrated by the k-fold cross-validation. Furthermore, when linking
individual estimates to sex, reproductive status, age and body condition, high proportion of
variance was explained and it leads to a more complete understanding of habitat selection
behaviors. Our results support our prediction, as opposite individual effects had been
observed even if population-level inferences suggested little effect. For example, Cut (0-5)
were used proportionally to their availability at the population level during summer (i.e.,
the 95% CI of the regression coefficient overlapped zero; Table 2), but when dissecting
variability among individuals, we showed that old individuals showed opposite responses
than lone females (Figure 2.4b). As these two groups included almost the same number of
individuals, their contrasting responses led to an inconclusive effect on habitat selection
patterns at the population scale, as they canceled each other out. This phenomenon was not
trivial as it can be applied to more than 40% of the non-significant variables of our seasonal

models.

Similarly, strong and clear responses observed at the population level could also
conceal inherent inter-individual variability. For instance, the explicit selection toward Cut
(0-5) in fall at the population level was not as clear when considering individual responses
(Figure 2.3) and when related to individual characteristics, we observed that older bears in
good physical condition were more prone to select this land cover type (see Figure 2.4). As
most bears selected young forest cuts, the population level estimate was significant, but it
hindered opposite behaviour, probably from young and individuals in poor physical

condition. Conversely, no variability in bear response to lakes was noticed during all
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seasons in both analyses, as all bears avoided lakes. We found a similar pattern (no
variation between bears) for 5 out of 10 significant variables. Moreover, among the five
landcover types for which no behavioral responses could be linked to individual
characteristics, one more displayed contrasting pattern among bears (i.e. Mature conifer in

summer, Figure 2.2), suggesting that other factors could trigger such variability.

2.6.2 Ecological drivers of behavioural variability in bears

Sex-related behavioral differences, an intuitive and common concern, is usually
addressed in habitat selection studies on bears by considering each sex separately (e.g.
Mosnier et al., 2008; Leclerc et al., 2015). Nonetheless, other individual characteristics had
important influence on black bear habitat selection patterns and could act as ecological
drivers, but their effect was not apparent when individuals were all pooled in mixed-effect
population models. Even using a small sample size, our study revealed interindividual
variability in habitat selection that was related to bear reproductive status, age, sex and
body condition, highlighting the contrasted resource requirements and compromises made
by bears between food acquisition and refuge from predation (intra- and interspecific, as
well as human avoidance; Le Count, 1987; Farley and Robbins, 1995; Lesmerises et al.,
2015).

In spring, we showed that females with cubs selected old conifer forests, in contrast
to males (Figure 2.4a). Mature stands provide cover and refuge for cubs, known as good
climbers, as they can access a large tree to climb and hide in on a shorter distance than in
cutblocks (Lesmerises and St-Laurent, unpublished data). Rogers (1987) had already shown
that females with cubs avoid areas where encounter risks with males are higher, especially
when cubs are less mobile and during the mating season, when males are seeking for
sexually receptive females and are then more prone to infanticide (LeCount, 1987). In
summer, older individuals in good body condition selected young cutblocks (Cut 0-5) more

intensely, a land-cover class in which they find diversified and abundant food sources
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(Mosnier et al. 2008) such as wood-dwelling ant colonies and berries (Noyce et al., 1997,
Lesmerises et al., 2015). A similar pattern was observed during fall for females that were
selecting mature conifers and mixed stands, while males were selecting swamps. During
fall, a companion study showed that bears can find berries, grasses and willows in swamps
(Lesmerises et al., 2015), i.e., important food resources during hyperphagia (i.e. intensive
foraging behaviour) to store enough energy reserves before hibernation (Powell et al.,
1997). Dominance of males over females could have led to the displacement of females
from food-rich habitats to suboptimal — but safer — habitats. This “displacement hypothesis”
is also supported by a stronger selection of young cut blocks (Cut 0-5) by older individuals
in good body condition. Females must therefore cope with poorer habitats to acquire
enough resources to compensate for the energetic demand of lactation during previous
summer or of embryo development during the upcoming winter (Farley and Robbins,

1995). Doing so they trade food availability and quality for more safety for their cubs.

2.6.3 Other drivers of interindividual variability in behaviour

In addition to the individual characteristics considered in our analyses, other intrinsic
factors such as parental effect or learning (Nielsen et al., 2013), inter-annual behavioral
plasticity (Careau et al., 2008; Duckworth, 2010), biotic and abiotic conditions during
development (Feil and Fraga, 2012; Sweeney et al., 2013), and social interactions
(Bergmiiller and Taborsky, 2010), could explain inter-individual variability in habitat
selection patterns and ultimately shape behavior; however, these are almost impossible to
assess without exhaustive longitudinal surveys. Regardless of the cause, differences in
behavioral responses to habitat heterogeneity are interesting, especially when strategies can
be related to fitness or to evolutionary processes, and are part of the increasingly studied
concept of personality (Dingemanse et al., 2002; Dochtermann and Dingemanse, 2013).
Moreover, a better linkage between behavior and conservation is needed to produce theory-
based science using the latest available knowledge, leading to reliable and applied

outcomes able to sustain species management and recovery (Angeloni et al., 2008). It could
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be argued that contrasting behavioral variations between individuals essentially equates to
describing the statistical “noise” around population’s or species’ average habitat selection
patterns. According to this, studies carried out at the population level, while yielding
insightful average individual responses, could be more appropriate at identifying limiting
factors and orienting management actions to ensure the survival of most individuals and,
ultimately, help the maintenance and recovery of populations. Although such an argument
could be verified in some cases, an increasing body of literature underlines that individuals
that appear physically similar yet express contrasting behavioral strategies may have
different fitness values (e.g., Duckworth and Badyaev, 2007; Smith and Blumstein, 2008,
2010; Bergmiiller and Taborsky, 2010; Adriaenssens and Johnsson, 2013). To link such
strategies to fitness, individual behavior must be stable and consistent over time (i.e., a
behavioral syndrome or personality; Sih et al., 2004, 2012), which influences food
acquisition (Johnson and Sih, 2007), social and species interaction (Sih et al., 2012; Wolf
and Weissing, 2012) and mating (Smith and Blumstein, 2008; Pruitt and Riechert, 2009).
Such assessment of repeatability in behavior has already been achieved by Leclerc et al.
(2015) for habitat selection in brown bears Ursus arctos. Also, Fortin et al. (2008) assessed
that different strategies observed in a population could be rewarding depending on
population density and competition, leading to equilibrium of competing strategies. It
suggests that habitat selection patterns described at the population level could yield
different results depending on population size. This leads management plan based on such
patterns to be strongly dependant of current population size and potentially ineffective

following population decline.

2.7 CONCLUSION

Highlighting different habitat selection patterns in an animal population provides
many interesting opportunities, as it can orient management strategies and recovery actions
by identifying habitat features that are suitable for individuals belonging to a critical,

sensitive and less abundant segment of the population. From a conservation point of view,
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it will allow researchers to pinpoint key habitats to preserve as well as sink habitats to
restore. If preservation of interindividual variability is a concern, this approach will
undoubtedly perform better than using a mean population-level response that can hide rare
or under-sampled phenotypes. Conversely, control of pest or overabundant species will
benefit from highly valuable cues such as the habitat features selected by the most

productive individuals.

For black bears, our study has shown that many intrinsic factors such as age, sex,
body condition and reproductive status could explain variation in habitat selection, and that
we could reveal contrasted patterns even in a small sample of collared animals. Many
different factors could explain interindividual differences in behaviour, and more research
efforts should be invested in disentangling their respective influence on the evolutionary
potential of this fundamental behaviour that links individuals to resources (Leclerc et al.,
2015). Consequently, we think that researchers should gather as much information as
possible on each sampled animal in order to relate individual response toward various
habitat variables to individual characteristics. We believe this is an efficient approach that
could lead to a more realistic understanding of interindividual variability in animal

behaviour.
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CHAPITRE 3
VARIABILITE EN SELECTION D’HABITAT : REPONSES
FONCTIONNELLES, CARACTERISTIQUES INDIVIDUELLES OU
PROXIMITE GENETIQUE?

VARIABILITY IN HABITAT SELECTION: FUNCTIONAL RESPONSES,
INDIVIDUAL CHARACTERISTICS OR GENETIC RELATEDNESS?

3.1 RESUME

La sélection d’habitat est un comportement qui est influencé par de complexes
interactions entre la configuration du paysage, les besoins de I’espéce et de I’individu, les
interactions sociales, I’expérience et I'instinct. Il en résulte qu’une importante variabilité
interindividuelle peut étre observée a I’intérieur d’une population, méme si les conditions
environnementales sont relativement uniformes. Identifier les facteurs pouvant influencer
cette variabilit€ permettrait d’améliorer notre compréhension des relations faune — habitat.
De plus en plus fréquentes dans les paysages naturels, les structures anthropiques sont
connues pour induire des réponses comportementales fortes de la part de la faune,
particulierement chez les espeéces de grande dimension et chassées. Des réponses
comportementales vari€es sont plus susceptibles d’apparaitre chez des omnivores
généralistes, tels que 1’ours noir (Ursus americanus), qui peuvent survivre griace a un large

éventail de sources alimentaires et dans une grande diversité d’habitats.

Nous avons donc extrait les réponses individuelles aux routes forestiéres et aux
chalets d’une population d’ours noir (Ursus americanus) en forét boréale au Canada. Dans

un deuxiéme temps, nous avons relié cette variabilité interindividuelle a trois sources qui
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ont déja ét€ identifiées séparément dans la littérature scientifique: les réponses
fonctionnelles, les caractéristiques individuelles et la transmission génétique ou culturelle.
Les analyses, basées sur des modeles généralisés mixtes avec procédure MCMC, nous ont
permis de découvrir des patrons comportementaux contrastés quant aux réponses des
individus face aux routes et aux chalets. Les trois sources potentielles de variabilité
interindividuelle considérées avaient une influence sur ces différences interindividuelles,
les réponses fonctionnelles et la proximité génétique ayant les relations les plus
significatives avec les différents comportements individuels. Leur importance variait selon
les saisons et le type de structure anthropique, soulignant 1’importance de considérer plus
d’une source de variabilité afin d’avoir un portait complet et réaliste de la sélection

d’habitat chez les populations animales.

Ce troisieme chapitre, réalisé avec Martin-Hugues St-Laurent et Glenn Yannic, sera
soumis prochainement a la revue Ecology and Evolution. J’ai développé 1’idée originale,
effectué les analyses statistiques et rédigé 1’article. Le professeur Martin-Hugues St-
Laurent a mis en place le financement du projet, contribué audéveloppement des
hypotheéses de méme que pour la rédaction du manuscrit. Le professeur Glenn Yannic a

contribu€ aux analyses statistiques de méme qu’a la rédaction du manuscrit.
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3.2 ABSTRACT

Habitat selection depends on a complex set of factors such as landscape
configuration, animal needs, social interactions, individual experience and instincts. As a
result individuals in a population can differ in their selection patterns even thoug they share
similar environmental conditions. Identifying factors that can influence such variability
could improve our understanding of animal — habitat relationships and how such links can
vary with habitat characteristics. Anthropogenic features, increasingly present in natural
landscapes, are known to generate strong responses from wildlife, especially from large and
hunted species. Different behavioural strategies toward these features are more likely to
emerge inside a population of a generalist omnivore species, like the black bear (Ursus
americanus), that can afford to rely on a large diversity of food and habitats. We therefore
aimed at extracting individual responses to forest roads and cabins for a black bear
population in the boreal forest of Canada. In a second analytical step, we linked this inter-
individual variability to three sources already identified in the literature: functional
responses, individual characteristics, and cultural or genetic transmission. Using MCMC
GLMM, we found contrasting patterns among individuals in the way they cope with roads
and cabins. The three considered sources of variability had an influence on inter-individual
differences, with functional response and genetic relatedness being the most common.
Their importance changed between seasons and anthropogenic features, highlighting the
needs to consider many potential sources of variability to draw a complete portrayal of

habitat selection behaviour in animal populations.
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3.3 INTRODUCTION

Animal habitat selection is commonly quantified by contrasting used and available
sites; habitats that are used disproportionately more than they are available being
considered as selected (Boyce et al., 2002; Manly, 2002; Morris, 2003a). However, this
intuitive procedure may hide certain factors affecting the habitat selection process, leading
to incomplete or, in some cases, misleading results. Among these overlooked factors, inter-
individual variability, a theme increasingly studied in animal ecology, is known to
influence behavioural patterns and is now highlighted in habitat selection studies (Gillies et
al., 2006; Duchesne et al., 2010). Many methodological approaches have been proposed to
identify individual habitat selection patterns (e.g., Dingemanse and Dochtermann, 2013;
Fieberg et al., 2010). The challenge is now to explain this inter-individual variability while
considering different non-mutually exclusive factors, such as individual characteristics, as

well as genetic and functional responses (e.g. Nielsen e al., 2013).

Individual characteristics (Latham et al., 2011), energetic requirements (Tufto et al.,
1996), sexual dimorphism (Ardia and Bildstein, 1997), vulnerability (Fontaine e? al., 2006)
and experience (Stamps and Swaisgood, 2007) can explain inter-individual variability in
habitat selection behaviour. Genetics (instinct), already known as a potential driver of
individual variability of behaviour (Dall et al., 2004; Dingemanse et al., 2010; Saetre et al.,
2006) has only recently been considered and integrated into habitat selection studies
(Shafer et al., 2012; Nielsen et al., 2013). Indeed, it is plausible that genetically related
individuals will share similar habitat selection patterns. For example, aggressiveness and
boldness could allow an individual to displace subordinate conspecifics from the most
suitable habitats (Dingemanse et al., 2004; Smith and Blumstein, 2008). Such behaviours
are recognized to be heritable (Dall et al., 2004), but social learning or parent-offspring
imprinting could also play an important role in the ‘transmission’ of behaviours and can
occur in the early stages of life, while accompanied by parents (Breed and Sanchez, 2010).
However, disentangling the respective roles of genetic inheritance, social learning and

parent-offspring imprinting on behavioural patterns remains challenging. Functional



91

responses in habitat selection (Mysterud and Ims, 1998), where the intensity of selection for
a given habitat attributes changes with the availability of this attributes or of another habitat
feature, are another type of behaviour known to influence the attractiveness of a particular
habitat. For example, rich-food habitats can be selected when rarely found in the landscape
and avoided when over a certain availability threshold, or selected only when land-cover
types providing shelter are locally abundant (Moreau et al. 2012; Mabille et al., 2012;
Knopff et al., 2014). Functional responses can vary among individuals according to the
availability of the different habitats within their home range (Losier et al., 2015). From an
inter-individual variability perspective, varying habitat availability between individuals’
home range can thus be the source of the different patterns observed among individuals in a

population.

Inter-individual variability in behaviour is considered greater for a generalist species
that evolves in a spatially and temporally variable environment (Komers, 1997; Bolnick et
al., 2003). For the purpose of this study, we used the black bear (Ursus americanus) as a
biological model, as it is a generalist omnivore found in a wide array of environmental
conditions. At the northern fringe of its continuous range, bears are experiencing intense
habitat transformations following timber harvesting and increasing human presence in
boreal forest (Brodeur et al., 2008; Switalski and Nelson, 2011). In the south, urban
encroachment inside formerly natural habitat forces bears to quickly adapt and adjust their
behaviour to increased human presence and decreased available habitat (Beckmann and
Berger, 2003; Hostetler et al., 2009). Bears forage on animal and plant items as well as
human-transformed food (Graber and White, 1983). The species are exposed to hunting
pressures in most of their range and some individuals are killed or displaced when
considered dangerous for human safety, or when they exhibit habituation or depredation
behaviours (Beston, 2011). Bears must then continuously evaluate the potential benefits
(e.g. food intake, protection against conspecifics and predators; LeCount, 1987; Berger,
2007) as well as the costs (e.g. higher mortality risk; Beston, 2011) of using or avoiding
human infrastructures. Such a compromise could probably be handled differently by

individuals depending on their energetic balance, age (i.e., their experience), vulnerability
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(e.g., presence of cubs), cultural or genetic inheritance (measuring by the genetic
relatedness among individuals), and the availability of different habitat types via functional

responses.

Avoidance of human infrastructures is a widespread behaviour for many wildlife
species and may concern all individuals within a population (Frid and Dill, 2002; Polfus ez
al., 2011). Avoidance could be triggered by direct risks, such as hunting and poaching,
human use of deterrent measures toward predators, indirect perception of risks, such as
noise (Drolet et al., 2016), and non-lethal encounters (Frid and Dill, 2002; Gavin and
Komers, 2006; Ordiz et al., 2011). On the other hand, selecting habitats that are close to
anthropogenic features could offer a refuge from predation, intraspecific competition, or
cannibalism (Berger, 2007; Polis et al., 1984; Shannon et al., 2014). Two competing
hypotheses can explain this phenomenon. The refuge hypothesis states that areas adjacent
to human infrastructures or supporting direct human activities are avoided by predators or
by the larger and more aggressive individuals of a species (e.g. large male bear; LeCount,
1987; Steyaert et al., 2016). Individuals that select these habitats thus benefit from a lower
predation risk by larger bears or wolves. Alternatively, the displacement hypothesis
suggests that subaltern individuals could be forced by dominant individuals to use risky
environments that are close to anthropogenic features (Morris, 1987b, 1989; Morris et al.,

2000).

In this study, we first aimed (1) to determine if different responses toward
anthropogenic features could be observed in habitat selection patterns of black bears and
then (2) to disentangle the influence of (a) functional responses (home-range composition),
(b) individual characteristics (age, sex and reproductive status), and (c) cultural or genetic
inheritance (assessed by the genetic relatedness among individuals) on habitat selection
patterns. We considered cabins, small forest roads (i.e. with no or low traffic levels) and
large forest roads (i.e. with medium to high traffic levels) as disturbance features. Based on
Lesmerises and St-Laurent (2015b), we hypothesized that behaviour will be variable among
individuals and that the three above-mentioned sources of variability will modulate

individual responses to anthropogenic features.
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We expected to observe functional responses, especially at a higher density of
anthropogenic features, i.e. that the attractiveness of these features will decrease as the risk
of encounters with humans increases. We predicted that selection at the home range scale
toward anthropogenic features will be negatively related to abundance of selected habitats,
since competition for high-quality habitat will be tampered by food and refuge abundance.
Regarding individual characteristics, we expected that younger bears and females with
offspring will have a stronger selection for cabins than lone and older bears would because
of the potential presence of human-related food that can fulfill their energetic needs (e.g.,
fish wastes from sportive fishermen, table wastes, etc.). Cabins could also be considered as
a refuge from large bears and predators that can be a risk for this vulnerable segment of the
population (Elfstrém et al., 2014). Alternatively, larger bears and lone females could be
more prone to cope with the risk of using habitat surrounding anthropogenic features than
adult males to access potential benefits. We expected to find similar responses to large
roads and cabins. In contrast, we expected small roads, which are less used by human, to be
selected by all bears (although more intensively by dominant, older males) because both the

natural food availability in road banks and travelling ease.

Finally, we predicted that the genetic relatedness of bears will correlate with their
behaviour toward roads and cabins, as boldness, exploratory behaviour and dominance are
heritable (Saetre et al., 2006) and could be linked to the ways individual bears cope with
human-induced disturbances (Breck et al., 2008). An alternative possibility is that bears
will learn from their mothers how to behave towards anthropogenic features. Disentangling
genetic inheritance from learning influence on patterns of habitat selection, however,
remains a difficult task. Two competing hypotheses are possible: habitat selection is mainly
learned from the mother, or alternatively, it is a genetically driven behaviour. Based on
results obtained on the grizzly bear (Ursus arctos) (Nielsen et al., 2013), we predicted that
females would demonstrate a stronger relationship between habitat selection and genetic
relatedness because they can learn from their mother. As males do not participate in
parental care, young males cannot learn from their father how to behave as a male. We

therefore predict that habitat selection is a learned behavior, with a matrilineal transmission.
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Conversely, if habitat preference was genetically inherited, we expected a similar

correlation between habitat selection and genetic relatedness for both males and females.

3.4 METHODS

3.4.1 Study area

The study area (~ 6 300 km?) was located north of Saguenay (Québec, Canada;
48°42’— 49°17°N, 70°03’— 70°42°W) and encompassed the spruce Picea spp. — moss
domain and the balsam fir Abies balsamea — white birch Betula papyrifera domain. Intense
timber harvesting was carried out during the last decades yielding ~35 % of the area to be
harvested. Post-logging regeneration comprised abundant deciduous trees and bushes with
willow Salix spp. and trembling aspen Populus tremuloides being the most common

species.

Anthropogenic features include cabins (0.32 cabins/kmz) and forest roads (1.8
km/km?), the latter being divided into two categories: 1) small roads were of smaller width
(15-25 m) and built to allow timber transportation during logging operations only, and 2)
large roads represented the major access to the land (width ranging from 25-35 m), built to
support moderate to high traffic levels and were continuously maintained. Some of the
small roads were usable only during winter or during the first year they were built. The
mean annual temperature ranged between -2.5 and 0°C and annual precipitation fluctuates
between 1000 and 1300 mm, of which 30 to 35 % fell as snow. The elevation ranges
between 300 and 800 m with low rolling hills.

3.4.2 Telemetry survey and sampling protocol

Black bear captures were conducted in June and July 2011 and 2012. All

manipulations were approved by the Animal Welfare Committee of the Ministere des
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Foréts, de la Faune et des Parcs du Québec (certificate #2011-30). Bears were captured
using a padded foot snare or a culvert trap, then immobilized with a Telazol-Ketamine-
Xylazine (5:4:1) mix; only adults (females > 54 kg and males > 68 kg) were equipped with
GPS/Argos collars (TGW-4583H-2, Telonics, AZ, USA). Information and samples such as
premolar teeth (for age determination) and presence of young (visible cub, lactating cues or
information collected during den visits in winter 2012 and 2013) were collected to build a
set of individual characteristics. The 24 collars were programmed to register GPS locations
at a 2-hrs fix-rate interval. Collars were equipped with a drop-off system that allowed us to

retrieve them and download GPS data at the end of the survey (September 15™ 2013).

3.4.3 Genetic data

Tissues samples were processed by Wildlife Genetics International (Nelson, British
Columbia, Canada). Genomic DNA was extracted from approximately 10 guard hair roots
per individual, collected during the post-capture manipulations, using the QIAGEN
DNeasy Blood and Tissue kit (QIAGEN Germantown, MD, USA) and the manufacturer
protocol. We amplified and genotyped each individual using the following 24
microsatellites: G1A, G10B, G10C, CXX110, G1D, G10H, G10J, GIOL, G10M, MUS59,
G10P, REN145 P07, CXX20, MU50, MUS51, G10X, REN144 A06, CPHY, D123, D1A,
MSUT-2, MU26, G10U and MU23), following the WGI protocol. Amplification products
were run on an ABI PRISM 3100 (Applied Biosystems) automated DNA sequencer and
alleles were scored with GENEMAPPER 4.1 (Applied Biosystems). In a first attempt, all
DNA extracts were genotyped for all the 24 microsatellites markers. Each genotype was
then assigned a confidence-score according to a defined quality threshold that ensures
genotyping accuracy. Samples that produced a low-confidence score were re-genotyped
with a higher DNA quantity (5 ul vs 3 ul for the first run). After this second round of
analyses, all samples satisfied the quality threshold, and were kept for subsequent analyses.
The 24 microsatellites had mean expected heterozygosity (He) = 0.77 + 0.016 (SE),
calculated with the Genetix software version 4.05 (Belkhir er al., 2004). We used the
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software Coancestry version 1.0.1.5 (Wang, 2011) to estimate the genetic relatedness
among individuals using the Lynch and Ritland’s coefficient (Lynch and Ritland, 1999).
We then obtained a squared matrix of genetic relatedness among all pairs of sampled

individuals.

3.4.4 Geomatics analyses

We used 1: 20,000 numerical forest maps, updated in 2010, from the Ministere des
Foréts, de la Faune et des Parcs du Québec, which provide information such as stand age,
composition, height and density. Minimum resolution was 4 ha for forested area and 2 ha
for non-forested areas (e.g., water bodies). We converted the vector maps into a raster of 10
x 10-m grain using ArcGIS 10.2.2. We classified land-cover types based on forest stand age
and composition, and obtained the following categories: Lake, Swamp, Conifer, Cut (0-5
years old), Cut (6-20 years old), Regeneration (21-50 years old), Open, Mixed forest (51-
120 years old), Mature forest (51-80 years old), Old growth forest (81-120 years old) (see

Table 3.1 for complete description).

We used a 100% MCP (Mohr, 1947) to delineate individual home ranges for a
better contrast between used and available habitats (Leclerc er al., 2012). We then drew
individual home-ranges on a seasonal basis (spring: den emergence to June 14", summer:
June 14™ to July 31%, fall: August 1* to den entrance). Total area and proportion of land-
cover types, as well as the density of large roads, small roads (km/km?®) and cabins

(no./km?) were calculated for whole seasonal individual home ranges.

To compare used and available habitats, we distributed as many random points as
GPS locations within seasonal home-range polygons for each individual. Land-cover type
at each GPS location and random point (as several dummy variables), and minimal distance
to all anthropogenic features (large and small road, cabin) were extracted. Reference land-
cover types were Old conifer in spring and fall, and Regeneration in summer. Home-range

composition and delineation as well as data extraction were obtained using the rgeos
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(Bivand and Rundel, 2016) and sp (Pebesma and Bivand, 2015) packages in R 3.1.2 (R

foundation for Statistical computing 2015).
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3.4.5 Statistical analyses

We used resource selection functions (Boyce et al., 2002; Manly et al., 2002) and
generated two candidate models of increasing complexity to assess and quantify individual
variation in seasonal habitat selection for anthropogenic features (Table 3.2). The first
Generalized Linear Mixed Model (GLMM) included all land-cover types (see Table 3.3 for
reference habitat) plus the three anthropogenic feature distance variables as fixed effects
(Eqn. 1), and an annual individual bear ID as a random effect. The second GLMM was
similar to the first GLMM but also included individual random slopes for each of the three
anthropogenic-distance variables (cabin, small and large roads; Eqn. 2) (see Dingemanse

and Dochtermann, 2013; Benson et al., 2015).
Yij = (Bo + indoj) + X + Xpj + € Eqn. 1
¥ij = (Bo + indo;) + (By + indy;)xij + xnj + eqy) Eqn. 2

where f is the intercept for individual j and B; is the slope for individual j for the
anthropogenic variable x;. Habitat variables are represented by x; which do not have an

individual slope, even in the second equation.

Instead of using a frequentist approach, known to produce biased conditional
responses (Best Linear Unbiased Predictor, BLUP; Hadfield et al., 2010), we followed a
Bayesian framework and applied a Monte Carlo Markov Chain GLMM (R package
MCMCglmm; Hadfield, 2010). We used deviance information criterion (DIC) to rank
models (Hooten and Hobbs, 2015; Spiegelhalter et al., 2002), and assessed their fit with a
k-fold cross validation (Boyce et al., 2002). Prior to model ranking, we transformed

distance variables (cabin, small and large road) using a decay function

Decay distance = ¢(@/distance) Eqn.3
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where a is a constant. We determined the a value independently for each of these three
variables by running concurrent candidate models allowing o to vary from 5 to 5000, while
considering random intercepts and slopes (see Suppl. 1); we chose the most parsimonious
model to identify the appropriate a value, for each season and variable, using DIC. Decay
distance was used to consider the non-linear decreasing influence of anthropogenic
structures with distance, to a point where there is no more effect on bear behaviour. The
resulting transformed variable was still a distance variable, so the interpretation could be
counterintuitive; for example, a negative coefficient means that bears were selecting for
shorter distances from the feature (i.e. cabin, small or large roads) than expected based on

random points.

For seasons where the model with random slopes ranked first, we extracted
individual coefficients for each anthropogenic variable and related them to a set of
candidate generalized linear models (GLM) aiming at discriminating whether individual
variation was produced due to functional responses or individual characteristics (see Table
3.4). Functional responses were divided into the influence of anthropogenic features density
(model 1) and proportion of land-cover type (model 2) within individual seasonal home
range. Individual characteristics (age, sex and reproductive status) were included in model
3. We ranked these three models and combinations of these three groups of variables using
AICc. Prior to all analyses, we assessed multicollinearity between independent variables

using the variance inflation factor (VIF; all were <3; Graham, 2003).

We assessed the importance of genetic relatedness on habitat selection regarding
anthropogenic features by using the residuals of the most parsimonious seasonal models
(see Table 3.5), and transformed these residuals into distance matrices using the
Mahalanobis measure. We related the dissimilarity matrices of individual selection
coefficients similarity with matrices of inverse pairwise genetic relatedness, to obtain a
positive relationship when individuals with higher genetic relatedness shared similar
coefficient values (shorter Mahalanobis distance). We considered possible geographic
correlations by adding a matrix of Euclidian distances between home-range centroids. As

some individuals were followed for >1 year, we included a distance matrix of year of
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survey as covariate. As adult males do not provide parental care to offspring, male cubs
cannot learn habitat selection patterns from fathers. We then separated males from females
to account for the confounding effect of sex. We used partial Mantel (Mantel, 1967) to
evaluate the correlations between resources selection dissimilarity and relatedness, while
accounting for the confounding influence of home range centroids and year matrices
(Smouse et al., 1986). We computed these partial Mantal tests using the library ecodist
(Goslee and Urban, 2007) implemented in R (R Development Core Team, 2016), with 10
000 randomizations to test for significance. A variety of alternative statistical methods to
Mantel and partial Mantel tests exists for analysing n x n distance matrices (Hanks and
Hooten, 2013; McCullagh, 2009) and have been subject to intensive debate in the recent
literature (Balkenhol et al., 2016; Guillot and Rousset, 2013; Jaquiéry et al., 2011;
Legendre and Fortin, 2010; Legendre et al., 2015). Mantel and partial Mantel tests are
however still the most commonly used methods for examining the association among
distance matrices in genetics (Wagner and Fortin, 2015), mainly because any test

outperformed others completely (Kierepka and Latch, 2015; Zeller et al., 2016).
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Table 10.4 Ranking of linear models between individual slopes for cabins, small roads,

large roads, and anthropogenic features density in home range (cabin, small and large road),

home range composition for habitat (Cut (0-5), Cut (6-20), Mixed, Open, Mature forest and

Old forest) and individual characteristics (Sex and Reproductive status). Most parsimonious

models are shown in bold font following model selection based on AICc.

. Cabin Small road Large road
WOHEL Nantdhies AAICc R2  AAICc R®  AAICc  R?
1  Anthropogenic 0.0 -0.03 0.0 0.03 0.0  0.55%%*
2  Habitat 8.3 -0.09 6.0 0.04 26.1 0.16
oo 3 Individual AN -0.04 0.6 0.07 27.5 -0.02
g5, 4 -l+32 3.3 0.05 16.5 0.00 68 Do
= 5 1+3 12,1 -0.13 39 0.18 8.6  0.56%**
6 2+3 225  -0.13 13.3 0.21 43.6 0.03
7 1+2+3 33.9 0.01 25.9 0.28 24.1  0.69%**
1 Anthropogenic 3.0 0.01 | -0.06 1.7 -0.07
2  Habitat 9.7 -0.03 9.1 -0.04 35 0.00
g 3 Individual 0.0 0.07 0.0 0.04 0.0 -0.03
g 4 142 13.1 0.02 12.6  -0.04 8.2 -0.02
A 5 143 51 006 6.6 001 78  -0.10
6 2+3 9.1 G 11.6 0.03 10.4 -0.02
7 1+243 10.5 17 14.3 0.03 L3 0.03
1  Anthropogenic 0.0 0.08 0.0 0.10* . 0.01
2  Habitat 74 0.00 1.5 0.13* 1.4 0.14*
_ 3 Individual 6.1 -0.05 6.5 -0.02 0.0 0.11*
E 4 142 Bl 0.01 4.9 0.10 6.8 0.11
5 1+3 8.0 0.01 53 0.09 4.8 0.11
6 2+3 16.0 -0.07 7.8 0.12 6.9 0.14
7 14243 222  -0.06 13.4 0.09 13.8 0.10

**%: p-value < 0.001; **: 0.001 < p-value < 0.01; *: 0.01 < p-value <0.05
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3.5 RESULTS

GPS locations from 31 bears/year in the spring (¥ = 914 fixes + 286 (SD), 47
bears/year in the summer (X = 725 + 270), and 49 bears/ year in the fall (x = 1554 + 486)

were recorded and used for the analyses.

Models including individual habitat selection coefficients were the most
parsimonious in all seasons, supporting the idea that individuals differed in their
behavioural response to anthropogenic features (Table 3.2). Furthermore, these models
performed better than those with individual intercepts only, having a higher Spearman’s r
following k-fold cross validations (Table 3.2). The most parsimonious spring model yielded
population-level coefficients in which all land-cover types (except mixed forests) were
avoided (Table 3.3). In summer, open non-regenerated, old conifer and mixed stands were
selected land-cover types. In fall, disturbed habitats were selected (Cut 0-5 and Cut 6-20,
Regeneration), while mature coniferous forested stands, swamps and open stands were
avoided. All anthropogenic variables that have credible interval not including the zero (i.e.

significant effect), were selected by bears.

Responses to anthropogenic features were clear and contrasted between bears for all
seasons (Figure 3.1). Among the seven candidate models based on individual coefficients,
model 1 (that includes anthropogenic features density within home ranges) ranked first in 5
of the 9 season-anthropogenic feature combinations (Table 3.5). Model 3 (that includes
individual characteristics) ranked first for large and small roads and cabins in summer and
for large roads only in fall. The habitat model accounting for functional responses (model
4) was the only other model selected, being the second most parsimonious one (AAICc < 2;
Burnham and Anderson, 2001) in fall for small and large roads. Five of the most
parsimonious models had significant adjusted-R* values ranging from 0.10 to 0.55, while

other models performed poorly.

Among variables influencing individual coefficients, most of them were functional

responses mainly driven by anthropogenic feature density inside home ranges. Proportion
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of habitat also triggered functional responses in fall for large roads. All but one functional
response suggested a greater selection for anthropogenic features; for example, selection of
large roads and cabins increased with large road density (Figure 3.2a, c¢), while selection for
small roads increased with small road density (Figure 3.2d). The proportion of Cut (0-5),
however, decreased large road attractiveness in summer (Table 3.5), but when we isolated
its effect this variable was no longer significant (not shown in Figure 3.2). Individual
characteristics also influenced individual coefficients, especially for cabins in summer by
lone females, which selected proximity to cabins more strongly than males and females

with cubs (Figure 3.2b).

After accounting for all other sources of variability, the partial Mantel test
highlighted a positive correlation between similarity of habitat selection for large roads and
genetic relatedness in all seasons (i.e. in summer and fall for males and in spring for
females; Table 3.5). This relationship was also observed for female habitat selection for

small roads in summer and cabins in spring, and for male selection for cabins in fall (Table
3.5)

Table 12.6 Mean genetic relatedness (Lynch and Ritland’s coefficient; Lynch and Ritland,

1999) and standard deviation (SD) for males and females separetely for each season.

Spring Summer Fall
Male Female Male Female Male Female
Mean 0.022 0.003 0.016 0.023 0.014 0.022

SD 0.200 0.184 0.214 0.229 0.202 0.228
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Figure 9.1 Values of individual coefficients (B) and associated 95% credible interval
(95%CI) as extracted from Markov Chain Monte Carlo GLMMSs with random coefficients
for distance to cabin, small road and large road for spring (top), summer (middle) and fall
(bottom). Coefficients for which the 95%CI overlap zero mean that bears neither selected
nor avoided this anthropogenic feature, while a positive coefficient refers to an avoidance
and a negative coefficient to a selection for this variable, as all three were measured as a
distance. Individuals are sorted on the x-axis from the lowest y value to the highest, no

matter their ID numbers.
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Figure 10.2 Relationships between residual from the most parsimonious models (as shown
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boxplots indicate significant difference between groups.
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3.6 DISCUSSION

According to our hypotheses, we found inter-individual variation in bear selection
of anthropogenic features, and this variation was related to functional responses to
anthropogenic disturbances, individual characteristics and, to some point, genetic
relatedness. However, the relative importance of these three drivers of variability in bear
behaviour varied between seasons and was dependent on the types of disturbance features.
Constraints and limiting factors probably varied over seasons (e.g. food availability,
Lesmerises, unpublished data; reproductive season, Rogers, 1987; intense foraging in fall,
i.e. hyperphagia, Nelson et al., 1983) and could partially explain the above-mentioned
variability. For example, individual characteristics influenced selection for cabins in
summer, while functional responses did the same for large roads in fall. Differences related
to seasons and to anthropogenic features underline the importance of considering

simultaneously several sources of variation to explain individual variability.

3.6.1 Functional responses

Unexpectedly we found that bears increased their use of anthropogenic features with
increasing abundance of suitable habitat at the home-range scale (e.g. cut 6-20 years old vs.
large roads in fall). Following the displacement hypothesis (Elfstrom et al., 2016), we
expected that the availability of selected habitat in home ranges should decrease the
attractiveness of risky anthropogenic features due to an easier access to abundant food
resources in the natural habitat (Lesmerises et al., 2015b; Rogers, 1987). However, we
obtained the opposite: bears selected areas close to large roads when their home range
contained a large proportion of cut 6-20 years old, a selected habitat. This behaviour may
mainly occur during the night (Switalski and Nelson, 2011), when traffic is virtually absent,
because of the greater ease of travel on roads than in closed habitats (or initiated because of
high food abundance in areas surrounding roads). Our results also highlighted that an

increase in large or small roads density within individual home ranges resulted in an
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increasing attractiveness of large roads in spring and of cabins and small roads in fall.
Small roads are known to be selected during hyperphagia (i.e., intensive foraging behaviour
preceding hibernation aiming to build fat reserves; Eagle and Pelton, 1983; Nelson et al.,
1983; Elowe and Dodge, 1989), especially if found at a high density (Beringer e al., 1990),
as small and derelict road banks are known to be rich in food during late summer and fall
(Switalski and Nelson, 2011). Similar patterns can be observed in spring, with bears
selecting for large roads, maybe because of the hasty greening found in such large, open
area. Contrary to our initial predictions, this result suggests that a greater density of human-
related structures is not associated with an increase in the perceived human encounter risk,
or at least it does not decrease the attractiveness of these features. This counterintuitive
result could be related to a lower perceived risk than expected or alternatively suggests that
the benefits of using habitat surrounding roads and cabins could overcome the potential
costs (Gilliam and Fraser, 1987). Bears could also increase the use of such a risky
environment at night while using habitat with dense horizontal and vertical cover to conceal

themselves from humans (Nellemann et al., 2007; Ordiz et al., 2011).

3.6.2 Individual characteristics

In addition to functional responses toward anthropogenic features, individual
characteristics explained a significant part of the inter-individual variation in habitat
selection observed during summer, as lone females were selecting for cabins more
intensively than males and females with cubs did. This pattern could be explained by the
avoidance of cabins, a risk-associated infrastructure for females with cubs, which is a
pattern also observed in brown bears (Nellemann et al., 2007; Ordiz et al., 2011). Males are
able to displace smaller females and might use suitable habitat farther from human-related
disturbances (Elfstrom et al., 2014). Most of the lone females are in a diapause (Spady et
al., 2007), trying to reach a minimal body condition to expect getting pregnant (Noyce and
Garshelis, 1994), and do not have cubs to protect from predators and males. In

consequence, lone females might be able to tolerate higher human-encounter risk to access
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more abundant resources in such open areas or to find energy-rich anthropogenic food. This
result, however, does no support the refuge hypothesis, as lone females are less vulnerable
to predation risks than females with cubs, which we showed were staying farther from
cabins. As a possible explanation, we suggest that females with cubs are more prone to
select for natural habitat with less available food, because they have to move away from
males and predators (including human disturbance; Rogers, 1987; Wielgus and Bunnell,
1994). Doing so, females could be adopting an advantageous behaviour for their cubs by
decreasing the probability of encounter with males without increasing the probability of
encounter with humans, supporting the displacement hypothesis. Finally, we found no
effect of age on selection of anthropogenic features, suggesting that individual learning
through experience had little or no influence on behavioural response to these features, but

also that behaviour learning might differ among bears regardless of their age.

3.6.3 Cultural or genetic inheritance

Although it may be difficult to disentangle innate behaviour from parental learning
regarding habitat selection behaviour without experimental manipulation (but see Nielsen
et al., 2013), our results suggest that individuals sharing a greater level of genetic
relatedness may displayed similar habitat selection patterns for roads and cabins, but this
relationship was weak and varied between sexes and among seasons. Because habitat
selection is highly repeatable over the years for bears (Leclerc et al., 2015), the relationship
between selection for roads or cabins and genetic relatedness is interesting from ecological
and management perspectivés, especially considering that these patterns could be heritable
(Dingemanse et al., 2002). The sharing of similar habitat selection patterns with genetically
related conspecifics was suggested to originate from the effect of heritable personality traits
on the use of risky environments or suitable habitats (Dingemanse ez al., 2002; Sih ez al.,
2004). Alternatively, black bear cubs, which stay for more than one year with their mother,
might have learned habitat preferences from their mother. This learning could predetermine

selection or avoidance of anthropogenic features throughout their lives (Davis and Stamps,
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2004). Such a learned behaviour (i.e. habitat selection preference) has already been
demonstrated for grizzly bears (Nielsen et al., 2013). These authors argued that a similar
behaviour observed in genetically related males should be driven by heritability of
behaviour (i.e. instinct), because males do not provide parental care and male cubs cannot
learn habitat preferences from their father. However, our results suggest that related males
could share similar behaviour by both genetic inheritance and maternal-offspring learning,
since we found limited influence of sex and reproductive status on inter-individual
difference in behaviour. This means that males and females do not behave strikingly
differently toward anthropogenic features and that both males and females could learn how
to deal with them from their mother, without the need to have male model. However,
unexplained variability remains even when considering genetic relatedness; it could be
related to individual experience and local condition and may have a greater influence than

heritable behaviour of parental learning.

3.7 CONCLUSION

We showed that habitat selection patterns, and particularly responses to
anthropogenic features, are highly variable among individuals and that different types of
factors can explain this variability. We demonstrated that individual characteristics,
functional responses and genetic relatedness explain a significant proportion of the inter-
individual behaviour variability. While an increasing number of studies separately account
for these factors, here we tried to simultaneously disentangle their respective effects.
Among other things, we showed that the respective influence of these three factors on
animal behaviour changed depending on seasons. We argue that it is essential to
simultaneously consider the sources of inter-individual variability in behaviour, in addition
to other factors that could potentially have an effect that we did not consider in this study.
Indeed, while we highlighted correlations between some sources of variability and habitat
selection patterns, an important part of the variance remained unexplained, especially for

some disturbance — season combinations (e.g. cabin in summer and small road in spring). It
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means that other factors might promote behavioural variability, in addition to those
considered in this study, such as environmental condition at birth (Lindstrém, 1999), local
density of conspecifics (Morris, 1989) and previous experiences (Ollason, 1980).
Considering a more complete picture could reduce the risk of misinterpreting sources of
individual variations in behaviour and help understand wildlife — habitat relationships in

more detail.
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Table 13.7 ADIC of MCMC GLMM models with only one variable transformed by a
decay function and random terms including individual slopes and intercept. Different decay

constant values (5 to 5000) were used and values with the lowest DIC, in bold font, were

kept in the complete RSF.

Decay Spring Summer Fall

distance Cabin Small large Cabin Small Large Cabin Small Large
3 8.0 0.0 2.5 45.1 3309 1452 129.9 1659.8 473.3
10 5.7 36.6 0.6 379 329.8 1453 93.0 1654.3 464.7
25 15 87.1 04 22.1 3206 141.6 393 1618.0 466.8
50 0.0 107.6 29 79 2943 1312 7.7 15224 483.1
100 3.4 1128 6.9 00 2299 1122 0.0 1284.6 502.1
200 11.8 108.8 8.0 9.4 1189 86.8 389 7940 4955
300 180 103.7 6.2 262 506 708 90.5 4172 468.0
400 227 100.6 44 43.0 136 592 140.1 1769 436.6
500 265 994 32 58.3 0.0 50.3 1848 47.0 406.1
750 333 1Y 30 89.8 21.6 347 3 i i 0.0 333.8
1000 385 1038 45 1129 66.6 247 341.3 105.7 269.7
1250 426 1061 6.3 130.3 1072 18.1 3903 2385 2159
1500 460 1076 75 1435 1387 129 4273 3484 1716

2000 51.8 109.2 8.2 161.6 1808 5.2 477.1 5248 1059
2500 56.7 1099 7.2 1728 2087 0.9 507.8 649.6  62.5
3000 609 1102 5.5 179.8 229.1 0.0 527.8 743.6 342
3500 644 1103 3.7 184.1 245.1 2.3 541.0 818.7 164
4000 67.5 1104 2.1 186.6 2580 7.3 550.0 881.2 6.0
4500 70.0 1104 0.8 188.0 268.7 14.5 556.1 934.5 0.9
5000 72.1 1104 0.0 188.6 2777 234 560.3 980.8 0.0







CONCLUSION GENERALE

La variabilité comportementale interiﬁdividuelle, théeme central de cette thése, est
importante chez 1’ours noir (Ursus americanus). Elle se retrouve a la fois dans les stratégies
alimentaires et dans la sélection d’habitat. Cette variabilité a comme conséquence de rendre
hasardeuse toute tentative visant a cerner un patron populationnel dans un contexte d'étude
comportementale de l'espece ou des relations au sein de la communauté. En effet, des
comportements opposés ont €t€ observés, faisant en sorte qu’utiliser une tendance moyenne
pour la population, sans tenir compte des différences individuelles, s’aveérerait pour le
moins risqué. Certes, 1’ours noir est une espece présentant des caractéristiques qui rendent
particulierement propice la détection de pareille variabilité. Sa capacité a exploiter une
grande variabilité d’habitat (Mosnier et al., 2008; Hostetler et al., 2009), son régime
alimentaire vari€ (Noyce et al., 1997; Mosnier et al., 2008), sa tolérance envers I’homme
(Mattson 1990; Rogers et Wolker, 1990), la modification accélérée de son habitat (White et
al., 2001; Brodeur et al., 2008), ses besoins variables selon la période de 1’année (Eagle et
Pelton, 1983; McLellan, 2011) et selon son statut reproducteur (Elowe et Dodge, 1989;
Samson et Huot, 1995) font en sorte que plusieurs stratégies différentes peuvent coexister
au sein d’une méme population (Latham et al., 2011). Toutefois, il est plausible de croire
que cette variabilité se retrouve également chez plusieurs autres especes (par ex. : phoque
gris Halichoerus grypus, Austin et al., 2004; orignal Alces americanus, Gillingham et
Parker, 2010) et que I'ignorer augmenterait la probabilit€ de mal interpréter les résultats
d’analyses comportementales. En plus de ces préoccupations analytiques, conceptuelles et
théoriques, chacun des chapitres de la présente thése a contribué a accroitre nos
connaissances sur I’écologie de I’ours noir. Afin d’avoir un portrait global des résultats
présentés dans cette thése, je ferai donc un retour sur les trois principaux chapitres en
insistant sur les contributions issues de mes travaux, tant sur les plans conceptuels

qu’appliqués, ainsi que sur les limites de 1’étude, puis poursuivrai avec les contributions
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théoriques de ces recherches de méme que celles relatives a 1’écologie de I’ours avant de
compléter avec un survol des prochaines questions scientifiques soulevées par mes

résultats.

4.1 STRATEGIES DE QUETE ALIMENTAIRE

Le suivi du régime alimentaire a fine échelle temporelle et spatiale a rendu possible
la caractérisation de la diete individuelle, ce qui est déja ardu chez des espéces cryptiques
(Giroux et al., 2012), mais a de plus permis de la relier avec les habitats visités lors de
I’ingestion. Cette approche méthodologique a apporté un éclairage nouveau sur 1’éventail
de stratégies retrouvées au sein d’une méme population. En effet, il est apparu que les
caractéristiques individuelles étaient corrélées a [I’utilisation de certaines sources
alimentaires particulieres. Par exemple, les femelles avec des oursons de 1’année semblaient
consommer davantage de ressources riches en proté€ines que les males et les femelles
seules. La dépense €énergétique li€e a la lactation (Farley et Robbins, 1995), qui augmente
apres la sortie de la taniere, pourrait expliquer cette utilisation plus importante. Les ours
solitaires, au contraire, semblaient orienter leur régime alimentaire vers les fruits et les
baies, des ressources importantes et abondantes, riches en sucres et en glucides (Inman et
Pelton, 2002) et donc toutes indiquées pour accumuler rapidement des réserves adipeuses.
Cette couche de graisse est indispensable & leur survie pendant 1’hibernation (Farley et
Robbins, 1995; Harlow et al., 2002), période pouvant atteindre plus de six mois et au cours
de laquelle ils ne mangent ni ne boivent. Les femelles seules, puisqu’elles sont réceptives a
I’accouplement, doivent €galement atteindre une condition physique minimale pour que
I’embryon fécondé depuis le printemps s’implante dans I’utérus et puisse poursuivre son
développement (Noyce et Garshelis, 1994; Samson et Huot, 1995). Dans le cas ou ce
minimum n’est pas atteint, il y a avortement et remise de la reproduction & I’année suivante
(Rogers, 1976). Cette potentielle diminution de la valeur adaptative des individus explique
sans doute leur propension a viser une acquisition optimale de ressources alimentaires

riches en énergie (Eagle et Pelton, 1983), surtout lorsqu’ils n’ont pas de progéniture a
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protéger. En effet, les femelles accompagnées d’oursons sont face a un compromis entre la
sécurité et 1’apport énergétique (Elowe et Dodge, 1989). C’est potentiellement pour cette
raison que parmi les femelles suivies, les femelles accompagnées d’oursons utilisaient des
habitats possédant un couvert plus important lors de leur alimentation. Elles y trouvaient
probablement moins de ressources énergétiques (baies et fruits) mais ces habitats

favorisaient sans doute une survie plus élevée de leurs jeunes.

4.1.1 Limite de I’étude

Le nombre limité de feéces récoltées n’a pas permis de dresser un portrait saisonnier
du comportement alimentaire individuel. De plus, un nombre de feces plus élevé par
catégorie d'individus que celui dont nous disposions (c.-a-d. de 17 a 28) aurait offert une
plus grande assurance que les différences de dicte n'étaient pas le fruit du hasard et
rélétaient bien des différences comportementales réelles. Puisque la récolte des feces €tait
jumelée a d’autres mesures effectuées sur 1’habitat, le nombre de localisations GPS
inventoriées par jour €tait restreint. De plus, les localisations d’ours en déplacement, tout
comme celles d’ours en repos, ont été visitées. Il est apparu qu’il y avait une probabilité
beaucoup plus €levée de retrouver des feces aux sites de repos. Le temps de résidence plus
long, jumelé a une possible réaction physiologique associant la défécation et le repos
expliquent sans doute ce constat. Le protocole n’a toutefois pas €té modulé en cours de
route et les localisations a inventorier ont continué d’étre aléatoirement sélectionnées parmi
toutes celles récoltées durant la semaine précédente. En planifiant une campagne
d’échantillonnage qui ciblerait spécifiquement les sites de repos, le pourcentage de visites
qui menerait a une récolte de feéces serait sans aucun doute beaucoup plus élevé, entrainant
une taille d’échantillon plus imposante pour un méme effort. Si 1’objectif est de caractériser
la di¢te individuelle saisonniére, cette approche conviendrait davantage. Toutefois, si
’objectif est de relier le contenu des feces aux habitats visités lors de 1’ingestion, récolter
les feces aux sites de repos n’est pas la meilleure option. En effet, puisque les ours peuvent

demeurer entre 4 et 8 heures au méme endroit pendant ces périodes de repos et qu’il est



121

impossible de savoir a quel moment exact les féces ont été€ excrétées, il s’avere tres difficile
de déterminer a quel moment et donc a quel endroit I’ingestion a eu lieu. Le transit
alimentaire chez le grizzly est d’environ 12 heures (Fuller et al., 2011) et I’intervalle le plus
pertinent pour expliquer le lien entre le contenu des féces et les habitats visités lors de
I’ingestion pour 1’ours noir (tel que mesuré dans le chapitre 1) est de 10 a 16 heures; en
conséquence, le début de cet intervalle peut avoir une influence importante sur les habitats
qui seront considérés avoir €t€ visités lors de 1’ingestion. Si les localisations précédentes et
suivantes sont géographiquement espacées de celle inventoriée, considérant le temps de
déplacement, la marge d’erreur est réduite et 1’habitat considéré comme utilisé lors de
I’ingestion est plus précisément défini. Il s’agit donc d’un compromis entre la taille

d’échantillon souhaité, 1’effort d’échantillonnage consenti, le type de question posé et la

précision voulue.

La méthode utilisée pour délimiter les habitats utilisés (c.-a-d. les ponts Browniens)
entraine certains avantages et inconvénients. La création d’ellipses rejoignant deux
localisations permet d’inclure des habitats qui ne se retrouvent pas sur le tracé rectiligne
reliant deux points successifs. Comme il n’y a pas d’informations disponibles quant au type
de déplacement que I’individu a effectivement réalisé (rectiligne ou sinueux), une ellipse de
largeur variable selon la distance entre deux localisations (p. ex. : plus étroite si elles sont
plus éloignées) permet de considérer des habitats qui pourraient &étre visités tout en tenant
compte de la capacité de déplacement de 1’animal. Inversement, la création d’ellipses plus
larges pour relier deux localisations rapprochées inclut davantage d’habitats sans démontrer
leur utilisation, pouvant mener a des résultats erronés. Il est en effet possible que I’individu
se soit tout simplement déplacé lentement et de fagon quasi rectiligne. Cette méthode
s’avere donc imparfaite mais pallie le manque d’information disponible considérant les
limites induites par la fréquence des localisations. La seule maniére permettant d’obtenir
une description précise de I’habitat utilis€ serait de réduire l’intervalle entre les
localisations jusqu’a ce qu’il soit presque impossible pour I’animal d’avoir effectué autre
chose qu’un trajet rectiligne. Evidemment, une telle résolution quant au suivi télémétrique

s’accompagne d’une diminution de la durée de la batterie du dispositif GPS.
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Malgr€ la grande diversité des ressources consommeées par 1’ours noir, il n’était pas
trop difficile d’identifier les fragments d’items alimentaires retrouvés dans les feces.
L’ours, appartenant a I’ordre des carnivores, n’a pas un systeme digestif ni une dentition lui
permettant de réduire sa nourriture végétale en fragments difficiles a identifier (Pritchard et
Robbins, 1990). Néanmoins, il est tout de méme possible que la diversité de la diete ait été
sous-estimée, en particulier si certaines ressources alimentaires étaient consommeées en trés
petite quantité. Une analyse génétique des fragments d’items alimentaires (c.-a-d.
metabarcoding) servant a identifier les différentes sources présentes (De Barba et al., 2004)
et jumelée a une estimation visuelle du contenu (pour en évaluer les proportions) aurait été
la méthode la plus compléte et la plus robuste pour décrire la diéte de 1’ours noir. Je suis
néanmoins convaincu que les résultats actuels représentent bien le régime alimentaire de la
population étudiée et que les quelques imprécisions potentielles concernent principalement

les ressources rares.

4.2 VARIABILITE INTERINDIVIDUELLE DU COMPORTEMENT DE SELECTION
D’HABITAT

La sélection d’habitat, un comportement central en écologie animale, illustre les
relations que 1’animal entretient avec ’habitat dans lequel il évolue (Rosenzweig, 1981;
1991). Ces relations dépendent d’une multitude de facteurs qui incluent la qualité et la
disponibilit¢ des habitats retrouvés de méme que les compromis entre survie et
reproduction (Johnson, 1980; Jaenike et Holt, 1991; Orians et Wittenberger, 1991), qui eux
peuvent varier de fagon importante entre les individus (Careau et al., 2008; Gillingham et
Parker, 2010). Tout comme une variabilité interindividuelle avait €té observée dans le
régime alimentaire de I’ours noir, une variabilité importante a aussi ét€ décelée en sélection
d’habitat, a un point tel que des patrons opposés ont été€ observés pour plusieurs variables
d’habitat (voir les figures 2.1 a 2.3). Cela veut donc dire qu’au sein d’une méme population
et dans une aire d’étude possédant des caractéristiques climatiques et environnementales

similaires, différentes stratégies de sélection d’habitat coexistaient. Il a déja été démontré



123

dans 1la littérature qu’une telle diversité de stratégies comportementales pouvait étre le fruit
de la variabilité environnementale (Komers, 1997; Dingemanse et al., 2004; Fortin et al.,
2008) ou d’une variation de la densité intraspécifique pluriannuelle (Nicolaus et al., 2016),
ol un schéma comportemental est favorisé pendant un certain temps puis, suivant
I’évolution des conditions, est surpass€ par une autre stratégie (Granadeiro et al., 1998;
Dall et al., 2004). Ces changements réguliers permettent donc de maintenir une diversité
comportementale qu’un milieu constant éliminerait, conservant seulement la stratégie la

plus efficace.

Les caractéristiques individuelles telles que 1’age, le sexe, le statut reproducteur et la
condition physique peuvent aussi €tre a la source de différences comportementales
(Ruckstuhl er al., 2003; Latham et al., 2011; Starling et al., 2013). Les besoins
énergétiques, les compromis entre sécurité et accés aux ressources, la compétition et les
relations de dominance varient entre ces catégories d’individus (Elowe et Dodge, 1989;
Farley et Robbins, 1995; Koehler et Pierce, 2005). Nous avons utilis€ ces caractéristiques
qui sont relativement faciles a observer ou mesurer, tout en sachant qu’il existe d’autres
facteurs pouvant expliquer la présence d’une variabilité interindividuelle. En mettant en
relation la variabilité observée dans le comportement de sélection d’habitat et ces
caractéristiques individuelles, nous sommes parvenus a déceler des patrons généraux qui
expliquaient une grande partie de la variance. Tout d’abord, il est apparu qu’au printemps,
les femelles avec oursons démontraient une sélection plus grande pour les résineux matures
alors que les maéles et les individus en bonne condition physique se retrouvaient davantage
dans les coupes dgées de 6 a 20 ans. Pendant 1’été, les coupes récentes (0 a 5 ans) attiraient
particulierement les individus 4gés, au détriment des femelles seules. Enfin, a I’automne les
jeunes coupes attiraient encore les ours plus 4gés mais aussi ceux en bonne condition
physique, alors que les males préféraient les milieux humides et les femelles seules les

peuplements mixtes.

Ces résultats suggerent une ségrégation spatiale des différents individus. Les maéles
et les individus plus 4gés ou avec une condition physique €levés semblaient sélectionner

davantage les habitats reconnus pour étre treés riches d’un point de vue alimentaire, mais
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plutdét déficients en terme de couvert de protection (Rémi Lesmerises, données non
publiées). Au contraire, les femelles accompagnées d’oursons de 1’année sélectionnaient les
foréts matures, en particulier au printemps alors que les jeunes sont particuli¢rement
vulnérables (LeCount, 1987). Ces différentes stratégies peuvent s’expliquer par des
relations de dominance, les individus plus 4gés et en bonne condition physique étant sans
doute en mesure de déplacer les individus plus jeunes et plus faibles (Rogers, 1987). En
effet, le dimorphisme sexuel chez le grizzly permet aux maéles, naturellement plus gros que
les femelles, de pouvoir s’attribuer les meilleurs habitats, au détriment de ces derniéres
(Rode et al., 2006). Comme le dimorphisme sexuel est aussi trés présent chez 1’ours noir, il
est tout a fait probable que cette situation s’observe également chez cette espéce. Outre la
compétition intraspécifique, le risque de prédation et le cannibalisme (des restes d’oursons
ont été retrouvés dans les feces d’un grand male lors des analyses présentées en détail au
chapitre 1) jouent fort probablement un r6le important dans ces différences
comportementales. Chez ’ours brun en Scandinavie, il a ét€ démontré que les femelles
recherchaient la proximité des structures humaines pour se soustraire au cannibalisme causé
par les males envers les oursons (Steyeart et al., 2016), I’absence d’autres prédateurs ne
laissant que ces derniers comme menace importante. En forét boréale canadienne, le loup
s’ajoute a la liste des prédateurs potentiels (Rogers et Mech, 1981), pour les oursons mais
aussi pour les adultes (une femelle accompagnée d’un ourson a été tuée par des loups
pendant I’étude). Les individus plus petits et ceux accompagnés de jeunes ont donc ainsi
avantage a utiliser les habitats pouvant offrir un couvert de protection important. Cette
décision s’accompagne toutefois d’un cofit important, ces peuplements de forét mature
étant beaucoup moins riches en nourriture de toute sorte que les peuplements perturbés plus

ouverts (R. Lesmerises, données non publiées; Mosnier et al., 2008).

Contrairement aux hypothéses formulées, les individus en moins bonne condition
physique ne semblent pas préts a prendre davantage de risques afin d’acquérir plus de
ressources. Il est par contre difficile de statuer si leur mauvaise condition physique est le
résultat de leur sélection d’habitat ou si leur sélection est un choix fait en fonction de leur

condition physique. Il est apparu qu’au printemps, les individus en bonne condition se
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retrouvaient en milieu ouvert et ceux en mauvaise condition dans les foréts matures
résineuses. Toutefois, les femelles avec oursons se retrouvaient aussi en foréts résineuses. Il
est donc possible que cette relation entre les habitats et la condition physique s’opere par le
biais de ces femelles, qui sont reconnues par la littérature comme étant généralement en
moins bonne condition physique a cause des demandes énergétiques importantes liées a
I’allaitement (Farley et Robbins, 1995). Toutefois, comme ces deux caractéristiques
(femelles avec oursons et condition physique) n’étaient pas corrélées au point de devoir
exclure 'une des deux variables des analyses statistiques, des ours ayant un autre statut

reproducteur et une condition physique variable se retrouvaient également répartis entre

habitats ouverts et habitats fermés.

En conclusion, ce chapitre a permis de mettre en lumiere une grande variabilité
interindividuelle dans le comportement de sélection d’habitat et de relier une partie de cette
variabilité a des caractéristiques physiques telles que 1’age, la condition physique et le
statut reproducteur. Toutefois, il est évident que plusieurs autres facteurs peuvent
contribuer a expliquer ces différences comportementales, parmi lesquels certains ont été

étudiés dans le cadre du chapitre 3.

4.2.1 Limite de I’étude

La description et I’analyse des réponses individuelles en sélection d’habitat, telles
que réalisées dans ce chapitre, illustrent bien les risques li€s a les ignorer. Des réponses
opposées, pour plusieurs variables, peuvent mener a de fausses interprétations a 1’échelle
populationnelle. Sans rien enlever a I’importance de ces conclusions, un élément important
de la notion de variabilité individuelle n’a pas été considéré dans ce chapitre. En effet, la
variabilité intra-individuelle n’a pas été considérée ou interprétée. Pourtant, il pourrait étre
attendu que les ours ajustent leur comportement pour répondre aux conditions biotiques et
environnementales changeantes d’une année a 1’autre, tel qu'observé chez plusieurs autres

especes (Komers, 1997; Dingemanse et al., 2004; Fortin et al., 2008). Bien qu’il ait été
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découvert que les ours brun en Scandinavie présentaient une certaine répétabilit€é de leur
comportement de sélection d’habitat (Leclerc et al., 2015), une importante variabilité
interannuelle était tout de méme observée. Il est possible que ce phénomeéne survienne
également chez I’ours noir, quoique de relier les patrons de sélection a des caractéristiques
individuelles se doive d’étre fait avec prudence, a fortiori si ce parton a été calculé sur une
seule année. Ces corrélations annuelles peuvent en effet disparaitre ou varier d’une année 2
I’autre selon — par exemple — I’abondance relative de nourriture (Rogers 1967; Elowe et
Dodge 1989). L’objectif de ce chapitre, qui était davantage de mettre en €vidence les
risques inhérents a ne pas considérer la variabilité interindividuelle dans le comportement
de sélection d’habitat, a été atteint. Toutefois, une utilisation de cette approche dans une
optique de conservation (par exemple) nécessiterait de mesurer a la fois la variabilité
interindividuelle mais aussi la répétabilité intraindividuelle afin de ne pas baser des

mesures d’aménagement sur des corrélations qui pourraient étre le reflet des conditions

annuelles particulieres (Elowe et Dodge, 1989; Fortin et al., 2008; Leclerc et al., 2015).

4.3 REPONSES INDIVIDUELLES AUX STRUCTURES ANTHROPIQUES ET
INFLUENCES RESPECTIVES DES REPONSES FONCTIONNELLES, DES
CARACTERISTIQUES INDIVIDUELLES ET DE L’APPARENTEMENT

Les structures anthropiques sont reconnues pour susciter des réponses marquées de
la part de la faune sauvage (Berger, 2007; Lesmerises et al., 2012; Lesmerises et al., 2013),
particulierement chez les espéces carnivores de forte taille comme I’ours noir (Hostetler et
al., 2009). J’ai conséquemment décidé de limiter les réponses individuelles a ces seules
variables, pour ne pas surcharger les modeles analytiques, tout en considérant la
composition du domaine vital sur le comportement des ours face a ces structures humaines.
De plus, comme les réponses fonctionnelles peuvent étre le résultat de la disponibilité de la
variable mesurée mais aussi de la disponibilité d’autres variables (c.-a-d. des réponses
fonctionnelles en sélection d’habitat), les habitats naturels avaient aussi le potentiel

d’augmenter I’évitement ou I’attrait des structures anthropiques (Moreau et al., 2012;
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Mabille et al., 2012; Knopff et al., 2014). Outre de telles réponses fonctionnelles, j’ai voulu
tester 1’impact des caractéristiques individuelles, ayant démontré dans le chapitre précédent
que ces variables pouvaient avoir une influence considérable sur le type de comportement
adopté. Enfin, il a été reconnu que le comportement animal avait une origine génétique et
que deux individus partageant davantage de genes avaient une plus forte probabilité
d’afficher un comportement similaire (Saetre et al., 2006; Dochtermann et al., 2015).
Toutefois, comme chez I’ours la période d’élevage est relativement longue, il est aussi
probable qu’un apprentissage ait lieu (Gilbert, 1999). Ainsi, distinguer la part génétique de
la part liée a I’apprentissage est une tache difficile, voire impossible avec le type de suivi
réalis€ dans cette étude. En effet, pour se faire il aurait fallu disposer d’un pedigree
génétique et culturel indépendant (Danchin et al., 2013), ce qui est presque impossible en
milieu naturel. Néanmoins, comme cet apparentement €était mis en relation avec les résidus
des coefficients de sélection individuels, c’est-a-dire sans 1’effet des caractéristiques
individuelles ou des réponses fonctionnelles (selon le meilleur modéle retenu), toute
corrélation significative était donc le fruit (confondu, certes) d’une proximité génétique ou

de I’apprentissage.
Caractéristiques individuelles

Contrairement & la sélection d’habitat des milieux naturels (voir chapitre 2), le
comportement des ours face aux structures anthropiques semblait €tre beaucoup moins
influencé par le sexe, 1’age et le statut reproducteur. En effet, cet ensemble de variables
n’avait un effet important qu’envers les chalets en été. Durant cette saison, les femelles
seules se retrouvaient plus prés des habitations humaines que les males et les femelles
accompagnées d’oursons. Leurs besoins énergétiques, importants afin d’atteindre une
masse suffisante pour se reproduire, jumelés a 1’absence d’oursons vulnérables, pourrait
expliquer ce patron (Noyce et Garshelis, 1994; Samson et Huot, 1995). Les méles semblent
éviter ces zones plus a risque, probablement parce qu’ils sont davantage visés par les
chasseurs que les femelles (Czetwertynski et al., 2007). Les femelles avec oursons

semblent aussi sélectionner moins intensément la proximité€ des structures anthropiques et
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se concentrent probablement dans les foréts matures, tel que démontré dans le chapitre

précédent.
Réponses fonctionnelles

En ce qui concerne les réponses fonctionnelles, il est apparu que la quantité
d’habitat naturel de bonne qualité avait une influence mitigée sur la sélection des structures
anthropiques, contrairement a ce qui €tait attendu. En effet, j’avais prédit qu’une abondance
d’habitats sélectionnés diminuerait la compétition intraspécifique pour le couvert et la
nourriture et donc le besoin d’utiliser les zones sises a proximité des routes et des chalets.
Pourtant, dans un des cas ou les habitats naturels ont eu une influence, elle était positive,
c’est-a-dire qu’une plus grande proportion d’anciennes coupes forestiéres entrainait une
plus grande sélection pour les routes de grande dimension. Ce patron peut s’expliquer de
deux manieres : soit les routes achalandées ne représentent pas réellement une perturbation
importante pour les ours noirs, ce qui irait a I’encontre de la plupart des études sur le sujet
(Brody et Pelton, 1989; Beringer et al., 1990; Lewis et al., 2011), soit le gain (énergétique
ou sécuritaire) de se maintenir a proximité serait plus €levé que le risque de dérangement
occasionné par la présence humaine. Cette derniére hypothese est la plus plausible car les
routes offrent une grande abondance de nourriture de chaque c6té de leur emprise (Rémi
Lesmerises, données non publiées; Switalski et Nelson, 2004) reliée a I’ouverture de la
canopée, en plus d’étre évitées par les prédateurs lorsqu’en forte densité (Whittington et al.
2005; Lesmerises et al., 2012). De plus, une étude récente menée sur les ours bruns en
Scandinavie (Steyeart et al., 2016) a démontré que les femelles avec oursons utilisaient les
structures anthropiques afin de limiter la mortalité des oursons induite par les males.
Néanmoins, c’est peut-€tre davantage la nourriture que la sécurité qui pousse les ours a
s’approcher des structures anthropiques. En effet, lorsque des milieux ouverts tels que les
coupes récentes abondaient dans leur domaine vital, les ours démontraient une moins

grande sélection envers les routes secondaires.

Outre les habitats naturels, 1’abondance méme des structures anthropiques avait une

influence certaine sur leur attractivité. Ainsi, une augmentation de la densité de routes
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principales dans le domaine vital augmentait leur sélection et il en était de méme pour les
routes secondaires. Il semble donc que plus ces structures étaient abondantes, plus elles
étaient utilis€ées. Sachant que la densité moyenne de route dans I’aire d’étude était de
1,8 km/kmz, au moment de la récolte de données, ces structures s’avéraient déja trés
présentes et pouvaient offrir des opportunités alimentaires de méme que des voies de
déplacement fortement utilisées (Young et Beecham, 1986; Switalski et Nelson, 2011). Il
est difficile d’expliquer pourquoi les routes étaient davantage utilisées lorsqu’abondantes.
Une hypothése possible pourrait étre que lorsqu’elles étaient abondantes, elles offraient
alors une alternative facilement accessible pour se déplacer d’un endroit a un autre et que
les ours prenaient I’habitude de les utiliser. Dans les secteurs ou elles étaient moins
présentes, le gain était peut-étre moins important, s’il leur fallait faire un détour pour les
utiliser. Il est aussi possible qu’a faible densité de route, 1’habituation face a ces structures
n’ait pas eu lieu (Cooper et al., 2008; Cyr et Romero, 2009; Rankin et al., 2009) et que les
ours les considéraient davantage comme des sources de dérangement que comme des

structures a exploiter.
Apparentement

L’apparentement a aussi une influence importante sur les différences
comportementales interindividuelles. Alors que je m’attendais a une relation plus forte
entre les femelles puisque les oursons femelles peuvent apprendre directement de leur mere
comment agir une fois adultes (Nielsen et al., 2013), ces relations existaient pour les deux
sexes et étaient semblables en termes d’importance. Ce constat peut s’expliquer de diverses
fagons. Tout d’abord, il est possible qu’il y ait une origine génétique aux patrons
comportementaux observés chez les individus. Plusieurs recherches ont démontré que deux
individus ayant un bagage génétique semblable avaient une plus forte probabilité
d’exprimer des comportements similaires (Breed et Sanchez, 2010; Dochtermann et al.,
2015). 11 se pourrait alors que I’influence du sexe de I’ourson sur son apprentissage n’ait
qu'un faible impact sur le type de comportement exprimé face a ces structures
anthropiques. Nielsen et al., (2013) ont soutenus que les oursons maéles ne pouvaient

apprendre de leurs parents puisque les males ne participent pas a 1’élevage des jeunes. Ils
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ont donc assumé que les males et les femelles ont des comportements distincts. Nos
résultats tendent a démontrer que le sexe n’avait qu’'une faible influence sur les patrons de
sélection des ours face aux routes et aux chalets. Si les males et les femelles n’agissent pas
différemment, il n’y a alors aucune raison pour que les oursons méles ne puissent apprendre
de leur mere comment agir face a ces structures. Dans ce cas, le lien entre 1’apparentement
des maéles et leur réponse comportementale pourrait se faire par le biais d’une mere
commune ou d’une ancétre commune qui aurait montré un type de réponse
comportementale a sa descendance femelle et méle, phénomeéne déja observé chez le
dauphin (Kriitzen et al., 2005) et différentes espéces de primate (Schaik et al., 2003).
Comme il est impossible, avec les résultats obtenus, de différencier la part génétique de la

part acquise, il est tout a fait plausible qu’il s’agisse d’'une combinaison de ces deux

parametres.

4.3.1 Limite de I’étude

En plus des limites propres au chapitre 2 et qui se retrouvent également dans ce
chapitre, la large part de variance inexpliquée par les trois sources de variation individuelle
considérées demeure une faiblesse de 1’étude. En effet, pour certaines combinaisons de
structures anthropiques et saisons, aucune variable n’expliquait significativement les
réponses des individus aux routes et aux chalets. Les sources de variation utilisées sont
pourtant fréquemment utilisées pour tenter d’expliquer le comportement animal (Lea et
Blumstein, 2011; Dochtermann et al. 2015; Losier et al., 2015). Néanmoins, il semblerait
que d’autres facteurs importants jouent un role prépondérant dans l’expression de ce
comportement face aux structures anthropiques. Les interactions passé€es entre les individus
et ces structures, par exemple via des rencontres fortuites ou délibérées avec I’homme ou
encore par le biais de 1’acquisition de nourriture riche en énergie et facile d’acces, peuvent
avoir model€ leurs réponses comportementales (Rogers, 1987; Mattson et al., 1992; Frost et
al., 2007). Ces expériences pouvant mener a des comportements aussi divers que de

I’évitement constant ou une habituation 2 I’homme (Madsen, 1985; Knight et Temple,
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1986; Fowler, 1999), I’4ge de I’individu ne peut exprimer aucune tendance générale, ce qui
est manifestement le cas a la lumiere des résultats. Cette source probablement importante
de la variabilité interindividuelle est difficile & mesurer en nature, d’autant plus pour une
espece vivant en milieu fermé telle que I’ours, puisqu’il faudrait suivre chaque individu a
long terme et observer ses réactions a divers stimuli en lien avec ces structures humaines

(p. ex. : Madsen, 1985; Knight et Temple, 1986).

Parmi les autres sources de variabilité non considérées, la densité locale de 1’espece
pourrait également avoir une influence sur ce type de comportement. En effet, chez le
grizzly, une plus forte densité de 1’espece entrainerait une plus grande habituation a
I’homme et une diminution des conflits avec ce dernier (Smith et al., 2005). Il se pourrait
donc qu’une plus forte densité d’ours augmente la tolérance des ours face aux structures
anthropiques. Une augmentation de la densit€é pourrait aussi avoir comme effet de
contraindre les individus a diversifier leur comportement pour limiter la compétition
intraspécifique (Svanbéck et Bolnick, 2005). Il a ainsi été démontré qu’une augmentation
de la densité intraspécifique entrainait une diete plus diversifiée au sein d’une population
d’épinoche (Svanbick et Bolnick, 2007). Les réponses fonctionnelles peuvent aussi €tre
influencées par la densité de population, tel qu’établi par van Beest et al. (2016) chez le
wapiti (Cervus canadensis manitobensis). En effet, les réponses face a une variation de la
disponibilité de certains habitats étaient opposées selon que la population était a faible ou a
forte densité€. Chez 1’ours noir, les femelles sont territoriales (Powell, 1987; Samson et
Huot, 2001), ce qui pourrait entrainer, en cas de forte densité, les individus plus jeunes ou
moins dominants a étre obliger de se contenter d’habitats moins riches ou présentant une
plus grande empreinte anthropique (Young et Ruff, 1982; Rogers, 1987). Méme en absence
de territorialité, une plus forte densité pourrait donc pousser certains individus a exploiter
certains habitats ou certaines structures moins recherchées par les autres ours, tels que les

structures humaines.

Si les différences entre les individus étaient triviales, complexifier a ce point
I’analyse n’apporterait que peu de bénéfices. Toutefois, il y avait des écarts trés importants

entre les ours suivis, et ce pour toutes les variables pour lesquelles des pentes individuelles
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étaient permises, autant pour le chapitre 2 que pour le chapitre 3. Lorsqu’il y a des réponses
opposées parmi un échantillon, il devient risqué d’utiliser la réponse moyenne, car celle-ci
ne signifie plus rien (Gillies ef al., 2006; Digemanse et Dochtermann, 2013). Ces réponses
opposées ont été€ observées pour toutes les variables anthropiques, pour toutes les saisons.
Ces différences importantes de comportement s’expliquent donc en partie par le statut
reproducteur de I’individu, par la composition de son domaine vital et par un mélange
inconnu d’instinct et d’apprentissage. Il existe sans doute d’autres parametres pouvant
mener a ces réponses comportementales (p. ex.: conditions environnementales a la
naissance, Lindstréom, 1999; densité locale de 1’espeéce, Morris, 1989; et expériences
précédentes, Ollason, 1980) et il est souhaitable d’en considérer le plus possible afin
d’avoir une image la plus compléte et la plus réaliste possible. En effet, savoir qu’il existe
des stratégies différentes au sein d’une population étudiée est intéressant, connaitre les
causes de ces différences permet de mieux comprendre les relations complexes entre les
individus et leur environnement (Fortin et al. 2008; Nicolaus et al., 2016). Cette
compréhension peut ensuite faciliter la mise en place de mesures de conservation, si
I’espece étudiée est en déclin, ou de contrlle, si I’espéce est surabondante. En effet, en plus
de pouvoir identifier quels types d’individus et quel agencement du milieu augmente les
possibilités pour un habitat ou une structure d’étre sélectionné, il serait possible d’associer
cette sélection a une mesure de la valeur adaptative des individus. Ainsi, un plan
d’aménagement créant un paysage sélectionné par les individus les plus productifs

augmenterait les probabilités d’assister au rétablissement d’une population en difficulté.

4.4 CONTRIBUTION THEORIQUE

La variabilité individuelle €tant un sujet de plus en plus étudié€ par les écologistes,
de nombreuses avancées ont eu lieu au cours des dernieres années. L’humble contribution
de cette thése a cet effort de recherche concerne principalement la prise de conscience de
I’importance d’inclure cette variabilité dans les analyses populationnelles, non pas dans le

but d’en enlever I’effet mais plut6t comme une fagon d’approfondir nos connaissances fines
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du comportement de I’espéce €tudi€e. Les approches traditionnelles de sélection d’habitat
visant a considérer cette variabilité sans s’y intéresser particulierement n’atteignent
d’ailleurs pas leur objectif, et les réponses populationnelles peuvent s’avérer tout autant
inexactes. Gillies et al. (2006) soutenaient déja I’importance de considérer cette variabilité
de maniére plus holistique, en permettant I’expression d’une réponse différente pour chaque
individu, reflétant ainsi davantage la composition réelle de 1’échantillon. Ma contribution
s’arrime justement a ces différences, puisqu’en ne les percevant plus comme un bruit
statistique avec lequel il faut composer, je décris avec davantage de détails les relations
existant entre les individus et leur environnement. Une population n’est d’ailleurs qu’une
collection d’individus ayant des contraintes et des besoins différents; en conséquence, les
regrouper tous ensemble ne se fait qu’au prix d’une perte substantielle d’information. A
I’inverse, utiliser ces différences et identifier les facteurs pouvant en étre la cause permet de
tirer profit de toute 1’information obtenue du suivi d’une population animale. De plus, une
telle perspective permet d’extrapoler quant aux conséquences futures de ces différences

comportementales sur le potentiel adaptatif d’un individu.

Les deux premiers chapitres avaient comme principal objectif de démontrer cette
variabilité et la possibilit¢ de la relier a des facteurs tels que les caractéristiques
individuelles, et cela pour deux types de comportement régulierement étudiés en écologie a
une échelle populationnelle. Le troisi¢me chapitre a voulu explorer une fagon de mettre en
compétition différentes hypotheses pour expliquer cette variabilité individuelle. Trois types
de causes fréquemment retrouvées dans la littérature ont €té utilisées pour expliquer la
variabilité du comportement de sélection d’habitat (caractéristiques individuelles, réponses
fonctionnelles et apparentement) mais en les opposant ou en les combinant, alors qu’ils ont
été jusqu’a maintenant étudiés séparément (Latham et al., 2011; Shafer et al., 2012; Losier
et al., 2015). Jai découvert que ces trois sources pouvaient, simultanément ou
alternativement, avoir une influence sur la variabilit€ interindividuelle. Les résultats ont
aussi démontré qu’il existe toujours une large part de la variance qui reste & expliquer,
malgré la considération de trois sources de variabilité reconnues comme importante dans la

littérature. Ainsi, ma thése démontre 1’existence manifeste de multiples facteurs pouvant
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influencer le comportement individuel. Considérant 1’ampleur des différences
interindividuelles, identifier les sources de cette variabilité est porteur d’un gain en

connaissances considérable.

4.5 CONNAISSANCES SUR LA BIOLOGIE DE L’OURS NOIR

4.5.1 Régime alimentaire

Cette étude sur ’ours noir a permis de développer et d’ajouter des connaissances
quant a I’écologie de 1’ours noir, en particulier en forét boréale aménagée. D’un point de
vue alimentaire, la prédation du castor (Castor canadensis) et du lievre (Lepus americanus)
apparait dans cette population comme étant relativement fréquente et dépasse celle obtenue
par la plupart des études précédentes sur I’ours noir (Smith et al., 1994; Mosnier et al.,
2008). Ces deux proies sont toutefois recherchées a des moments différents au cours de
I’année. Les lievres, pour la plupart des jeunes (basé sur la taille des fragments osseux)
beaucoup moins mobiles, ont été retrouvés dans les feces principalement au printemps lors
de la période de mise bas de cette espece. Au contraire, les restes de castor ont €té retrouvés
plus fréquemment a ’automne. Cela pourrait s’expliquer par la plus grande vulnérabilité
des jeunes, nouvellement sortis de la hutte et participant a la récolte de nourriture sur la
terre ferme (Dyck et MacArthur, 1992). Les adultes sont aussi plus a risque pendant
I’automne puisqu’ils doivent accumuler des réserves de nourriture en prévision de I’hiver,
cela se traduisant par un niveau d’activité plus intense et donc une plus grande proportion
de la journée passée hors de la hutte (Dyck et MacArthur, 1992). Pendant 1I’été, les ours
suivis ont adopté un régime alimentaire presque exclusivement myrmécophage (c.-a-
d. consommation de fourmis). Cette spécialisation alimentaire a déja été observée chez
d’autres populations (Graber et White, 1983; Noyce et al., 1997; Auger et al., 2004). L’aire
d’étude était particulierement propice a cette ressource puisqu’elle a fait 1’objet de coupes
forestieres de grande ampleur au cours des 40 derniéres années. En effet, les souches et les

débris ligneux représentent des habitats de choix pour les especes de fourmis dont se
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nourrissent les ours (Noyce et al., 1997). De plus, en €t€ les colonies de fourmis sont en
pleine croissance et la quantité de larves présente dans les nids est maximale (Kipyatkov,
2001). Comme les larves sont plus riches en protéines et en lipides que les adultes, il est
plus rentable énergétiquement pour les ours de s’en nourrir pendant cette période (Auger et
al., 2004). Néanmoins, cette ressource n’est pas consommeée exclusivement pendant cette
période de I’année. En fait, elle constitue une part importante du régime alimentaire
pendant toute la saison active. Les ours y trouvent sans doute une source importante de
protéine, €élément retrouvé en plus faible quantit€é dans les végétaux et dans les fruits
(Pritchard et Robbins, 1990; Noyce et al., 1997), les autres ressources les plus
abondamment consommeées. Méme si la taille de 1’échantillon est faible, il semblerait que
les oursons consomment davantage de ressources facilement digestibles (Bunnell et
Hamilton, 1983). Puisqu’il a ét€ impossible de les séparer par saison en raison de leur faible
nombre, ce constat peut aussi €tre di au fait que ces derniers sont sevrés progressivement
au cours de I’été et que les ressources alimentaires les plus facilement digestibles sont plus

abondantes en automne (Pritchard et Robbins, 1990).

D’un point de vue individuel, les résultats obtenus confirment que les males, de
méme que les individus plus 4gés et en meilleure condition physique, utilisent davantage
les milieux ouverts pour y rechercher les ressources les plus abondantes. Les femelles avec
des oursons de I’année quant a elles semblent utiliser davantage les milieux offrant un bon
couvert, méme si les ressources sont moins abondantes. Certains habitats sont utilis€s par
ces deux catégories d’ours mais comme les ressources qui y sont consommeées ne sont pas
les mémes, il est possible que ces habitats soient fréquentés a des moments différents de
I’année (p. ex. : les routes pour les fourmis en été et pour les fruits en automne). Cette
potentielle ségrégation temporelle pourrait €tre une stratégie afin de limiter les rencontres
fortuites entre les males et les oursons, sachant que ces derniers peuvent étre tués par les

males (LeCount, 1987).
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4.5.2 Sélection d’habitat

En ce qui concerne la sélection d’habitat, contrairement & ce qui €tait attendu au
printemps, les ours sélectionnaient majoritairement les peuplements matures de coniféres et
de feuillus ainsi que les peuplements mélangés. En effet, ces peuplements bloquent
davantage la lumiere et sont les derniers & conserver des accumulations de neige au
printemps (Anderson, 1956), avec pour conséquence une reprise de la croissance végétale
généralement retardée comparativement aux milieux plus ouverts (Ross et al., 1986).
Comme les ours consomment principalement des nouvelles pousses végétales au printemps
(Mosnier et al., 2008; Lesmerises et al., 2015b), il est difficile d’expliquer cet €vitement
des milieux ouverts et cette sélection des milieux fermés par une recherche alimentaire.
Evidemment, 2 la sortic de la taniére les ours ont encore un métabolisme ralenti par
I’hibernation et la recherche de nourriture ne représente probablement pas une activité tres
importante (Tgien er al., 2011). La recherche d’habitats offrant un bon couvert pour le
repos et la reprise graduelle des activités pourraient motiver sans doute cette sélection des
foréts matures. Ce patron de sélection s’est avéré encore plus marqué chez les femelles
avec oursons, probablement parce que ces derniers €taient encore trés peu mobiles et trés
vulnérables en milieu ouvert, leur principale protection étant la fuite en grimpant dans les
arbres matures. Le reste de 1’année, les individus plus 4gés et en meilleure condition
physique sélectionnaient davantage les coupes récentes, les milieux ouverts non-régénérés,
tandis que les males se retrouvaient plus souvent dans les tourbiéres, particulieérement en
automne. Les foréts matures semblaient continuer a étre sélectionnées par les femelles avec

oursons en été et a I’automne, bien que ce patron était moins clair et moins prononcé.

L’effet des structures anthropiques sur la sélection d’habitat a fait ’objet de moins
d’études chez 1’ours noir que chez le grizzly. L’abondance et la grande répartition de 1’ours
noir n’ont pas poussé les scientifiques a chercher 2 minimiser I’impact de ces perturbations
(mais voir Beringer et al., 1990; Lewis et al., 2011; Switalski et al., 2011. Néanmoins, les
quelques études réalisées sur 1’effet des routes ont obtenu comme résultat un évitement des

routes achalandées et une utilisation importante des routes refermées (Lewis et al., 2011,
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Switalski et al., 2011). Ces réponses populationnelles camouflaient sans doute une
variabilité interindividuelle importante, comme j’ai pu le démontrer au sein de la
population étudiée dans le cadre de cette thése. Alors que les réponses populationnelles
obtenues dans le chapitre 2 démontraient une sé€lection tant pour les routes achalandées que
pour les routes secondaires, un examen plus approfondis a démontré que certains individus
évitaient ces structures. En ce qui concerne les chalets, il s’agissait — & ma connaissance —
de la premiere étude exhaustive sur le sujet pour 1’ours noir et les réactions obtenues face a
ces structures sont apparues trés contrastées. En effet, les coefficients populationnels ne
démontraient aucune tendance nette, alors que les réponses individuelles illustraient
clairement que les chalets sont évités et sélectionnés par une proportion approximativement
égale d’individus.

Ces différences individuelles marquées étaient, comme discuté précédemment, a la
fois corrélées aux caractéristiques individuelles (p. ex. : statut reproducteur) mais aussi a
I’abondance de ces mémes structures ou des habitats disponibles (c.-a-d. réponses
fonctionnelles). Ainsi, les routes, tant primaires que secondaires, étaient davantage
sélectionnées lorsqu’elles étaient plus abondantes. Méme les chalets avaient un potentiel

attractif plus élevé lorsque les routes primaires étaient plus abondantes.

4.5.3 Relations avec le caribou forestier

Le caribou forestier (Rangifer tarandus caribou) est un écotype du caribou des bois
qu’on retrouve de fagon discontinue dans la ceinture de forét boréale au Canada (Courtois
et al., 2003). Dans la majeure partie de son aire de répartition, cette espece connait un
déclin marqué de ses effectifs (Vors et Boyce, 2009). Parmi les nombreuses causes
retenues, une mortalité¢ importante des faons au cours de leurs premiéres semaines de vie
semble avoir une influence particulicrement négative sur le taux de croissance de I’espece
(Gustine et al., 2006; Dussault et al., 2002; Leclerc et al., 2014). L’ours noir a €té reconnu

comme un prédateur important des faons caribous, et cela dans 1’aire d’étude méme ou ont
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été capturés les ours suivis dans le cadre de cette these (voir Leclerc et al., 2014). Ainsi, les
résultats obtenus dans ma thése sont intéressants a interpréter a la lumiére de cette relation
prédateur — proie. En ce qui concerne d’éventuels indices de prédation, aucune trace de
caribou n’a été retrouvée dans I’ensemble des feces récoltées. En ce qui concerne les autres
proies potentielles, il n’y avait des traces de veau orignal que dans un seul échantillon de
feces, provenant d’un ourson, une proie probablement abattue par sa mere, bien qu’il soit
également possible qu’il s’agisse de restes d’une carcasse abandonnée par les loups. Une
carcasse d’orignal provenant d’une mortalité hivernale a aussi été visitée par un ours suivi
par télémétrie. Enfin, lors des inventaires d’habitat, menés conjointement avec la récolte
des feces, des sites de prédation d’un castor et de lievres ont été découverts. En résumé,
aucun indice laissant présumer d’une prédation importante du caribou par 1’ours noir n’a
été mis en évidence, a tout le moins sur le plan individuel, & partir des feces ou des
inventaires d’habitat. Cela signifie donc que du point de vue de ’ours noir, le caribou
forestier n’est pas une proie fréquente et donc probablement peu recherchée (Bastille-
Rousseau et al., 2011). Toutefois, du point de vue du caribou, il en est tout autrement et
cette disparité provient sans doute du grand écart de densité entre les deux especes. En
effet, la harde de caribou retrouvée dans ce secteur est en déclin et I’espece se retrouve en
faible densité (Equipe de rétablissement du caribou forestier 2013), alors que 1’ours noir est
beaucoup plus abondant (Lamontagne et al., 2006; Chicoine, 2014), profitant du
rajeunissement des foréts causé par I’aménagement forestier (Brodeur et al., 2008; Mosnier
et al., 2008). 1l suffit donc qu’une faible fraction des ours du secteur trouve, au fil de ses
déplacements, les quelques faons caribous produits chaque année pour que I'impact sur le
recrutement du caribou soit majeur alors que les avantages pour I’ours soient minimes et les

indices de prédation rares a I’échelle populationnelle (Pinard et al., 2011).

Bien qu’aucune trace de la prédation du caribou par 1’ours n’ait été décelée, il est
possible de déceler certains patrons de sélection d’habitat qui rendent propice la rencontre
entre les deux especes. Ces rencontres sont d’autant plus probables que I’importance de
I’ours comme cause de mortalité a ét€é démontrée dans 1’aire d’étude (Leclerc et al., 2014)

et a proximité (Pinard et al., 2012). Au printemps, période de 1’année ol les faons sont les
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plus vulnérables, les ours femelles accompagnés par leurs oursons fréquentent des habitats
semblables a ceux recherchés par les femelles caribous (Hins et al., 2009; Leclerc et al.,
2014). Cette utilisation des foréts résineuses matures par les deux especes pourrait entrainer
une plus grande probabilit€ de rencontre entre elles. De méme, la tendance a I’évitement
des chalets par les males en été pourrait les pousser a fréquenter les mémes secteurs que les
femelles caribou accompagnées de leur faon, puisque ces derni¢res évitent également leur
proximité (Leclerc et al., 2014). Enfin, Beauchesne et al. (2013) ont démontrés que les
caribous femelles utilisaient davantage les coupes forestiéres la nuit. Comme 1’ours noir,
principalement les méles et les individus en bonne condition physique (voir le chapitre 2),
utilisent également ces habitats pendant la période de vulnérabilité des faons (Leclerc et al.,
2014) et que I’ours est particulierement actif la nuit (voir Figure 4.1), les probabilités de
rencontre entre les deux especes sont potentiellement plus élevées dans ces coupes.
Evidemment, il est impossible d’affirmer que ces patrons de sélection similaires résultent
automatiquement en une plus grande probabilit€ de rencontre. Il se peut également que
certains individus se spécialisent dans la recherche de faons au cours des quelques semaines
que dure leur période de vulnérabilité, aidés en cela par la prédictibilité des sites de mise
bas de caribou (Rayl et al., 2014), et que ces individus n’aient pas été capturés. Cette
incapacité a déceler une prédation du caribou par l'ours noir provient probablement de la
grande différence de densité entre les deux especes, rendant les quelques cas de prédation
ayant lieu a chaque année difficiles a détecter parmi l'abondante population d'ours noirs.
Cette réalité est d’autant plus complexe que la période de vulnérabilité des faons caribou est

relativement limitée dans le temps.
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Figure 4.11 Taux de déplacement moyen (+ écart-type) par intervalle de 2 heures des ours
males suivis par télémétrie GPS au nord du Saguenay, Québec, Canada, entre 2011 et 2013,

selon I’heure de la journée et le mois de 1’année.
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Du point de vue du rétablissement du caribou forestier, les résultats présentés dans
cette theése donnent peu de pistes de solution pour limiter la prédation par I’ours noir. Si
cette prédation est un événement purement aléatoire et opportuniste, la méthode la plus
efficace de la réduire est d’abaisser régionalement la densité d’ours. Cette réduction
pourrait se faire par un prélévement accru mais comme il s’agit d’un territoire reculé, le
potentiel d’augmentation de la pression de chasse et de trappage est limité. A plus long
terme, un aménagement de 1’habitat qui limiterait les ressources alimentaires pourrait étre
utilisé pour maintenir les densit€s a de niveaux plus faibles (Elowe et Dodge, 1989).
Comme les ours se nourrissent principalement de fourmis et de fruits (Lesmerises et al.,
2015b), deux ressources plus abondantes dans les parterres de coupe, il serait important de
limiter au maximum leur prévalence dans les secteurs reconnus pour abriter le caribou
pendant la saison de mise bas. A plus grande échelle, un reboisement et des pratiques
sylvicoles limitant la repousse en arbustes fruitiers permettraient de réduire 1’abondance de
nourriture et donc limiter les populations d’ursidés (Nadeau Fortin et al., 2016). Enfin,
comme certains ours recherchent particulierement les mémes habitats et évitent les mémes
structures, il serait avantageux de maintenir les derniers grands massifs forestier afin de
permettre au caribou d’appliquer sa stratégie anti-prédatrice de dispersion a faible densité
(Seip, 1991) tout en limitant les risques que les ours se retrouvent au centre de ces massifs.
En effet, si les foréts matures sont sélectionnées par les ours femelles, les habitats plus
ouverts sont tout de méme utilis€s pour acquérir leur nourriture (Lesmerises et al., 2015b)
et ils ne peuvent donc pas s’en éloigner exagérément sans que cela entraine des cofits
énergétiques plus importants. Maintenir suffisamment d’habitats d’intérieur, loin des
chalets et des routes, permettrait sans doute de limiter les risques de rencontre entre les

deux especes.

4.6 PROPOSITIONS DE RECHERCHE

Les résultats obtenus dans cette these ajoutent une pierre de plus a I’édifice de

I’écologie. Je me baserai donc sur ce que j’ai accompli dans ma thése pour tenter de
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proposer certaines des prochaines €tapes. Comme les thémes abordés portent a la fois sur le
concept d’individualité et sur des concepts écologiques tels que la sélection d’habitat et les

stratégies alimentaires, les propositions de recherche suivront également cette structure.

4.6.1 Variations comportementales individuelles

La variabilité interindividuelle a été largement considérée dans les chapitres de ma
thése. La variation intraindividuelle, quant a elle, a été plut6t mise de coté. La durée du
suivi rendait difficile d’intégrer et de mesurer cette variabilit€. Un suivi sur plusieurs
années, malheureusement difficile & mener sur des grands mammifeéres pour des raisons
logistiques et financieres, est souhaitable pour évaluer I'importance de la variation
intraindividuelle dans la variabilit¢ comportementale observée au sein d’une population
(Dingemanse et Dochtermann, 2013). Connaitre les conditions environnementales
abiotiques et biotiques de méme que les caractéristiques individuelles qui favorisent une
plus grande répétabilité interannuelle du comportement individuel ajouterait grandement
aux connaissances acquises jusqu’a maintenant (Biro et Stamps, 2015; Auer et al., 2016;
Killen et al., 2016). Déterminer si les différences entre les individus sont plus ou moins
importantes que les variations interannuelles pour un méme individu permettrait de
contextualiser les relations entre les caractéristiques individuelles au sens large (p. ex.:
sexe, age, composition du domaine vital, génétique, personnalit€) et les réponses
comportementales obtenues. Alors que ces réponses peuvent varier entre les années, un
certain patron pourrait émerger. Par exemple, les individus plus agressifs pourraient
s’approprier systématiquement les secteurs les plus riches, méme si ces secteurs changent
d’une année a I’autre. Un type d’individu ne pourrait donc plus étre reli€ a un type d’habitat
mais plutdt a un réle que 1’habitat doit remplir (Buckley et al., 2010), par exemple un rdle

de protection, d’acquisition de nourriture, de recherche de partenaire sexuel.

Pour expliquer davantage cette variabilité, tant au sein d’un méme individu qu’entre

les individus, de nombreux facteurs restent a explorer et & évaluer. A ceux brievement
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abordés dans la section sur les limites du chapitre 3 s’ajouterait les conditions
environnementales abiotiques variables telles que le climat (Koehler et Pierce, 2003) et
biotiques telles que 1’abondance de nourriture (Rogers, 1976; Inman et Pelton, 2003), la
densité locale de proies (Schwartz et Franzmann, 1991) et de prédateurs (Rogers et Mech,
1981) et ’intensité de la présence humaine (Mattson, 1990; Freedman et al., 2003). Ces
contraintes extérieures s’additionnent a celles propre a un individu telles que le changement
de son statut reproducteur (Farley et Robbins, 1995), I’accumulation de 1’expérience
(Mazur, 2010), la présence d’une blessure ou d’une maladie (Cattet et al., 2008), la
croissance corporelle donnant la possibilité d’accéder a un rang social supérieur (Rogers,
1987) et la personnalité (Bell et al., 2009). Dingemanse et Dochtermann (2013) ont proposé
différentes approches méthodologiques pouvant étre utilis€ées pour examiner ces questions.
Il serait tout & fait pertinent de s’en inspirer pour étudier la sélection d’habitat et la quéte

alimentaire sous cet angle.

4.6.2 Sélection d’habitat et quéte alimentaire chez I’ours noir

Malgré le nombre important d’études sur la sélection d’habitat de 1’ours noir, dont
cette thése se veut un ajout pertinent, il demeure des zones d’ombre dans nos connaissances
a ce sujet. En effet, 1a plupart des €tudes ont ét€ conduites a I’échelle du domaine vital ou
de la localisation (Johnson 1980; Clark et al., 1994; VanderHayden et Meslow, 1999;
Mosnier et al., 2008) et trés peu se sont intéressées a la sélection a trés fine échelle, c’est-a-
dire les caractéristiques de I’habitat au microsite d’utilisation (mais voir Noyce et al.,
1997). De méme, les variations selon la période du jour et les caractéristiques des sites de
repos utilisés restent a étudier. Les inventaires terrains laissent & penser que les ours
recherchent des milieux particuliers pour leur période de repos quotidienne. De méme, il est
fort probable que la période du jour ait une influence sur la proximité a des structures
anthropiques ou sur I’utilisation de milieux ouverts, comme c’est le cas pour le loup
(Benson et al., 2015). Enfin, relier la sélection d’habitat des femelles avec leur succes

reproducteur présent, passé et futur permettrait d’évaluer I’efficacit¢ des différentes



144

stratégies individuelles retrouvées dans la population. Pour les méles, bien qu’il soit
techniquement possible de le faire également en réalisant des tests génétiques avec tous les
oursons produits dans l’aire d’étude, il est apparu qu’il était tres difficile d’avoir la
signature génétique de tous les méles potentiels. En effet, malgré un effort de capture trés
important, réalisé dans le cadre de cette these, la plupart des oursons génotypés étaient de
pere inconnu. De plus, le lien entre la sélection d’habitat des méles et leur succes
reproducteur est moins direct que pour les femelles, puisque ceux-ci ne participent pas a
I’élevage des jeunes. D’un autre c6té, leurs gains €nergétiques contribuent a I’atteinte d’une
masse corporelle leur permettant d’avoir un acces privilégié aux femelles lors de la saison
de reproduction (Rogers, 1987) et pourrait étre un proxy de leur succés reproducteur.
L’influence des apports alimentaires est toutefois mieux appréhendée sous le prisme de la

quéte alimentaire.

Le chapitre 1 a déja permis de faire de grandes avancées dans nos connaissance du
régime alimentaire, des habitats visités lors de I’alimentation et des différences entre les
statuts reproducteurs. Il resterait néanmoins a augmenter la taille d’échantillon pour
pouvoir avoir un suivi temporel plus fin, sachant que les ressources consommeées varient
selon leur disponibilité qui elles, varient grandement au cours de 1’année. Un autre élément
qu’il serait intéressant d’évaluer est la quantité de nourriture consommeée selon I’habitat, le
type de ressource utilis€ et la période de 1’année et en quoi cela varie entre les individus.
Evidemment, quantifier la biomasse de nourriture ingérée chez une espece telle que 1’ours
noir est tout un défi. Chez des espéces retrouvées en milieu ouvert, il est possible de
compter le nombre de bouchées et ainsi déterminer la biomasse ingérée (Wickstrom et al.,
1984). Chez I’ ours, il serait possible d’équiper certains individus de colliers GPS munis de
caméras qui filmeraient ce que 1’ours consomme tout en sachant dans quel habitat cela a eu
lieu (Lavelle et al., 2015). Une autre option serait de réduire I’intervalle d’enregistrement
entre les localisations et de suivre la trace des ours quelques temps apres leur passage.
L’utilisation de chiens pisteurs capable de retrouver les féces (Hunter, 2011) ajouterait a la
probabilit€ de détection. En récoltant toutes les feces, il serait possible de mesurer leur

masse seéche, d’identifier leur contenu (en sous-échantillonnant si nécessaire) et les relier
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aux habitats visités lors de 1’ingestion (le type de peuplement mais aussi des mesures prises
sur place telles que la disponibilité alimentaire et le couvert). Il serait alors possible de
connaitre précisément quel type d’habitat est le plus avantageux & fréquenter pour chaque
type de ressource et pour chaque type d’ours. La somme de travail terrain serait
considérable mais les informations obtenues seraient a la hauteur des efforts consentis et
dépasseraient de beaucoup les simples inférences entre I’utilisation d’un habitat et leur

potentiel alimentaire.

Il serait également intéressant de mesurer I’évolution du régime alimentaire chez un
méme individu au cours de sa vie et de le relier & sa croissance, a son statut reproducteur,
son niveau hiérarchique, aux conditions environnementales et & ses expériences. Cela
nécessiterait évidemment un suivi a long terme, d’ici a ce que les avancées technologiques
permettent de mesurer cette diete a partir de structures de stockage qui gardent une trace de
la composition chimique du régime alimentaire (p. ex.: ratio isotopique, acides gras)
depuis les premiéres années de vie de 1’animal. Les couches de cément qui se déposent

annuellement sur les dents des mammiferes en sont un exemple (Hobson et Sease, 1998).

4.7 CONCLUSION

Cette thése avait comme objectif d’étudier la variabilit€ interindividuelle des
comportements de sélection d’habitat et de quéte alimentaire chez 1’ours noir. Le premier
chapitre a contribué a identifier la diéte propre a un groupe d’individus ayant des
caractéristiques semblables. Le deuxiéme chapitre a souligné le risque de ne pas considérer
la variation individuelle du comportement a I’intérieur d’une population et démontré qu’il
était possible de la relier a des caractéristiques individuelles faciles a obtenir. Le troisiéme
chapitre a quant a lui permis d’identifier les sources de cette variabilité interindividuelle et
a en estimer I’importance relative en se basant sur les causes les plus souvent rapportées

dans la littérature. Ces résultats illustrent que 1’étude des réponses individuelles en écologie

animale est une opportunité qui ouvre la porte a de nouvelles questions de recherche, a une
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meilleure compréhension des relations faune — habitat et a des mesures d’aménagement
appuyées sur des patrons comportementaux beaucoup plus détaillés. En effet, il devient
alors possible d’expliquer les mécanismes qui sous-tendent les comportements observés au
sein d’une population, de limiter les conclusions erronées causées par une trop grande
variabilité interindividuelle et de proposer des mesures de conservation ou de contrble qui

integre cette variabilit€ afin d’en tirer profit.

Cet effort de recherche a également permis de parfaire notre connaissance de 1’écologie de
I’ours noir en milieu boréal, sur ses réactions face aux perturbations anthropiques qui sont
de plus en plus présentes suite a I’aménagement forestier et comment cette espéce
adaptable réussi a tirer profit, d’'un point de vue alimentaire, des modifications récentes de
son habitat. Enfin, il a été possible de s’intéresser aux relations interspécifiques avec le
caribou forestier et en quoi les résultats obtenus dans le cadre de cette theése pouvaient offrir
des pistes d’explication sur I’influence majeure qu’a I’ours sur la démographie du caribou
tout en offrant des solutions pour y remédier. En terminant, les résultats présentés ici
tracent la voie pour de futurs travaux de recherche qui permettront de compléter notre

compréhension de la variabilit¢ comportementale individuelle, toute espéce confondue.
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