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Chapitre 1 : Introduction

Les populations nordiques de micro-mammiferes sardctérisées par d’'importantes
fluctuations numériques. De tels phénoménes ontragportés dans de nombreux récits
historiques (Stenseth & Ims 1993a). Depuis le dé&hutXX® siécle, lorsque Elton (1924)
publia son article de référence sur les fluctuaigeriodiques des lemmings et des
campagnols, les oscillations périodiques et numésqdes petits rongeurs, aussi appelées
cycles de population, ont fait 'objet de rechegi@ensives. Le phénomeéne des oscillations
périodiques pluriannuelles a été, et est encora tes sujets les plus mystérieux de
I'écologie des populations. Le nombre importanttitées de synthése lui étant consacré par
le passé en témoigne (Krebs & Myers 1974, Akcake8@2, Batzli 1992, Stenseth & Ims
1993b, Norrdahl 1995, Krebs 1996, Stenseth 199%jdtrém et al. 2001, Turchin & Hanski
2001).

Plusieurs hypothéses ont été avancées pour expligughénoméne des cycles de
micro-mammiféres. Stenseth & Ims (1993b) ont sémas hypothéses en deux catégories
principales : I'hnypothese des facteurs intrinsegeeshypothése des facteurs extrinseques.
L’hypothése des facteurs extrinséques a ensuitérelifcié les facteurs biotiques des facteurs
abiotiques. Plusieurs hypothéses multifactorieiesaussi été proposées comme explication
des cycles (Lidicker 1988). Batzli (1992) lista R@otheses différentes afin d’expliquer les
fluctuations périodiques pluriannuelles des pojpatast de petits rongeurs. Depuis, de
nouvelles hypothéses ont été formulées et d’autsestantes ont été modifiées. Aussi,
actuellement, il n’existe pas de consensus sucdases des cycles parmi les spécialistes de
I’écologie des populations.

Elton (1942) suggéra que la prédation est un desngmes plausibles expliquant la
dynamique des lemmings. Cependant, cette hypotlidéseoubliée et les hypothéses
intrinséques devinrent le sujet principal des redtes, spécialement en Amérique du Nord
(Christian 1950, Chitty 1967). Les prédateurs é@tagors supposé capturer principalement
I'excédent de proies condamné d’office, incluamstiledividus vieux et malades qui ont déja
apporté leur contribution a la reproduction de &puation (Errington 1956, 1963). Les
hypotheses intrinseques, populaires des annéesxo@rmees 70, incluaient I'hypothese du
stress. Celle-ci suggérait que les petits rongeouffraient de stress social lors des phases de
fortes densités, ce qui augmentait la mortalit®ugprimait la reproduction, entrainant ainsi le
déclin des populations (Christian 1950). Une alyq@othése intrinséque, appelée I'hypothése
de Chitty, suggérait que les cycles de populatitaiegt causés par des changements
génotypiques du comportement et de la reproducfmtty 1967). Par conséquent, la
prédation était considérée comme n’ayant qu’unt effmeur sur les populations de proies
(Krebs 1964) et les prédateurs étaient tout au @hunsés accentuer et prolonger les phases
creuses du cycle (Pearson 1966, 1971).

L’'importance de la prédation dans les cycles déissp®ngeurs fut réévaluée a la fin
des années 70 quand Andersson & Erlinge (1977)greht leur analyse des différents types
de prédateurs (spécialiste®rsus généralistes) et de leurs impacts spécifiques lssir
populations de proies. Le rdle de la prédationaem ¢que facteur potentiel causant les cycles
des micro-mammiferes n'‘a cessé de se renforcerislegtuest actuellement I'une des
hypothéses les plus évoquées pour expliquer ldescyles petits rongeurs (Norrdahl 1995,
Korpimaki & Krebs 1996, Hanslat al. 1991, Hansket al. 1993, Hanski & Korpimaki 1995,
Turchin & Hanski 1997, Hanslt al. 2001, Turchin & Hanski 2001).



Les prédateurs different par leurs réponses auati@ars d’abondance de leur proie
principale. La réponse numérique d’'un prédateua{d. 'augmentation de son abondance)
est fonction de la natalité et de la mortalité,sraissi de I'émigration et de I'immigration. La
réponse fonctionnelle d’'un prédateur, définie con@tant le taux de capture d’'une proie en
fonction de I'abondance de celle-ci (Solomon 19¥@]ling 1959), est une composante
majeure des interactions prédateurs-proies caregkbece une influence sur la capacité des
prédateurs a réguler les populations de leurs grdies differences dans la réponse
fonctionnelle des prédateurs ont d'importantes éguences sur la dynamique prédateur-
proie. La réponse fonctionnelle décrit comment wédpteur répond aux changements de
densité de sa proie principale. La forme exactapfgguement parlant) des réponses
fonctionnelles des prédateurs est généralemenhimmodans la nature, mais il est probable
qgue la réponse fonctionnelle des spécialistes eegitdement avec I'augmentation de la
densité de la proie (réponse fonctionnelle de tiipeselon Holling 1959). La réponse
fonctionnelle des généralistes tend plutot vers cowbe en « S » avec un faible taux de
prédation aux faibles densités de proie, puis glécant par la suite (type lll, selon Holling
1959). Une réponse fonctionnelle de type Il augmdmttendance vers les oscillations (effet
déstabilisateur), surtout si la réponse est faltgs qu'une réponse fonctionnelle de type Il a
une influence stabilisatrice sur la dynamique aillés densités de proie (May 1973).

La toundra du Haut-Arctique présente I'une des comemtés terrestre de prédateurs-
proies les plus simples de la planéte : une sespeoce de rongeur, le lemming a collier
(Dicrostonyx groenlandicysconstitue la proie principale de quatre prédateBes paysages
ouverts ainsi que la lumiere du jour permanentmiysbusieurs mois en été autorisent un suivi
intensif de ces espéces. Il devient ainsi possibétudier la complexe dynamique des
interactions prédateurs-proies a une échelle spatiporelle conséquente.

Les résultats présentés dans cette étude ont t#ausbau cours d’'une étude a long
terme initiée en 1988 dans le Parc National du @amel du Nord-Est (Sittler 1995, Sittlet
al. 2000). lls constituent une partie d'un travail visaa documenter les réponses
fonctionnelle et numérique des prédateurs du lemrainollier afin de déterminer I'impact de
la prédation sur la dynamique de ce petit rong&iig(et al, soumis). lls concernent plus
particulierement le réle du labbe a longue queBter€orarius longicaudys Dans cette
région, la population de lemmings est cyclique auepas de temps de quatre ans et une forte
amplitude (Gilg 2002). Le renard polairgl¢pex lagopus I'hermine Mustela erminep le
labbe a longue queue et la chouette harféyrtea scandiagasont les quatre principaux
prédateurs du lemming a collier dans notre zonwidé&

Le labbe a longue queue a déja été étudié au @qiveaher 1970), en Alaska (Maher
1974), en Scandinavie (Andersson 1971, 1976a, 1&8&i) Groenland (De Korte 1977, 1984,
1985, 1986, 1988), mais ses réponses fonctioneelleumérique ne sont pas précisément
documentées. Notre travail constitue une référelaces I'étude et I'analyse des réponses de
cet oiseau aux variations d’abondance de sa prieijpale.

La plupart des labbes a longue queue utilisenetndilent chaque année les mémes
territoires pour se reproduire. De ce fait, la d€ndes individus adultes est relativement
stable dans le temps (Andersson 1976a). La praduatinuelle par couple ne dépasse jamais
plus de deux jeunes (Andersson 1976b, 1981). Adavaise saison, quand les lemmings sont
a l'abri sous une épaisse couche de neige (et meégoence quand les populations de
lemmings se reconstituent), les labbes ont regbné quartiers d’hiver pélagiques (Cramp
& Simmons 1983, Furness 1987). Ainsi, dans notgesye, le labbe a longue queue se
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comporte apparemment comme un prédateur générghistersson & Erlinge 1977, Hanski
et al.1991).

En étudiant les réponses numérique (quinze aneédshctionnelle (cing années) du
labbe a longue queue aux variations d’abondanderdming a collier, nous nous proposons :
i) de déterminer le caractere généraliste ou slsteiade ce prédateur ; ii) d’estimer son
impact dans le processus du déclin estival obsdarés la cinétique de la population de
lemmings (Gilg et al., soumis) ; iii) de précisertains aspects de la prédation de cet oiseau
sur les populations de lemmings.
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Chapitre 2 : Matériel et méthodes

2.1. Présentation de la zone d’étude

La zone d’étude se situe sur I'lle de Traill, sucdte Nord-Est du Groenland (Fig. 1),
au débouché de la vallée du Karup (72°30" N, 24%0’(Fig. 2). Elle couvre une superficie
de 15 km? et fait partie intégrante du Parc NaliaglwaGroenland du Nord-Est. Elle présente
plusieurs avantages :

» visibilité permanente en été et paysages ouverisgitant une observation continue
* animaux peu craintifs

» écosystemes simplifiés (peu d'espéces), peu opegpashbes

» saison de reproduction trés courte

Faisant face au Kong Oscar Fjord, I'un des plusdgade la planéte, la zone d’étude
recéle de vastes étendues exemptes de veégétatgpn3jFdéfinies comme un semi-désert
polaire (Bliss, 1990). Son socle géologique, ctmstde dépodts superficiels quaternaires, est
recouvert par endroits de basalte (Koch 1950, Kétaller 1971).

Le climat est caractéristique du Haut-Arctique. llegers sont longs et froids, la
température mensuelle moyenne de septembre a maifé&seure a 0°C. La température
moyenne du mois de juillet est d’environ 5°C etpescipitations annuelles sont de I'ordre de
300 mm. La couverture neigeuse est continue plugéfejours par an et I'épaisseur de la
couche y est de loin supérieure aux valeurs gérémit relevées aux mémes latitudes dans
d’autres zones arctigues. D’apres les mesures istmégs a la station météorologique de
Mesters Vig (30 km au sud de la zone d’étude), ¢tganne du mois de mars est de 140 cm
(Nuna-Tek, 1989) contre 40 cm a Point Barrow erskda(Mac Learet al. 1974).

Les lichens, premiers organismes vivants a avdonigé la roche nue aprés le retrait
des glaciers sont omniprésents et au nombre deeptas centaines d’espéces. Des
descriptions détaillées de la végétation ont ésdisees par Raup (1971), Feilbezg al.
(1984) et Fredskild (1998). Les plantes caraciquss du site sonCassiope tetragona,
Empetrum nigrum, Vaccinium uliginosum, Dryas octalaeet Dryas integrifolia, Saxifraga
oppositifolia, Eriophorum scheuchzeties essences ligneuses sont représentéeBepala
nanaetSalix arctica La zone d’étude recéle prés de 150 especes deplaasculaires (Gilg
et al. 1995), une valeur typique pour une plaine cottecette partie du Groenland (Raup
1965).

Les insectes sont essentiellement représentés yelgugs espéces de diptéres,
lépidoptéres et arachnides.

La communauté des vertébrés est extrémement siéeplDes différentes especes de
lemmings peuplant les régions boréales et arctjgsesls le lemming brunLémmus
sibiricus) et le lemming a collier sont typiquement polair&ur la cote Nord-Est du
Groenland, seul le second est présent (Stenseths&1D93). Le lemming a collier, dont les
populations sont cycliques au Groenland (De Korté/&ttel 1988, Sittler 1995, Sittlext al.
2000, Gilg 2002) est donc le seul rongeur présansda zone d’étude. En été, il sert de
nourriture principale aux quatre prédateurs évogpésedemment: le renard polaire,
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I'hnermine, le labbe a longue queue et la chouettahg. En hiver, quand les lemmings sont a
I'abri sous une épaisse couche de neige, seulmiiiepeut exercer une pression de prédation
en prospectant systématiquement le réseau dergereliant les nids d'hiver (Sittler 1995). A
cette période de l'année, le renard polaire deviemhade et se nourrit de proies de
substitution (restes de phoques laissés par les mar exemple) ou exploite ses caches de
nourriture (Pedersen 1959, Smith 1976, Eberharéitafison 1978, Anthony 1997, Anthony
et al. 2000). Quant aux oiseaux, la chouette hgnfaigre vers le sud (Salomonsen 1969) et le
labbe a longue queue rejoint ses quartiers d'hpébagiques (Cramp & Simmons 1983,
Furness 1987). Ainsi, exceptée I'hermine, touspléslateurs sont migrateurs ou nomades et,
sur un pas de temps annuel, se comportent appargnpheédét comme des généralistes
(Andersson & Erlinge 1977, Hanséd al. 1991).

Les autres espéeces de vertébrés se nourrissasiauoalement de lemmings dans la
zone d'étude sont le goéland bourgmedta@us hyperboreys le grand corbeauCprvus
coraX, le labbe parasiteSfercorarius arcticus le faucon gerfautHalco rusticolu$, le
faucon pelerin Falco peregrinuy et le loup Canis lupu¥ Les quatre premiéres espéces se
reproduisent a proximité de la zone d’étude masterd rares (maximum d’un couple pour le
grand corbeau, le labbe parasite et le faucon grfiae goéland bourgmestre se nourrit quant
a lui essentiellement d’aliments marins.

Parmi les autres vertébrés terrestres qui se refz@u régulierement dans la zone
d'étude (ou dans les environs proches), on traaipdohgeon catmarirGavia stellatd, I'oie a
bec court Anser brachyrhynchisla bernache nonnett®ranta leucopsis I'eider a duvet
(Somateria mollissima l'eider a téte grise Somateria spectabilis I'harelde boréale
(Clangula hyemalis le lagopede des Alpekdgopus mutys le grand gravelotGharadrius
hiaticula), le bécasseau maubéckalidris canutu}, le bécasseau sanderlir@g(idris alba),
le bécasseau variabl€dlidris alping), le tournepierrre a collierAfenaria interprey, la
mouette de Sabind.d@rus sabin), la sterne arctiqueSterna paradisaéale traquet motteux
(Oenanthe oenanthele sizerin blanchatreCarduelis hornemanhi le bruant des neiges
(Plectrophenax nivalis le lievre arctique Lepus arcticus le boeuf musquéQvibos
moschatup Enfin, I'ours polairelrsus maritimupvisite occasionnellement le secteur.

2.2. Eléménts de la biologie du labbe a longue queu

Des trois especes de labbes du g&tezcorarius le labbe a longue queue est le plus
petit et le plus agile en vol (Cramp & Simmons 1983rness 1987). Dans I'Arctique, c’est le
labbe le plus commun et le plus abondant. Sa loligion circumpolaire 'améne a nicher plus
au nord que nul autre représentant de sa famikbgujaux limites septentrionales du Canada
et du Groenland (Wiley & Lee 1998). Au Groenlaridsd reproduit essentiellement dans les
régions du Nord et du Nord-Est (Boertmann 1994).

D’allure générale trés élégante, le labbe a lomgueue se distingue principalement
par sa taille (48 a 53 cm de longueur dont jus@@acm pour la queue, et 105 a 115 cm
d’envergure) qui en fait 'espéce la plus petiteggnre. Ses ailes sont fines et la partie arriére
de son corps plutét longue. En vol, il plane sotietmparait trés Iéger en vol battu, le corps se
soulevant nettement au rythme des battements sl'édar les sites de nidification, il vole
souvent sur place a la maniére du faucon crécesgitement pour localiser quelque proie. Le
vol de chasse s’exerce au ras du sol en louvoyanpeu a la maniére du hibou des marais
(Asio flammeus Mais il chasse aussi a I'affit depuis n'impagtes| poste de guet proéminent
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dans la toundra. Moins parasite que ses cousis&(ilprend alors surtout aux sternes), il se
nourrit essentiellement de lemmings et de jeungsanix durant le court été arctigue mais ne
dédaigne pas les baies et les insectes qu'il tralares la végétation herbacée. Le reste de
I'année, il est principalement piscivore.

A l'dge adulte, cet oiseau se distingue par ses loegues rectrices médianes qui
ondulent souvent pendant le vol souple et lui camfeune grace certaine. L’essentiel de la
mue a lieu dans les quartiers d’hiver, mais lesrims médianes saillantes tombent souvent
(ou sont abimées) avant. Bruyant sur les sitesdiécation, il est assez silencieux le reste du
temps. Dans la zone arctique, il est localementncom Nettement pélagique en dehors de la
période de nidification, il hiverne dans I'Atlantig Sud (et peut-étre I'Océan Indien). En
dehors de la race type, on rencontre au Groenlaad Amérique du Nord la ragallescens
I'adulte a le dessous plus blanc que celui de d¢e tgpe, le blanc s’étendant jusqu’au bas-
ventre.

Les labbes a longue queue arrivent sur leurs lileuxidification fin mai-début juin ; a
cette période, les densités de couples territorisomt quasi identiques chaque année,
indépendamment de I'abondance des lemmings. Cadiuitr une certaine fidélité des
individus a leurs sites de reproduction. En fonctiles densités de lemmings, seuls certains
couples entameront une nidification. Durant cettage de leur cycle biologique, les oiseaux
sont généralement tres agressifs envers toutsip@nétrant dans leur territoire et n’hésitent
pas a user de coups de pattes et de becs pournpadvdeurs fins. Le succés de la
reproduction (jamais plus de deux jeunes par cougdeé dépendant de I'abondance des
lemmings. Lors des années pauvres en lemmingdaldb®s ne se reproduisent pas. lls se
rassemblent alors en groupes plus ou moins img@sre&muittent les zones de nidification dés
le mois de juillet. Les labbes ne sont aptes aepeoduire qu'a I'age de deux ans. Ainsi,
'année suivant celle de leur naissance (généraiemmge année sans lemming), les jeunes
labbes ne rejoignent pas I'Arctique. Ceci est uae stratégies adaptatives de I'espéce en vue
d’optimiser sa reproduction et d’assurer 'averm@r’@spece.
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Fig. 2: localisation de I'lle de Traill au Groenlandr{édre) et carte de la zone d’étude. La
ligne jaune en pointillés délimite la zone de 1= kitilisée pour la présente étude ; la ligne
rouge pleine délimite la vallée du Karup. L'échedl au 1/400000.

~ AH/GREA

Fig.3: apercu de la zone d’étude, avec parties exerndpteggétation
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2.3. Densités de population de lemmings

2.3.1. Piégeage

De 1998 a 2002, les variations d’abondance des legara collier ont été estimées a
partir d’un dispositif de piégeage non létal (mis mace en juin, juillet et aolt, ainsi que
début septembre en 1998). Des piéges grillagésadd@RAHNAB, Suede) recouverts d’'un
toit en aluminium (Fig. 4) sont disposés a I'entiiégterriers dans trois zones, caractéristiques
des principaux habitats utilisés par les lemmirlgs: terrasses sablonneuses, les landes a
Cassiope tetragonat les pentes séche a végétation mixte. Les zaigs de piégeage sont
respectivement distantes de 0.9, 1.7 et 2.0 krowtrent des superficies de 0.31, 0.45 et 0.82
ha. Elles comportaient chacune entre 110 et 12%erter« utilisables » par les lemmings
(profonds de plus de 10 cm). Les terriers ont etgographiés précisément et pieges
exhaustivement deux fois par mois en 1998 et 199¢e fois par mois en 2000, 2001 et
2002. Tous les terriers d’'une méme zone sont pigigadtanément. Dans certains cas, et afin
de prévenir toute tentative de fuite d’un animak pieges ont été ajustés précisément aux
entrées des terriers au moyen de tunnels en plastig 10 cm de long. Le nombre de terriers
piégés a varié de 345 en 1998 (année de pic) adiBQ000 (année creuse) afin d’accroitre la
probabilité de capture. La premiére session deepigg en 1998 a duré 24 heures. Aucun
lemming supplémentaire n'ayant été capturé aprdseliées et 98% des animaux capturés (n
= 56) l'ayant été aprés 12 heures, les sessionardges n'ont duré que 16 heures. Cette
méthode de piégeage peut étre considérée commestixi@apuisque les trois conditions
suivantes étaient remplies : (1) tous les abrigmials existants sont piégeés (les seuls abris
disponibles dans les zones de piégeage sont texsgr (2) les lemmings ne peuvent gagner
ou quitter ces abris sans entrer dans un piege) éa Session de piégeage est suffisamment
longue pour enregistrer tous les animaux.

AH/GREA

Fig. 4 : pieges Ugglan sur le terrain
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Les pieges ont été controlés toutes les deux s lmires, en fonction des conditions
météorologiques. Tous les individus capturés o@itséxés, pesés au gramme pres a l'aide
d’'un peson PESOLA et marqués a l'acide picriques. leenmings capturés ont été répartis en
deux catégories en fonction de leurs poids : je(®®&sg) et adultes (>35¢) (Re& al. 1997).
Parmi les adultes, nous avons identifié les indisidyant survécu plus d’'un hiver (over-
wintered lemmings) d’apres leur pelage caractéusti

La préférence pour certains habitats est bien aichez le lemming a collier en été
(Fuller et al. 1975, Rodgers & Lewis 1986, Pitelka & Batzli 1988edavec & Krebs 2000,
Schmidt 2000) et la densité de terriers est consgdéomme un bon indicateur de la qualité
de I'habitat chez cette espece (Fuller et al. 1g8er et al. 1977, Danilov 1995, Predavec &
Krebs 2000). De ce fait, la densité de lemmibgs été calculée en tenant compte de la
densité de terriersT{) sur chague zone (n = i) et en la comparant &feitt moyenne de
terriers ) le long d'un parcours-témoin de 31,2 kilométredahg sur deux metres de large
traversant uniformément la zone d’étude et incltaums les sites de piégeage.

D,
b

D=—~—= equ. (1a)

ou D; est le nombre d'animaux capturés sur la za@tai le nombre de zones piégées

La méthode de piégeage utilisée permet de s'afframies limites inhérentes aux
modeles statistiques traditionnels (densité-dépsrelavariation de la taille des domaines
vitaux, variabilité de la probabilité de capturetits échantillons, etc.) et particuliéerement
importantes dans le cas du lemming a collier (Bso&k Banks 1971, Carothers 1973,
Rosenberg et al. 1995). La correction utilisaritT; au lieu de la taille de zone piégée permet
de compenser l'effet de I'hétérogénéité de la guale I'habitat. Sans cette correction, les
estimations de densités seraient biaisées pamléddide I'habitat des zones de piégeage, et les
différences de densité entre les habitats optinealss habitats défavorables adjacents piégés
simultanément seraient totalement disproportionnééis de tester la pertinence de cette
correction, toutes les zones de piégeages oniédégs simultanément lors d’'une session (21
juillet 1999). Le nombre de lemmings capturés decdate sur chaque zong)( était mieux
corrélé avec le nombre de terriéis(R2 = 0,55 ;P = 0,08) qu’'avec la taille des zones de
piégeage§ (R2= 0,04 P =0,70).

2.3.2. Nids d’hiver
Les variations annuelles d’abondance de lemming®tnégalement estimées par le
recensement des nids d’hiver (petites boules dédsedi de carex, visibles apres la fonte des

neiges, Fig. 5). Cette opération est effectuée whamnée depuis 1988 sur I'ensemble de la
zone d’étude (Sittler 1995, Sittlet al. 2000).
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Afin d'estimer la densité de lemmings a la fonte deiges pendant la période 1988-
1997, nous avons calculé la meilleure régressiare ées comptages des nids d'hiver et les
densités printanieres (premiéres sessions de gjéggaes la fonte des neiges) pour les cing
sessions pour lesquelles les deux jeux de donniésnt disponibles (1998-2002). Le
meilleur résultat (r2 = 0,99 P < 0,01) a été trouvé pour une régression logarghen
prédisanD’ (densité printaniére en ind./ha) comme une fonatie la densité de nids d'hiver
X (en nids/ha) suivant I'équation:

Ln(D") = 1,35Ln(x) +1,15 équ. (1b)

Cette fonction a été utilisée pour calculer la r&gnumeérique des labbes a longue
gueue sur la période 1988-2002.

AH/GREA

Fig. 5: nid d’hiver de lemming a collier

2.4. Densités de population, activité de reproducn et écologie de la
prédation du labbe a longue queue

2.4.1. Densités de population

Les couples territoriaux (1998 a 2000) et les cesipiicheurs (1988 a 2002) de labbes
a longue queue ont été recensés au cours des reoisliird et juillet en parcourant
régulierement la zone d’étude a ski ou a pied. dmsples défendant un territoire (et a plus
forte raison un nid) sont tres bruyants et agressiivers tout intrus. Comme la plupart des
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labbes, ils n’hésitent pas a attaquer ceux quitpemieles limites de leur domaine (Furness
1987, Cramp & Simmons 1983).

2.4.2. Activité de reproduction

La taille des pontes et le succes de reproductsnlabbes ont été déterminés depuis
1988 (Sittlercom. pers.pour les données de 1988 a 1997).

2.4.3. Efficacité de chasse

Lors des suivis permanents des labbes (voir /B)s avons comptabilisé toutes les
tentatives de captures de lemmings, en notant pbacune d'elles son issue (réussie ou
échouée). Ainsi, il nous a été possible de caldeléaux d'efficacité de chasse des labbes en
rapportant le nombre de captures réussies au ndothiale tentatives de captures. Le test du
¥2 a servi pour tester les différences annuelles.

2.4.4. Rythme d’activité

Durant les suivis permanents, nous avons systéueatignt noté I'heure des captures
de lemmings et des attaques manquées. Le tegt aeté utilisé pour comparer les tranches
horaires entre elles (toutes années confondues)dafimettre en évidence une éventuelle
préférence horaire du prédateur en matiére d'éetilé chasse. L'analyse a porté sur des
tranches de trois heures et de six heures.

2.4.5. Régime alimentaire

Les variations du régime alimentaire du labbe @lenqueue ont été étudiées de 1998
a 2000 ainsi qu'en 2002 a partir de pelotes de rgigion collectées chaque année
(principalement sur les petites buttes ou élévatide terrain servant de perchoirs aux
oiseaux, Figs 6a et 6b). Les pelotes récentesefcele 'année) ont été différenciées des
pelotes anciennes en examinant leur état de fnaidh@santes ou ternes) et la présence de
mousses ou de champignons a leur surface. En 02002, en raison du faible nombre de
pelotes collectées, des crottes ont égalementéétdtées et analysées en complément des
pelotes de régurgitation.

Les pelotes ont été disséquées a la main et aralysdividuellement. L'identification
des proies a été effectuée a l'aide d’'une loupeduilaire (grossissement 20X) et a partir de
collections de référence en ce qui concerne lesanis les insectes et les baies. Les restes
osseux des petits rongeurs ne posent pas de pmhlédentification puisque le lemming a
collier est le seul rongeur présent dans la rédiétude. Le dénombrement des lemmings a
été réalisé en considérant que le nombre minimumdididus ingérés était égal au nombre de
paires de mandibules plus le nombre maximum de ibpaled non appariées (gauche ou
droite). Cette méthode peut étre biaisée par lgadison de quelques mandibules sous I'effet
d’'une digestion totale. Cependant, Gosczynski (L9 7montré que seulement 4% des
mandibules de microtidés ingérées par les rapaoetsinmes disparaissent pour la classe des
individus pesant de 10 a 15 g et aucune pour Isselaes individus pesant plus de 15 g.
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Sachant que les lemmings a collier pesant 15 g oingnsont trés petits (aveugles et
partiellement nus) et ne quittent pas leur terrisr,ne peuvent pas étre capturés par des
prédateurs aviens. Ainsi, nous pouvons affirmerlgquguasi-totalité des mandibules ingérées

par les labbes a longue queue dans notre zoneld’étt été retrouveées dans leurs pelotes de
régurgitation.

ALY
AH/GREA

AH/GREA

Figs 6a et 6b: perchoirs utilisés par les labbes a longue queue
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Les articles mandibulaires (becs) et locomoteuasss¢s) ainsi que la présence de
plumes ou de coquilles d’ceufs dans les pelotespennis d'identifier et de recenser les
oiseaux ingérés. Les poissons ont été dénombré&sdé ldes oolithes retrouvés dans les
pelotes. Seuls les insectes a I'état de larve ¢&tdénombrés. Les parties chitineuses
contenues dans les pelotes et les crottes onttidfiees pour déterminer les fréquences
d'occurrence. Les baies ont été dénombrées enuantelles (sans distinction d’espece) dans
les pelotes ou sous forme de graines. Dans ceedlertas, un échantillon de 30 baies de
références récoltées sur le terrain (Efnpetrum hermaphroditunet 15 Vaccinium
uliginosum principales especes consommeées par les labbeses’aos observations) a servi
pour calculer un nombre moyen de graines par baie 7,93 £ 0,26). Le nombre de baies
ingérées est obtenu en rapportant le nombre tetajrdines trouvées dans les pelotes au
nombre moyen de graines par baie de I'échantilréérence.

En raison des différences de taille, de poids etidestibilité entre les différents
aliments consommes, il a aussi été procedeé a wlgsandu régime alimentaire en fréquence
d’'occurrence et en biomasse afin d'illustrer plidelement le contenu des pelotes de
régurgitation et la part respective de chaque taams le régime alimentaire du labbe a
longue queue. La fréquence d’occurrence est basda proportion d’échantillons contenant
un certain type de nourriture. La biomasse corned@au produit de I'abondance par le poids
moyen de chaque taxon. Le poids moyen des lemniimggés a été calculé a partir de la
mesure de la longueur des mandibules inférieutesureées dans les pelotes de régurgitation,
en utilisant une équation prédictive résultant tgplication d'une régression linéaire
logarithmique (voir 2.4.6.1.). Les poids moyendisgs pour les oiseaux (37 g), les poissons
(13 g), les insectes (2 g) et les baies (4 g) seux de De Korte & Wattel (1988).

En ce qui concerne les crottes collectées en 20®D@2, nous avons calculé les
fréequences volumiques de chaque type de proie fattafit & chaque taxon un score
traduisant sa part respective dans chaque crdigg(e crotte comptant pour 1 et tous les
taxons étant équivalents).

Les différences annuelles de distribution des lemysiipar rapport aux autres taxons
ont été testées au moyen du tesyau

2.4.6. Estimation du poids et détermination du sexdes lemmings (pour I'évaluation de
la prédation sélective)

2.4.6.1. Poids des lemmings

Afin d’estimer le poids des lemmings consommeésiearabbes, nous nous sommes
inspirés des travaux de Dickmanal. (1991). Cinquante trois lemmings de référencecvit
pesés (précision de 1 g) et la longueur (sanslgsives) de leurs mandibules inférieures a
été mesurée (précision de 0,01 mm) a l'aide d’'wed @ coulisse (une par lemming). Ces
lemmings étaient essentiellement soit des indivifl@échement tués par les chouettes
harfangs et déposés aux nids, soit des individaichfement tués par les labbes a longue
gueue et laissés sur place sans les consommeluiilting), soit enfin des individus suivis
par radio-pistage et retrouvés morts dans desqselte régurgitation de chouette harfang ou
enfouis dans des caches de renard polaire. Unessign lin€aire logarithmique a ensuite été
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appliquée ( r2 = 0,91P < 0,001). Celle-ci prédiy (longueur de la mandibule inférieure en
mm) comme une fonction du poigslu lemming (en g) suivant I'équation :

y =5,04+ 3,86In x equ. (2)

Cette équation permet de convertir les longueussna@ndibules inférieures en poids
(Fig. 7).

= N N
(o] [ w
I I I

Longueur de la mandibule en mm
|_\
\‘
|

=
(6]

15 25 35 45 55 65 75 85 95 105 115

Poids des lemmings en g

Fig. 7 : correspondance poids/longueur des mandibulesledemming a collier

Les valeurs pondérales des lemmings tués par beedaont été ensuite séparées en
deux catégories afin d’identifier les individus f@s (< 35 g) des individus adultes (> 35 Q)
(Reidet al.1997). Parmi les adultes, nous avons fait appare@ux qui pesaient plus de 60 g,

qui correspondent généralement a des individus tagarvécu I'hiver (over-wintered
lemmings).

L’analyse des résultats concernant la taille desriengs tués par les labbes porte sur
les longueurs des mandibules inférieures car laaé&ks récoltées correspondent a des valeurs
directement observées (mesures) contrairement alexrg des poids issues de conversions
mathématiques. Le tegt de la différence significative minimale a été agppé afin de
comparer les données provenant des pelotes déigéjewec celles provenant des piégeages.
Il a également servi a tester les différences diesie
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2.4.6.2. Sexe-ratio

Le sexe-ratio des lemmings ingérés par les labli#é astimé a partir des os pelviens
trouvés dans les pelotes de réjection ; la difféegion entre méles et femelles s’effectue en
mesurant la longueur de I'ischium ainsi que la leeg et la largeur du pubis (Dunmire 1955,
Dickmanet al. 1991) au moyen d’un pied a coulisse (précisio®,8& mm). Le test dy? et
le testz de la différence significative minimale ont segpaur tester les différences annuelles.

2.5. Réponses numérique et fonctionnelle du labbd@ngue queue

2.5.1. Réponse numérique

La réponse numérique du labbe a longue queue péésdans cette étude est basée
sur des données collectées entre 1988 et 200&(Sitim. pers pour les données de 1988 a
1997). Les couples nicheurs de labbes et la @dtepontes ont été documentés chaque année
mais le nombre de couples territoriaux n'a étéipéérent cartographié que de 1998 a 2000,
lorsque nous arrivions sur la zone d'étude au débunois de juin. Ces observations sont
importantes car lors des années de faible densitérdmings, les labbes abandonnent leur
territoire rapidement apres leur arrivée sur lagesade reproduction (début juin) pour devenir
erratiques. lls restent alors dans les environsgsacouples, soit en groupes de taille variable
(De Korte 1984) et maintiennent néanmoins une fmesde prédation active sur les
lemmings. La réponse numérique des labbes aduitésseie de la reproduction (nombre
d'ceufs et/ou de jeunes) sont présentées sépardmsmtensités de lemmings utilisées ont été
obtenues par piégeage (1998-2002) et par le revemseles nids d'hiver a partir desquels ont
été calculées des densités printaniéres estim@88-11997).

Les réponses numériques des prédateurs de petigeuns sont généralement
représentées par des fonctions linéaires, logaigiies ou curvilinéaires (Korpiméki &
Norrdahl 1991, Jedrzejewskt al. 1996, Krebset al. 2001). Comme la densité des labbes
nicheurs est limitée par leur comportement teinatolors de fortes densités de lemmings
(capacité d’accueil intrinséque), et leur succeésraf@oduction par un nombre maximal
d’ceufs par ponte (Andersson 1976b, 1981), I'exjpasst la représentation des données au
moyen d’équations logistiques semble plus sigrtifreadu point de vue biologique et plus
pratique a étre paramétrée. Ainsi, en accord agedrhvaux de Hanskt al. (1991), les
réponses numérigues des labbes a longue queuganrpEimées par les fonctions sigmoides
suivantes :

Réponse numeérique des adultes :
G =c'.D?2/(N2+D%?) équ. (3a)
Succes de reproduction :

G"=c".D2/(N"2+ D?) équ. (3b)
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ou ¢’ = densité asymptotique des adultgs,= succeés de reproduction asymptotique
(multiplication de ¢’ par la taille maximale desnpes), N’ et N” = densités de
lemmings aux points d’'inflexion de chaque courken¢tion passant d’'une densité-
dépendance positive a une densité-dépendancevedgatD’ = densité printaniére de
lemmings a la fonte des neiges (équ. [1b]).

Nous présentons ici deux réponses numériques dissin(adultes et jeunes) car,
compte tenu de la durée de I'été, la réponse giotbad labbes concerne soit uniquement les
adultes (avant I'éclosion des pontes), soit ledtadiet les jeunes ensemble. De ce fait, nous
avons besoin de connaitre les deux réponses ségarém

2.5.2. Réponse fonctionnelle

La réponse fonctionnelle du labbe a longue queue obsenue en reportant
graphiquement le taux de consommation journalierggport a la densité de lemmings (équ.
[1a]) a la méme période (Solomon 1949, Holling 196&piméaki & Norrdahl 1991, Krebst
al. 2001). Chez les vertébrés terrestres, on distiggmeralement une réponse fonctionnelle
de type Il (caractéristique d’'un prédateur spé&ti@)id’'une réponse fonctionnelle de type Il
(caractéristique d’'un prédateur généraliste) (IHgIL959, Begoet al. 1996).

Le moyen le plus simple pour calculer le taux desconmation journalier d’un oiseau
de proie est de multiplier le nombre moyen de leng®itrouvés par pelote de réjection par le
taux de régurgitation journalier (Reit al. 1997, Wilson 1999). Cependant, nous avons
utilisé une méthode alternative basée sur le glirect des oiseaux sur le terrain car, d'une
part, aucune donnée n’est disponible sur le tauredergitation du labbe a longue queue et,
d’autre part, la plupart des études sur le sujbit({1938, Dukeet al. 1975, Simmongt al.
1991) ont montré que ces taux varient selon I'esgdadiee, I'age, I'activité des individus, la
durée du jour ou encore le régime alimentaire @dagteur (Boxall & Lein 1983).

Le suivi a concerné trois couples de labbes en £09899 et un seul couple en 2002
(aucun couple nicheur en 2000 et 2001). L’observaties oiseaux a été effectuée au moyen
d’'une longue-vue terrestre (grossissement 20 a ¥@eluis des afflts situés sur des points
culminants permettant de surveiller 'ensembleattitbire des couples suivis. Chaque séance
d’observation durait au minimum trois heures, attgtlanifiee de maniere a couvrir toutes les
tranches horaires d’un cycle journalier, ceci a@ns’affranchir du biais induit par I'influence
des variations circadiennes sur 'activité desanise

Le suivi concernait toujours les deux adultes ndaisant I'incubation, seulement l'un
d'entre eux était en action de chasse. Des seéatiobservation additionnelles ont été
effectuées en 2000 et 2002 pour les labbes norewmisipar un suivi aléatoire dans la zone
d’étude a heures et de durées variables. Au caeirsed sorties, toute observation d’'un ou
plusieurs labbes a été systématiquement enregettidkgonomeétrée.

Finalement, le taux de consommation journalier D@onsumption Rate) est calculé
comme suit :
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équ. (4)

oun est le nombre de lemmings tués pendant une séastzservation dd heures, eP

le nombre de labbes suivis durant cette séancquhtéon (4) a été utilisée pour calculer
le taux de consommation journalier des labbes guermueue avant I'éclosion des ceufs
(P = 2) et pour les individus non nicheurs en 200B0R2.

Apres I'éclosion, le nombre de lemmings capturgdgmoiseaux adultes augmente de
facon constante de maniére a satisfaire les besingentaires croissants des jeunes ;
I'équation (4) ne peut alors plus étre utilisédetejuelle. Afin de déterminer le taux de
consommation journalier adapté, nous nous somnadxr inspirés des travaux de De Korte
(1986) sur la croissance des jeunes labbes a langaiee. Ainsi, 'augmentation du poids des

jeunes labbes peut étre décrit par I'équation tagie suivante :

wW=—o équ. (5a)

ou A = poids asymptotique (ou adultd&)= constante de croissance,tet age (en
jours) auquel le point d’inflexion de la courbe{aed. A/2) est atteint.

Nous avons utilisé la méthode graphique de RicKE3$7) pour adapter les équations
logistiques en courbes de croissances.

Des travaux effectués sur la chouette harfang amtr@ que parallélement a leur
croissance suivant I'équation (5a), les besoinmaitaires journaliers des jeunes chouettes
(X¢) suivent une courbe similaire mais plus pentuesgBu& Busse 1976). En se référant a ces
travaux, nous pouvons exprimer les besoins jowersaties jeunes labbes par une variante de
I’équation (5a), oA’ = taux de nourriture asymptotique (c.-a-d. leobesen nourriture pour
un oiseau adulte) :

X, = } équ. (5b)
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La courbe de croissance des labbes a longue quésenpe une forme similaire a
celle des chouettes malgré une période émancipattienviron 25 jours (Maher 1970a,
Andersson 1976, Cramp & Simmons 1983, De Korte 1986 plus, des valeurs spécifiques
pourk ett; ont déja été publiées pour la région du Nord-EsGdoenland (De Korte 1986).
Aussi, I'équation (5b) a été utilisée pour les kblen considérant que d'un point de vue
trophique, chaque juvénile agétdeurs comptait comme une partd (A’) ou ( 1/ [1 +er2k
0591y d'un adulte « fonctionnel ». Ainsi, le taux densommation journalier issu du suivi
des couples de labbes nicheurs aprés I'éclosiorosids a été calculé selon la formule ci-
dessous :

DCR, =) n{ 24

(A

équ. (6)

Dans cette variante de I'équation (B)est remplacé par 2 (pour les deux adultes) +
(X/A’) qui convertit les jeunes en équivalents-adult@scisons queX{/A’) est calculé
séparément pour chaque jeune depuis I'éclosioromt est différent pour chacun d’entre
eux (asynchronisme).

Afin de distinguer les réponses fonctionnellesyietll et de type lll, nous avons tout
d’abord reporté graphiquement le taux de consonam&DCR /N) par rapport a la densité de
lemmings N). Quel que soit le niveau d’abondance de la pnane pente positive indique
une prédation positivement densité-dépendante (ti)palors qu'une pente négative indique
une réponse fonctionnelle de type Il (Trexégral. 1988). La représentation des données a
ensuite été réalisée au moyen des fonctions clessigtilisées pour modéliser les relations
prédateurs-proies (Holling 1965, May 1973, May 198&tlla dynamique des petits rongeurs
(Hanskiet al. 1991, Hanski & Korpiméaki 1995, Hanséi al. 2001) :

Type Il : DCR=c.N/(D+N) equ. (7a)

Type Il : DCR =c. N2/ (D2 + N2) equ. (7b)

ou ¢ = taux de consommation maximal par individi= densité de lemmings par
hectare eD = constante de demi-saturation de la prédationddrzsité de lemmings
(N) utilisée pour reporter une estimation du tauxcdasommation journalier a été
calculée en considérant un changement linéairectlie-@ entre les deux sessions de
piégeage les plus proches. Le taux maximal de comsdion €) par individu a été
déterminé d’apreés la littérature ou grace a noprneodonnées et la constante de demi-
saturation D) de la prédation par une approche itérative.
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2.5.3. Réponse globale

La réponse globale du labbe a longue queue comdsmo nombre total de lemmings
gu'il capture par jour en fonction de la densitdl@efamings. On peut I'obtenir en multipliant
la réponse fonctionnelle du prédateur (DCR) paepanse numeriqués), les deux réponses
étant reportées graphiquement sur le méme ldx€Hrlinge et al. 1983, Jedrzejewslét al.
1996, Krebset al. 2001). Dans notre cas, les réponses fonctionn&€R (plusieurs
estimations par an) sont calculées en fonctiolNa@dors que les réponses numérig@Eset
G” (une estimation annuelle) sont déterminées entitonale la densité printaniere de
lemmings N’ a la fonte des neiges (quand les lalcbesmencent & nicher). De ce fait, nous
pouvons uniquement calculer la réponse globalelald@ses a longue queue a la fonte des
neiges (quandl = N’) ou pour les périodes pour lesquelles nous disgode données poly
et N’ (étés 1998 a 2002). La réponse numérique desgdabbes G” a été pondérée pour
chaque jour de la période considérée en la mutiplpar (X; / A’) (voir équ. [5b]) aved
étant le nombre de jours écoulés depuis la dateamé&di’éclosion documentée pour chaque
année.
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Chapitre 3 : Résultats

3.1. Dynamique des populations de lemmings

3.1.1. Piégeage

Un total de 955 terriers a été dénombré le longaheours-témoin (31,2 km x 2 m).
La densité de terriers a varié de 0 a 843 terhar@hoyenne 153 216) sur les différentes
sections du parcours (une section pour chaque aauyge de végétation rencontré, n=51),
indiquant un fort degré d’hétérogénéité au nivealitthbitat (Fig. 8). Les zones de piégeages
refletent bien cette hétérogénéité puisque lesitdsnde terriers observées y sont de 13, 45,
151, 242, 361 et 423 terriers/ha.
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Fig. 8: hétérogénéité de I'habitat du lemming a colkelong
du parcours-témoin (chaque palier représente unezau
type de végétation rencontre)

La densité moyenne de lemmind3) (sur la période 1998-2002, estimée a partir des
opérations de piégeage, a varié de 0 (valeur @&mrig 0,01 afin de permettre les
transformations logarithmiques et certaines analgsatistiques) a 24,8 individus/ha (Fig. 9).
Cependant, la densité maximale mesurée en juin @99grobablement surestimée car a cette
période (fonte des neiges), les lemmings se sdrpiebablement rassemblés dans les zones
de piégeage ou la neige avait déja fondu. La denséaximale était probablement de I'ordre
de 10 a 15 ind./ha, valeur obtenue lors de la @ésogisession de piégeage de la méme année
(pour plus de deétails, voir Gilg 2002). Ainsi, damsire zone d’étude, I'amplitude du cycle
des lemmings est supérieure a 100X. Apres I'aneée pic » en 1998, la densité a décliné en
1999 (année « intermédiaire ») et s’est maintenue Riveau tres bas les trois étés suivants
(années de « creux »). Elle a systématiquemenindiénén été et augmenté I'hiver suivant,
avec une exception durant I'hiver 1999/2000 (F)g. 9
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Fig. 9: densités moyennes de lemmings (1998-2002)

3.1.2. Poids des individus capturés et structure eages

Un seul lemming ayant été capturé en 2000, 200@2, les résultats présentés se
limitent aux années 1998 et 1999. Les lemmingsucéptet re-capturés en 1998 (n = 107)
pesaient de 24 a 83 g (moyenne 4342,04) et ceux de 1999 (n = 59) pesaient de Z7 @ 5
(moyenne 41,02 8,91). Pour chacune des années, les poids moyensiltkt étaient
inférieurs a ceux d’aodt (Fig. 10). Ces différenseat significatives en 1998 en considérant
I'ensemble des individug € 2,05 ;P = 0,04) et en 1999 pour les individus adultes {,84 ;

P =0,07). Les animaux capturés en aolt 1998 (tgas éonfondus) étaient significativement
plus lourds que ceux capturés au méme mois en (1299,99 ;P = 0,05).

La structure des poids de la population était dummérdre a la fonte des neiges
(premier pieégeage) avec respectivement 43 et 33%uwtees individus< 35 g) en 1998 et
1999. Cependant, alors que ces petits lemming®m@iviitalement disparu en aolt 1998, ils
étaient présents durant tout I'été en 1999 (32%uitlet et 25% en aolt). Les données de
capture/re-capture montrent que sur les individisapturés en aodt, 33% (1998) et 36%
(1999) avaient été capturés comme juvéniles etefuiCeci indiqgue qu’en dépit d’'une
différence dans la distribution des poids, la gtmecen ages de la population était similaire au
cours des deux années. Les individus ayant surMéieer (pelage typique présentant des
poils blancs) représentaient 9% de la populatida #onte des neiges en 1998 et pesaient
systématiquement plus de 60 g. En 1999, aucun legipgsant plus de 60 g n’a été capturé
mais au moins un individu sur les 18 capturés &omde des neiges présentait un pelage
caractéristique.
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Fig. 10: poids moyen des lemmings capturés (1998-1999)

3.1.3. Sexe-ratio

100 lemmings ont été sexés en 1998 et 1999. Sut@@sndividus, 47 étaient des
males. Les femelles étaient légerement plus norsbeegue les males, tant en 1998 gqu’en
1999, mais aucune différence significative n'anéitge en évidence dans les deux cas (Tab. ).

Tab. | : sexe-ratio des lemmings capturés dans les p{@§e8-1999)

NG (%) N9 (%)  y2 P Z P (bilatéral)
Piéges 1998 40 (49,4) 41 (50,6) 0,00 1,000 0,108 0,457
Piéges 1999 7 (36,8) 12 (63,2) 0,84 0,359 1,113 0,133

3.1.4. Dénombrement des nids d’hiver

3521 nids d’hiver ont été recensés sur 'enseméldone d’étude en 1998, 1599 en
1999, 111 en 2000, 299 en 2001 et 500 en 2002 rébemsements illustrent nettement les
trois phases caractéristiques d’'un cycle de flumnal’une population de lemmings a collier
(année de pic en 1998, année intermédiaire aversyitel du déclin en 1999 et années de
creux les trois étés suivants). En utilisant lesreies récoltées sur le site depuis 1988 (Sittler
et al.2000), nous pouvons documenter trois cycles deuation successifs (Fig. 11).
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Fig. 11: variations du nombre de nids d’hiver de lemmi(ig88-2002)

3.1.5. Densités printaniéres

Les densités printaniéres de lemmings calculées lpqueriode 1998-2002 a partir de
I’équation (1b) ne montrent pas les variations@aigeres de la dynamique des populations
de lemmings mais elles mettent en relief la pécitélidu cycle dans notre zone d’étude.
Celle-ci est de quatre ans, et chaque année d&,8id 1,5 ind./ha) est suivie ou précédeée par
une année intermédiaire (1,8-2,5 ind./ha), et &pdiune autre année de pic par au moins
deux années de creux (< 1 ind./ha) (Fig. 12 et Mab.
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Fig. 12: densités de nids d’hiver et densités printasi€ieelemmings (1988-2002)
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Tab. Il : densités de nids d’hiver et densités printasiéieelemmings

Années Densité nids d’hiver Densité printaniere estiméeDensité printaniére issue du

(nids/ha) avec équation 1b (ind./ha) pieégeage (ind./ha)

1988 0,10 0,14 -
1989 0,85 2,52 -
1990 2,46 10,57 -
1991 0,19 0,33 -
1992 0,07 0,09 -
1993 0,10 0,13 -
1994 1,96 7,79 -
1995 0,67 1,84 -
1996 0,13 0,20 -
1997 0,21 0,38 -
1998 2,35 9,94 11,55
1999 1,07 3,43 2,52
2000 0,07 0,09 0,01*
2001 0,20 0,36 0,41
2002 0.33 0,72 0,61

*valeur corrigee

3.2. Activité de reproduction des labbes a longueugue

Dans notre zone d’étude, les labbes a longue go&wm niché avec succes qu’en
1998 et 1999.

En 1998, 15 couples de labbes défendaient undieeriau mois de juin dans la zone
d’étude, soit une densité de population de 1 cdkipiRe 14 d’entre eux se sont reproduits (le
quinzieme couvant un caillou durant toute la sag®meproduction) produisant un total de 21
jeunes a I'envol (Tab. Il). La densité de couphasheurs s’établit également a 1 couple/kmz2.
Dans deux cas, un défaut de suivi n’a pas permiodeaitre I'issue de la reproduction (les
valeurs indiquées sont des minima). Une nichéé détuite par le renard polaire.

En 1999, 15 couples de labbes étaient territorenndébut de saison (juin) dans la
zone d’étude (densité de 1 couple/km?) mais seulenséx couples ont entamé une
nidification (densité de 0,4 couple/km2). Cing direneux ont pondu (le sixieme couvant un
caillou durant toute la saison de reproductiondpreant un seul jeune a I'envol (Tab. IV).
Quatre pontes ont été détruites par le renard ngoléette forte prédation par le renard
polaire est a mettre en relation avec la couvermgigeuse importante et durable de cette
anneée ; en effet, dans de telles conditions, Id€s das labbes sont facilement repérables par
les renards car il sont pondus sur de petits déagigés.
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Tab. lll : résultats de la reproduction des labbes a longeee en 1998

Couple reproducteur Nb ceufs/ponte Nb juv./nichée juMba I'envol
A 2 2 2
B 2 2 d
C 1+71 1 1
D 2 2 2
E 2 2 2
F 2 2 2
G 2 2 2
H 2 2 2
I 1° 1° ?
J T 1° ?
K 2 2 2
L 2 2 2
M 2 2 2
N 2 2 2
Total 26 25 21
Moyenne/couple 1,86 1,79 1,75

& prédation par renard polaire
P ponte de remplacement
¢ défaut de suivi, valeurs mini.

Tab. IV : résultats de la reproduction des labbes a loggeee en 1999

Couple reproducteur Nb ceufs/ponte Nb juv./nichée juMba I'envol
A 1 (03 0
B 2 03 0
C 2 r 1
D 1 03 0
E 1 0] 0
Total 7 1 1
Moyenne/couple 1,40 0,20 0,20

& prédation par renard polaire
1 ceuf non éclos

En 2000, 14 a 15 couples de labbes défendaierdrtitoire dans la zone d’étude des
leur retour sur les lieux de reproduction, soit deasité minimale de 0,93 couple/km2. Apres
la mi-juin, ils adoptaient un comportement erra¢icet se rassemblaient en groupes plus ou
moins importants en délaissant totalement lestdaes defendus en début de saison. Aucun
couple de labbes ne s’est reproduit dans la zogtede cette année.
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En 2001, aucun couple de labbe ne s’est reproduai th zone d’étude.

En 2002, trois couples ont entrepris une nidifmatidensité de 0,2 couple/km?). Deux
d’entre eux ont pondu chacun deux ceufs, produisartbtal de quatre jeunes (Tab. V). Les
jeunes du premier couple nicheur ont disparu g@sigours apres I'éclosion tandis que ceux
du deuxieme couple ont disparu peu de temps al\@amnol. Dans les deux cas, la prédation
par le renard polaire est fortement suspectée.digéme couple couve un nid vide.

Tab. V : résultats de la reproduction des labbes a loggeee en 2002

Couple reproducteur Nb ceufs/ponte Nb juv./nichée judba I'envol
A 2 2 0
B 2 2 0
Total 4 4 0
Moyenne/couple 2 2 0

3.3. Réponse numerique

Le labbe a longue queue est un oiseau dont laitBd®#l site de nidification est tres
marquée. Celle-ci peut durer plus de cing ansuartl plusieurs périodes sans reproduction
durant la phase de faible densité du cycle des lagsnAndersson 1976). Dans notre zone
d’étude, un adulte bagué défendait le méme temitpendant au moins trois ans de suite.
Bien que le nombre de couples de labbes nicheait féttement corrélé avec la densité
printaniére de lemmingg € 0,93 ; p < 0,001) (Fig. 13), le nombre de cosgkrritoriaux
défendant un territoire (cartographiés préciséreant998, 1999 et 2000 au début du mois de
juin) était constant avec une densité de 0,97 @uble/km2 (Tab. VI). Ainsi, les labbes
adultes ne répondent pas numériquement aux varsatie densité des lemmings, leur nombre
avoisinant toujours 0,02 ind./ha en été (voir adaier 1970 et Andersson 1976).

Le succeés de reproduction du labbe a longue queaeiéde 0 a 1,5 jeunes a I'envol
produit par kmz. Il était fortement corrélé aved&nsité printaniere de lemmings< 0,96 ; p
< 0,001). Des tentatives de nidification peuvente &bservées quand les densités de
lemmings sont faibles (1996, 1997 ou 2002 par exempab. VI). Par conséquent, la
réponse numérique des jeunes labli&s) (est la mieux décrite par une fonction logistique
avecc” = 1,6 etD” =6 (R2=0.89 ; Fig. 14).
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Tab. VI : démographie du labbe a longue queue dans lad¢énele (1988-2002) en fonction des densitésammiates de lemming

Variables démographiques 19881989 1990 1991 1992 1993 1994 1995 1996 1997 1998 9991 2000 2001 2002

Lemming a collier

Densité printaniére estimée (ind./ha) 0,15 2,55 10,54 0,34 0,09 0,14 7,79 1,87 0,21 0,39 11,55 2,52 0,09 0,410,61

Labbe a longue queue

Nombre de couples territoriaux nd. n.d. 13* nd. nd. nd 13* 10* n.d. n.d. 15 15 14-15 n.d. n.d.
Nombre de couples nicheurs 0 8 12 0 0 0 13 3 5 4 14** 5** 0 0 2%*
Taille moyenne des pontes / 1,75 1,77 / / / 192 671, 1,40 1,50 1,86 1,40 / / 2,00
Succes de reproduction (% ceufs avec juv. volants) | 57* 73* / / / 38 40 0 0 87 14 / / 0
Date d'éclosion du ler ceuf (date médiane) / 19 Jul2 Jul. / / / 15Jul. 7Jul. 6Jul.  6Jul. 27 Jun. 23 Jul.*** / / 8 Jul.

* valeur minimale
** pour 4 années, un couple supplémentaire couvattaillou ou une cuvette vide; ces couples n'astgié considérés comme nicheurs
*** fonte des neiges tardive et seulement 1 ceufpon
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Fig. 14: succes de reproduction du labbe a longue quetenetion des densités printanieres
de lemming a collier
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3.4. Réponse fonctionnelle

Les couples de labbes nicheurs ont été suivis pem@aheures en 1998 (trois couples
différents), 72 heures en 1999 (trois couples ifi€s) et 24 heures en 2002 (un couple). Sept
taux de consommation journaliers (DCR) ont pu aétis calculés a partir de ce suivi, chacun
résultant d’'une période de 24 heures de suivi @aBst de huit séances de trois heures,
réalisées sur une durée de 5 a 14 jours (moyerel & suivi des labbes non nicheurs a été
réalisé a partir de 211 heures d’observation erD 26096 heures en 2002 (P.h] dans
I'équation 4) et a permis de calculer quatre DCRitamhnels (deux chaque année). Les DCR
ont varié de 0 (en 2000 et 2002) a 4,5 lemmingdgjuL998). Aprés avoir volontairement
enlevé l'artefact (symbole ouvert dans la Fig. 1&)neilleure adaptation avéc= 0,232 et;
= 9,1 (De Korte 1986) dans I'équation (6) a étéenbe pour une fonction en escalier aldec
=2,2,c=4,4,e=4 et R2=0,99 (Fig. 15). Nous avons volontagatrenlevé I'artefact du fait
de la disproportion des classes d’age observée@nl898 dans la population de lemmings.
Pour un prédateur de la taille du labbe a longwigules gros lemmings sont plus difficiles a
capturer, a tuer et a avaler et les petits indwidant toujours préférés, méme quand les
densités de lemmings sont faibles (Gilg & Hurs@0@, Gilget al. 2003, Gilg & Hurstel, en
préparation ; voir aussi 3.6.4.). Ainsi, si 'on pend pas en considération les gros lemmings
(> 45 g) en reportant graphiqueméhsur I'axe deg, les taux de prédation journaliers ainsi
corrigés (croix sur la Fig. 15) sont mieux adagiés fonction.
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Nb de lemmings consommeés par jour (DCR)

Densité de lemmings N (ind/ha)

Fig. 15: réponse fonctionnelle du labbe a longue quexedamsités de lemming a collier
(moyennes * SE). Les croix correspondent a destdsrde lemmings excluant les individus
> 45 g et le losange vide correspond a un artevaat dans le texte).
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3.5. Réponse globale et taux de prédation

Pour une densité de lemming donnée, la réponselglalo labbe a longue queue a été
calculée en multipliant sa réponse fonctionnelle @ réponse numérique (Fig. 16). La
réponse globale calculée pour le labbe a la foatengtiges montre que le taux de prédation
augmente de maniere exponentielle lorsque la densintaniere de lemmings devient
supérieure a 0,3 ind./ha (densité suffisante pataneer une nidification) et se stabilise dés
que cette densité excede 2 ind./ha (prédation ne&)m

o
[
L

0,001 -

Prédation globale
(lemmings prédatés.ha *jour ™)

0,00001 ‘ \ T
0,01 0,1 1 10 100

Densité printaniere de lemmings (ind./ha)

Fig. 16: réponse globale des labbes adultes aux densitdarperes de lemmings

3.6. Ecologie de la prédation du labbe a longue que

3.6.1. Efficacité de chasse

En 1998, 37 tentatives de captures de lemmingdli@rcont été enregistrées lors du
suivi des labbes a longue queue ; 24 d’entre eligsété couronnées de succes. En 1999,
seulement 19 tentatives de captures ont été neté®s reussies. L'efficacité de chasse est
passée de 64,86% en 1998 a 78,95% en 1999 (Fig.CeEpendant, aucune différence
significative n’a été mise en évidencg € 1,641 P > 0,05).
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Fig. 17 efficacité de chasse chez le labbe a longueequeu

3.6.2. Rythme d’activité

En 1998 comme en 1999, plus de 40% des capture=udigu entre Oh et 6h. Le reste
des captures est réparti de facon homogéne erdrauges tranches horaires, avec une
exception concernant la période allant de 21h &@h 18) durant laquelle la prédation sur
les lemmings est plus faible. L’analyse statistigfifectuée au moyen du test gumontre
gu’au niveau des captures de lemmings (et desti@gananquées), le labbe a longue queue
est significativement plus actif de Oh a 6h (Tah).V
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Fig. 18: rythme d’activité de prédation du labbe a longueue
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Tab. VII : différences horaires d'activité de prédatioriadie
a longue queue

Tranches horaires comparées Va P
0-3/3-6 0,038 > 0,05
0-3/6-9 3,368 > 0,05
0-3/9-12 2,45 > 0,05

0-3/12-15 1,714 > 0,05
0-3/15-18 3,368 > 0,05
0-3/18-21 3,368 > 0,05
0-3/21-0 7,562 < 0,01**
3-6/6-9 2,118 > 0,05
3-6/9-12 1,389 > 0,05
3-6/12-15 0,842 > 0,05
3-6/15-18 2,118 > 0,05
3-6/18-21 2,118 > 0,05
3-6/21-0 5,786 < 0,05*
6-9/9-12 0 > 0,05
6-9/12-15 0,083 > 0,05
6-9/15-18 0,1 > 0,05
6-9/18-21 0,1 > 0,05
6-9/21-0 0,571 > 0,05
9-12/12-15 0 > 0,05
9-12/15-18 0 > 0,05
9-12/18-21 0 > 0,05
9-12/21-0 1,125 > 0,05
12-15/15-18 0,083 > 0,05
12-15/18-21 0,083 > 0,05
12-15/21-0 1,778 > 0,05
15-18/18-21 0,1 > 0,05
15-18/21-0 0,571 > 0,05
18-21/21-0 0,571 > 0,05
0-6/6-12 5,297 < 0,05*
0-6/12-18 4,447 < 0,05*
0-6/18-0 9,818 < 0,01**
6-12 / 12-18 0 > 0,05
6-12/18-0 0,5 > 0,05
12-18/ 18-0 0,842 > 0,05

?la tranche horaire débute systématiquement 1apirés le premier chiffre indiqué (ex. : 3h01
pour la tranche 3-6)

* significatif
** tres significatif



Tab. VIII : régime alimentaire du labbe a longue queue @arsne d'étude

Pelotes
Proies 1998 % 1999 % 2000 % 2002 %
N 451 381 26 17

Abondanc

Lemmings 346 55,45 247 57,71 3 5,88 4 6,90

Oiseaux 0 0,00 4 093 1 1,96 2 3,45

Poissons 2 0,32 2 0,47 8 15,69 2 3,45

Insectes 37 5,93 70 16,36 n.d. / n.d. /

Baies 239 38,30 105 24,53 38 74,51 50 86,20

Autres vég. n.d. - n.d. - n.d. - n.d. -

Total 624 100,00 428 100,00 51 100,00 58 100,00
Biomasse ingérée (

Lemmings 11412,6 91,53 9355,6 92,72 93 23,97 125,4 29,48

Oiseaux 0 0,00 148 1,47 37 9,54 74,0 17,40

Poissons 26 0,21 26 0,26 104 26,80 26,0 6,11

Insectes 74 0,59 140 1,39 n.d. - n.d. -

Baies 956 7,67 420 4,16 152 39,17 200,0 47,01

Autres vég. n.d. - n.d. - n.d. - n.d. -

Total 12468,6 100,00 10089,6 100,00388 100,00 425,4 100,00
Occurrence

Lemmings 447 99,11 371 97,38 4 15,38 4 23,53

Oiseaux 0 0,00 4 105 1 3,85 2 11,76

Poissons 2 0,44 2 052 8 30,77 2 11,76

Insectes 24 5,32 46 12,07 16 61,54 - -

Baies 43 9,53 18 472 8 30,77 8 47,06

Autres vég. n.d. - n.d. - n.d. - n.d. -
% volumigue

Lemmings

Oiseaux

Poissons

Insectes

Baies

Autres vég.

Total

Crottes
2000 % 2002 %
103 185
9 8,74 22 11,89
2 1,94 7 3,78
3 2,91 -
81 78,64 66 35,68
19 18,45 142 76,76
17 16,50 43 23,24
1,94 5,95
0,97 0,36
2,43 0,00
68,93 11,08
15,53 65,58
10,19 17,03
99,99 100,0
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Tab. IX : différences annuelles de distributiorsdemmings par rappc
aux autres taxons dans le réegime alimentaire cheladongue queue

(2000cet2002cconcernent I'analyse des crottes)

Abondance Biomasse Occurrence % volumique
1998
G 0.98 67.34 59.96 -
P >0.05 < 0.01* < 0.01** -
1999
G 2.08 71.30 52.59 -
P >0.05 < 0.01** < 0.01** -
2000
G 76.11 26.07 85.88 -
P < 0.01* < 0.01* < 0.01* -
2000c
G - - 92.90 90.48
P - - < 0.01* < 0.01**
2002
G 72.59 16.03 22.53 -
P < 0.01* < 0.01* < 0.01** -
2002c
G - - 105.85 75.86
P - - < 0.01** < 0.01**

** tres significatif
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3.6.3. Régime alimentaire

Le régime alimentaire du labbe a longue queue (Bg®Jotes) comportait chaque
année des proies de petites taille telles querdesies et des baies mais le lemming a collier
était de loin la proie la plus consommée en 1998980 avec respectivement plus de 99 et
98% (frequence d’abondance) des taxons vertébréplust de 99 et 97% (fréquence
d’occurrence) de tous les taxons (Tab. VIII et Big). Le faible nombre de pelotes collectées
en 2000 (n=26) et 2002 (n=17) entraine une surasbmde la proportion des vertébrés car
les labbes ne produisent que trés peu de pelotegattion quand leur régime alimentaire est
dominé par les taxons digestes de petite taillessAavons-nous analysé deux lots de crottes
fraiches en 2000 (n=103) et 2002 (n=185) et caltadéfréquences volumiques de chaque
type de proie en affectant a chaque taxon un dcadeisant sa part respective dans chaque
crotte (chaque crotte comptant pour 1 et tous de®ns étant équivalents). Avec cette
méthode, qui donne une idée grossiere de la biamiagéréee par les labbes, les insectes et les
baies comptent pour plus de 75% dans le régimeeatimire du prédateur alors que le
lemming chute a moins de 6% (Tab. VIII et Fig. 20).

Les différences annuelles de la distribution deséngs par rapport aux autres taxons
dans le régime alimentaire du labbe a longue gseue tres significatives (Tab. 1X). Seuls
les résultats de l'analyse des pelotes de régtiggitade 1998 et 1999 en fréquence
d’abondance ne sont pas significatifs, en raisam diiiais lié aux différences de taille et de
poids entre les différents taxons consommes parsesux.

3.6.4. Prédation sélective

3.6.4.1. Taille des lemmings

579 mandibules inférieures de lemmings trouvées tiEnpelotes de régurgitation de
labbes ont été mesurées (328 en 1998 et 251 en).190pPart respective de chaque classe est
présentée dans la Fig. 21. La moyenne, la variahte taille des différents échantillons de
mandibules figurent dans le Tab. X.

Tab. X : moyenne, variance et taille des échantillonsdadibules de lemming$998-1999

Piégeage 1998 Piégeage 1999 Labbes 1998 Labb&s 199

Moyenne en mm#(1 SE) 19,417+0,11 19,29% 0,18 18,533 0,07 18,79% 0,08
Variance 1,094 0,652 1,620 1,599
n 83 19 328 251
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Fig. 21: sélection de la taille des lemmings par le labll@ngue queue

En 1998, la taille moyenne des lemmings tués maildebes était plus faible qu’en
1999 ¢ = 2,499 ;P = 0,012). Les labbes ont donc consommé plus deegindividus cette
année (Fig. 22). De plus, les lemmings tués étasanificativement plus petits que les
individus capturés dans les pieges (populatiorétirence) en 1998 et en 1993-(6,567 ;P
< 0,001 etz = 2,442 ;P = 0,015) . Par contre, aucune différence sigrifiean’a été mise en
évidence au sein méme de la population de référencE998 et en 199% € 0,577 ;P =
0,564).
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Fig. 22: sélection des classes de poids des lemmingds patsbe
a longue queue
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3.6.4.2. Sexe-ratio

Sur les 132 os pelviens trouvés dans les pelotegglegitation des labbes a longue
queue en 1998 et 1999, 67 étaient des males ete65famelles. Aucune différence
significative n'a été mise en évidence, ni en 199&n 1999 (Tab. XlI). En mesurant 90 os
pelviens supplémentaires issus de pelotes antéseui 998, le sexe-ratio des lemmings tués
ne change guére (50,45% de males; n = 222).

Tab. Xl : sexe-ratio des lemmings piégés et des lemmimmsvés dans les pelotes de
régurgitation des labbes

NG (%) NG (%) p P Z P (bilatéral)

Piéges 1998 40 (49,4) 41 (50,6) 0,00 1,000 0,108 0,457
Piéges 1999 7 (36,8) 12 (63,2) 0,84 0,359 1,113 0,133

Labbes 1998 29 (58,0) 21 (42,00 0,98 0,322 1,117 0,132
Labbes 1999 38 (46,3) 44 (53,7) 0,30 0,581 0,668 0,252

Aucune différence significative n’a été mise endéwice en recherchant d’éventuelles
variations dans la répartition des sexes entrdelesnings capturés dans les piéges et les
lemmings tués par les labbes, tant en 1998 qu'é&9.1Be méme résultat est obtenu en
recherchant d’éventuelles variations inter-annseltdans la répartition des sexes des
lemmings, tant pour la population de référenceggsg que pour les individus tués par les
labbes (Tab. XII).

Tab. XII : variations annuelles et inter-annuelles du sakie-des lemmings piégeés et des
lemmings tués par les labbes

Echantillons comparés ) Q

z P (bilatéral) z P (bilatéral)
Labbes 98 — Pieges 98 0,707 0,240 0,642 0,261
Labbes 99 — Pieges 99 0,464 0,321 0,587 0,279
Pieges 98 — Pieges 99 0,616 0,269 0,770 0,221
Labbes 98 — Labbes 99 0,949 0,171 0,882 0,189
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Chapitre 4: Discussion

4.1. Biais possibles dans les estimations

4.1.1. Piégeage des lemmings

Tous les types de pieges peuvent étre sélectiforation de I'espéce, du sexe, de
'age et de la taille des animaux capturés. Lesimiiditudes dans la probabilité de capture
sont essentiellement basées sur des différencesnagortement : en effet, il est probable que
les pieges sélectionnent les individus dont les aloas vitaux sont les plus grands
(Myllyméki et al. 1971, Jensen 1975). Dans notre zone d’étude,el@snings femelles
occupaient des domaines vitaux plus importantdegienéles, et la taille des domaines vitaux
augmentait avec le déclin des populations (Gilg2200e sexe-ratio en faveur des femelles
augmentait aussi avec le déclin des populations(58% en 1998 et 57 a 66% en 1999). Si
durant une session de piégeage la proportion depi@ccupés est grande, les pieges peuvent
sélectionner les animaux les plus actifs, c’esir@-deux qui trouvent le piege en premier
(Andersson 1976c¢). Dans notre schéma de captupgpfeortion de piéges occupés a chaque
session était relativement faible ; ainsi, il nyad pratiguement aucune compétition pour les
pieges parmi les lemmings. Ceci indique que noggsiér’'ont pas sélectionné les animaux en
fonction de leur activité. Il a été montré que t@ds n’affecte pas la probabilité de capture
des proies (Andrzejewski & Rajska 1972, Nornedrml. 1993). Dans notre cas, les structures
en poids de la population de lemmings capturéemtaimilaires a la fonte des neiges. De
méme les structures en ages étaient similairegpit d'une différence dans la distribution
des poids du fait d’un déficit de croissance desgiiles en 1999.

Dans ces conditions, nous estimons que les diftéere taille et d'activité des
lemmings ne biaisent pas nos résultats. Par coihtest possible qu’un biais induit par la
taille plus grande des domaines vitaux des femelilekgérement favorisé celles-ci dans le
sex-ratio de la population capturée dans les pieges

4.1.2. Réponse fonctionnelle et réponse numeérique

Les équations utilisées pour calculer les répodsssprédateurs peuvent conduire a
surestimer ou sous-estimer les résultats. En cecauierne la présente étude, nous avons
systématiquement utilisé des méthodes conduisabiais il y a, a une sous-estimation des
réponses. Ainsi, nos conclusions sur I'impact dpré&dation du labbe a longue queue sur la
population de lemming a collier ne peuvent pas @ mises en cause du fait d'une
surestimation des résultats.

Premierement, la réponse fonctionnelle du labbengue queue ne tient compte que
d’'une partie des jeunes, selon les besoins alinmest#és a leur age (équ. [5a] : augmentation
du poids des jeunes labbes). Nous disposions mitagtins publiées concernant les constantes
utilisées dans I'équation (5a) (De Korte 1986) naisun €lément ne nous permettait d'étre
shr que les équations (5a) et (5b) étaient liées [@labbe a longue queue comme elles le
sont pour la chouette harfang (Gaég al. 2003). Toutefois, comme I'équation (5b) (besoins
alimentaires des jeunes labbes) n'a été utilisée pour deux taux de consommation
journaliers (DCR) concernant soit des jeunes lalfaéshement éclosX(~ 0), soit des jeunes
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proches de I'envolX; = 1), cela n’affecte pas les résultats. Deuxiemeyreyus n'avons pas
pu estimer le nombre de lemmings blessés qui dmpi® aux labbes mais sont morts de
leurs blessures, ni le nombre de jeunes lemmingssaerés qui sont morts apres la prédation
de leur mére. En effet, quand les labbes tuentahaslles gravides ou en cours d’allaitement,
la plupart de leur progéniture meurt aussi, acsewit ainsi substantiellement I'impact de la
prédation.

De maniere similaire, la réponse numérique a prebant été sous-estimée car elle a
été calculée avec le nombre minimum de labbes sgissant de lemmings. En effet, nous
n'avons pas pris en considération dans nos cdkesilgunes morts avant I'envol (par manque
de nourriture ou par prédation), lesquels ont punaarir de lemmings pendant plusieurs
jours.

Finalement, en dépit de ces réserves, nos résustais conformes aux valeurs
maximales présentées dans la littérature. La demst labbes a longue queues (0.8-1
couples par km?) est similaire a celles que I'oserbe dans d’autres zones de son aire de
distribution (Maher 1970a, Andersson 1971, Mahef4lRAndersson 1976, De Korte 1977)
alors que son taux de consommation journalier (D@BXimal (4.4 lemmings par jour) est
conforme aux valeurs obtenues en Scandinavie pomréime espece (Andersson 1971) et en
Alaska pour le labbe pomariBtercorarius pomaringgMaher 1970b).

Un biais fréquemment rencontré dans les étudesrémsnses fonctionnelles des
oiseaux de proie est lié a la différence de taide proies selon qu’elles sont consommeées sur
place ou rapportées au nid (load-size effect) (Bwh&992). Pour un prédateur recherchant
de la nourriture afin de nourrir son ou sa partenau ses jeunes, la profitabilité d’'un type de
proie est influencée par le colt de transport del@s sites de capture jusqu’au nid ; sa valeur
differe donc quand le prédateur recherche de larane pour lui-méme et la consomme sur
les sites de capture. A une distance donnée duesighroies dont la valeur énergétique est en
dessous d’'un certain niveau ne valent pas la pdigae transportées et sont alors
consommeées sur place. Ce phénomeéne a été docupmemtplusieurs especes d’oiseaux de
proie (Rudolph 1982, Bourne 1985, Batlal. 1989, Sonerud 1989). Le biais introduit par cet
effet « taille de la proie » suggére que les pasgtele sélection des proies basés sur I'analyse
des proies délivrées au nid doivent étre intergratec précaution. En définitive, la réponse
pertinente a considérer est celle liée a I'enserdbieactivités de recherche de nourriture du
prédateur, et non celle liee uniquement aux pn@pportées au nid (Sonerud 1992). Lors de
nos suivis permanents de labbes reproducteurs, aouss observé que les jeunes au nid
étaient nourris soit avec des morceaux de lemmiégargités, soit avec des morceaux de
lemmings fraichement tués depuis le site de captNous n‘avons jamais observé de
transport de proie directement au nid. De pluspyaueste de lemming et aucune pelote de
régurgitation n'ont été retrouvés dans les nids cmsples suivis. Toutes les pelotes de
régurgitation ont été récoltées hors des nids,lesirpetits monticules ou les oiseaux ont
I'habitude de les déposer. En cas de capture @ommling particulierement grand, les labbes
déchiquétent la proie sur place avant de I'avademporceaux, ou alors lI'avale avec beaucoup
de difficultés en y consacrant plus de temps qieacbutumée. A la lumiére de ces
observations, nous estimons donc que la répongssidanelle des labbes n’est pas affectée
par ce biais et que I'analyse de la sélection elesrlings par ces prédateurs est pertinente.
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4.1.3. Régime alimentaire

Au niveau de la détermination du régime alimentdes labbes, il existe un biais di a
la moindre détectabilité des petits taxons ing@asles oiseaux (comme les insectes et les
baies) dans les pelotes de régurgitation ; celd@f@gjue ces taxons sont sous-estimés dans le
régime alimentaire du prédateur. Cependant, biea lgs insectes et les baies soient
abondamment représentés dans le régime alimenspiéejalement lors des années pauvres
en lemmings, leur proportion en biomasse est f§ikdd. VIII). Aussi pensons-nous que cette
source d’erreur n’affecte pas la composition dumnégalimentaire du labbe a longue queue.

4.2. Le labbe a longue queue : prédateur généralesbu spécialiste ?

Afin de comprendre l'impact des prédateurs sur yaathique des proies, il est
nécessaire de tenir compte des différences enti@irees catégories majeures de prédateurs.
Andersson et Erlinge (1977) ont divisé les prédatem trois catégories fonctionnelles : les
généralistes résidents, les spécialistes résidentsles spécialistes nomades. Cette
classification est une simplification car beaucalgprédateurs entrent dans des catégories
intermédiaires a celles-ci (Redd al. 1997, Korpimaki & Krebs 1996, Korpimaki 1994). Pou
certaines espeéeces, les individus peuvent changecatisgories durant leur vie et des
différences dans le régime alimentaire et la ftdéhu site peuvent étre observées selon les
sexes (Korpimaki 1984). Néanmoins, cette clasgiboaclarifie nettement les probables
différences entre les prédateurs dans leur impeides populations de petits rongeurs.

Les différents groupes fonctionnels de prédatemtsdes réponses différentes aux
variations d’abondance des proies. Les spécialimtesades, les spécialistes résidents et les
généralistes résidents ont des réponses globalfgsedies. La réponse numérique d'un
prédateur est fonction de la natalité et de la alitgf de I'émigration et de I'immigration. Les
prédateurs aviens nomades peuvent réagir rapideanant changement de disponibilité de
leur proie du fait de leur faculté a couvrir dedars distances (Galushin 1974, Korpiméaki
1985) et a estimer localement I'abondance des pemepeu de temps (Viitadd al. 1995). La
réponse numerique est plus lente chez les spéesliésidents tels que les petits mustélidés
du fait de leur capacité limitée de dispersiorgietaux de croissance intrinséque limité de la
population (généralement une portée par an). Aecaesleur lente réponse numeérique, les
populations de prédateurs spécialistes résidetsrgues populations de leur proie avec un
délai qui, en théorie, tend a avoir un effet désaveur sur la dynamique prédateur-proie
(Maynard Smith 1974). La réponse numeérique des rgési@s résidents devrait étre plus
faible que celle des spécialistes, car ils peugenhourrir de plusieurs autres especes-proie
quand leur proie principale décline, et ainsi préwvene chute brutale de leurs populations.
De récents travaux suggerent que méme les prédatei@ns tres mobiles peuvent répondrent
numériquement a un changement de densité de lamie pvec un délai (Norrdahl &
Korpimaki 2002).

Andersson et Erlinge (1977) ont divisé les prédat@wiens se nourrissant de petits
rongeurs en deux catégories selon leur impact petesur les cycles de population des
micro-mammiféres ;. d’une part les généralistesdeds et d’autre part les spécialistes
nomades. Cependant, cette division ne tient pagtomies especes migratrices que I'on
rencontre dans les zones boréales et arctiquestéeretéqui hivernent dans les zones
méridionales ou australes (le labbe a longue qumareexemple). Korpiméki (1994) a
reformulé cette division en tenant aussi comptediféérentes techniques de chasse utilisées
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par les oiseaux de proie. Les espéeces non migratritlisent une technique de chasse peu
colteuse en énergie comme l'affit (Sonerud 1988)yent localiser les petits rongeurs sous
la neige et peuvent donc hiverner dans des zonesig&es. Parmi ces especes, les
généralistes résidents restent sur leurs terrd@techangent de nourriture (proie alternative)
quand les petits rongeurs (proie principale) déciin alors que les spécialistes nomades
partent a la recherche d’'une zone plus riche eiepm ils pourront hiverner et se reproduire.
Les especes migratrices utilisent une techniquehdsse plus colteuse comme la maraude
(Sonerud 1986), ne peuvent pas chasser les petigeurs sous la neige et hivernent donc
plus au sud. Parmi ces especes, les généralistgatenirs reviennent se reproduire chaque
année sur les mémes territoires et se nourrissenprdies alternatives quand les petits
rongeurs sont rares alors que les spécialistesateigis se dispersent sur de longues distances
pour trouver un site de reproduction riche en oie

Certaines especes d'oiseaux de proie spécialisés d¢a capture des micro-
mammiféres ne se reproduisent pas si les petitgerons sont rares (Maher 1970, Andersson
1976, Korpimaki 1988). Néanmoins, leur effet surdimamique de population des petits
rongeurs est apparenté a celui des prédateursafjétes car ils ont tendance a rejoindre des
régions ou la densité de proie est supérieurendolgenne (Lundberg 1979, Korpiméadd al.
1987, Lofgreret al. 1986, Andersson & Erlinge 1977). Les prédateursames ou migrateurs
se concentrent dans les zones ou leur proie péalecgst abondante, et les quittent quand cette
proie décline (Korpiméki & Norrdahl 1989, 1991 ppeuvent réduire 'amplitude et la durée
des cycles des populations de proie si leurs densitiivent celles de la proie sans délai
manifeste, alors qu’ils peuvent amplifier les cgcte leurs densités suivent celles de la proie
de facon décalée dans le temps (Korpiméaki 1993)téfois, dans les systémes naturels, les
prédateurs ne suivent pas la simple dichotomieleésinomade mais peuvent étre résidents
durant I'été et nomades durant I'hiver. De plustaias prédateurs sont résidents lorsque les
conditions environnementales sont stables maisedaeent nomades en cas de fluctuation
temporelle des ressources trophiques (Korpimakeé)L98

Les prédateurs généralistes sont le support peahdie I'hypothése de la proie
alternative (Angelstarst al. 1984, 1985). Selon cette hypothése, les prédaggunéralistes,
qui ont tendance a modifier leur régime alimentajueand leur proie principale (la plus
abondante) régresse en-dessous d’un certain saugent le déclin des autres especes qu’ils
utilisent alors comme proies alternatives. Ce mpest le cas du labbe a longue queue dont le
régime alimentaire alternatif se compose essestielht d’oiseaux, de poissons, d’insectes et
de baies en quantités variables. Ces taxons flocuens le régime alimentaire du labbe en
fonction de I'abondance du lemming a collier (prpigcipale), mais ne présentent en aucun
cas des variations cycliques ou des déclins marsugseptibles d’étre causeés par I'action du

prédateur avien.

Les différences dans la réponse fonctionnelle dexigpeurs ont d’importantes
conséquences sur la dynamique prédateur-proieép@se fonctionnelle décrit comment un
prédateur répond aux changements de densité deog grincipale. La forme exacte
(graphiquement parlant) des réponses fonctionnefles prédateurs est généralement
inconnue dans la nature, mais il est probable queiponse fonctionnelle des spécialistes
croit rapidement avec 'augmentation de la derd@tda proie (réponse fonctionnelle de type
I, selon Holling 1959). La réponse fonctionnellescdyénéralistes tend plutdt vers une courbe
en « S » avec un faible taux de prédation auxdaillensités de proie, puis s’accélérant par la
suite (type lll, selon Holling 1959). Une réponsandtionnelle de type Il augmente la
tendance vers les oscillations (effet déstabiliggfesurtout si la réponse est forte, alors
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gu’'une réponse fonctionnelle de type Il a uneuefice stabilisatrice sur la dynamique aux
faibles densités de proie (May 1973). Contrastaat @ette distinction traditionnelle entre les
différents types de réponses fonctionnelles (géistas/spécialistes), Korpimaki & Krebs
(1996) ont affirmé qu’en réalité les prédateursedimitent pas a deux classes mais forment
un continuum, certains spécialistes devenant gkstésa (et vice versa) a |'échelle
saisonniere et/ou régionale. Ces auteurs recommandienc d'utiliser les termes de
spécialistes et de généralistes avec précautioorm@&ee, Oksaneat al. (2001) ont suggéré
gue dans les faits, beaucoup de généralistes pedseme réponse fonctionnelle plus proche
d’un type II.

Nos résultats montrent que le labbe a longue qrépend fortement aux variations de
densité du lemming a collier. Comme les lemmingsvatd se nourrir dans un milieu
dépourvu d’abris (végétation rase et discontinue)seus des conditions de lumiére
permanente, ceux-ci deviennent trés sensibles arddation. Puisque les densités de
lemmings ne dépassent que tres rarement 10 indafanotre zone d’étude (valeur minimale
correspondant généralement a de fortes densitésndgurs dans les zones boréales plus
méridionales), les prédateurs peuvent donc répofaitement de maniere numeérique et
fonctionnelle, méme a des densités de lemmingsivetaent faibles. Lors d'étés dw’ > 2
lemmings/ha par exemple, le labbe a longue queue s nourrir quasi exclusivement de
cette proie (Tab. VIII) et se reproduire avec ssgdeab. VI). Afin de déterminer précisément
le type de sa réponse fonctionnelle, il est néoesske disposer d’estimations de faibles
densités de lemmings. En effet, d’'un point de vinetement graphique, celle-ci est celle
d'un spécialiste (type Il, selon Holling 1959). Maisi nous utilisons une échelle
logarithmique pour reporter graphiquement les déssie lemmings (Fig. 15), sa réponse
fonctionnelle est de type Il (Holling 1959). Leraatére généraliste du prédateur est alors
illustré tant par sa réponse fonctionnelle X 1 lemming/ha) que par sa réponse numérique
(ne se reproduit avec succes qub’sk> 1) et sa réponse globale (taux de prédationnradx
lors des fortes densités de lemmings). De plwsstiuniguement présent dans la zone d’étude
durant I'été (migrateur). Finalement, si I'on resli@ns le point de vue restrictif du systeme
labbe-lemming et que I'on considére l'activité dégateur dans la méme dimension spatio-
temporelle que celle de sa proie, le labbe a lormgueue se comporte plutét comme un
spécialiste. Par contre, si I'on considére I'ensentg ses activités (estivales et hivernales)
sur un pas de temps plus large, celui-ci présemisomportement typique de généraliste. Ces
différences apparentes entre les observationsrdenet la théorie sur la notion de prédateur
généraliste refletent bien la complexité des répsries prédateurs dans notre communauté
(Gilg et al, soumis), défiant toute classification simple (pioréki & Krebs 1996).

Dans notre systeme prédateurs-proie, @ilgl. (soumis) ont montré que les réponses
fonctionnelles de la chouette harfang et du repaitdire étaient exprimées par une fonction
de type Il (généraliste), alors que celle de Ihere suivait une fonction de type Il
(spécialiste).

4.3. Existe-t-il un effet stabilisateur dans le sydme labbe-lemming ?
Ainsi, en accord avec I'hypothése du prédateur igdisée (generalist predator
hypothesis), le labbe a longue queue devrait dmrgri a réduire I'amplitude et la durée du

cycle des lemmings (Andersson & Erlinge 1977, Haeslal. 1991). Cependant, 'amplitude
(> 100 X) et la durée>(4 ans) des cycles de lemmings dans notre zonaddé&ont plus
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importantes que celles généralement observées emofsxrandinavie dans des systemes
dominés par des prédateurs spécialistes (Norrcg)1

Rosenzweig & MacArthur (1963) ont suggéré que lasaatéristiques suivantes
favorisent la stabilité dans un systéme prédateniep (1) une faible efficacité de capture des
proies par le prédateur, (2) une disponibilité isaffte en proies alternatives, (3) des densités
de prédateurs limitées par des facteurs autretaquaurriture (territorialité par exemple).

(1) Dans notre zone d'étude, l'efficacité de captdu labbe a longue queue était
supérieure en 1999 (79%) par rapport a 1998 (68#fyement dit, le prédateur était
plus efficace dans ses captures quand les demgtdsmmings étaient faibles (Fig.
17).

(2) Les proies alternatives du labbe a longue queaidui permettent pas de se
reproduire quand les densités de lemmings sorlefa{fab. VI).

(3) Les densités de labbes dans notre zone d'&oidiesimilaires quelles que soient
les densités printaniéres de lemmings. De plusjraacitre facteur ne semble limiter
ces densités (enneigement, prédation), seule¢'ideua reproduction est affectée.

Ainsi, selon les criteres de Rosenzweig & MacArtlil®63), I'impact du labbe a
longue queue ne présente pas d'effet stabilisat@ules fluctuations cycliques du lemming a
collier.

Kuno (1987) a résumé les caractéristiques qui t@nde stabiliser un systéme
prédateur-proie comme suit (voir aussi Murdoch &8Ddl 975, May 1981, Taylor 1984) : (1)
une réponse fonctionnelle de type Il (Holling 1952) I'existence de proies alternatives, (3)
I'existence de refuges permettant a une certairmpagution de la population de proie
principale de se mettre a I'abri des prédateurg4kt’existence d’interférences mutuelles
intra ou inter-spécifiques entre prédateurs dansdaerche de proie.

(1) La réponse fonctionnelle du labbe a longue guians notre zone d’étude est de
type lll (Holling 1959). Sa réponse totale estiposment densité-dépendante, ce qui
indique que les labbes stabilisent les cycles danimgs en tronquant les pics de
population. Cependant, ceci ne constitue pas ng&cesent une preuve de
« contrble » de la population de lemmings par ddxbés, puisque nous ne disposons
pas de données sur les densités de lemmings eetied de labbes.

(2) Les insectes et les baies, et dans une momdsraire les oiseaux et les poissons,
sont les proies alternatives du labbe a longue eudgans notre zone d’étude.

Toutefois, leur abondance variable et leur faitdéeur énergétique ne lui permettent
pas de se reproduire quand les densités de lemsamggaibles (Tab. VI).

(3) La toundra du Haut-Arctique présente trés peuefuges anti-prédateurs pour une
espece comme le lemming a collier. Seuls les terdes petits rongeurs semblent
constituer des abris conséquents puisque commepearp des oiseaux de proie, le
labbe a longue queue ne peut y capturer les jendasdus.

(4) Les interférences mutuelles entre prédateuns ¢k recherche de proies peuvent
étre dues a une compétition territoriale ou de aetre (Schoener 1983), et/ou a une
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diminution des ressources trophiques (Charetval. 1976). Dans notre cas, la
compétition territoriale semble peu importante d¢es labbes a longues queue
défendent des territoires bien délimités et samevalchements apparents (obs. pers.).
La compétition de rencontre peut avoir une infleentineure, puisque nous avons
observé un labbe tentant de parasiter un autrevithdide la méme espéce. La
diminution des ressources trophiques peut jouerdlm quand plusieurs prédateurs
chassent simultanément dans la méme zone puisgumiteo-mammiferes peuvent
modifier leur comportement du fait de la présene@rédateurs aviens (Kotler 1984,
Brown et al. 1988, voir aussi Lima & Bednekoff 1999). Cependatiaprés nos
observations, il ne semble pas y avoir de réelfapgdition intra ou inter-spécifique
entre prédateurs lorsque les densités de lemméggegsent dans notre zone d’étude
(Gilg & Hurstel 2000, Gileget al.2002, Gilg & Hurstel, en préparation).

Finalement, dans notre systeme, seules les casdiciées 1 et 3 sont remplies. Ainsi,
selon les critéres de Kuno (1987), la prédationatbbe a longue queue montre peu d’effets
stabilisateurs sur les fluctuations cycliques dunrteng a collier.

Nous pouvons donc en conclure que la prédationatlbel a longue queue sur les
populations de lemmings a collier ne corrobore Pagothése du prédateur généraliste
(generalist predator hypothesis). Ceci renforaeal@actére spécialiste du prédateur avien dans
le systéeme labbe-lemming.

Cependant, en considérant I'impact des principagéxiateurs aviens (labbe a longue
gueue et chouette harfang) sur la démographie dmieg a collier, I'effet stabilisateur du
labbe est plus évident. Lorsque les lemmings sboh@ants, la chouette harfang affectionne
particulierement les individus agés et les femedliess que le labbe a longue queue préfere
quant a lui les juveéniles (Gilg & Hurstel 2000, @iet al. 2002, Gilg & Hurstel en
préparation). Ainsi, selon la valeur reproductives cproies préférées, la préférence pour
certaines catégories de proies peut augmenter (daas de la chouette harfang) ou atténuer
(pour le labbe a longue queue) I'effet déstabiisatd( a I'impact des prédateurs spécialisés
(hermine). En dépit du peu de conformité aux pastulle Rosenzweig & MacArthur (1963)
et de Kuno (1987), et malgré un désaccord avepdthese du prédateur généraliste, le labbe
a longue queue exerce néanmoins un effet stabilisgiartiel sur la dynamique de population
du lemming a collier.

Nos travaux illustrent bien la difficulté de diseutde I'impact des prédateurs sur la
dynamique de leur proie sans prendre en comptsdiable des réponses de ceux-ci. En effet,
se limiter a la réponse fonctionnelle apparait firsant, chaque prédateur différant par sa
réponse numérique spécifique et/ou sa présencéfésedis moments de I'année. Une des
raisons expliquant cette difficulté est que lesdptéurs répondent fonctionnellement a la
densité de proi® a I'instantt alors que leur réponse numérique est déterminéla pkensité
de proieD’ au début de la saison de reproduction (a la fdete neiges dans notre zone
d’étude et plus généralement dans I'Arctique). Aitss estimations des taux de prédation
calculés pour une densi® peuvent étre tres différents pour une der3itéDans la plupart
des études sur le sujet, cet inconvénient est aamécen considérant que la densité de la proie
demeure constante tout au long de la saison dedegiion mais dans I'Arctique, ou les
densités de lemmings présentent de forts déclitigaax (Gilg 2002), il est nécessaire de
déterminer la réponse numeérique en utilisant |sid&printanierd’.
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4.4. La place du labbe a longue queue dans le syatprédateurs-proie

En considérant les réponses fonctionnelle et nguérde I'ensemble des prédateurs
du lemming a collier dans notre zone d’étude, ilielet possible de hiérarchiser leur impact
respectif sur la dynamique du petit rongeur (@&icl, soumis). La chouette harfang n’est
présente et ne niche que lorsque la densité prameade lemmings est supérieure a 2 ind./ha.
Aussi, en comparaison a celle des autres prédatearséponse numérique est atypique
(fonction en escaliers). Le lemming a collier reymréte plus de 95% de son régime
alimentaire et sa réponse fonctionnelle (typepl#fonne a 4,7 lemmings.chouétieur™. Le
labbe a longue queue a une réponse fonctionnelliymie Ill. Son taux de consommation
journalier maximal est légerement inférieur a celdé la chouette harfang (4,4
lemmings.labbé.jour’) mais sa réponse numérique est supérieure & dele autres
prédateurs ; ainsi par sa réponse globale, le lablmmgue queue devance tous les autres
prédateurs. Le taux de consommation journalier makidu renard polaire est inférieur a
celui des prédateurs aviens (3,8 lemmings.réhmmar) mais sa réponse fonctionnelle
démarre a une densité de lemming inférieure. Sansgpnumeérique est faible comparée a
celle des prédateurs aviens. Enfin, 'hermine estdul prédateur qui présente une réponse
fonctionnelle de type Il et une réponse numérigtférée.

Puisqu’elles sont omniprésentes dans I'Arctique,poésentent de spectaculaires et
imprévisibles invasions, des especes comme le depalaire et la chouette harfang ont
souvent été utilisées pour étudier I'impact de dé@dption sur les populations de rongeurs
arctiques (Elton 1924, Chitty 1950, Pitelka al. 1955, Watson 1957, Wilson 1999). Au
contraire, comme elles sont rarement contactéedesterrain, ou produisent de petites
couvées et sont souvent observées se nourrissaverdébrés et de baies, des especes comme
I'nermine et le labbe a longue queue ont souvedtnégligées. Les travaux de Géy al.
(soumis) montrent que ces deux derniéres espetcasnampact trés fort sur la dynamique
des lemmings et que chaque prédateur devient dotménan moment du cycle. Ceci traduit
I'importance de considérer toute la guilde des at&ars interagissant dans le systeme. Par
exemple, le labbe a longue queue et dans une neomdsure la chouette harfang sont les
prédateurs dont I'impact est le plus important gukes densités de lemmings sont fortes ou
intermédiaires (> 0,8 ind./ha). Mais alors que denbre de lemmings capturés journellement
par les labbes diminue rapidement durant I'étéféitide la faible réponse numérique et de la
forte réponse fonctionnelle), la prédation des elfti@g demeure relativement stable et
dépasse celle des labbes a la fin de I'été (dudfst besoins alimentaires croissants de sa
nombreuse progéniture). D’'un autre c6té, la prédatiu renard polaire est plus faible que
celle des prédateurs aviens lorsque les densitdsnd@ings sont fortes ou intermédiaires
(1998-1999) mais devient plus importante quanditassités sont faibles (2000-2002). Enfin,
puisque la réponse numérique de I'hermine estrdifécelle-ci a capturé plus de lemmings
que le renard polaire durant les deux étés (19@@26uivant I'année de pic ; du fait de sa
réponse fonctionnelle de type I, elle a égalent#tassé le renard a la fin des étés 2001-
2002, lorsque la densité de lemmings a diminuéyasapoins de 0,1 lemming/ha.
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4.5. Comparaison avec d’autres travaux

4.5.1. Réponse numeérique

Dans le Haut-Arctique, la reproduction du labbe oague queue semble étre
dépendante de I'abondance des lemmings (Mannich@, Feadersen 1930, 1942, Loppenthin
1943, Salomonsen 1969, Maher 1970a, Melteftal. 1981, De Korte & Wattel 1988). Dans
le Bas-Arctique, ou I'on trouve plusieurs especepetits rongeurs, la situation est identique
en considérant tous les micro-mammiferes (Mahed 1@8ndersson 1976a, 1981). Sans en
aborder I'approche graphique, Andersson (1981)eeséul a traiter la réponse numérique du
labbe a longue queue aux variations d’abondanceekits rongeurs. Ayant documenté trois
cycles (quatre pics) de rongeurs, il montre qu'eanginavie la nidification du labbe a longue
queue est dépendante des micro-mammiferes (prieoygat Clethrionomys rufocanugt
Lemmus lemmis quand ceux-ci sont rares, les labbes ne nighasatDe méme, la taille des
pontes varie en fonction de I'abondance des romgedos travaux réalisés dans le Haut-
Arctique (4° de latitude plus au Nord) sont en ad@vec les résultats d’Andersson.

4.5.2. Réponse fonctionnelle

Si plusieurs travaux consacrés au labbe a longeeegmentionnent un changement de
régime alimentaire en fonction de I'abondance désrarmammiferes (Loppenthin 1943,
Salomonsen 1969, Andersson 1976a, De Korte & Wafi8B), aucun n’a réellement étudié
la réponse fonctionnelle de cet oiseau. De ce mlEntue, notre travail constitue la premiére
étude sur le sujet.

4.6. Prédation sélective

Errington (1946, 1956) a suggéré que les prédatawaeent principalement les
individus socialement subordonnés (malades, blegs&gpérimentés, jeunes, vieux) car les
individus dominants les forcent a occuper des h&bgub-optimaux (donc plus pauvres) ou
ils sont plus exposés a la prédation. Cependanidence sur laquelle se base Errington est
insuffisante (Temple 1987). En effet, les prédagauvent aussi étre sélectifs quant au choix
du sexe ou de la classe d’age des proies, et ndreaainsi leur dynamique de population. Le
sexe-ratio d’'une population de proie peut changé& prédation est biaisée envers I'un des
sexes. Si plus de femelles sont tuées, le tauxralesance intrinseque de la population de
proie peut décliner (Longland & Jenkins 1987). Li&dation sélective peut aussi étre a
I'origine de changements dans la structure sodelka population de proie (Roberts & Wolfe
1974).

Les prédateurs peuvent tuer de maniere seélectigsi &dien des « gros » individus,
généralement des males ou des individus agés (M@&8@) , que des « petits » individus,
souvent des femelles ou des jeunes (Marti & Hod#9 1Koivunenret al. 1996). La plupart
des études sur les oiseaux de proie se nourripsacipalement de micro-mammiféres ont
montré que les males sont les plus vulnérableslkgiet al. 1955, Southern & Lowe 1968,
Lagerstrom & Hakkinen 1978, Beacham 1979, Korpini81, 1985b, Halle 1988, Mappes
et al. 1993, Koivuneret al. 1996), mais d’autres études ont présenté desrieeslanverses
(Longland & Jenkins 1987, Dickmaat al. 1991). Une minorité de travaux ne mettent en
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évidence aucune préférence par rapport au sexdeoiaide des proies (Krebs & Myers 1974,
Boonstra 1977, Boonstra & Krebs 1977).

Dans la vallée du Karup, les labbes a longue queagturent des lemmings
significativement plus petits et plus Iégers que iledividus de la population de référence
capturés dans les pieges. Gilg (2002) a montréajtelle moyenne du domaine vital et la
mobilité des lemmings femelles étaient supériewwreselles des males dans notre zone
d’étude, tout particulierement durant la phase @elin des populations. On peut donc
légitimement penser que les femelles sont plus &8g® a la prédation que les males.
Cependant aucune différence significative n'a éigeren évidence concernant les variations
du sexe-ratio des lemmings tués par les labbessteinmings capturés dans les piéges. Le
labbe a longue queue ne semble donc pas avoir @ér@nce par rapport au sexe des
lemmings qu’il tue. Par contre il s’attaque préfdialement aux individus juvéniles (Gilg &
Hurstel 2000, Gilget al. 2002, Gilg & Hurstel, en préparation).

Chez les micro-mammiferes, la taille et le poid&tent normalement le statut social
car les individus les plus gros sont plus fortss Ides interactions compétitives avec des
congéneres (Grant 1972). Deux hypotheses peuvetigesr la préférence de nos labbes
pour les petits lemmings. Premierement, les petitividus, subordonnés, peuvent se
comporter difféeremment des individus dominants daspace et étre ainsi plus exposés a la
prédation. Cela semble cependant peu probableesamtividus dominants se déplacent
sirement plus que les subordonnés lorsqu’ils défeniéur territoire. Deuxiémement, si les
dominants forcent les subordonnés a se dispergarideles habitats optimaux vers des
habitats sub-optimaux, ceux-ci peuvent étre plymsés a la prédation des labbes (Errington
1946, 1956, Pusenius & Viitala 1993). En effetfdax de prédation semble étre plus élevé
sur des proies se dispersant dans des habitaigtde gqualité que sur des proies territoriales
fréequentant de bons habitats (Metzgar 1967, Ambi®@#®). Dickmaret al. (1991) ont par
exemple montré que les jeunes femelles de sounweskique Mus domesticyssont plus
vulnérables a la prédation de la chouette effrdigtol albg car les souris dominantes
occupent un couvert végétal dense riche en notarilors que les subordonnées doivent se
disperser dans des habitats plus ouverts. La pri@édoce des petits lemmings dans le régime
alimentaire des labbes est en accord avec ceti@dehypothese mais il n'est pas certain que
le type d’habitat occupé par les lemmings dansenmtme d’étude dépende de leur statut
social.

4.7. Activité de chasse

Peu de travaux ont été consacrés aux relationsotefigs des prédateurs aviens et de
leurs proies. Parmi ceux-ci, Dickmanal. (1991) ont montré que la chouette effraie chassait
lorsque sa proie principale était active. En effant une revue des informations traitant du
comportement de chasse (activité) de plusieurscespie prédateurs en Europe du Nord et en
Europe centrale, Halle (1993) conclut dans le mé&eres en suggérant que les prédateurs
ajustent probablement leur effort de chasse entitomal’éléments temporels liés a la
disponibilité des proies. Hansen (1957) a montrdadoratoire que I'augmentation de la
durée de lumiere du jour réduisait I'activité tetainsi que la durée moyenne des périodes
d’activité du lemming variableDjcrostonyx groenlandicus rubricatusll suggére que dans
I'Arctique, I'activité du lemming variable pourraétre plus importante durant les périodes de
faible intensité lumineuse. Nos résultats semhdentoborer cette hypothése puisque plus de
40% des captures de lemmings par les labbes anehé&e Oh et 6h (Fig. 18). Cependant,
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Brooks (1993) a mis en évidence une activité philslé de Oh a 6h chez le lemming a collier,
surtout chez les femelles. Toutefois, compte temdaible échantillonnage a ces heures de
nuit, les différences n’étaient significatives quaur certaines années. De plus, cette étude a
été réalisée au Canada sous le cercle polairgaectiu la nuit est marquée méme en été. Les
conditions y sont donc bien différentes a celles fon rencontre dans notre zone d’étude
(Haut-Arctique, jour permanent).
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Chapitre 5 : Conclusion

Nous avons étudié plusieurs aspects de la préddtidabbe a longue queue sur les
populations de lemming a collier. Ce travail orairest le premier du genre concernant le
labbe a longue queue, et I'un des rares effectags dArctique.

Nous avons montré que les labbes adultes ne répomdes numériquement aux
variations d’abondance de lemmings. Cependantydees de reproduction du prédateur est
fortement corrélé avec les densités printaniéres sde proie principale. La réponse
fonctionnelle du labbe a longue queue aux changentésbbondance du lemming a collier est
de type lll (prédateur généraliste), ce qui tradant théorie un effet stabilisateur sur la
dynamique de population des proies. Dans notreesyst lorsque les lemmings sont
abondants, le labbe a longue queue préfére s'attamux lemmings juvéniles alors que la
chouette harfang marque une préférence particutieue les individus agés et les femelles
(Gilg & Hurstel 2000, Gilget al. 2002, Gilg & Hurstel, en préparation). Ces préiées
s’atténuent a mesure que les densités de lemmingaugnt, les prédateurs devenant alors
plus opportunistes. Ainsi, en considérant la valeproductive des proies préférées, le labbe
a longue queue exerce un effet stabilisateur sdémaographie du lemming a collier. Au sein
de I'étude globale sur la prédation du lemming Biesodans notre zone d’étude (Gigg al.,
soumis), nos travaux contribuent aussi a montierpbrtance de prendre en compte les
réponses (numérigue et fonctionnelle) de I'ensendds prédateurs d’'un systéme pour
déterminer leur impact sur les populations de grae approcher le fonctionnement du
systeme. Nos résultats ont mis en évidence qubhkela longue queue était le prédateur dont
'impact sur les populations de lemming a collidgai#le plus fort quand les densités
printaniéres de ce dernier étaient supérieuresBandividus/ha (Gilget al, soumis). De
méme, nous avons montré que dans I'Arctique, oudéessités de lemmings présentent de
forts déclins estivaux (Gilg 2002), il est nécessale déterminer la réponse numérique des
prédateurs en utilisant la densité printanierepile®s (a la fonte des neiges).

Plusieurs aspects de la prédation du labbe a loggeee méritent d’étre approfondis
dans le futur. Notre travail constituant une pramid serait trés intéressant de le reproduire
en plusieurs endroits de I'Arctique, représentatés différentes communautés de prédateurs
et de proies ainsi que des différentes variatiandrennementales de ce biome. Ainsi, il
deviendrait possible de dégager certaines tendasoesitudes, constantes ou différences,
permettant notamment de mettre en évidence d'égknsynchronismes spatiaux a I'échelle
de la métapopulation de labbes a longue queue. aliee question intéressante serait
d’observer comment se comporte notre systeme dsdizce des labbes. Cependant, ceci
semble difficilement réalisable sur le terrain puid faudrait supprimer tous les labbes de la
zone d'étude (un exclos n’étant pas sélectif quartespece de prédateur). Enfin, les
mécanismes causant la diminution du taux de cmocgsales populations de lemmings
(prédation sélective par exemple) devraient éweiés plus en profondeur afin d’expliquer
pourquoi des populations de prédateurs comme lgela@blongue queue, dont le taux de
croissance intrinseque (reproduction) est beaupdusplent que celui de sa proie principale,
peuvent rattraper numeériquement ce retard et cdes#clin des populations de lemmings.
En prolongement, il serait souhaitable de s’attasie le réle de la présence croissante des
prédateurs durant I'été arctique sur l'arrét dert@issance des populations de proies (c’est-a-
dire les effets indirects de la présence des peédat

59



Chapitre 6 : Bibliographie

Akcakaya, R. H. (1992). Population cycles of mansnavidence for a ratio-dependent
predation hypothesis.Ecol. Monogr 62: 119-142.

Ambrose, H. W. (1972). Effect of habitat familigrand toeclipping on rate of owl predation
in Microtus pennsylvanicus-J. Mammal 53: 909-912.

Andersson, M. (1971). Breeding behaviour of thed-teiled Skuestercorarius longicaudus
(Vieillot). — Ornis Scand?2: 35-54.

Andersson, M. (1976a). Population ecology of thend-tailed Skua Stercorarius
longicaudusvieill.). — J. Anim. Ecal45: 537-559.

Andersson, M. (1976b). Clutch size in the LongadiSkuaStercorarius longicaudusome
field experiments. 4bis 118: 586-588.

Andersson, M. (1976c¢). Influence of trap saturabonestimates of animal abundance based
on catch per unit effort. ©ikos27: 316-319.

Andersson, M. (1981). Reproductive tactics of thagtailed skudtercorarius longicaudus
— Oikos37: 287-294.

Andersson, M. & Erlinge, S. (1977). Influence oégation on rodent populations.Gikos
29: 591-597.

Andrzejewski, R. & Rajska, E. (1972). Trappabilidlbank vole in pitfalls and live traps. —
Acta Theriol 4: 41-56.

Angelstam, P., Lindstrém, E., & Widén, P. (1984pldrof predation in short-term population
fluctuations of some birds and mammals in FennafiearOecologia62: 199-208.
Angelstam, P., Lindstrom, E., & Widén, P. (1985)n&ronous short-term population

fluctuations of some birds and mammals in FennatiearHolarctic Ecol 8: 285-298.
Anthony, R. M. (1997). Home ranges and movementératic fox (Alopex lagopusin
Western Alaska. Arctic 50: 147-157.
Anthony, R. M., Barten, N. L., & Seiser, P. E. (BpOFoods of Arctic foxesAlopex lagopus
during winter and spring in western Alaskal.-Mammal 81: 820-828.
Batzli, G. O. (1992). Dynamics of small mammal plagions: a review. — In: Mc Cullough,
D. R. & Barnett, R. H. (eds), Wildlife 2001: poptitas. London, Elsevier, pp. 831-849.
Beacham, T. D. (1979). Selectivity of avian preaiatin declining populations of the vole
Microtus townsendii-Can. J. Zoal57: 1767-1772.

60



Begon, M., Harper, J. L., & Townsend, C.R. (1996¢0logy. Individuals, populations and
communitiesThird edition. — Oxford, Blackwell.

Boertmann, D. (1994). An annoted checklist to thels of Greenland. -Medd. Gron,
Bioscience 38.

Boonstra, R. (1977). Predation bhcrotus townsendipopulations: impact and vulnerability.
—Can. J. Zoal55: 1631-1643.

Boonstra, R. & Krebs, C. J. (1977). A fencing expent on a high-density population of
Microtus townsendii-Can. J. Zoal55: 1166-1175.

Bourne, G. R. (1985). The role of profitability smail kite foraging. 9. Anim. Ecal54: 697-
709.

Boxall, P. C. & Lein, M. R. (1983). Are owl regufaAn analysis of pellet regurgitation times
of Snowy Owls in the wild. Raptor Res16: 79-82.
Brooks, R. J. (1993). Dynamics of home range idacetl lemming.In: Stenseth, N. C. &
Ims, R. A. (eds). The Biology of Lemmings. Londé&tademic Press, pp.355-386.
Brooks, R. J. & Banks, E. M. (1971). Radio-trackisudy of lemming home range. -
Communications in Behavioral Biolo@y 1-5.

Brown, J. S., Kotler, B. P., Smith, R. J. & WirtzW. O. (1988). The effects of owl predation
on the foraging behaviour of heteromyd rodent®eeologia76: 408-415.

Bull, E. L., Henjum, M. G., & Rohweder, R.S. (198Bjet and optimal foraging of great grey
owls. —J. Wildl. Manage53: 47-50.

Busse, H. & Busse, E. (1976). Erfolgreiche kink#iAufzucht von Schnee-EuleNyctea
scandiacal..) im Tierpark Berlin. -Zool. Garten46: 145-156.

Carothers, A. D. (1973). The effect of unequal lcakdlity on Jolly-Seber estimates. -
Biometrics29: 79-100.

Charnov, E. L., Orians, G. H. & Hyatt, K. (1976)cdiogical implications of resource
depression. Am. Nat 110: 247-259.

Chitty, D. (1938). A laboratory study of pellet foation in the short-eared owAgio
flammeuy —Proc. Zool. Soc. Lond. Sek 108: 267-287.

Chitty, H. (1950). Canadian Arctic wild life enquirl943-49: with summary of results since
1933. —J. Anim. Ecal19: 180-193.

Chitty, D. (1967). The natural selection of seljutatory behaviour in animal populations. —
Proc. Ecol. Soc. Australid: 51-78.

Christian, J. (1950). The adreno-pituitary systemd @opulation cycles in mammals.J-
Mammal.31: 247-259.

61



Cramp, S. & Simmons, K. E. L. (1983jandbook of the birds of Europe the Middle East and
North Africa. Volume 1l Waders to Gulls Oxford, Oxford University Press, pp. 675-
685.

Danilov, A. N. (1995). Distribution of lemming bow density at the Khadyta biological
station. -Ekologiia5: 411-412 (en Russe).

De Korte, J. (1977). Ecology of the Long-tailed 8kftercorarius longicaudu¥ieillot,
1819) at Scoresby Sund, East Greenland. Reporthef Nederlandse Groenland
Expeditie Scoresbysund 1973, 1974 and 1975. Part Distribution and Density. —
Beaufortia328: 201-219.

De Korte, J. (1984). Ecology of the Long-tailed &kftercorarius longicaudu¥ieillot,
1819) at Scoresbhy Sund, East Greenland. Part tmigak site tenacity and departure. —
Beaufortia34: 1-14.

De Korte, J. (1985). Ecology of the Long-tailed &kBtercorarius longicaudu¥ieillot,
1819, at Scoresby Sund, East Greenland. Part tlotaech size, laying date and
incubation in relation to energy reserve®eaufortia3s: 93-127.

De Korte, J. (1986). Ecology of the Long-tailed 8k8tercorarius longicaudysat Scoresby
Sund, East Greenland. Part four: breeding suceesgrawth of young. Bijdragen tot
de Dierkundes6: 1-23.

De Korte, J. & Wattel, J. (1988). Food and breedsugces of the long-tailed skua at
Scoresby Sund, Northeast Greenlandltdea76: 27-41.

Dickman, C. R., Predavec, M. & Lynam, A. J. (199Mifferential predation of size and sex
classes of mice by the barn oWlto alba - Oikos62: 67-76.

Duke, G. E., Jegers, A. A, Loff, G., & Evanson, R. (1975). Gastric digestion in some
raptors. -Comp. Biochem. Physidd0A: 649-656.

Dunmire, W. W. (1955). Sex dimorphism in the pelefsrodents. Journal of Mammalogy
36: 356-361.

Eberhardt, L. E. & Hanson, W. C. (1978). Long-dist& movements of arctic foxes tagged in
northern Alaska. €an. Field Nat92: 386-389.

Elton, C. (1924). Periodic fluctuations in the nwergdof animals: their causes and effects. —
Br. J. Exp. Biol 2: 119-163.

Elton, C. (1942)Voles, mices and lemmings: problems in populatipnachics — Oxford

University Press.

62



Erlinge, S., Géransson, G., Hansson, L., HogstedtlLiberg, O., Nilsson, I. N., Schantz, T.,
& Sylvén, M. (1983). Predation as a regulating daain small rodent populations in
southern Sweden.Gikos40: 36-52.

Errington, P. L. (1946). Predation and vertebrateytations. -Qt. Rev. Bial21: 144-177.

Errington, P. L. (1956). Factors limiting higherrtebrate populations. Sciencel24: 304-
307.

Errington, P. L. (1963). The phenomenon of predatoAmerican Scientishl: 180-192.

Feilberg, J., Fredskild, B., & Holt, S. (1984jlowers of Greenland— Ringsted, Ahrent
Flensborgs Forlag, pp.

Fredskild, B. (1998). The vegetation types of Neatst Greenland: a phytosociological study
based mainly on material left by Th. Sorensen ftbm 1931-35 expeditions. Medd.
Gron.49: 1-84.

Fuller, W. A., Martel, A. M., Smith, R. F. C., & 8fper, S. W. (1975). High-arctic lemmings
(Dicrostonyx groenlandicysl. Natural history observationsCan. Field Nat53: 867-
878.

Fuller, W. A., Martel, A. M., Smith, R. F. C., & 8jer, S. W. (1977). Biology and secondary
production ofDicrostonyx groenlandicuen Truelove Lowland. - In: Bliss, L. C. (Ed),
Truelove Lowland, Devon Island, Canada: A High ArcEcosystem Alberta,
University of Alberta Press, pp. 437-459.

Furness, R. W. (1987Jhe skuas— Calton, Poyser, 363 p.

Galushin, V. M. (1974). Synchronous fluctuationspimpulations of some raptors and their
prey. —lbis 116: 127-134.

Gilg, O. (2002). The summer decline of the collalm@ming, Dicrostonyx groenlandicus
high arctic Greenland. ©ikos99: 499-510.

Gilg, O. & Hurstel, A. (2000). Prey selection byds of prey on a lemming population in
Northeast Greenland. — In: Berg, T. B., Nymand,& Rosing-Asvid, A. (Eds), 8
Arctic Biological Forum 2000: Book of abstracts. gémhagen, Zoological Institute
Copenhagen, pp. 16.

Gilg, O. & Hurstel, A. (en préparation). Prey sél@c by birds of prey on a lemming
population in Northeast Greenland.

Gilg, O., Hurstel, A., & Sittler, B. (2003). Impades prédateurs aviens sur la démographie de
leurs proies: les enseignements d’'un systeme digplii Haut-Arctique (Groenland).
In : Actes du 27 Colloque Francophone d’Ornithologie, Strasbourg298septembre
2002. -Alauda71 : 274-275.

63



Gilg, O., Sittler, B., Hurstel, A., Delattre, P.,lanski, I. (soumis). Functional and numerical
responses of four lemming predators in high a@tieenland. -£col. Monog.

Gilg, O., Sabard, B., loset, J., & Wiest, J.-P.98P Fjord Region Ecological Expedition:
Field Report. — Dijon, CEDMP, pp.

Goszczynski, J. (1977). Connections between pregaicds and mammals and their prey. —
Acta Theriologica22: 399-430.

Grant, P. R. (1972). Interspecific competition agpoadents. -Ann. Rev. Ecol. SysB: 79-
106.

Halle, S. (1988). Avian predation upon a mixed camity of common volesMicrotus
arvalis) and wood miceApodemus sylvaticus- Oecologia75: 451-455.

Halle, S. (1993). Diel pattern of predation riskniicrotine rodents. ©ikos68: 510-518.

Hansen, R. M. (1957). Influence of daylength onivégt of the varying lemming. —J.
Mammal.38: 218-223.

Hanski, I., Hansson, L., & Henttonen, H. (1991)e8plist predators, generalist predators,
and the microtine rodent cycleJ-Anim. Ecal 60: 353-367.

Hanski, I., Henttonen, H., Korpiméki, E., Oksanén, & Turchin, P. (2001). Small-rodent
dynamics and predation.E€ology82: 1505-1520.

Hanski, I. & Korpiméki, E. (1995). Microtine rodemdynamics in northern Europe:
parameterized models for the predator-prey intemactEcology76: 840-850.

Hanski, 1., Turchin, P., Korpiméki, E., & Henttoned. (1993). Population oscillations of
boreal rodents: regulation by mustelid predataagdeto chaos. Nature364: 232-235.
Holling, C. S. (1959). Some characteristics of dantypes of predation and parasitism. —

Canadian Entomologi€d1: 385-398.

Holling, C. S. (1965). The functional response oédators to prey density and its role in
mimicry and population regulation.Entomological Society of Canada Memolis: 1-
60.

Jedrzejewski, W. Jedrzejewska, B., Szymura, A.,ub,ZK. (1996). Tawny owlStrix alucq
predation in a pristine deciduous forest (Bialowi@tational Park, Poland). 3 Anim.
Ecol. 65: 105-120.

Jensen, T. S. (1975). Trappability of various fiowal groups of the forest rodents
Clethrionomys glareolusand Apodemus flavicollisand ist application on density
estimations. -©Oikos26: 196-204.

64



Koch, L. (1950). Report on the expeditions to canfiast Greenland 1926-39 conducted by
Lauge Koch. Part 1: notes on some topographical geological maps of East
Greenland. Medd. Gron 143: 1-10 (+ 7 cartes).

Koch, L. & Haller, J. (1971). Geological map of E&reenland 72°-76° N. Lat. Medd.
Gron. 183: 1-26 (+ 13 cartes).

Koivunen, V., Korpimaki, E. & Hakkarainen, H. (199®ifferential avian predation on sex
and size classes of small mammals: doomed surplag®minant individuals? -Ann.
Zool. Fenn33: 293-301.

Koivunen, V., Korpiméki, E., Hakkarainen, H. & Ndahl, K. (1996). Prey choice of
Tengmalm’s owls Aegolius funereus funergupreference for substandard individuals?
—Can. J. Zoal 74: 816-823.

Korpimaki, E. (1981). On the ecology and biologyTeingmalm’s Owl Aegolius funereysn
southern Ostrobothnia and Suomenselka, westerarféintActa Univ. Ouluensis Ser. A
Sci. Rerum Nat. Bioll18: 1-84.

Korpimaki, E. (1984). Population dynamics of biadgrey in relation to fluctuations in small
mammal populations in western FinlandArn. Zool. FennicR1: 287-293.

Korpimaki, E. (1985a). Rapid tracking of microtipepulations by their avian predators:
possible evidence for stabilizing predatiorOikos45: 281-284.

Korpimaki, E. (1985b). Prey choice strategies ef estrel Falco tinnunculuyin relation to
available small mammals and other Finnish birdprefy. —Ann. Zool. Fenn22: 91-
104.

Korpimaki, E. (1986). Gradients in population fluations of Tengmalm’s owAegolius
funereusn Europe. -Oecologia69: 195-201.

Korpimaki, E. (1988). Diet of breeding Tengmalnfegolius funereuslong-term changes
and year-to-year variation under cyclic food coiodis. —Ornis Fennica65: 21-30.

Korpimaki, E. (1993). Regulation of multiannual atycles by density-dependent avian and
mammalian predation. ©ikos66: 359-363.

Korpimaki, E. (1994). Rapid or delayed tracking multi-annual vole cycles by avian
predators? 3. Anim. Ecal63: 619-628.

Korpimaki, E. & Krebs, C. J. (1996). Predation gugpulation Cycles of Small Mammals. A
reassessment of the predation hypothed&oSciencel6: 754-763.

Korpimaki, E., Lagerstrom, M. & Saurola, P. (198Field evidence for nomadism in

Tengmalm’s owlAegolius funereus-Ornis Scandinavicd 8: 1-4.

65



Korpimaki, E. & Norrdahl, K. (1989). Predation oeiigmalm’s owls: numerical responses,
functional responses and dampening impact on ptpnlfuctuations of voles. ©ikos
54: 154-164.

Korpimaki, E. & Norrdahl, K. (1991). Numerical afahctional responses of kestrels, short-
eared owls, and long-eared owls to vole denski&xology72: 814-826.

Kotler, B. P. (1984). Risk of predation and theusture of desert rodent communities. —
Ecology65: 689-701.

Krebs, C. J. (1964). The lemming cycle at Bakerd,a%orthwest Territories, during 1959-62.
—Arct. Inst. N. Am. Techn. Pap5: 1-104.

Krebs, C. J. & Myers, J. H. (1974). Population egcin small mammals. Adv. Ecol. Res8:
267-399.

Krebs, C. J. (1996). Population cycles revisited. Mammal 77: 8-24.

Krebs, C. J., Boutin, S., & Boonstra, R. (200Bgosystem dynamics of the boreal farest
Oxford, Oxford University Press, pp.

Kuno, E. (1987). Principles of predator-prey intdi@n in theoretical, experimental, and
natural population systemsAdv. Ecol. Resl6: 249-337.

Lagerstrom, M. & Hakkinen, I. (1978). Uneven sexaaf voles in the food oRAegolius
funereusandStrix aluco —Ornis Fenn 55: 149-153.

Lidicker, W. (1988). Solving the enigma of micraiftycles’. —J. Mammal 69: 225-235.

Lima, S. L. & Bednekoff, P. A. (1999). Temporal wion in danger drives antipredator
behavior: the predation risk allocation hypothesi8m. Nat.153(6): 649-659.

Lindstrom, J., Ranta, E., Kokko, H., Lundberg, R.,Kaitala, V. (2001). From arctic
lemmings to adaptive dynamics: Charles Elton’s ¢gga population ecology. Biol.
Rev.76: 129-158.

Lofgren, O., Hoérnfeldt, B. & Carlsson, B. G. (1986ite tenacity and nomadism in
Tengmalm’s owl Aegolius funereysn relation to cyclic food production. Gecologia
69: 321-326.

Longland, W. S. & Jenkins, S. H. (1987). Sex anel aiffect vulnerability of desert rodents to
owl predation. J. Mamm 68: 746-754.

Loppenthin, B. (1943). Systematic and biologic sotaé the long-tailed sku&tercorarius
longicaudusvieill.. — Medd. Gron.131: 1-26.

Lundberg, A. (1979). Residency migration and a camse: adaptations to nest-site scarcity

and food specialization in three Fennoscandianspaties. -Oecologiadl: 273-281.

66



Maher, W. J. (1970a). Ecology of the Long-tailedgkx at Lake Hazen, Ellesmere Island. —
Arctic 23: 112-129.

Maher, W. J. (1970b). The pomarine jaeger as ailewming predator in northern Alaska.
— Wilson Bull 82: 130-157.

Maher, W. J. (1974). Ecology of Pomarine, Pargsditd Long-Tailed Jeagers in Northern
Alaska. —Cooper Ornithological Society, Pacific Coast AvifaB7: 1-148..

Manniche, A. L. V. (1910). The terrestrial mammaisd birds of North-East Greenland.
Biological observations. Medd. Gron45: 1-200.

Mappes, T., Halonen, M., Suhonen, J. & Ylonen, 1893). Selective avian predation on a
population of the field voleMicrotus agrestis greater vulnerability of males and
subordinates. Ethol. Ecol. Eval5: 519-527.

Marti, C. D. & Hogue, J. C. (1979). Selection oépsize in screech owls.Auk96: 319-327.

May, R. M. (1973).Stability and complexity in model ecosystemsPrinceton, Princeton
University Press.

May, R. M. (1981).Theoretical ecology: principles and applicatio(second edition). —
Blackwell, Oxford.

Maynard Smith, J. (1974Models in ecology- Cambridge University Press.

Meltofte, H., Elander, M., & Hjort, C. (1981). Othological observations in Northeast
Greenland between 74° 30’ and 76° 00" N. lat. 197dedd. Gron.Bioscience 3: 1-53.

Metzgar, L. H. (1967). An experimental comparisérsaeech owl predation on resident and
transient white-footed micééromyscus leucopus-J. Mammal 48: 387-391.

Morse, D. H. (1980).Behavioral mechanisms in ecology Harvard University Press,
Cambridge, Mass.

Murdoch, W. W. & Oaten, A. (1975). Predation anghylation stability. -Adv. Ecol. Res9:
2-131.

Myllymaki, A., Paasikallio, A. & Hakkinen, U. (19F1Analysis of a “standard trapping” of
Microtus agrestis(L.) with triple isotope marking outside the quatdr—Ann. Zool.
Fenn.8: 22-34.

Normann, A. S., Eifler, M. A., Gruenhagen, N. G.[ZFavelos, A. L. (1993). Differential
effectiveness of standard and long shermann lipstina capturing small mammals.J-—
Mammal 74: 151-161.

Norrdahl, K. (1995). Population cycles in northemall mammals. Biol. Rev.70: 621-637.

Norrdahl, K. & Korpimaki, E. (2002). Seasonal chasgn the numerical responses of

predators to cyclic vole populationsEeography25: 428-438.

67



Nuna-Tek (1989).Klima Jameson Land— Copenhagen, Sektionen for Hydrotekniske
Undersogelser, Vol. 1 & 2. 123 pp.

Oksanen, T., Oksanen, L., Schneider, M. & AunapgJu,(2001). Regulation, cycles and
stability in northern carnivore-herbivore systerhack to first principles. -©ikos 94:
101-117.

Pearson, O. (1966). The prey of carnivores durimg @ycle of mouse abundancel.-Anim.
Ecol. 35: 217-233.

Pearson, O. (1971). Additional measurements ofrtipact of the carnivores on Californian
voles Microtus californicu$. —J. Mammal 52: 41-49.

Pedersen, A. (1930). Fortgesetzte Beitradge zur téenler Saugetier- und Vogelfauna der
Ostkuste Gronlands.Medd. Gron.77: 426-501.

Pedersen, A. (1942). Saugetiere und Vogéledd. Gron.128 (2): 1-106.

Pedersen, A. (1959er Eisfuchs— Wittenberg Lutherstadt, Neue Brehm-Bulcherei.

Pitelka, F. A. & Batzli, G. O. (1993). Distributipabundance and habitat use by lemmings on
the north slope of Alaska. - In: Stenseth, N. Clnds, R. A. (Eds),The Biology of
LemmingsLondon, Academic Press, pp. 213-236.

Pitelka, F. A., Tomich, P. Q., & Treichel, G. W98&5). Ecological relations of jaegers and
owls as lemming predators near Barrow, Alaskacel. Monog 25: 85-117.

Predavec, M. & Krebs, C. J. (2000). Microhabitatigdtion, home ranges, and movement
patterns of the collared lemmin@i¢rostonyx groenlandicysin the central Canadian
Arctic. - Can. J. Zoal 78: 1885-1890.

Pusenius, J. & Viitala, J. (1993). Demography, eeglulation of breeding density in the vole
Microtus agrestis—Ann. Zool. FennicB0: 133-142.

Raup, H. M. (1965). The flowering plants and feaishe Mesters Vig district, Northeast
Greenland. -Medd. Gron 166: 1-119.

Raup, H. M. (1971). The vegetation of the Mesteigs district, Northeast Greenland: general
summary and discussionMedd. Gron 194: 1-48.

Reid, D. G., Krebs, C. J. & Kenney, A. J. (1997attBrns of predation on noncyclic
lemmings. -Ecol. Monog 67: 89-108.

Ricklefs, R. E. 1967. A graphical method of fittiaguations to growth curvesEeology48:
978-983.

Roberts, M. W. & Wolfe, J. L. (1974). Social influges on susceptibility to predation in
cotton rats. 4. Mamm 55: 869-872.

68



Rodgers, A. R. & Lewis, M. C. (1986). Diet selectim Arctic lemmings l(emmus sibiricus
and Dicrostonyx groenlandicys demography, home range, and habitat usean. J.
Z0ol.64: 2717-2727.

Rosenberg, D. K., Overton, W. S. & Anthony, R. G45). Estimation of animal abundance
when capture probabilities are low and heterogesieau Wildl. Manage59: 252-261.

Rosenzweig, M. L. & MacArthur, R. H. (1963). Grapdli representation and stability
conditions of predator-prey interactionsAm. Nat 97: 209-223.

Rudolph, S. G. (1982). Foraging strategies of Aoaarikestrels during breeding.E€ology
63: 1268-1276.

Salomonsen, F. (1969)he Birds of Greenland- Copenhagen, Ejnar Munksgaard, 608 pp.

Schmidt, N. M. (2000)Spatiotemporal distribution and habitat use of todlared lemming,
Dicrostonyx groenlandicus Traill, in high arctic Nbeast GreenlandMSc thesis. —
Aarhus, University of Aarhus, 84 p.

Schoener, T. W. (1983). Field experiments on ipecgic competition Am. Nat 122: 240-
285.

Sih, A., Crowley, P., McPeek, M., Petranka, J. &oBineier, K. (1985). Predation,
competition and prey communities: a review of fieleriments. Annu. Rev. Ecol.
Syst.16: 269-311.

Simmons, R. E., Avery, D. M., & Avery, G. (1991)iaBes in diets determined from pellets
and remains: correction factors for a mammal and &ating raptor. Raptor Res25:
63-67.

Sittler, B. (1995). Response of stoltustela erminepto a fluctuating lemmingdicrostonyx
groenlandicu} population in North-East Greenland: preliminagsults from a long
term study. Ann. Zool. FennicB2: 79-92.

Sittler, B., Gilg, O. & Berg, T. B. (2000). Low abdance of King eider nests during low
lemming years in Northeast Greenlandiretic 53: 53-60.

Smith, T. G. (1976). Predation of Ringed Seal p(psoca hispida by the Arctic Fox
(Alopex lagopus —Can. J. Zoal54: 1610-1616.

Solomon, M. E. (1949). The natural control of anip@pulations. J. Anim. Ecal18: 1-35.

Sonerud, G. A. (1986). Effect of snow cover on eaakcjanges in diet, habitat, and regional
distribution of raptors that prey on small mammal®oreal zones of Fennoscandia. —
Holarctic Ecology9: 33-47.

Sonerud, G.A. (1989). Allocation of prey betweetf-sensumption and transport in two

different-sized central place forager#nis. Scand20: 69-71.

69



Sonerud, G.A. (1992). Functional responses of lofgsey: biases due to the load-size effect
in central place foragers.Gikos63: 223-232.

Southern, H. N. & Lowe, V. P. (1968). The pattefrdstribution of prey and predation in
Tawny Owl territories. J. Anim. Ecal 37: 75-97.

Stenseth, N. C. (1999). Population cycles in vaed lemmings: density dependence in a
stochastic world. ©ikos87: 427-461.

Stenseth, N. C. & Ims, R. A. (1993a). The historjeonming research: from Nordic Sagas to
The Biology of Lemmings. — In: Stenseth, N. C. &sIinR. A. (eds.), The biology of
lemmings. Academic Press, London, pp. 3-34.

Stenseth, N. C. & Ims, R. A. (1993b). populatiomamyics of lemmings: temporal and spatial
variation — an introduction. — In: Stenseth, N.&Ims, R. A. (eds.), The biology of
lemmings. Academic Press, London, pp. 61-96.

Taylor, R. J. (1984 Predation — Chapman & Hall, London.

Temple, S.A. (1987). Do predators always captubstsundard individuals disproportionately
from prey populations. Ecology68: 669-674.

Trexler, J. C., Mc Culloch, C. E., & Travis, J. @8). How can the functional response best
be determined? ©ecologia76: 206-214.

Turchin, P. & Hanski, I. (1997). An empirically ks model for latitudinal gradient in vole
population dynamics. Am. Nat 149: 842-874.

Turchin, P. & Hanski, I. (2001). Contrasting altatime hypotheses about rodent cycles by
translating them into parameterized model&celogy Lettergl: 267-276.

Viitala, J., Korpimaki, E., Palokangas, P. & KoiguM. (1995). Attraction of kestrels to vole
scent marks visible in ultraviolet light.Nature373: 425-427.

Watson, A. (1957). The behaviour, breeding, andifecology of the Snowy OwNyctea
scandiaca- Ibis 99: 419-462.

Wiley, R. H. & Lee, D. S. (1998). Long-tailed Jae¢®stercorarius longicaudys— In: Poole,

A. & Gill, F. (Eds.), The Birds of North Ameri¢dNo. 365, Philadelphia, PA., 24 pp.

Wilson, D. J. (1999)Effects of predation on the population dynamicdeaimings and on

loss of goose nestBhD Thesis. — Vancouver, University of British Qolbia, pp.

70



Annexes

Annexe |: résumé de la communication présentée Isrdu 8" Arctic
Biological Forum (2000) a Copenhague (Danemark)

Annexe Il : résumé de la communication présentée fi® du 27 Colloque
Francophone d’Ornithologie (2002) a Strasbourg (Frace)

Annexe lll : résumé du manuscrit soumis a la revué&cological Monographs

71



