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Avant-propos

Cette theése s’appuie sur la production d’articles scientifiques, rédigés pour des
et les gestionnaires, la présentation est scindée en deux parties: ['une en frangais,
présentant un résumé des principaux résultats de ce travail et I'autre en anglais
regroupant 1I’ensemble des articles écrits tout au long de ces quatre années mais surtout
la derniere ! Les articles sont numérotés en chiffres romains et seront appelés dans la
premicre partie.

Cette premiére partie n’est pas une traduction en frangais des articles mais plutot
une histoire a part entiére agrémentée de quelques résultats, ne figurant pas dans les
manuscrits, reliant les différents thémes abordés. Celle-ci resitue le travail dans un cadre
scientifique plus général et aborde les méthodologies employées ainsi que des résultats
discutés a la fois du point de vue de I’écologie comportementale et de la biologie de la
conservation. Ceci a pour but de présenter les perspectives de ce travail et de formuler
des propositions de gestion des espaces naturels et plus particulierement des zones

humides.



Table des matieres ou Sommaire

OB 018 0 TG Lot 5 o) sV 1
1. Cadre theorique et conceptuel................o 2
1.1 La theorie de 'approvisionnement optimal... ................. 3
1.2 ... une approche cotits/beneéfices. .. ... 4
1.3 ... dépendante de I’échelle spatiale considerée 7. 5

2. Les canards de surface : un modele pour tester les compromis entre alimentation et risque de

predation a plusieurs echelles spatiales et biologiques ... 6
2.1 Les systemes anthropises ... 6
2.2 Consommation sur une ressource CryptiqUue ............c..euuiiiuiuiinaiiiinaieiiiiiaraea. 8

2.2.1 Adaptations ..........iiuiiii 8
2.2.2 Besoin d’information(s) «........oeuiueuin e 9
2.2.3 Décision d’exploiter ou de quitter un patch...................... 10
2.3 Consommation sur une ressource non renouvelée.................ocooiiiiiii, 10

3 Structure et problematique de lathese ... 12
3.1. Quantification des ressources alimentaires utilisees par les canards........................... 12
3.2. Compromis a différentes échelles spatiales ...................... 13

4 Caracteristiques du modele d’étude ... 15

II. Méthodologie ... 17

1. DS SItES COMEIASTES .. uttntt ittt et e et ettt et e e e e en 18

2. La guilde des canards en hiver ... 21
2.1 Capture et telemetrie. .. .. ...ooiiiiii i 22
2.2 Reégime alimentaire ... 24

3. Quantification de la banque de graines disponible.......................... 26
3.1. Methodologie generale ... 26
3.2 Les différentes unités échantillonnées .............ooooiiiiiiiiiiiiii 27

T B B £ - P 27
3.2.2 Les prairies humides et sub-halophiles.......................... 28
3.2.3 Les etangs de Brenne ... 28

[I1. RESUtats COMIMENTES ... uueit ittt ettt et 29

1 Un regime alimentaire selectif ? ... 30

2 Dépléetion des TeSSOUICES. ... .ouuuiuiii i 35

3. Ressources et gestion des EHEUX ..ot 38



4. Densite critique compromis a I’échelle du patch.................... 41

5. Utilisation de I’espace compromis a I’¢chelle des sites ... 47
6. Influence de la chasse sur I’émigration et la survie compromis a I’¢chelle des sites.............. 53
7. compromis a I’échelle du cycle migratoire ... 62
IV. Discussion Générale & Perspectives..............ooiiiiiiiiiiiiii 64
1. Discussion geneérale ................... 65
1.1 Décisions a I’échelle du patch ... 66
1.2 Décisions a I’échelle du site d’alimentation ...............cocooiiiiiiiii 66
1.3 Capacite d’accueil a I’échelle du site d’hivernage ........................ 67
1.4 Quelle est 'importance de I’hiver a I’echelle du cycle migratoire et du cycle de vie ?..... 69
2. PeISPECTIVES ...ttt 72
2.1 Perspectives de recherche .................o 72

2.1.1 Prendre en compte la consommation de graines par les canards dans les études
DOtanIqUEs . ... 72
2.1.2 Comprendre les mécanismes liés a la dispersion de naissance............................. 72

2.1.3 Tester I’existence de I'information publique influengant les décisions alimentaires. . 74

2.2 Perspectives pour la gestion ... 76
2.2.1 Les RESSOUICES. ...ttt e 76
2.2.2 I O T T P 77

Vo RETETEIICES ..ottt e e e e e 79

VI. Manuscrits numérotés de [ a X

VII. Participation a des colloques nationaux et internationaux



Introduction e 1

I. Introduction




1. Cadre théorique et conceptuel

Une stratégie comportementale est un acte ou une séquence d’actes qu’un animal réalise

en réponse a une situation donnée (Harvey 1994). On peut alors distinguer les stratégies ou

’aptitude phénotypique' (fitness) est indépendante de la fréquence des autres stratégies de la

population considérée et les stratégies ou I’aptitude phénotypique est fréquence-dépendante.

Comprendre pourquoi certaines stratégies sont maintenues par sélection naturelle a

I’intérieur d’une population et pourquoi d’autres sont éliminées constitue une question phare de

I’écologie comportementale, qui incorpore le cortége théorique de 1’écologie évolutive (Danchin

et al. 2005).

Répondre a ces questions présuppose que la sélection naturelle agit de maniére a

optimiser ces stratégies, impliquant une maximisation de leur valeur sélective. Si les individus

d’une population ont été soumis aux mémes pressions de sélection durant une période assez

longue, seuls les génotypes les mieux adaptés se maintiendront dans cette population, la

sélection naturelle agissant comme un filtre favorisant les individus optimaux. Pour qu’un
g Y q

comportement soit considéré comme optimal, les mod¢les théoriques doivent prendre en compte

i) les choix que doit faire 1’animal (par exemple le type de proie) ; ii) ce qui doit étre maximisé

(par exemple le taux de gain d’énergie) et iii) les contraintes (par exemple la taille de la bouche

ou la vitesse de recherche) (Krebs & Davies 1997).

La wvariabilit¢ interindividuelle suppose qu’il existe une gamme de décisions

comportementales possibles au sein d’une population en réaction & une situation identique

donnée. Ces différences se montrent tellement importantes qu’elles sont aussi prises en compte

pour comprendre 1’écologie des populations (Lomnicki 1980, 1988 ; Clutton-Brock 1988;

Newton 1989; Goss-Custard 1996; Sutherland 1996).

Les ressources alimentaires agissent comme le facteur prépondérant qui limite la taille

des populations dans la plupart des systemes (Lack 1966 ; Martin 1987 ; Sinclair 1989 ; voir

revue dans Newton 1998). Afin de trouver leurs ressources, la mani¢re dont les individus vont

sélectionner les habitats disponibles et les utiliser sera fonction de leurs besoins internes,

morphologiques (taille) ou physiologiques (énergie allouée a la maintenance ou a la

reproduction notamment). Les animaux s’alimentant de maniére optimale devront gérer au

mieux leur balance énergétique et 1’utilisation de leurs réserves (Cuthill & Houston, 1997).

' Aptitude phénotypique : capacité d’un phénotype a produire des descendants viables au sein d’une méme
population (Danchin et al. 2005).



1.1 Lathéorie de I'approvisionnement optimal...

Admettre que la maximisation du comportement d’alimentation est associée a une
meilleure aptitude phénotypique (Stephens & Krebs 1986) place 1’écologie alimentaire comme
une sous-discipline de 1’écologie évolutive (Brown 2000).

La théorie de I’approvisionnement optimal (Optimal Foraging Theory) prédit que les
individus auront tendance a maximiser leur taux net de gains énergétiques en augmentant le
rapport bénéfices/cotits. Cette théorie permet d’expliquer ou de prédire le comportement
alimentaire d’un individu dans son habitat (Mac Arthur & Pianka 1966 ; Emlen 1966 ; Charnov
1976). Amendée par Stephens & Krebs (1986), elle permet aussi d’émettre des prédictions sur
la taille ou le nombre des proies sélectionnées (e.g. Meire & Ervynck 1986 sur I’huitrier pie
Haematopus ostralegus), et sur le temps de résidence optimal dans un patch® (e.g. Kacelnik
1984 sur I’étourneau sansonnet Sturnus vulgaris). Dans le cadre de cette analyse, les colts
classiquement considérés sont la prédation (qui se traduit, outre par une certaine probabilité de
mourir, par le colit temporel des comportements de vigilance vis-a-vis du prédateur) et la
compétition inter et intra-spécifique. Cette derniére, repose sur deux mécanismes différents :
I’interférence et la déplétion des ressources (Goss-Custard 1980; Sutherland 1996 ; voir
également les paragraphes suivants p.9-10).

Les individus devant s’alimenter vont alors devoir prendre des décisions. La capacité a
prédire les décisions que les individus vont prendre en réponse a des questions telles que « ou se
nourrir ?», « de quoi ?» et « pendant combien de temps ?» est donc une des composantes
fondamentales pour comprendre les traits d’histoires de vie des individus et leurs implications
dans le taux d’accroissement des populations (Stearns 1992). Ainsi, 1’exploitation des
ressources alimentaires par les organismes place l'individu face a un ensemble de choix
concernant 1’habitat, le type de patch a exploiter (qui varie suivant la distribution des proies), le
type de proies et enfin a quel moment les rechercher (Stephens & Krebs 1986). Pour
I’exploitation d’une méme ressource, les différentes stratégies d’approvisionnement alimentaire

sont donc ajustées selon des critéres spatio-temporels.

% Le mot “patch” sera utilisé dans tout ce document au sens de Arditi & Dacorogna (1988) : « un patch est une
surface (ou volume) bien délimitée, dans laquelle la ressource est uniformément distribuée, et sans nourriture
dans les environs immédiats ». Ce terme peut étre traduit par « parcelle » en francais (Giraldeau 2005)



1.2 ... une approche colts/bénéfices...

Si les comportements d'acquisition et d'allocation des ressources sont principalement
fonction de 1’abondance, de la distribution (pouvant se traduire par une accessibilité différente)
et des spécificités des ressources, d’autres paramétres vont influencer 1’utilisation d’un patch.
Brown (1988) propose trois colits majeurs pouvant contrebalancer les bénéfices apportés par la
proie, et ainsi prédire pour quelle densité critique (d.: Sutherland & Anderson 1993) un
individu décide d’abandonner un patch pour un autre, selon la théorie appelée de la « valeur
marginale » (Charnov 1976).

Selon cette théorie, un individu exploitera un patch jusqu’a ce que les bénéfices de
I’acquisition des ressources (H) soient équivalents aux différents cofits pouvant s’appliquer.
Brown (1988) proposa trois types de cofts liés : i) a 1’énergie engagée (C) ; ii) au risque de
prédation (P) ; et iii) aux possibilités d’échec (MOC : Missed Opportunity Costs) lors de la
recherche de nourriture. La densité résiduelle de ressources ou Giving Up Density (GUD),
mesurée apres exploitation par un ou plusieurs individus, résulte des colts et bénéfices
rencontrés. Cette GUD s’obtient lorsque H = C + P + MOC.

Le temps passé a rechercher et capturer une proie et les possibilités d’échec (MOC)
constituent un cofit classiquement inclus dans la théorie de la valeur marginale (Charnov 1976 ;
voir aussi Parker & Stuart 1976 ; Sutherland 1996 ; Giraldeau & Caraco 2000) qui se mesure a
travers le temps écoulé avant tout gain énergétique lors de 1’exploitation d’un patch. L’énergie
engagée dans la recherche alimentaire (C), quant a elle, va dépendre des besoins (€nergétiques)
propres aux consommateurs. Alors que C et MOC, cotits reliés a la balance énergétique des
individus, vont pouvoir moduler les décisions d’utilisation d’un patch, la plupart des études se
sont pourtant focalisées sur le risque de prédation (P). En effet, la prédation constitue, a travers
la mortalité¢ induite, un colt affectant directement 1’aptitude phénotypique des individus
(notamment la survie). Une augmentation du risque de prédation peut se traduire par un
évitement des patchs risqués (e.g. Oyugi & Brown 2003 ; Brown & Kotler 2004 ; Kotler et al.
2004), ou une augmentation des comportements de vigilance (Bednekoff & Lima 1998).
L’évitement du risque de prédation peut alors entrainer des cotits énergétiques (Abrahams &
Dill 1989 ; Lima 1998 a,b) affectant la croissance des individus (Killen & Brown 2006). Le
risque de prédation (et/ou le dérangement associé¢) peut induire chez les consommateurs une
désertion partielle voire totale d’un site ou d’un patch (Lima & Dill 1990 ; Houston 1993 ;
Madsen 1995).

Ainsi, la quantité de ressources a acquérir et a allouer va résulter d’'un compromis entre
les bénéfices et les cotits associés (Cuthill & Houston 1997). Les prises de décision qui
interviennent dans ce type de compromis peuvent étre gouvernées par la prise de risque de

chaque individu (‘risk-prone vs. risk averse’ ; Stephens & Krebs 1986). Ces choix peuvent étre



modulés en fonction de la qualité individuelle. Si un individu a le choix entre deux habitats dont
le plus riche en nourriture est aussi le plus exposé a la prédation, un individu avec des réserves
énergétiques importantes aura tendance a choisir I’habitat le plus siir au détriment de son taux
d’ingestion, alors que la situation inverse est attendue pour un individu ayant peu de réserves

(Giraldeau & Caraco 2000).

1.3 ... dépendante de I’échelle spatiale considérée ?

Nous avons vu au début de cette introduction que les comportements a une échelle
individuelle pouvaient influencer la densité de la population concernée (Lomnicki 1980). Les
décisions individuelles d’acquisition des ressources vont, le plus souvent, étre prises a une
échelle spatiale restreinte (i.e. au niveau du patch ou de 1’habitat). Ces décisions sont pressenties
pour avoir des répercussions sur la distribution et la qualité des ressources a une échelle spatiale
plus importante affectant les populations.

La caractéristique fondamentale des ressources réside dans ['hétérogénéité de leur
distribution ou de leur qualité, a la fois dans I'espace et dans le temps (Li & Reynolds 1995 ;
Sparrow 1999 ; Wiens 2000). L hétérogénéité spatiale de 1’abondance des ressources va guider
I’effort de recherche alimentaire du consommateur sur les patchs les plus profitables, i.e. les
plus riches (Valone & Brown 1989 ; Sutherland & Anderson 1993 ; van Gils et al. 2004).
L’hétérogénéité des ressources se retrouve a différentes échelles spatiales. Les individus
peuvent ainsi étre capables de détecter a une fine échelle la présence de micropatchs a I’intérieur
d’un méme habitat (Klaassen et al. 2006a), ou bien a une échelle plus grande d’effectuer des
prises de décisions au niveau du type d’habitat (Aebischer et al. 1993 ; Anderson et al. 2005 ;
Pinaud & Weimerskirch 2007).

Selon le niveau trophique auquel on se place, une ressource pourra étre considérée
comme un consommateur a un échelon trophique inférieur. La distribution des prédateurs sera
donc elle aussi hétérogéne (Sparrow 1999) ce qui montre bien I’importance de I’échelle
biologique et spatiale considérée.

Depuis le début des années 1980, la prise en compte de I’échelle spatiale et temporelle
s’est révélée indispensable pour comprendre les comportements individuels en fonction des
contraintes environnementales (e.g. Johnson 1980; Wiens 1989; Levin 1992; Saab 1999) afin de
déterminer 1’échelle appropriée pour observer ces réactions. Les approches multi-échelles
(hiérarchiques) permettent d’observer les réponses comportementales des animaux face a leur
environnement selon une échelle spécifique (Lima & Zolner 1996). Cependant, comme [’ont
souligné Johnson et al. (2002), peu d’études sont parvenues a stratifier les comportements
observés ou I’utilisation des habitats en fonction de 1’échelle ou ces comportements avaient lieu.

A notre connaissance, ces études multi-échelles se sont focalisées sur les ajustements des

individus en fonction de I’hétérogénéité des ressources (e.g. Pinaud & Weimerskirch 2007 ;



Klaasen 2006), mais peu aux compromis entre alimentation et risque de prédation a différentes
échelles spatiales (Johnson et al. 2002 ; Frair et al. 2005). Ces deux études ont porté sur les
mouvements, a différentes échelles spatiales, de grands herbivores: le Caribou Rangifer
tarandus caribou (Johnson et al. 2002) et le cerf ¢laphe Cervus elaphe (Frair et al. 2005) en
fonction des ressources et d’un prédateur : le loup Canis lupus. La prise en compte de ces deux
compartiments (ressources et prédation) permet d’expliquer les décisions comportementales en
fonction de 1’échelle considérée ce qui implique I’existence de compromis échelle-dépendants.
Notre étude s’inscrit dans un tel contexte, c’est pourquoi nous nous sommes intéressés
aux stratégies comportementales liées au compromis entre alimentation et risque de prédation a
différentes échelles spatiales. Nous devions pour cela disposer d’un systéme ou les ressources
d’une part et le risque de prédation d’autre part soient clairement identifiables en fonction de

I’espéce étudiée.

2. Les canards de surface : un modele pour tester les
compromis entre alimentation et risque de prédation a
plusieurs échelles spatiales et biologiques

Les canards de surface (Anas sp.) présentent la particularité d’effectuer d’importants
mouvements (notamment de migration et de recherche alimentaire) et d’étre soumis a une forte
pression de prédation, principalement en hiver, a travers la chasse. Ils sont également
étroitement dépendants des activités humaines qui agissent sur la modification, la réduction et la
gestion des milieux (Duncan et al. 1999). La question centrale qui sera donc abordée tout au

long de ce travail est la suivante :

La gestion du compromis entre acquisition des ressources et risque de prédation

dépend-elle de I’échelle spatiale ?

Notre systéme comporte des spécificités (influence des activités humaines : chasse et
gestion : consommation sur une ressource cryptique non renouvelée), que nous allons aborder

maintenant.

2.1 Les systemes anthropisés

Hormis les cofits classiquement listés dans un systéme naturel (i.e. voir précédemment),
ceux induits par 1’action plus ou moins forte de I’homme sur la quasi-totalité des écosystemes

sont également a considérer. Si I’ensemble de la plancte est touché par le réchauffement



climatique (e.g. Vitousek et al. 1997) qui peut avoir des effets sur la dynamique des populations
de certaines especes (Visser et al. 1998 ; Barbraud & Weimerskirch 2001 ; Jenouvrier et al.
2005), d’autres actions anthropiques vont se manifester plus directement sur les populations ou
les habitats qu’elles utilisent. En effet, certaines activités humaines vont étre associées par les
animaux a un risque de prédation (Frid & Dill 2002). Il pourra se manifester soit directement, a
travers la mortalité induite par la chasse ou la péche (e.g. Burnham & Anderson 1984 ; Coltman
et al. 2003 ; Myers & Worm 2003 ; Hutchings 2004), la circulation routiére (Forman &
Alexander 1998) ou I’empoisonnement (e.g. Swan et al. 2006), soit indirectement, a travers
I’introduction d’espéces invasives (Park 2004) ou le dérangement associé aux activités
humaines (Madsen & Fox 1995 ; Madsen 1998a,b ; Tamisier et al. 2003 ; Blanc et al. 2006).
Les activités anthropiques comme le changement d’usage des sols ou la réduction de certains
espaces peuvent conduire, notamment a travers le morcellement de 1’habitat ou le changement
des pratiques agricoles, a une modification spatiale des zones exploitables par les
consommateurs naturels (Ewers & Didham 2006 ; Kokko & Lopez-Sepulcre 2006). Ceci peut
aboutir a la diminution de la taille de certaines populations, notamment dans les agrosystémes
intensifs (Fuller et al. 1995 ; Chamberlain et al. 2000 ; Vickery et al. 2001 ; Inchausti &
Bretagnolle 2005), ou a I’inverse a I’explosion démographique d’espéces comme c’est le cas
pour I’oie des neiges Chen caerulescens au Canada par exemple, qui bénéficie de
I’augmentation des surfaces cultivées (e.g. Gauthier et al. 2005).

De nombreux travaux ont étudi¢ D’effet du dérangement induit par ’homme et ses
activités au niveau individuel (voir les revues dans Madsen & Fox 1995 ; Tamiser et al. 2003 ;
Blanc et al. 2006). On distingue généralement deux grandes catégories. Premiérement, les
conséquences peuvent tre d’ordre physiologique notamment a travers une augmentation du
taux de corticostérone, I’hormone du stress. Il a été montré, par exemple, que la pratique de
sports d’hiver augmentait le taux de corticostérone chez les grands tétras Tetrao tetrix (Arlettaz
et al. 2007). La fuite face au dérangement induit également une dépense énergétique importante
(Tamisier et al. 2003 ; Duriez 2003) ce qui peut induire une condition corporelle dégradée. Il a
ainsi ét¢ montré que le dérangement (parapentes dans ce cas) induisait une diminution de la
masse corporelle et des réserves lipidiques chez des femelles de chamois Rupicapra rupicapra
(Schnidrig-Petrig 1998 dans Blanc et al. 2006 ).

Deuxi¢mement, les conséquences peuvent se traduire par des réactions
comportementales. La réaction la plus souvent mise en évidence est la fuite face au
dérangement ce qui provoque une concentration des individus dans les zones refuges (le plus
souvent au sein de réserves, en réaction a la chasse, e.g. Cox & Afton 1998). Par exemple, la
distance de fuite est positivement corrélée au niveau de dérangement (éco-tourisme, chiens,
densité humaine) chez les gazelles Gazella gazella gazella (Manor & Saltz 2005). On peut

également noter une augmentation du comportement de vigilance, ce qui peut induire des



budgets-temps différents et une diminution du temps passé en alimentation. Ceci a été décrit
chez le grizzly Ursus arctos horribilis ou I’alpinisme entrainait une diminution de 53% du
temps consacré a I’alimentation (Don White et al. 1999). Les individus qui s’alimentent sur des
zones pauvres vont étre plus susceptibles au dérangement et vont quitter leur zone
d’alimentation plus précipitamment (Frid & Dill 2002) avec une GUD plus importante (Gill et
al. 1996, 2001).

En contrepartie a ces contraintes imposées par les activités humaines sur les animaux, de
nombreux espaces sont gérés a des fins de conservation (e.g. les réserve naturelles et les parcs
nationaux). Sur ces sites, les gestionnaires vont mettre en ceuvre des politiques de gestions
adaptées aux exigences écologiques des espéces a sauvegarder. Le défi des gestionnaires de ces
sites est d’assurer aux especes des ressources et une tranquillité suffisantes afin que les animaux
puissent réaliser leur cycle de vie. Ceci place les gestionnaires dans le méme compromis :
comment maximiser les ressources d’un site et limiter a la fois le dérangement et le risque de
prédation a I’intérieur d’un espace limité ?

Pour pouvoir aborder cette question, il faut connaitre les besoins et les particularités
écologiques (alimentaires par exemple) des espéces visées. Nous allons maintenant nous
focaliser sur les contraintes alimentaires qui s’appliquent aux canards de surface en zone

d’hivernage, période durant laquelle ils se nourrissent de proies cryptiques non renouvelées.

2.2 Consommation sur une ressource cryptique

Dans de nombreuses situations naturelles, la quantité et la qualité des patchs sont
inconnues avant toute exploitation. Ceci est particuliérement le cas lorsque les proies sont
cryptiques ou cachées (recouvertes). Afin de faire face a cette contrainte supplémentaire, les

individus présentent différentes adaptations au niveau individuel ou social.

2.2.1 Adaptations

Pour s’alimenter de proies cryptiques, les prédateurs ont développé différentes
adaptations morphologiques et comportementales leur permettant de les détecter et de les
ingérer.

Les prédateurs utilisant la vision pour repérer des proies cryptiques doivent percevoir
certaines discontinuités (contrastes) dans la couleur ou la texture entre la proie et le substrat, ou
bien reconnaitre des caractéristiques inhabituelles présentes sur le substrat (Endler 1978,1981 ;
Théry & Casas 2002 ; Ruxton et al. 2005 ; Cuthill et al. 2006). D’autres espéces ont développé

des adaptations morphologiques. La téte de certains serpents marins par exemple est profilée de



maniére a atteindre et extirper des poissons anguilliformes se trouvant a I’intérieur des récifs
(Voris & Voris 1983) ou encore la longueur des becs des espéces de limicoles est adaptée au
type de proies recherchées (Barbosa & Moreno 1999).

L’adaptation peut aussi revétir un caractére comportemental (bien que li€é a des
contraintes morphologiques). Par leurs comportements, certaines espéces vont pouvoir extraire
les proies cachées dans le substrat. C’est le cas par exemple des canards de surface qui aprés
avoir prélevé de la vase dans leur bec vont la filtrer a travers leurs lamelles afin d’en extraire les

graines et les invertébrés (Géroudet 1959 ; Nudds et al. 1994 ; Guillemain et al. 2002a).

2.2.2 Besoin d’information(s)

Lorsqu’un animal grégaire change d’habitat, il va interagir directement avec son
environnement pour acquérir une information « privée » (i.e. propre, autrement dit acquise par
lui-méme) sur celui-ci, et « publique » (ou «sociale ») a travers le comportement de ses
congéneres (Dall et al. 2005). Les autres membres du groupe vont alors pouvoir lui procurer ces
informations a ’aide de différents procédés (Bradbury & Vehrencamp 1998 ; McGregor 2005)
pouvant étre catégorisées comme des signaux élaborés ou non intentionnels (Danchin et al.
2004 ; Dall et al. 2005).

Se nourrir de proies cryptiques implique, pour le consommateur, une connaissance quasi-
nulle de la distribution de ces ressources avant tout échantillonnage (alimentation). On parle
alors de consommateur non omniscient (Cézilly & Benahmou 1996). Le manque d’information
peut bien sir avoir une importance non négligeable sur la maximisation de la quantité de
nourriture ingérée. Pour pallier ce manque, les animaux peuvent aussi utiliser 1’information
apportée par des congéneéres s’alimentant a proximité (Valone & Brown 1989). On parle alors
d’information publique, c’est-a-dire d’informations produites par les interactions des autres
membres d’un groupe avec leur environnement (Valone 1989).

Le bénéfice apporté par les congéneres via I’information publique peut étre contrebalancé
par des processus de compétition, qui dans ce cas seront exprimés a travers des phénomeénes
d’interférence. L’interférence, peut induire une diminution du taux d’ingestion en fonction du
comportement d’autres individus (Goss-Custard 1980). Elle peut également induire des
phénomenes d’évitement, de kleptoparasitisme ou de dérangement des proies (Triplet et al.
1999). Ces phénomenes peuvent a leur tour étre modulés par les relations de dominance entre
congéneres (Smith et al. 2001).

Dans la plupart des cas, I’information sur la distribution des ressources est acquise par

échantillonnage et est appelée « patch sample information » (Valone, 1989 ; Fortin 2003).



2.2.3 Décision d’exploiter ou de quitter un patch

Aprés avoir échantillonné un patch, un individu va devoir prendre des décisions
concernant son exploitation. Lorsqu’un individu intensifie son effort de recherche aprés avoir
trouvé un item alimentaire (ou proie), on parle de Recherche Alimentaire en Zone Restreinte,
qui peut étre visualisée par une modification du trajet de recherche alimentaire, qui devient
moins rectiligne (Fauchald et al. 2000 ; Fauchald & Tveraa 2003 ; Pinaud & Weimerskirch
2007). Ce changement d’utilisation de 1’espace apparait particuliérement important pour les
animaux qui se nourrissent de proies cryptiques (Benhamou 1992).

Au contraire, lorsque la densité de ressources se trouve en dessous d’une valeur seuil,
appelé seuil de non profitabilité, les individus (optimaux) vont devoir quitter ce patch.
Sutherland & Anderson (1993) ont été les premiers a incorporer cette densité critique d. dans
des modéles de capacité d’accueil’ afin de prédire le nombre d’animaux-jours qu’une zone
pouvait accueillir lorsque la proie n’est pas renouvelée. Ainsi, cette densité critique peut étre
mesurée a travers la GUD (Giving Up Density) lorsque la densité de ressources proposées est

faible (i.e. en dessous de la capacité de stockage ou de satiété de 1’individu).

2.3 Consommation sur une ressource non renouvelée

Lorsque les proies sont mobiles, le choix des ressources est fonction, en plus de leur
abondance, du comportement de chasse adopté (a I’afflit ou active) et du caractére détectable de
la proie. Par contre, lorsqu’il s’agit de végétaux, la disponibilité dépend essentiellement de leur
abondance, donc de leur cycle saisonnier et de la vitesse de déplétion des ressources. La
déplétion traduit la diminution du stock des ressources disponibles pour le consommateur suite a
leur consommation (Goss-Custard 1980 ; Sutherland 1996). Ce critére est directement impliqué
dans la théorie de 1’approvisionnement optimal, car il engendre un colt affectant les bénéfices
escomptés sur le site d’alimentation, et donc le temps de résidence sur ce site (MacArthur &
Pianka 1966 ; Cézilly & Benhamou 1996 ; Percival et al. 1996). Son effet sera d’autant plus
important pour les individus ayant des régimes alimentaires spécialisés, puisqu’ils ont peu de
solutions alternatives en réponse a 1’épuisement de leur ressource principale. Les effectifs de
prédateurs présents sur un site vont alors engendrer une déplétion des ressources dont la vitesse

conditionnera la capacité d’accueil de ce site.

3 La capacité d’accueil d’un site est atteinte lorsque 1’addition d’un individu supplémentaire sur celui-ci provoque
la mort ou I’émigration d’un autre individu (Goss-Custard 1985). Cette mesure permet de refléter la sous- ou la
sur-exploitation d’un site par les animaux et exprime ainsi la taille maximale que peuvent atteindre les
populations en fonction des ressources disponibles.



Sous nos latitudes (climat tempéré du Nord de I’Europe), ou la dégradation des conditions
climatiques peut accroitre les besoins énergétiques des consommateurs, la compétition par
déplétion peut devenir un probléme majeur pour les individus, et ainsi contraindre la capacité
d’accueil des sites. En effet, en hiver, certains animaux vont se regrouper et s’alimenter sur une
ressource non renouvelée alors que leurs besoins propres sont importants. C’est le cas des
espeéces migratrices inféodées a un milieu particulier en hiver. Ceci a été abondamment
documenté pour de nombreuses espéces de limicoles qui se nourrissent de bivalves ou de vers
polychétes enfouis dans la vase (e.g. Ens & Goss-Custard 1984 ; Selman & Goss-Custard 1988 ;
Goss-Custard et al. 1998).



3 Structure et problématique de lathese

Comme nous venons de le voir, les relations entre ressources, individus et population sont
simplifiées en hiver notamment a travers 1’absence de reproduction et la prédominance d’une
compétition par déplétion des ressources (plus simple a quantifier par mesures répétées que des
interactions comportementales). Néanmoins, comprendre le fonctionnement des peuplements,
méme en hiver, demeure une tiche délicate. En effet, de nombreux parameétres sont a prendre en
compte en plus du schéma classique d’organisation a différentes échelles (ressources / individus
/ populations / communautés / écosystéme), et notamment les perturbations occasionnées par les
activités humaines.

A travers I’exemple des canards de surface hivernants, cette thése s’est focalisée sur
I’étude des compromis entre acquisition des ressources et risque de prédation en interaction
avec ’entretien du milieu par I’homme pouvant moduler 1’abondance des ressources en fonction
du mode de gestion pratiqué.

L’articulation de cette thése repose tout d’abord sur 1’analyse de la ressource alimentaire
puis sur la gestion du compromis entre alimentation et risque de prédation proprement dit. Les

résultats concernant ces deux parties sont présentés sous forme de chapitres (de 1 a 7).

3.1. Quantification des ressources alimentaires
utilisées par les canards.

Tout d’abord, cette thése s’est attachée a quantifier la densité de ressource disponible.
Lorsque le régime alimentaire est diversifié, la présence de nombreux items alimentaires peut
compliquer 1’estimation des ressources. Pour cela, nous avons développé des outils
méthodologiques (I Méthodologie) afin de faciliter cette estimation et de permettre de

répondre aux questions spécifiques suivantes:

La déplétion des ressources est-elle suffisamment importante pour induire un
changement de stratégie alimentaire ? Si oui, pour quelle densité critique de
ressources observe-t-on ce changement ? Ce changement varie-t-il en fonction de

la qualité phénotypique des individus ?

Pour aborder ces questions, nous avons comparé les ressources consommeées (a travers
une analyse du régime alimentaire a partir de contenus digestifs) aux ressources disponibles

dans les milieux utilisés par les canards (chapitre 1). Notre travail se déroule en hiver ou la



compétition s’exprime par déplétion lorsque la ressource n’est pas renouvelée. La mesure de
cette déplétion s’est faite en comparant simplement le stock disponible en début et en fin
d’hivernage (chapitre 2). Nous avons examiné comment les activités humaines et plus
particulierement le type de gestion pratiqué sur le milieu peut influencer la densité de ressources
disponibles (chapitre 3). L objectif étant de comprendre :

Comment les activités humaines peuvent affecter, d’une part, la quantité de
ressource disponible et, d’autre part, la consommation de cette ressource au cours

du temps ?

3.2. Compromis a différentes échelles spatiales

Dans cette thése, nous nous sommes intéressés aux décisions individuelles relatives aux
compromis entre évitement de la compétition (déplétion dans ce cas) et du risque de prédation a
différentes échelles. Les variations inter-individuelles devraient également moduler Ia
maximisation de I’acquisition des ressources. La probabilité de s’alimenter sur un patch de
bonne qualité pendant une longue durée est plus faible pour les individus de moins bonne
qualité alors que certains individus vont pouvoir monopoliser l’accés aux ressources.
L’estimation de la qualit¢ phénotypique s’est faite par différentes mesures biométriques
effectuées sur des individus capturés ou tués a la chasse.

Dans ce cadre, nous avons voulu adresser la question suivante :

En fonction de leur qualité phénotypique, quelles stratégies individuelles vont étre
adoptées pour acquérir les ressources et éviter la prédation a différentes échelles

spatiales ?

Pour examiner cette question a différentes échelles, nous avons utilisé différents proxy
(approches) du risque de prédation.

A T’échelle du patch, nous avons retenu une approche expérimentale en laboratoire en
simulant le risque de prédation par un éclairage artificiel appliqué sur un patch alimentaire,
opération qui est censée augmenter la visibilité face aux prédateurs pour un consommateur
nocturne. Les décisions d’abandon du patch ont été mesurées pour des densités de nourriture
contrastées (chapitre 4).

A T’échelle des sites d’alimentation in natura, la pression de chasse représente une
source de mortalité importante pour les populations de canards hivernant en France (Mondain-

Monval & Girard 2000) et peut étre associée par les canards a un risque de prédation (Frid &



Dill 2002). La mesure du risque de prédation est plus facilement mesurable et peut se faire a
posteriori par enquétes aupres des actionnaires ce qui est impossible chez un prédateur naturel
(« Allo, oui Monsieur Busard ? dites moi, je vous appelle pour une enquéte d’opinion CNRS /
Sofres .... ?! »). De plus, la chasse s’arréte au 31 janvier alors que la plupart des canards sont
encore sur leurs lieux d’hivernage. Il est alors possible de comparer les décisions (mouvements)
ayant lieu avant et aprés la fermeture de la chasse. En bénéficiant de situations quasi-
expérimentales, nous avons testé ces compromis a travers une étude des déplacements a partir
d’individus équipés d’émetteurs (chapitre 5) ou de canards colverts lachés pour la chasse
(chapitre 6).

Enfin, a I’échelle du cycle migratoire, nous avons pu examiner le comportement
d’alimentation en fonction du risque de prédation. A I’inverse de la chasse qui ne se pratique
pas durant les périodes de reproduction, les rapaces sont des prédateurs de canards tout au long
de leur cycle de vie. Nous avons ainsi pu comparer le type de comportement alimentaire adopté

en fonction de I’importance des rapaces (chapitre 7).



4 Caractéristiques du modele d’étude

Le choix des canards de surface (famille des Anatidae) et plus particuliérement du canard
colvert Anas platyrhynchos, du canard pilet A. acuta et de la sarcelle d’hiver A. crecca comme
modele d’étude réside dans le fait qu’ils sont granivores durant I’hiver. Les graines représentent
en effet 90 a 95% de leur régime alimentaire (Thomas 1982; Tamisier & Dehorter 1999 ;
Blaize et al. 2005). De plus, le stock de graines contenues dans le sédiment (proies cryptiques)
ne se renouvelle pas en hiver en raison du cycle annuel des plantes. Ceci nous permet donc de
quantifier de fagcon assez précise la disponibilité des ressources et la déplétion engendrée par la
consommation des canards (Bonis et al. 1995 ; Guillemain 2000), et ceci sur la totalité de la
période d’étude (d’octobre a mars). Les canards granivores s’alimentent en filtrant la vase et le
sédiment. Ainsi, repérant la ressource de maniére tactile (Tamisier 1972 ; Martin 1991 ; McNeil
et al. 1992 ; Van Eerden & Munsterman, 1997), un certain temps de recherche est nécessaire au
début de chaque épisode d’alimentation, ce qui rend d’autant plus important le choix d’un patch
de ressources ou la décision de le quitter.

Ensuite, les canards effectuent des parcours quotidiens entre des zones de remise (qu’ils
occupent le jour) et de gagnage ou ils se nourrissent (la nuit), les deux sites pouvant étre
¢éloignés de plusieurs kilométres a plusieurs dizaines de kilométres (Tamisier & Tamisier 1981 ;
Cox & Afton 1996, 1998; Guillemain et al. 2002b). Les perturbations exercées, le plus souvent
d’origine anthropique (activité cynégétique, pisciculture, tourisme, etc.) vont favoriser la
concentration des canards le jour sur des zones tranquilles. Méme si Cox & Afton (1998) ont
montré que la concentration des canards pilet est plus grande sur les remises pendant les
périodes de chasse intermittentes, la chasse n’est pas a I’origine du comportement nycthéméral
des canards qui s’observe avec ou sans chasse (McNeil et al. 1992 ; Tamisier & Dehorter 1999).
Dans le cas présent, il s’agit donc de comprendre comment les canards, traditionnellement
présents de jour sur les zones protégés®, utilisent leur environnement la nuit. Les zones
d’alimentation nocturne pouvant étre protégées ou non. Des travaux antérieurs ont montré
I’existence d’un systéme de fidélité entre la remise (lieu de repos diurne : réserve) et la zone de
gagnage (nocturne : étangs en périphérie, Tamisier & Tamisier 1981).

En étudiant des sites suffisamment contrastés en matiére d’habitats, de gestion ou encore
d’activité cynégétique, 1’objectif est d’identifier et d’évaluer la part de chaque facteur pouvant

influencer la sélection des zones d’alimentation par les canards.

Les zones protégées mentionnées dans ce manuscrit concernent les zones bénéficiant de mesures de
conservation (Réserve Naturelle) ainsi que toute zone oul la chasse aux canards est interdite favorisant ainsi
I’accueil des canards principalement de jour.



En outre, les canards constituent une guilde’ ayant un vaste répertoire de comportements
d’alimentation facilement observables en nature. Ces comportements représentent un gradient
de dangerosité : les canards peuvent s’alimenter avec la té€te hors de I’eau ou sous I’eau
(comportement alimentaire plus vulnérable), empéchant, dans ce dernier cas, toute vigilance
face aux prédateurs (Guillemain et al. 2000a). Ces comportements permettent ainsi de comparer
les sites entre eux et de mesurer comment le risque de prédation est ressenti. Ces variations de
comportements alimentaires ne peuvent malheureusement s’observer que de jour, alors que la
majeure partie de 1’alimentation est nocturne.

L’hiver constitue donc une phase critique du cycle de vie des canards de surface, car
I’abondance de leur ressource diminue, le risque de mortalité est accru du fait de la prédation
naturelle et de la chasse, et aussi parce que I’état nutritionnel et la taille des individus peuvent
influencer leur engagement dans la reproduction future (Tamisier et al. 1995 ; Boos et al. 2002 ;

Larsson et al. 1998 ; Newton 2006 ; Guillemain et al. in press).

> Une guilde est un ensemble d’espéces fonctionnel simple et homogéne dont les espéces sont fréquemment
(mais pas toujours) apparentées au point de vue taxonomique. (Dajoz 2000)
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II. Méthodologie

Note : Dans cette partie seront abordées les méthodes communes aux différents sites d’études.
Certains sites auront permis de tester certaines hypothéses plus spécifiques. Les spécificités de

ces sites ou les méthodologies employées seront alors détaillées avec les résultats

correspondants.
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1. Des sites contrastés

Les canards se regroupent en hiver sur des zones humides®, milieux fragiles souvent sous
I’emprise des actions humaines. Si certaines zones humides ont été crées par ’homme, il peut
aussi étre a ’origine de profondes transformations pouvant avoir notamment des effets sur les
populations de canards (Pirot & Fox 1990 ; Duncan et al. 1999). Les trois sites étudiés ici sont
I’estuaire de la Seine, les étangs de la Brenne et les marais de Moéze Oléron (Fig. 11.1). Ils ont
été choisis pour leurs caractéristiques suffisamment contrastées en termes de pressions d’origine
anthropique (e.g. gestion, chasse ; cf. Tab. II.1), ainsi que pour leurs facilités logistiques et
I’intérét porté par les gestionnaires a ce sujet. Sur ces sites, des protocoles similaires ont été mis
en place afin de pouvoir les comparer. Seule I’existence d’un partenariat étroit entre les
gestionnaires des sites protégés d’une part, et les chasseurs d’autre part, grice aux
collaborations menées avec les fédérations départementales des chasseurs et les associations de

chasseurs de gibiers d’eau, a rendu possible cette étude « inter-sites ».

V\W

Seine

Brenne

Fig.11.1 : Présentation des sites d’¢tudes : trois Réserves Naturelles et leur périphérie. Ces trois zones
humides frangaises que sont la Brenne (en blanc), le marais de Moéze-Oléron (en gris) ou I’estuaire de la
Seine (en noir) constituent des sites d’importance nationale pour I'accueil d’oiseaux d’eau en transit ou en
hivernage.

% Selon l'article premier de la Convention de Ramsar (Iran, 1971), «les zones humides sont des étendues de marais,
de fagnes, de tourbicres ou d'eaux naturelles ou artificielles, permanentes ou temporaires, ou l'eau est stagnante ou
courante, douce, saumatre ou salée, y compris des étendues d'eau marine dont la profondeur a marée basse
n'excéde pas six métres.»
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Tab. II.1 : Comparaison des trois sites d’études.

Seine Moéze Brenne

Coordonnées
Surface

Sites protégés

Surface zones protégées

Milieu
Habitat

Population de canards de
surface'

\ . 2
Espéces dominantes

Tableau de chasse’
Colvert (Anas
platyrhynchos):
Sarcelle (Anas crecca):

Période d’accueil

Paturage
Pression de chasse
Mode de chasse

Agrainage
Lacher de colverts
Période d’étude

49°17° N, 00°16’E 45°55° N, 01°04°W 46°45° N, 01°14°E

9 000 ha 12 000 ha 80 000 ha
RN de l'estuaire de la RN des marais de Moéze- RN de Chérine,
Seine* La grand mare Oléron Etangs Massé, La Touche
et Foucault
Domaine du Plessis
4 000 ha* 214 ha 550 ha
Estuaire Marais Etangs
Roseliére, Anciens marais salants, Forét, bois,
mégaphorbiaies, prés salés, étangs,
vasiére, mares de chasse, cultures, friches,
prairies vasiere prairies
1700 13 200 17 500

sarcelle d’hiver, canard canard siffleur, colvert, canard colvert, sarcelle

colvert sarcelle d’hiver d’hiver
11 400 34 500 48 400
12 800 21 000 700
Migration Hivernage & Hivernage &
Migration Migration
+++ +++ -
+++ ++ +

Chasse de nuit au gabion Chasse de nuit au gabion Uniquement chasse

(ou hutte) (ou hutte) a la passée
et a la passée et a la passée
- - +++
- - +++
2001/2004 2002/2004 2003/2005

*: La reserve de I'estuaire de Seine (3 800 ha) presente la particularite d'étre chassee (200 installations

de chasse)

1 . . .
Moyenne des comptages realises au 15 janvier concernant les canards de surface (Deceunink et al.

2002-2006)

’ Les especes presentant plus de 10% de Deffectif total des canards de surface pour chaque site sont

notees. En gras, les especes granivores

* Tableau de chasse pour ’ensemble du département (76 ;17 ou 36) en 1997/1998 (Mondain-Monval

& Girard 2000)
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Le tableau II.1 illustre les grandes différences entre nos sites d’études. L’impact des
activités humaines sur chacun d’eux apparait trés contrasté. Le paysage de ces trois sites est en
partie structuré par la présence d’activités humaines tels que I’industrialisation (Port du Havre,
Pont de Normandie, Industrie pétrochimique dans 1I’Estuaire de la Seine), la création de salines
induisant un micro-relief de creux inondables et de bosses (jas) dans le marais de Moéze ou le
creusement d’étangs pour 1’élevage du poisson en Brenne. Les sites cotiers (Seine et Moéze)
comportent des prairies entretenues par paturage bovin (et ovin dans une moindre mesure). Ceci
est également le cas en Brenne mais la densité de prairies est moindre et les canards utilisent
plutdt les étangs (observations personnelles et données télémétriques) qui constituent les sites
d’accueil majoritaires. Du fait de leurs mouvements journaliers réguliers, la chasse aux canards,
a I’inverse de nombreuses pratiques cynégétiques comme la chasse au petit gibier ou aux grands
mammifeéres ou les chasseurs se déplacent afin de trouver leur gibier, s’effectue le plus souvent
a poste fixe. En effet, les chasseurs se postent a proximité d’une étendue d’eau et attendent le
passage ou la pose d’individus pour tirer. L’activité cynégétique ou pression de chasse differe
également entre les sites étudiés. L’estuaire de la Seine détient la densité d’installations de
chasse la plus importante avec plus de 200 installations réparties le long de I’estuaire (3 800 ha).
Ces installations (huttes ou gabions) permettent de passer la nuit & I’intérieur et de pouvoir
chasser les canards qui s’y posent. Afin d’attirer les canards, les chasseurs disposent des
« formes » ou leurres (canards en plastique) sur les mares ainsi que des canards vivants nommeés
« appelants ». A cette pratique de chasse nocturne s’ajoute un mode de chasse dit « a la passée »
qui consiste a prélever les canards au moment ou ils quittent leur lieu de remise (site protégé ou
les canards se regroupent de jour) vers leur lieu de gagnage (site d’alimentation nocturne) ou
inversement. Ces deux modes de chasse sont pratiqués sur le marais de Mo€ze-Oléron mais
avec une densité moindre (200 installations sur 12 000 ha). En Brenne, seule la chasse a la
passée est autorisée. De nombreux espaces en Brenne étant peu chassés (grandes propriétés
privées) et la chasse de nuit étant interdite, ce site constitue par conséquent une zone
relativement peu chassée. L’utilisation d’ « appelants » bien qu’autorisée est trés peu pratiquée.
Cependant, les chasseurs en Brenne pratiquent 1’agrainage, qui consiste a ajouter des quantités
de grains (blé, millet, mais) en bordure d’étang dans la frange d’eau.(autorisations par arrétés
préfectoraux n°2000-E-2434 du 28 aolt 2000 et n°2003-E-1961 du 17 juillet 2003) afin d’attirer

les canards.
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2. La guilde des canards en hiver

La plupart des espéces de canards sont des oiseaux migrateurs qui, pour le Paléarctique,
se reproduisent dans les pays du Nord-Est de I’Europe et hivernent majoritairement dans le sud-
ouest de I’Europe, ainsi qu’en Afrique occidentale. En hiver, les canards se concentrent de jour
le plus souvent sur un petit nombre de sites assurant une tranquillité suffisante (Bell & Owen
1990 ; Madsen 1993 ; Salamolard 1993 ; Meltofte 1996 ; Madsen 1998a). Comme nous 1’avons
vu en introduction, les canards présentent la particularité d’effectuer a partir de ces remises des
mouvements nycthéméraux pour s’alimenter. Des études antérieures ont montré que les canards
s’alimentent peu de jour : 12 % du temps en Camargue (Tamisier & Dehorter 1999); 12 % en
Baie de Seine (Blaize et al. 2005) et 15 % en Brenne (Latraube et al. 2004) alors que le temps
passé a s’alimenter de nuit est de I’ordre de 70 % (Guilllemain et al. 2000b dans les marais de
I’ouest de la France et Tamisier & Dehorter 1999 en Camargue). Ce comportement alimentaire
nocturne semble étre commun a I’ensemble de la guilde des canards de surface (McNeil et al.
1992) qui présentent des besoins écologiques proches.

Cette thése s’est focalisée sur les espéces de canards présentant un régime alimentaire
majoritairement granivore ayant des effectifs hivernants importants sur chacun des sites d’étude
afin de pouvoir les comparer. Nous avons donc étudié principalement la sarcelle d’hiver, le

canard colvert et le canard pilet (Thomas 1982 ; Tab. I1.2).

Tab. I1.2 Donné¢es morphologiques et effectifs hivernant des trois especes de canards de
surface granivores en hiver.

Canard colvert Sarcelle d’hiver  Canard Pilet

Anas platyrhynchos  Anas crecca Anas acuta
d: 1170 d :360 J: 851
Masse corporelle [1] Q11042 Q1340 Q759
Taille moyenne (cm) [2] 50-65 34-38 51-66
Envergure (cm) [3] 81-95 53-59 79-87
Distance bec-pattes (cm) [4]° 40.1 23.8 40.7
Effectif hivernant en France [5] 214 000 82 000 17400

D’apres [1]: Madge & Burn 1988 [2]: Cramp & Simons 1977 [3]: Svenson et al. 2000 [4]: Thomas
1982 [5] :Deceuninck 2002-2006

* La distance bec-pattes correspond a la profondeur maximale que les canards peuvent atteindre en
alimentation.

En plus de ces considérations générales, il est a noter que le canard colvert est I’espéce de
canard qui, de toutes les espeéces de canards, migre le moins et se reproduit en France (Riiger et

al. 1987 ; Monval & Pirot, 1989). Le canard pilet présente une tres forte fluctuation d’effectifs
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hivernants et peut se nourrir d’invertébrés (alimentation sur les vasiéres du littoral) en plus des
graines.

L’étude de I’alimentation de ces trois espeéces de canards de surface s’est faite a deux
niveaux : au niveau individuel, nous avons voulu caractériser les mouvements effectués en hiver
en équipant les oisecaux d’émetteurs ; au niveau populationnel, la caractérisation du régime

alimentaire a pu se faire a partir d’oiseaux tués a la chasse.

2.1 Capture et télémétrie

L’étude de I’utilisation spatiale de I’habitat par les individus d’une population peut se
faire a travers la caractérisation de leur domaine vital’. Cette caractérisation nécessite la
collecte de localisations précises durant une courte fenétre temporelle (Kenward 2001a).
Equiper les individus d’émetteurs miniatures permet cette collecte (Kenward 2001b) et les
analyses statistiques associées se sont considérablement développées (Powell 2000 ; Kernohan
et al. 2001), permettant de caractériser avec précision la taille et la forme du domaine vital.

Les travaux antérieurs sur la sarcelle d’hiver (Tamisier & Tamisier 1981) a partir
d’individus équipés d’émetteur VHF ont permis de mettre en évidence une utilisation spatio-
temporelle selon un mode remise-gagnage avec des unités fonctionnelles, spatialement
délimitées, permettant d’assurer l’ensemble des besoins vitaux durant I’hiver. A notre
connaissance, les précédentes études concernant le suivi de canards hivernants par
radiotélémétrie (e.g. Tamisier & Tamisier 1981 ; Jorde et al. 1984 ; Cox & Afton 1996,1998 ;
Fleskes et al. 2002 ; Guillemain et al. 2002b) n’ont pas fourni de quantification du domaine
vital. A travers la pose d’émetteurs sur des individus, 1’utilisation de 1’espace de nos sites
d’étude par les canards a été étudiée ici grace a la télémétrie (Millspaugh & Marzluff 2001).
Une fois capturés (facile a écrire aprés coup !) a 1’aide de nasses ou d’un filet rabattant, les
individus sont bagués, mesurés et équipés d’émetteurs VHF BIOTRACK TW4 (9 grammes)
fixés sur les rectrices centrales. La masse des émetteurs est inférieure de 3% a celle des
individus. Ceci est censé ne pas influencer 1’aérodynamisme des individus équipés (Caccamise
& Hedin 1985). Le suivi télémétrique s’effectue au sol ou suivant des transects réalisés en
avion (Seddon & Maloney 2004). Le survol aérien permet de quadriller I’ensemble de la zone
d’étude en 2 heures et de vérifier si les individus ne 1’ont pas quittée. Les survols permettent
également de localiser un individu dans une zone restreinte (2km?) et d’affiner la localisation
par suivi au sol. La plupart des localisations (96%) exploitables sont obtenues au sol. Le tableau
I1.3 présente 1I’ensemble des oiseaux équipés par espeéce et par site, ainsi que le nombre

d’individus réellement exploitables en termes d’analyse.

7 Le domaine vital d’un animal se définit comme un territoire traversé par un individu durant ses activités
habituelles telles que la collecte de nourriture, la reproduction ou les soins apportés aux jeunes (Burt, 1943).
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Tab.II.3 : Nombre d’individus equipés sur les differents sites pour les 3 especes de canards suivis
durant 4 hivers en télémétrie. Le nombre moyen (£ SE) de localisations obtenues ainsi que le
nombre moyen (£ SE) de jours de suivis par individus est donné. L’année correspond au début de
I'hiver (par exemple I’année 2003/2004 est notee 2003).

Espece Site Année # de localisation # dej ours de N
tracking

Sarcelle Brenne 2002 20.1£2.8 30.7+ 7.0 7
2003 43.0+9.7 18.0+5.7 6

Seine 2002 15.0 55.5+10.5 1
2003 13.5+2.2 33.5+59 12

Moéze 2004 39.8+5.3 40.3+4.8 13

Colvert Brenne 2001 26.0£5.0 38.5+9.8 8
2002 26.0+5.0 70.6 £11.5 13

2003 27.1+3.6 61.4+6.0 19

Seine 2002 15.5+2.1 448 +4.1 15

2003 18.6+3.4 46.1 +£8.0 18

Pilet Moéze 2004 24.1+£3.8 222+3.1 9

L’emploi d’un Systéme d’Information Géographique (S.I.G.) pour les analyses a permis
de mettre en évidence la répartition et [’'utilisation spatiale des différents milieux par nos
canards. Nous avons utilisé la distance entre le lieu de remise (réserves) et le lieu de gagnage
(alimentation nocturne) ainsi que la taille et la forme du domaine vital au cours de I’hiver afin
d’appréhender I’utilisation spatio-temporelle des sites d’hivernage et les décisions associées
(Fig. 11.2). La méthode retenue pour calculer le domaine vital est la « Nearest neighbour
clustering analysis », qui nécessite moins de points que les méthodes non paramétriques
classiques basées sur 1’estimation de la densit¢ comme les kernels (Hodder et al. 1998 ;
Kenward et al. 2001 ; Hemson et al. 2005). La méthode par clusters est particuliérement adaptée
aux situations ou la répartition des points comporte plusieurs noyaux (Kenward et al. 2001 ;
Phillips et al. 2003), ce qui est bien le cas des canards présentant un patron jour/nuit contrasté.
Cette méthode permet de connaitre la taille du coeur du domaine vital (Core area) qui
correspond aux zones ou ’activité des individus est concentrée. Le domaine vital total, quant a
lui, a été calculé par la méthode du Polygone Convexe Minimum (MCP) et englobe la surface

obtenue en reliant les localisations les plus extrémes.
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Fig. I1.2 Représentation des différentes variables utilisees pour décrire 'utilisation spatiale des

sites faite par les canards equipes d’émetteurs. Exemple d’une sarcelle équipee dans I’estuaire de
la Seine. A : présentation des points de localisations (en rouge les points diurnes et en bleu les
points nocturnes). B : distances remise gagnage. C: Coeur du domaine vital calculé par Nearest
neighbour cluster analysis. D : Domaine vital total calculé par Minimum Convex Polygon.

2.2 Régime alimentaire

La collecte des informations sur le régime alimentaire en milieu naturel n’est pas toujours
facile a réaliser. Différentes méthodes existent, qu’elles soient indirectes (lavements
d’estomacs : Gales 1987 ; dosage d’isotopes stables: revue dans Kelly 2000) ou directes
(récupération des contenus stomacaux sur des animaux morts de fagon accidentelle, naturelle,
ou d’origine anthropique). La méthode la plus précise pour étudier le régime alimentaire des
oiseaux consiste a examiner leur contenu digestif (Rosenberg & Cooper 1990). Les espéces
sujettes a une activité cynégétique offrent I’opportunité d’examiner le régime alimentaire sur un
grand nombre d’échantillons grace a la mise en place d’une collaboration active avec les
réseaux de chasseurs. Ce genre d’analyses est couramment entrepris sur les canards (Tamisier
1971 ; Thomas 1982 ; Schricke 1983 ; Jorde et al. 1983 ; Comb & Fredrickson 1996 ;
Baldassare & Bolen 2006).
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La récolte des contenus stomacaux s’est faite, entre 2001 et 2004 sur ’ensemble de la
Brenne et de I’estuaire de la Seine, grace a des campagnes d'information lancées auprés des
chasseurs via la Fédération Départementale des Chasseurs de 1'Indre (FDC36), 1’ Association des
Chasseurs de Gibier d’Eau de 1’Indre (ADCGE36) et 1’Association des Chasseurs du Domaine
Public Maritime de la Seine Maritime et de I’Eure (ACPDM). En ce qui concerne Moéze, nous
avons profité de contenus stomacaux déja existant, récupérés lors de la thése de Matthieu
Guillemain (2000) entre 1995 et 1998. Ces contenus avaient été conservés ce qui nous a permis
de déterminer les graines présentes. L’échantillon des contenus stomacaux utilisé pour chacun

des sites ainsi que la proportion de graines sont figurés dans le tableau 11.4.

Tab.Il.4 : Nombre de contenus stomacaux par espece de canards dans chaque site d’¢tude. Le
pourcentage de graines (bas¢ sur I’abondance numeérique) dans le regime alimentaire est
également fourni.

Colvert Sarcelle Pilet
Brenne 160 (98.3%) 142 (96.9%) 1 (99.6%)
Seine 22 (97.5 %) 172 (94.2%) 25 (88.4%)
Moeze 52 (99.4 %) 114 (99.7%) 26 (97.6%)

L’extraction du tube digestif a été effectuée en suivant les recommandations de
Campredon et al. (1982). Le contenu du jabot et du gésier a été trié sous loupe binoculaire au
laboratoire. Du fait de la trés forte proportion de graines retrouvées dans les contenus stomacaux
(Tableau 11.4), elles seules ont été considérées dans la suite de la thése. Afin de faciliter la
détermination des nombreuses espéces rencontrées, nous avons mis en place un outil de
détermination a partir de différentes collections de références appartenant a des programmes
scientifiques de 1’Office National de la Chasse et de la Faune Sauvage (ONCFS) menés sur les
canards. Les graines ont été photographiées, indexées et mises en ligne sur Internet

http://www.cebc.cnrs.fr/atlasofseeds.html. Ce site vient en complément des ouvrages de

références sur le sujet (voir article I pour plus de détails).

Afin d’étudier la biomasse (qui renvoie plus a la notion de bénéfice que 1’abondance
numérique) , les espéces de graines issues des collections de référence, des contenus stomacaux
ou du sédiment (voir chapitre suivant) ont été pesées aprés avoir séjourné pendant 24 heures a
I'étuve a 60°C (Thomas 1982). Nos mesures ont été validées grace a d’autres sources
disponibles pour la masse des graines (par exemple Campredon et al. 1982). Ainsi, une base de
données sur la masse spécifique de 202 espéces de graines a pu étre établie en collaboration
avec I’ONCFS (article II). Cette base de données permet de déterminer la masse d’un
échantillon sans avoir a peser les graines présentes, ce qui constitue un gain de temps précieux

lors des analyses du régime alimentaire ou de la quantification des ressources disponibles.
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Parallélement au travail de détermination des graines, la valeur calorique des espéces de
graines rencontrées dans cette étude a été déterminée en utilisant une méthode de calorimétrie
directe : la bombe calorimétrique. Aprés lyophilisation, les graines d’une méme espéce sont
agrégées et pesées (a 0,001 g prés). La détermination de la valeur calorique des différents
échantillons a été effectuée a I’aide d’une bombe calorimétrique adiabatique PARR® 1241 (Parr
Instrument Co., Moline, Illinois, USA). Ce systéme permet la combustion compléte d'un
échantillon en garantissant une équivalence entre 1’élévation de température mesurée et la
quantité d'énergie dégagée par la combustion de I’échantillon. La masse minimale pouvant étre
utilisée par échantillon est de 1’ordre du gramme. Ceci nécessite de disposer d’importantes
quantités de graines (cf. article II concernant les masses spécifiques). Ainsi la valeur calorique
de 25 especes de graines, provenant majoritairement de récoltes directes sur les plantes pour la

mise en place des collections de références, a été mesurée.

3. Quantification de la banque de graines disponible

3.1. Méthodologie générale

Etant donné que les canards fouillent le sédiment avec leur bec pour trouver leur
nourriture 1’estimation des ressources a été réalisée selon ce principe de recherche alimentaire.
Nous avons donc opté pour un échantillonnage a partir de carottages du sédiment. Ils ont été
réalisés au moyen d’une tariére sur 5 cm de profondeur (la surface est de 7cm?). Cette
profondeur correspond a la taille moyenne d’un bec de canard colvert (Thomas 1982 ; Madge &
Burn 1988). Deux campagnes de prélévements ont eu lieu en 2003-2004 (début octobre et fin
mars) afin d’estimer la déplétion par simple différence. Ces deux mesures de la quantité¢ de

ressources sont considérées comme une mesure répétée (Tab. IL.5).

Tab. IL.5 Presentation de I’¢échantillonnage pour quantifier la ressource effectu¢ en octobre 2003
et mars 2004. Un prelevement consiste en une boite de pellicule photo. Au total, 862
prelevements ont éte analyses au laboratoire. L'unite échantillonnee correspond a une mare, un

étang ou une prairie.

Nombre de Nombre d’unités
prélévements ¢chantillonnés
Brenne 207 26
Seine 167 26

Moéze 57 18
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Afin de prendre en compte I’accessibilité, la hauteur d’eau pour chaque prélévement est
notée. Nos analyses ont porté sur les prélévements inférieurs ou égaux a 30 cm, hauteur
correspondant a la distance téte-patte moyenne pour nos trois espéces de canards (40 cm pour le
colvert et 20 pour la sarcelle).

La position du préléevement est relevée au G.P.S. (GARMIN 12 USA) lors de chaque
carottage, afin de pouvoir renouveler ce prélévement ultérieurement a la méme position
(précision £ 4m).

Les prélévements sont ensuite congelés, stockés, puis analysés au laboratoire. Chacun des
prélévements est donc placé dans un Becher et dilué dans 300 ml d’eau auxquels sont ajoutés 1
ml d’hexametaphosphate de sodium ayant pour effet de fragiliser le complexe argilo-humique et
de fluidifier la vase. Le prélévement est ensuite placé sur un agitateur magnétique durant au
moins deux heures afin de laisser agir le phosphate. Il est finalement lavé dans un tamis d’un
maillage de 300 um puis trié sous loupe binoculaire ou les graines sont déterminées (voir
chapitre sur I’analyse du régime alimentaire et article I) pour chaque espéce végétale. La
biomasse est estimée a ’aide d’une table de correspondance de la masse spécifique (article IT).

Différents types de milieux susceptibles d'étre exploités par les canards ont été

échantillonnés : mares de chasse entretenues ou non; prairies paturées ou non; étangs de Brenne.

3.2 Les différentes unités échantillonnées

3.2.1 Les mares

Des prélévements ont été réalisés sur 18 mares entretenues pour la chasse, ainsi que sur 3
mares abandonnées, toutes localisées dans la réserve naturelle de baie de Seine. En baie de
Seine, 6 prélévements ont été réalisés par campagne et par mare, selon 2 radiales définies en
fonction de I’emplacement du gabion (fig. I11.3). Le long de chacune d’elles deux prélévements
ont été effectués de la berge vers le centre de la mare : le premier au bord de 1’eau et le second
ou la profondeur atteint 30 cm de profondeur. Dans le marais de Moé€ze, le méme schéma
d’échantillonnage a été¢ appliqué mais seuls les trois prélévements au bord de la mare ont été
effectués (A,C,E de la Fig. I1.3). Ce changement de protocole s’est imposé afin de maximiser le

nombre de mares et d’apprécier la quantité de ressources sur I’ensemble du site.



28

PRELEVEMENT

PROFOMDEUR

GE 230 cm Fig. IL.3 : Schéma de I'emplacement des

prélévements sur une mare de chasse.

3.2.2 Les prairies humides et sub-halophiles

Ces milieux peuvent étre exploités par les canards lorsqu'ils sont inondés. En baie de
Seine, ils ont été échantillonnés selon 4 transects est-ouest d’une longueur totale de 12 km avec
un prélévement tous les 150 métres. A Moéze, les prairies sont constituées de bosses et de creux
(jas) paturés. Les jas, inondés en hiver, ont été échantillonnés en réalisant 2 prélévements sur
chacun (un a chaque bout, Devos 1976). A chaque prélévement, la hauteur de végétation, la
profondeur en eau et les coordonnées géographiques (G.P.S.) ont été notées. Seuls les
prélévements ayant été inondés au cours de I’hiver (donc exploitables par les canards) ont été

analysés.

3.2.3 Les étangs de Brenne

En suivant la méme logique que pour les mares, 8 prélévements par étang ont été réalisés
en suivant 2 radiales qui évitent la chaussée de 1’étang (digue abrupte ou 1’accessibilité pour les
canards est réduite). Vingt-six étangs ont été échantillonnés de cette fagon. De plus, la hauteur
d’eau (suivie a I’aide d’une regle graduée) est relevée tous les 15 jours entre octobre et mars sur

chacun d’eux. Ces étangs se répartissent sur I’ensemble de la zone d’étude.
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1 Un régime alimentaire sélectif ?

Les canards de surface sont connus pour avoir un régime alimentaire généraliste
diversifi¢ en hiver (Thomas 1982 ; Jorde et al. 1983). Toutefois, il peut exister des différences
de régime alimentaire moyen au cours de 1’hiver (Legagneux 2003). Ces variations peuvent étre
dues soit a des individus provenant de populations différentes (renouvellement des populations
entre le début et la fin de I’hiver), soit a une utilisation d’habitats variant en termes de
ressources entre le début et la fin de I’hivernage, soit enfin a la diminution des graines au cours
du temps du fait de leur consommation (déplétion), transformant la banque de graines
disponible et modifiant ainsi le régime alimentaire des consommateurs.

Afin de tester I’existence de telles variations au cours de 1’hiver, nous avons séparé les
individus chassés selon deux périodes égales: du 1 septembre au 15 novembre et du 16
novembre au 31 janvier de chaque année. L’ensemble de ce chapitre ne concerne pas le site de
Moéze ou le régime alimentaire et les prélévements sont trop éloignés dans le temps (10 ans).
Les analyses ont porté sur les colverts et les sarcelles en Baie de Seine et en Brenne, dont les
gésiers et jabots ont été séparés du fait des variations du taux de digestion des graines entre ces
deux compartiments (e.g. Swanson & Bartonek 1970 ; Tamisier 1971 ; Pirot 1981). En effet, les
graines les plus dures (scirpes : Eleocharis sp., Scirpus sp., Carex sp. ou la grande naiade, Naias
major) ont un temps de passage plus long dans le gésier que les graines cultivées ayant une fine
cuticule. Par exemple, le temps de digestion du scirpe palustre Eleocharis palustris est de 3
jours alors qu’il est seulement de 5 heures pour le blé Triticum vulgare (Clark et al. 1986 ;
Aubrais-Lanchon 1992). Nous avons testé I’existence de différences entre ces deux périodes en
utilisant des analyses de similarité (Anosim) entre communautés (Clarke 1993 ; package
«vegan » sous R). Cette méthode compare la composition spécifique de deux groupes. La
composante statistique R est basée sur les différences de la moyenne des rangs entre les groupes
et a 'intérieur des groupes. R est un indice compris entre —1 et +1, la valeur 0 indiquant des
groupements aléatoires.

Ces résultats, basés au niveau du genre (sauf pour la famille des Poaceae dont la
détermination au niveau générique est difficile), n’ont jamais montré de différences (R~ 0; P >
0.19 dans tous les cas) entre les périodes. Ceci suggeére un régime alimentaire constant au cours
du temps quelque soit I’espéce de canard, le site ou le compartiment (gésier / jabot) considéré.

L’analyse menée par Guillemain et al. (2002a) a montré des résultats similaires pour le canard
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colvert mais un changement de régime alimentaire chez la sarcelle d’hiver ou des graines de
taille plus petite étaient consommeées en fin d’hiver.

Afin de comparer les graines privilégiées dans le régime alimentaire par rapport a leur
disponibilité dans le milieu, une analyse compositionnelle (Aebischer et al. 1993) a été réalisée.
Ce type d’analyse est indiqué pour mesurer la sélection de 1’habitat et peut s’appliquer a la
sélection alimentaire a partir du moment ot un nombre limité de variables est pris en compte
(Calenge comm. pers.). Nous nous sommes restreints, pour des questions de faisabilité
statistique (nombre de variables trop important par rapport aux échantillons), aux genres
représentant plus de 95 % de la biomasse totale issue des prélévements. Dans cette analyse,
I’ensemble des contenus stomacaux a été comparé a 1’ensemble des prélévements de benthos
pour chaque site et chaque espéce de canard. Le faible nombre de jabots contenant des items
alimentaires nous a contraints a utiliser les items provenant uniquement des gésiers.

Les résultats de 1’analyse compositionnelle concernant la sarcelle d’hiver montrent une
sélection alimentaire pour les deux sites (A =0.05 ; P = 0.01 en Brenne et A = 0.14 ; P = 0.01 en
Baie de Seine). Les patrons de sélection sont présentés dans le tableau I11.1.1

L’analyse compositionnelle concernant le canard colvert en baie de Seine n’a pu se faire
du fait d’un trop faible échantillon. L’analyse sur les colverts de Brenne montre une sélection
alimentaire (A = 0.01 ; P = 0.01).

Les patrons de sélection sont similaires en Brenne pour le canard colvert et la sarcelle

d’hiver (Rs =0.73 ; P <0.001 ; Fig. III.1.1).

Tab.III.1.1 : Présentation des patrons de selection issus des analyses compositionnelles. Le signe
= montre qu’il n’existe pas de difference significative entre les genres consideres alors que le
signe > indique une sélection significative. Les genres sont classes par ordre de preference de

facon croissante.

Polygonum > Rumex = Carex = Scirpus = Juncus > Poaceae =
Ruppia = Ranunculus = Eleocharis > Zannichellia = Plantago >
Seine Chara > Atriplex

Baie de

Sarcelle

d’hiver

Potamogeton = Eleocharis = Polygonum > Poaceae = Juncus
= Lycopus = Plantago > Bidens = Chenopodium = Rumex =
Brenne | Carex = Rubus = Lotus > Najas = Alisma = Iris = Trifolium =

Ranunculus > Scirpus = Chara

Potamogeton > Eleocharis = Najas = Poaceae > Polygonum =
Brenne Rubus = Bidens = Lycopus = Carex = Plantago = Scirpus >
colvert Rumex = Juncus = Lotus = Chenopodium > Iris > Alisma >
Trifolium = Ranunculus > Chara

canard
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Les écarts observés s’expliquent par la taille des graines. Les colverts s’alimentent de
graines plus grosses que les sarcelles d’hiver (e.g. Thomas 1982 ; Tamisier & Dehorter 1999 ;
Guillemain et al. 2002a) ce qui est bien connu chez ces espéces ou 1’écartement des lamelles du
bec détermine la taille des proies ingérées et permet d’expliquer la coexistence de ces deux
especes (Nudds & Bowlby 1984 ; Nudds et al. 1994 ; Tamisier & Dehorter 1999).

La comparaison inter-sites de ces patrons de sélection pour la sarcelle d’hiver montre tout
d’abord des similitudes : les Polygonum sp. (Renouées) sont privilégiés sur les deux sites et les
Chara sp. (oogones d’algues Chlorophyceae) sont rejetés. Ce résultat difféere de ceux de
Tamisier & Dehorter (1999) qui avaient trouvé une forte importance des Chara sp. dans le
régime alimentaire des sarcelles d’hiver sans avoir de connaissance de la ressource disponible.
En revanche, d’autres graines vont étre plutot privilégiées sur un site et plutdt rejetées sur

I’autre (e.g. Scirpus sp., Rumex sp., Eleocharis sp., Carex sp., Ranunculus sp., Plantago sp.).

Nous pouvons formuler de nombreuses hypothéses concernant ces différences de
sélection alimentaire entre nos sites d’étude :
1/ Alimentation sur un autre lieu que celui du prélévement a la chasse : en baie de Seine, les
oiseaux tués a la chasse sont majoritairement en halte migratoire (Blaize et al. 2005).
L’alimentation peut donc avoir eu lieu sur un autre site que celui échantillonné. La Brenne étant
une zone d’hivernage, les oiseaux y stationnent plus longtemps et en plus grand nombre. Nos
prélevements de benthos effectués sur de nombreux étangs répartis sur I’ensemble du site
d’étude pourraient donc mieux refléter les lieux d’alimentation des canards analysés que ceux

réalisés en Baie de Seine.
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2/ Les analyses portent sur les gésiers qui ne reflétent pas 1’alimentation immédiate du canard
(effet de digestion, d’autant plus que la plupart des jabots que nous avons pu examiner ¢taient
vides, i.e. les oiseaux avaient terminé de s’alimenter depuis un certain temps).

3/ Le mode de chasse, de nuit en Baie de Seine et a la passée (majoritairement le soir) en
Brenne, peut conduire a des différences de régime alimentaire lorsque 1’on sait que les canards

ont une alimentation majoritairement nocturne.

Ces possibles biais concernant la mise en évidence d’une sélection alimentaire sur nos
sites ainsi que la forte diversité d’espéces de graines retrouvée dans les contenus stomacaux (45
espéces différentes ont été trouvées chez le canard colvert en baie de Seine et 72 chez la sarcelle
d’hiver, alors qu’en Brenne, le nombre d’espéces est respectivement de 103 et 87) nous ont
amen¢ a prendre en compte la totalité du peuplement de graines dans la suite de ce travail. Ceci
est d’autant plus justifié que I’énergie libérée par les différentes espéces de graines différe peu

(Fig. 111.1.2)
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Fig. III.1.2 : Valeur calorique pour 44 especes (groupes, genre ou famille) de graines mesurées par
bombe calorimétrique. Les barres hachurées correspondent a des groupes de graines provenant de nos
differents sites d’¢tudes et les barres grises aux graines cultivees. Les numeros renvoient aux especes

ou groupes suivants : 1 : Ranunculus tricophyllus® ; 2 : R. sardous® ; 3 : Rubus fructicosus® ; 4 : Senecio Jacobea™ ; 5 : Cyperus
sp.h; 6 : Plantago major *; 7 : Myriophyllum spicatum *; 8 : Panicum sp. b, 9 :Sagittaria latifolia . 10 : Bidens sp. b
11 :Potamogeton pusillus * ; 12 : Moéze *; 13 : Potamogeton pectinatus * ; 14 :Scirpus validus’; 15 : Seine *; 16 : Brenne *;
17 :Potamogeton nodosus® ; 18 : Sparganium erectum® ; 19 : Suaeda maritima® ; 20 : Carex pseudocyperus® ; 21 : Scirpus lacustris® ;
22 : Polygonum Iapathy‘bliumb; 23 : Sparganium eurycarpum b4 Atriplex hortensis * 5 25 : Rumex palustris * 5 26 : Scirpus
maritimus® 5 27 : Polygonum pennsy]vanjcumb ; 28 : Pontederia cordata’; 29 : Echinochloa walteri® ; 30 : Polygonum lapathifolium* ;
31 : Sparganium erectum® ; 32 : Rumex conglomeratus® ; 33 : Leersia or)/zoidesh ; 34 : Alisma plantago® ; 35 : Scirpus maritimus* ;
36 : Rumex crispus *; 37 : Poaceae sp." ; 38 : Vicia sativa® ; 39 : Zea ma)/sl’ ; 40 : Milium sp.© ; 41 : Zea ma)/sl’ ; 42 : Triticum sp. ;
43 : Triticum sp.(1 ; 44 : Millium sp.*

*: Legagneux & Robin (unpub. data); ": Hoffman & Bookhout 1985; °: Joyner et al. 1987; ¢ Sugden
1973
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Résumé du chapitre Régime alimentaire

La communauté d’espeéces de graines qui compose le régime alimentaire des canards ne
différe pas au cours du temps. Les analyses concernant la sélection alimentaire montrent
des patrons de sélection similaires entre le canard colvert et la sarcelle d’hiver en
Brenne. Le régime alimentaire apparait étre sélectif pour I’ensemble des sites concernés
et pour les deux especes étudiées. Toutefois, les genres sélectionnés différent entre nos
sites d’études et plusieurs biais inhérents a la collecte des données ne peuvent étre
¢écartés. De plus les canards présentent un spectre alimentaire large, ce qui nous a
amenés a étudier ’ensemble du peuplement de graines dans la suite de nos analyses. Il
apparait également que les valeurs énergétiques des différentes espéces de graines

mesurées différent peu entre elles.
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2 Déplétion des ressources

Nous venons de voir que les deux espéces de canards présentent (au niveau du genre) des
régimes alimentaires similaires (Fig. III.1.1). De plus, nous n’avons pas noté de variations entre
nos deux périodes temporelles. La sélection alimentaire que nous avons détectée ne semble
donc pas suffisante pour induire un changement de la banque de graines et entrainer de variation
du régime alimentaire au cours du temps. Si ’on compare la composition de la banque de
graines entre octobre et mars par une analyse de similarité (Anosim ; Clarke 1993), nous
n’observons pas de différence pour I’ensemble des sites d’études (R = 0 ; P > 0.3 dans tous les
cas), que I’on se place au niveau taxonomique de I’espéce, du genre ou de la famille. En
revanche, la consommation des graines doit aboutir a une déplétion des ressources méme si
celle-ci ne semble pas suffisante pour induire un changement de régime alimentaire. Par des
ANOVA sur mesures répétées (Octobre / Mars) nous avons pu montrer ’existence d’une
diminution sur I’ensemble des trois sites (Fig. II1.2.1.). Il n’apparait pas d’interaction ni entre la
déplétion et les sites ni entre la déplétion et 1’unité échantillonnée (mare, prairie ou étang
suivant les sites), ce qui tend a montrer que la déplétion est du méme ordre de grandeur sur
I’ensemble des zones échantillonnées. De plus nous observons des relations positives entre
I’indice de déplétion et la fréquence observée dans les régimes alimentaires (Fig. 111.2.1). La
relation est positive mais non significative a Moéze. Les contenus stomacaux et les
préléevements de sédiments n’ont pas été récoltés durant les mémes périodes (2003/2004 pour la
ressource et 1995/1998 pour les contenus stomacaux). Ce décalage pourrait donc expliquer cette
relation plus faible soit du fait d’un changement de la végétation présente soit par une variation
du régime alimentaire.

Cette déplétion est donc vraisemblablement due a I’alimentation des canards puisque les
espéces de graines les plus fréquemment rencontrées dans les gésiers de canards sont celles qui

diminuent le plus au cours du temps (cf. Fig.I11.2.1).
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Nous avons obtenu des différences de densité de ressources entre nos sites d’études (F, 660
= 19.16 P< 0.0001). La comparaison des ressources disponibles entre les sites montre que la
Brenne a un niveau de ressources supérieur aux autres sites étudiés (Test post hoc de
Bonferoni ; P < 0.01) avec une densité¢ de graines égale a 29.84 g/m? (x 2.37 SE) en début de
saison et 22.37 (£ 1.90 SE) en fin de saison. Comme pour toute mesure de la ressource, celle-ci
est trés variable d’un prélévement a ’autre (Klaassen et al. 2006b), montrant le caractére
hétérogéne de leur distribution. Le niveau des ressources, tous sites confondus, passe en
moyenne de 28.21 (£ 2.15 SE) a 19.24 (+ 1.35 SE) g/m? (F; 330 = 12.98 P< 0.0001).

Deux hypothéses principales peuvent étre avancées pour expliquer le niveau résiduel
(20 g/m? environ) observé sur les trois sites en fin de saison. Premiérement, il n’existe pas assez
de consommateurs pour amener ce niveau plus bas. Répondre a cette premiére hypothése
nécessite de quantifier la ressource durant d’autres périodes (i.e. entre octobre et mars), lorsque
les canards sont encore présents sur le site. Ceci a pu se faire en baie de Seine ou une campagne

de prélévements a été réalisée fin janvier 2004 et analysée (Blaize et al. 2005). Ces résultats ne
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montrent pas de différences de biomasses entre janvier et mars. Les canards sont encore
présents en janvier et la baie de Seine accueille de nombreux canards en halte prénuptiale entre
fin janvier et fin mars, ce qui nous ameéne a examiner notre deuxieme hypothése :

Si ’on se replace dans le contexte de la maximisation de 1’approvisionnement, on peut
faire I’hypothése que des colits trop élevés lors de I’acquisition des ressources ont amené les

individus a quitter les patchs présentant de faibles densités pour des patchs plus profitables.

Nous I’avons évoqué en introduction, I’homme en tant qu’ingénieur des écosystémes peut
provoquer de profondes modifications du paysage. Ces modifications ne sont pas sans
conséquences sur les ressources. Nous avons voulu examiner si cela était le cas pour la banque

de graines.

Résumé du chapitre Déplétion des ressources

Nous avons mis en évidence 1’existence d’une déplétion de la ressource en graines due
a la consommation des canards sur I’ensemble de nos sites d’études. La densité des
ressources différe selon le site considéré avec des ressources inférieures sur les deux
sites cotiers. Si la densité de ressource différe selon ’unité échantillonnée, la déplétion
ne différe pas suivant I'unité échantillonnée (mare, étang ou prairie humide). Cependant
les densités retrouvées en fin d’hiver sur les deux sites cotiers sont similaires nous
permettant d’émettre I’hypothése que les cofits soient supérieurs aux bénéfices pour une

certaine densité de ressource (15 g/m? dans le cas présent).
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3. Ressources et gestion des

milieux

La densité des ressources présente dans le sédiment in natura va dépendre de nombreux
facteurs. La persistance de graines dans le sol est une stratégie que les especes végétales
peuvent utiliser afin d’étre présentes dans une communauté. Stockées dans le sol, elles
constituent une banque qui se forme a partir de la pluie de graines provenant des communautés
végétales locales, voisines ou éloignées. Cette banque constitue une réserve qui va intervenir

dans le mécanisme de régénération (Fig. I111.3.1).

Végétation en place
v\

Fig. I11.3.1. :
Emergence des semis Pluie de graines Emergence des semis Le mécanisme de
dans des trouges dans la végétation fermee régénération par la

banque de graines. En

P pointillé sont figurées les
- relations ayant une
- occurrence plus faible.

Banque de graines

Le mode de gestion des milieux influence la banque de graines (Bekker et al. 1997 ;
Smith et al. 2002 ; Wagner et al. 2003 ; Reiné et al. 2004). L’abandon du paturage sur des
prairies humides par exemple provoque une augmentation du stock de graines avec un pic apres
cing a six ans suivi d’une diminution (Jensen 1998 ; Falinska 1999 ; Wagner et al. 2003). Au
bout de 15 ans, la densité de graines est nettement plus importante sur les zones paturées que sur
les zones abandonnées (voir Touzard et al. 2002 sur des prairies humides).

Nous avons voulu examiner 1’effet du paturage sur le stock de graines disponibles pour
les canards. La baie de Seine et le marais de Moé&ze sont essentiellement gérés par du paturage
bovin, bien que certaines parcelles ne soient pas paturées. Cette situation nous a permis de
comparer le stock de graines sur ces deux types de milieux. L’effet du paturage est important et
ne différe pas entre les deux sites d’études (F;, ;1= 0.01 ; P = 0.96). Il apparait que le stock de

graines est trois fois moins élevé en début de saison sur les sites paturés que sur les sites non
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paturés (Fy, 111= 3.877, P = 0.05 ; Fig. lI1.3.2A). Sur ces derniers, il passe de 17.05 £ 2.25 g/m?
en octobre a 14.02 = 1.84 g/m? en mars (Fig. I11.3.2A). L’interaction observée entre le temps et
le mode de gestion (F; 11;=5.77, P =0.02) suggére qu’un site non paturé va attirer un plus grand

nombre de consommateurs qu’un site paturé au cours de I’hiver.

100 120
A B Mon-péturé

an | Pl Paturé 10 r

B0
a0

&0
40 r

a0 r
0 r 0 b
i 0

Octobre Wars Mares chassées Mares non-chassées

Fig. II1.3.2: Densit¢ moyenne de graines (+ S.E.) en fonction du mode de gestion. A : effet du
paturage pour les mois d’octobre et mars, tous sites confondus. B : effet de I'entretien des mares de chasse
pour le mois d’octobre sur les deux sites d’études. Le nombre de prélevements est donné ainsi que le
nombre de mares échantillonnées (chiffre entre parenthese).

Les chasseurs en baie de Seine entretiennent le pourtour des mares (tonte) au printemps et
en été afin de limiter la végétation présente (Blaize et al. 2005). Cette pratique semble moins
systématique sur le marais de Moéze (obs. pers.). Nous avons voulu tester I’effet de cet
entretien en comparant des mares de chasse actives et abandonnées. Ces mares ont pu étre
échantillonnées sur les deux sites. Les résultats indiquent une interaction entre le site d’étude et
le fait que la mare soit active ou non (F 550=4.62 ; P =0.03; Fig. I11.3.2B). Les mares de chasse
actives sont cloturées dans le marais de Moéze, le plus souvent tondues uniquement avant
I’ouverture de la chasse alors que les mares abandonnées sont paturées. Une situation différente
existe en baie de Seine ou les mares actives sont tondues toute I’année et les mares abandonnées
ne sont pas entretenues. L’ensemble des résultats confirme que I’entretien par tonte (mares
chassées en Baie de Seine) ou paturage (mares non chassées a Moéze) des milieux réduit la
quantité¢ de graines disponibles. Nos résultats sont en accord avec les études antérieures sur
I’effet du paturage sur la banque de graines. En baie de Seine, les sites non paturés sont
entretenus de facon plus sporadique (afin d’empécher une fermeture du milieu) ce qui peut
expliquer pourquoi la banque de graines est supérieure correspondant a 1’accroissement de la
quantité de graines dans le sol observé aprés abandon du paturage sur ces parcelles (Jensen
1998 ; Falinska 1999 ; Wagner et al. 2003).

La déplétion sur les sites paturés est faible. Ces sites devraient par conséquent étre peu
profitables pour 1’alimentation des canards en hiver. En revanche, la présence d’une végétation
rase peut permettre 1’accueil de populations d’ Anatidae herbivores tels que les oies, les canards

siffleur ou chipeau (Durant 2001 ; Durant et al. 2003). L’entretien par tonte ou paturage permet
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de garder un milieu ouvert assurant une plus grande visibilité pour les consommateurs leur
permettant de détecter plus rapidement les prédateurs et probablement une plus grande
tranquillité.

L’homme peut également interagir directement, intentionnellement, sur le stock de
nourriture. C’est le cas des chasseurs en Brenne qui agrainent les étangs afin d’attirer les
canards sur leurs sites de chasse. Dans le premier chapitre, nous avons comparé le régime
alimentaire aux ressources naturelles disponibles. Ceci nous a contraint a retirer la part de
I’agrainage dans les contenus stomacaux. Or ’agrainage représente une part importante des
items alimentaires retrouvés. En pourcentage de la biomasse retrouvée, 1’agrainage représente
65% chez la sarcelle et 45 % chez le canard colvert. Il est & noter que le régime alimentaire
provient d’individus tués a la chasse. La gestion (agrainage) et la méthode de prélévement
(chasse) sont réalisées au méme endroit ce qui peut amener a surestimer la part de 1’agrainage
pour I’ensemble de la population. Nous avons testé¢ 1’effet de I’agrainage sur la déplétion des
ressources en comparant la déplétion en fonction de la quantité de grains qui était ajoutée sur
différents étangs. Les résultats n’ont pas montré d’influence de 1’agrainage sur la déplétion
(F120s = 2.18 P =0.14) méme si la tendance d’une plus faible déplétion sur les sites agrainés est

observée.

Résumé du chapitre Ressource et gestion des milieux

Le paturage diminue la densité de graines disponible. Cette densité est proche de la
densité critique observée au chapitre précédent. Nos résultats ainsi que ceux retrouvés
dans la littérature montrent que I’abandon du paturage provoque une augmentation
de la densité de graines présentes dans la banque avec un pic 5 a 6 ans apres
I’abandon.Le type d’entretien des mares par les chasseurs semble lui aussi déterminer la
densité de graines présentes. La tonte tout comme le paturage va limiter la montée en
graines des plantes et diminuer le niveau de ressources. Ce type de gestion, en
contrepartie, favorise 1’accueil d’Anatidae herbivores tels que les oies, les canards
siffleur et chipeau. Ces résultats, suivant les espéces ciblées, peuvent servir a améliorer
le niveau de ressources disponibles.

L’agrainage pratiqué par les chasseurs en Brenne va prendre une forte importance dans
le régime alimentaire des canards de surface mais va avoir un effet limité sur la

déplétion des graines naturelles sur les sites considérés.




41

4. Densité critique

compromis a I’échelle du patch

Afin de tester I’existence d’une densité critique pour laquelle les canards abandonnent un
patch et également de regarder I’influence de contraintes sur les choix effectués, nous avons
mené des expérimentations permettant de mesurer la Giving Up Density (GUD : densité pour
laquelle les individus décident d’abandonner un patch : Brown 1988 ; voir également p.4). La
GUD mesurée apres exploitation d’un patch par un ou plusieurs individus est la résultante des
colts et bénéfices rencontrés sur celui-ci.

Le dispositif expérimental est le suivant : nous avons voulu dans la mesure du possible
nous calquer sur les comportements alimentaires observés in natura. Pour cela, les
expérimentations se sont déroulées de nuit sur des proies cryptiques obligeant ainsi I’individu a
échantillonner son environnement pour connaitre la qualité du patch. De part sa taille (1.5mm x
3mm), sa texture et sa valeur énergétique (18,3 KJ/g de mati¢re séche), le Milium sp. a été
choisi comme graine “standard” que les canards rencontrent habituellement en nature (Nummi
1992 ; Legagneux non publié). En effet, la valeur énergétique calculée sur un échantillon de 45
especes de graines consommeées par les canards colvert est de 19.7 KJ + 2.0 SD, tandis que la
taille calculée sur 231 espéces est de 1.5 mm x 2.5 mm ( + 1.4 x 2.3 SD). Les canards colverts
étant capables de discriminer une hétérogénéité de la ressource a une échelle trés fine (2 cm?,
Klaassen et al. 2006a), les graines sont réparties de la maniére la plus homogéne possible au
sein des patchs utilisés. Deux patchs (de 0.5 m? congus pour qu’un canard puisse s’alimenter
sans avoir a marcher a I’intérieur), présentant des graines (Milium sp.) recouvertes d’eau colorée
(par ajout de terre de Sienne), sont disposés dans une enceinte expérimentale (Fig.I11.4.1A). Les
graines sont pesées aprés passage a l’étuve a 60°C durant 24 heures, avant et aprés les
expérimentations afin d’estimer la GUD. Le choix des densités proposées repose sur des
manipulations effectuées au préalable sur des patchs contenant des densités de ressources

identiques (voir article III pour plus de détails).
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Fig. IIL.4.1: Schémas de

b . /4 .
I’enceinte experlmentale au

Portes Patchs

coulissantes cours des différentes

manipulations : A situation
témoin ou un individu
solitaire peut se nourrir sur
deux  patchs, riche ou
pauvre. B situation a risque
ou un des deux patchs est
7 . 14

éclaire  par un spot de
Bacs d'eau o . .
lumiere. C « situation
congenere » ou le canard a en
face de lui un congénére qu’il
peut ou non rejoindre, mais
qui lui ne peut pas changer

de patch.

Congénere

Ainsi, les densités de 20g/m? (patch pauvre) et de 100 g/m? (patch riche) ont été utilisées.
Un individu est ensuite relaché sur I’un ou I’autre des patchs. Le comportement de 1’individu est
noté (focal sampling : Altman 1974) grace a une caméra permettant de 1’observer a distance
sans le déranger. Lorsqu’un individu quitte le premier patch pour le deuxiéme puis revient sur le
premier, I’expérimentation est arrétée et la GUD est mesurée par pesée. En fonction du patch
rencontré en premier (riche ou pauvre), des valeurs de GUD sont disponibles. Lorsque les
individus s’alimentent sur un patch riche d’une densité initiale de 100 g/m?, la GUD est de 75
g/m? ce qui correspond a une consommation de 25 g. Lorsque la densité initiale est de 20g/m?,
la GUD restante est de 13.96 g./m? en moyenne (+ 4.24 SD). Ceci correspond a une ingestion de
6 grammes de mati¢re séche, trés inférieure a la capacité de stockage du jabot et du gésier. On
peut donc raisonnablement parler de densité critique aux alentours de 14 g/m?.

A cette situation témoin se sont rajoutées deux manipulations afin de tester 1’effet du
risque de prédation et I’effet de la présence d’un congénére sur les décisions d’abandon d’un
patch. La premiére expérimentation consiste a éclairer artificiellement un patch afin de mimer
un risque (Fig. 111.4.1B). En effet, des études antérieures ont montré que les zones éclairées
étaient évitées par les consommateurs nocturnes (e.g. chez les mammiferes: Kotler 1984, Carter
& Goldizen 2003; les oiseaux: McNeil et al. 1992 ; Mougeot & Bretagnolle 2000 ou les reptiles:
Baker & Richardson 2006) car ils deviennent plus visibles et plus vulnérables vis a vis des
prédateurs. L’éclairage peut constituer dans certains cas un avantage en terme de détection des
proies ce qui n’est pas le cas dans notre dispositif expérimental ou les graines sont cachées. La
deuxiéme expérimentation consiste a ajouter un congénére sur [’un des patchs. Seul 1’individu
testé peut exploiter les deux, le congénére étant contraint sur un patch par la présence d’un

grillage (Fig. 111.4.1C). Au total, 139 expérimentations basées sur 14 colverts males adultes ont
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eu lieu entre février et avril 2006. A la fin des expérimentations, les individus sont passés en
chambre calorimétrique afin de mesurer leur taux métabolique de base (BMR) qui refléte
I’énergie nécessaire a la maintenance de 1’organisme lorsqu’il est au repos. Si 1’énergie
nécessaire a la maintenance de I’organisme est supérieure, les besoins alimentaires devraient
étre supérieurs augmentant ainsi le temps passé a s’alimenter diminuant leur GUD.

Dans les deux cas (risque ou congéneére), nous observons des interactions significatives
entre la densité de ressources proposées et le traitement expérimental (Fig. I11.2.3). Les

décisions d’abandon des patchs sont donc ressource-densité dépendantes.
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Fig. II1.4.2 : GUD moyenne T SE selon les traitements: témoin vs. risque (A et B) ou congénere (C et D)
et la densité de graines proposée : 20 g/m? a gauche et 100 g/m? a droite. avec * : P<0.05 ; ** : P < 0.01
et NS : non-significatif.

Il apparait que les individus vont déserter plus rapidement (i.e. avec une GUD plus forte)
les patchs risqués pour de faibles densités de graines alors que le risque ne semble pas affecter
le temps de résidence sur le patch a forte densité (Fig. 11[.4.2 A et B). A 20 g/m?, 1’ajout d’un
colt supplémentaire induit un départ précipité du patch alors que ce colt n’est pas suffisamment
important pour contre-balancer les bénéfices apportés par un patch riche. Nos résultats sont en
accord avec de nombreuses études montrant une consommation réduite en présence d’un risque
de prédation (e.g. Poysd 1987a,b ; Lima & Dill 1990 ; Oyugi & Brown 2003 ; Brown & Kotler
2004 ; Kotler et al. 2004 ; Shochat et al. 2004). Le risque, pouvant étre différent d’un habitat ou
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d’un patch a un autre en milieu naturel, va notamment influencer voire déterminer les cotts li€s
a l’utilisation de la ressource (Lima & Dill 1990). En revanche, nous obtenons des résultats
inverses en ce qui concerne I’expérience ou un congéneére est placé a proximité de 1’individu
testé. Cette présence induit un changement de la GUD seulement lorsque I’individu testé
s’alimente sur un patch riche (Fig. I111.4.2 C et D). En groupe, le succés d’approvisionnement
individuel apporte une information quantitative et/ou qualitative sur la disponibilité de la
ressource. Cette information peut influencer les choix réalisés par les congénéres s’alimentant

sur un méme patch (Giraldeau & Caraco 2000, Dall et al. 2005).

Nos résultats sur ’effet du congénére montrent qu’une certaine information concernant la
qualit¢é du patch voisin a été¢ transmise. Comment cette information est-t-elle percue par

I’individu testé ? Ceci peut étre interprété de deux maniéres non exclusives :

» Information publique...

Lorsque le congénére s’alimente sur un patch pauvre, il réagit comme dans une situation
témoin et décide donc de rejoindre le patch voisin. Cependant, le dispositif expérimental
I’empéche de rejoindre ce patch induisant un stress supplémentaire (augmentation du
comportement de vigilance, obs. pers.). Ce comportement semble alors pergu par 1’individu
testé qui prolonge son utilisation du patch favorable et en abaisse donc la GUD. Dans la
situation inverse, le congénere est alors face a une ressource avantageuse et semble s’alimenter
sans envoyer d’information particuliére a I’individu testé qui dans ce cas abandonne le patch

pauvre avec une GUD similaire a la situation témoin.

> ...ou évitement de la compétition ?

Cependant, en parallele a cette hypothése soutenant l’utilisation d’une information
publique, on ne peut exclure celle d’une compétition pour la ressource. Si la compétition par
interférence ne permet pas d’expliquer nos résultats (on s’attendrait dans ce cas a une
augmentation de la GUD en présence d’un congénére), la compétition par déplétion peut Etre
envisagée. Dans ce contexte la présence d’un congénére devrait inciter ’individu testé a
s’alimenter plus dans le patch, avant que le congénére ne vienne exploiter cette ressource. Si le
risque de compétition gouverne les décisions comportementales, on aurait dii retrouver le méme

résultat pour les 2 densités.

Finalement, nos expérimentations montrent une influence du BMR sur la GUD. Le taux
métabolique de base est un facteur potentiellement important dans la modulation des besoins

énergétiques et alimentaires d’un animal (Carey 1996 ; Duriez 2003). Nos résultats montrent
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une relation négative entre la GUD et le BMR aprés consommation sur un patch pauvre (Fig.

II1.4.3 A).
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Fig. I11.4.3: Relations entre le BMR (K]J/h) et la GUD (g,m'z) apres consommation sur un patch pauvre
(A) et apres consommation sur un patch riche (B). Seule la relation négative trouvée a faible densité est

significative et représentee (F, ;; = 6.46, P = 0.03).

Cela confirme qu’a une telle densité, des individus au métabolisme élevé auront besoin
d’ingérer une quantité de ressources plus importante. Ils accumulent ainsi plus de nourriture
avant d’abandonner un patch, et ceci de maniére a anticiper une dépense énergétique plus
importante associée a la recherche d’un nouveau site alimentaire. Cependant, lorsqu’ils se
retrouvent sur des patchs riches, cette relation BMR/GUD disparait (Fig. 111.4.3 B). Il semble
alors que ce ne soit plus les besoins métaboliques de base qui régissent les régles de décision,
mais la capacité volumique de leur jabot qui devient le facteur limitant I’ingestion des
ressources. Ceci correspond a une limitation appelée digestive bottleneck (Kenward & Sibly
1977 ; van Gils et al. 2005a,b) obligeant parfois les consommateurs a effectuer des pauses
digestives avant d’ingérer une autre proie. Les individus abandonnent alors un patch contenant
une importante densité de nourriture non pas en fonction de leur métabolisme, mais lorsqu’ils

atteignent un état de satiété.

25
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Résumé du chapitre Déplétion des ressources et densité critique

Les résultats concernant 1’utilisation des ressources a 1’échelle du patch montrent tout
d’abord que la densité des ressources conditionne les réponses comportementales des
individus. Un milieu a forte densité de ressources pourra accueillir des consommateurs
indépendamment (du moins dans le cadre de nos expériences) du dérangement (risque)
présent sur celui-ci. Le caractére social de 1’approvisionnement joue ¢galement un role
en interaction avec la densité des ressources. Toutefois, la transmission et la
compréhension de l’information restent & déterminer. En effet, nos expériences ne
permettent pas de trancher entre risque de compétition et information publique.

En revanche, a faible densité de ressource, le colt supplémentaire engendré par le risque
va diminuer I’acquisition des ressources réalisée par les individus.

Ces résultats montrent, a I’échelle du patch, que les décisions comportementales sont
fonction de la densité des ressources, cette densité de ressources agissant en interaction

avec les autres consommateurs et le risque de prédation.
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5. Utilisation de I’espace

compromis a I’échelle des sites

Dans un contexte ou la recherche de nourriture et le risque de prédation semblent
constituer deux facteurs clefs, la manic¢re dont les canards vont utiliser I’espace permet d’étudier
les éventuelles stratégies comportementales adoptées dans ce cadre. Les canards, a travers leurs
comportements alimentaires (jour/nuit) et la configuration spatiale des sites utilisés (zones
chassées et protégées) constituent, comme nous I’avons vu, un modele pertinent pour étudier
I’effet de la ressource d’une part et du risque de prédation d’autre part sur 1’utilisation spatiale.
Le suivi d’individus équipés d’émetteurs a donc permis d’analyser les déplacements en retenant
la distance parcourue entre remise et gagnage, ainsi que la taille et la forme du domaine vital
(incluses comme variables dépendantes dans nos analyses).

Si nos résultats n’indiquent aucun effet du sexe ou de I’age sur I'utilisation de 1’espace,
des facteurs environnementaux (météorologiques, avancement dans la saison, comparaison entre
sites), ainsi que des différences inter-spécifiques importantes expliquent les variations
d’utilisation de 1’espace chez les canards hivernants (voir article IV).

La distance parcourue semble fonction de la température maximale journaliére. Chez les
sarcelles et les colverts, seules espéces ayant été suivies durant des périodes froides (inférieures
a 0°C en pleine journée), on observe une réduction de la distance parcourue lors de faibles
températures diurnes (Fig. I11.5.1).

La température ressentie en journée sur la remise par les oiseaux va conditionner la
décision de partir plus ou moins loin sur les zones de gagnage. Durant les vagues de froid, les
canards réduisent leurs dépenses énergétiques (Brodsky & Weatherhead 1985 ; Longcore &
Gibbs 1988 ; Cox & Afton 1996) en limitant leurs déplacements. Les différences
interspécifiques observées sur les distances parcourues au cours de 1’hiver, semblent traduire
des besoins énergétiques différents (Fig. I11.4.1). Le canard colvert est une espéce plus
sédentaire que les deux autres (Riiger et al. 1987 ; Monval & Pirot 1989 ; Mondain-Monval &
Girard 2000). Le fait que les distances entre remises et gagnages diminuent au cours de I’hiver
pour cette espéce et augmentent pour les deux autres traduirait une concentration des
déplacements autour du futur site de nidification chez le colvert et des besoins énergétiques plus
importants chez les autres espéces devant préparer la migration pré-nuptiale. Du fait de la
concentration d’individus en hiver sur certains plans d’eau (remises protégées), la déplétion est
susceptible d’étre plus forte a proximité de cette zone. Dans ce contexte, les zones plus

¢éloignées seraient donc plus riches.
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La décision de quitter ou pas la remise au crépuscule va ainsi affecter 'utilisation de
I’espace. En effet, les individus peuvent choisir de rester s’alimenter sur leur lieu de remise,
réduisant ainsi le risque de prédation et la dépense énergétique induite par le déplacement. Cette
décision binaire a été testée par des régressions logistiques. Il apparait que ce choix différe en
fonction du temps (date), de I’espéce et de leurs interactions mais pas en fonction du site
d’étude. Les canards colvert et pilet restent majoritairement de nuit sur les réserves alors que les
sarcelles n’ont pas de préférence. La propension a quitter la remise augmente avec le temps chez
le canard pilet et la sarcelle d’hiver et inversement chez le canard colvert ce qui correspond aux
résultats sur la distance parcourue (article IV) et corrobore les résultats des parties précédentes

faisant état d’une déplétion des ressources.
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Fig IIL.5.1: Relations entre les distances parcourues (log-transformées) et la température maximale
journaliere ou la date pour les trois especes de canards suivies en télémeétrie entre 2001 et 2005. Toutes les

régressions linéaires sont significatives

Cette augmentation des distances parcourues au cours du temps, observée chez ces deux
especes peut résulter de deux facteurs non exclusifs. Tout d’abord, la diminution des ressources
a proximité et sur la remise (du fait du comportement grégaire diurne des canards) oblige les

individus a parcourir de plus grandes distances en fin d’hiver. Ensuite, la fermeture de la chasse



49

se situe au jour 90, c’est a dire au milieu de notre suivi. Si les individus sont capables de
détecter I’arrét de la chasse, ils peuvent alors exploiter ces sites sur lesquels la contrainte de
prédation est levée et ainsi changer de mode d’utilisation de I’espace. Il est intéressant de noter
que la distance parcourue est stable chez le canard colvert jusqu’a I’arrét de la chasse (GLMM :
Fi234=0.03 ; P =0.86) et diminue ensuite (GLMM : F; 543 = 6.85 ; P =0.009 ).

Afin d’examiner le premier effet, nous avons bénéfici¢é d’une situation quasi-
expérimentale en Brenne, ou nous disposons de deux zones protégées (la Réserve Naturelle de
Chérine et le Domaine du Plessis), comparables en taille, mais différant par leur gestion : le
domaine du Plessis est fortement agrainé (4 tonnes de blé sont distribuées chaque année entre
septembre et mars afin de fidéliser les canards en hiver) alors que Chérine ne 1’est pas (Article
V). Nous avons équipé des canards (sarcelles et colverts) sur ces deux zones au cours des hivers
2002/2003 et 2003/2004 et il apparait que 1’utilisation de I’espace est assez différente. Aucune
différence entre les deux espéces de canards n’est notée concernant la taille des domaines
vitaux. Si la taille du coeur du domaine vital ne différe pas en fonction de la zone considérée, le
domaine vital total (MCP) est moins important pour les canards du Plessis que pour les canards
de Chérine (GLMM avec I’année en facteur aléatoire: F; 33 = 12.65 ; P = 0.001). Ceci refléte des
distances remise/gagnage différentes. Les distances remise/gagnage ne sont pas affectées par la
zone (agrainée ou non) chez les canards colvert alors que pour les sarcelles, les distances sont
2,6 fois inférieures sur la zone agrainée (en moyenne de 1 850 métres sur Chérine et de 712

metres au Plessis : GLMM : Fy;; =14.79 ; P =0.003 ; Fig. I11.5.2).

Distance remise / gagnage (km)

Chérine Plessis Chérine Plessis

Fig. IIL.5.2: Distances moyennes parcourues entre remises et gagnages pour des sarcelles d’hiver
(graphique de gauche) ou des canards colverts (graphique de droite) équipés sur Cherine ou sur le Plessis
(site agrain¢) durant les hivers 2002/2003 et 2003/2004 en Brenne.

Ces résultats suggérent donc que 1’utilisation de I’espace et les décisions de quitter un

patch ou un site d’alimentation, ici au niveau de 1’étang sont fonction de la quantité de



50

ressources disponibles et ceci est observé de fagon trés nette chez 1’espéce la plus petite, la
sarcelle d’hiver. Ces résultats sont également appuyés par les différences majeures de la taille
des domaines vitaux (Cceur du domaine vital notamment) entre les trois sites d’études. Les
sarcelles de Brenne ont des domaines vitaux inférieurs aux sites cotiers (voir Fig. 4 de I’article
IV). Le patron inverse est retrouvé en ce qui concerne le niveau des ressources puisque la
Brenne présente un niveau de ressources supérieur aux deux autres sites (voir Fig. 111.2.1 p. 36).
Les individus ajustent donc leurs déplacements en fonction des ressources et ceci a différentes
échelles spatiales : inter et intra-sites. Ces résultats s’ajoutent a une longue liste de références
montrant une relation inverse entre abondance des ressources et taille du domaine vital (voir
Boutin 1990 et Rolando 2002 pour des revues de littérature) bien que cela ait ét¢ documenté
majoritairement pour des individus en période de reproduction.

Afin d’évaluer I’effet de I’arrét de la chasse sur 1’utilisation de I’espace par les canards en
hiver, nous avons détecté les points de rupture (breakpoints) a I’aide du package « segmented »
sous R (Muggeo 2003) existant dans la relation entre les distances cumulées et le temps. La
présence d’un point de rupture traduit un changement d’utilisation de ’espace. Les distances
cumulées prennent en compte uniquement les trajets ou 1’oiseau est sorti de sa zone de remise.
Pour chaque individu, suivi avant et apres la fermeture de la chasse, nous avons ainsi pu
déterminer si un point de rupture existait, et si oui, pour quelle date afin de voir le temps écoulé
(ou restant) entre ce point de rupture et I’arrét de la chasse. Par exemple, la sarcelle # 162 est
restée sur la réserve de Moéze de jour comme de nuit durant 30 jours puis est sortie de nuit pour
s’alimenter a I’intérieur du marais 2 jours apres la fermeture de la chasse (fig. 111.5.3). Pour le

colvert # 026, aucun point de rupture n’est détecté.
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Fig. IIL.5.3: Distances cumulées en fonction du temps pour une femelle colvert équipée en Brenne (#
026) et un male de sarcelle équipé dans les marais de Moéze (#162). Le jour de la fermeture est fixé a 0
(ligne verticale). A partir de la régression lin¢aire entre le temps et la distance cumulée, I’existence et la
position de points de ruptures ont éte calculées pour chaque individu (Muggeo 2003).
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Nos analyses, restreintes aux sarcelles et colverts, ont été réalisées sur 51 individus ayant
été suivis avant et apres la fermeture de la chasse. Sur les 15 males et les 15 femelles de colverts
analysés, 7 males et 2 femelles n’ont pas présenté de points de rupture. Concernant les 12 males
et 9 femelles de sarcelles analysés, 4 méles et 1 seule femelle n’ont pas présenté de points de
rupture.

Chez le canard colvert, des régressions logistiques concernant la décision de changer de
stratégie d’utilisation de 1’espace montrent des différences de taille corporelle chez les males.
En effet, les males qui changent de stratégie au cours de I’hiver sont 1égérement plus petits que
les colverts a stratégie fixe : les mesures d’aile pliée sont en moyenne de 272.7 mm + 4.7 SE et
de 282.5 mm * 3.0 SE respectivement (Chi 2 = 3.12 P = 0.078 ; N =15). Concernant les
individus présentant des points de rupture et donc des changements d’utilisation de I’espace au
cours de I’hiver, nous avons essay¢ d’expliquer les variations de la date, correspondant au point
de rupture. Il n’apparait pas de différence entre les deux espéces ni entre les sites d’études.
Aucune covariable individuelle (sexe, age, condition ou taille corporelle) n’explique ces
variations chez les colverts. En revanche, le moment ou les sarcelles décident de changer de
mode d’utilisation de 1’espace (i.e. de quitter la remise) est fonction de leur sexe (F; 14 =4.73 ; P
= 0.04) et de leur taille (longueur d’aile) (fig. I11.5.4). L’influence de la taille est significative
uniquement pour les males (Corrélation de Spearman : RS = 0.83, P = 0.015 ; N=8).
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Ces résultats suggerent 1’existence de réponses comportementales qui sont fonction de la
qualité phénotypique des individus : les plus petits vont changer de mode d’utilisation de
I’espace plus tot que les plus grands. Ceci est vrai au niveau intra-spécifique chez la sarcelle
d’hiver. Ces résultats sont en accord avec des travaux antérieurs sur la vulnérabilité des canards
a la chasse en fonction de leur condition corporelle. Il a ét¢ montré que les canards en moins

bonne condition ont une probabilité supérieure d’étre repris a la chasse a la fois chez le canard
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colvert (Dufour et al. 1993 ; Heitmeyer et al. 1993) et plus récemment chez la sarcelle d’hiver
(Guillemain et al. 2007a). Nos résultats concernent ici la taille et doivent donc étre comparés
avec précaution. De plus, la taille est un trait héritable (Rhodes et al. 1996) qui est relié a
I’aptitude phénotypique des individus pour un grand nombre d’espéces d’oiseaux (e.g. Larsson
et al. 1998 ; Kruuk et al. 2001). Nos résultats indiquent que les individus les plus petits vont
avoir des stratégies plus risquées que les individus de plus grande taille. Les canards de surface
présentent un dimorphisme sexuel important (Omland 1997). Les femelles (plus petites)
changent de stratégie 5.5 jours en moyenne avant la fermeture alors que les males le font 3.8
jours en moyenne apres celle-ci. On peut alors imaginer des besoins énergétiques relatifs plus
importants pour les individus plus petits (Schmidt-Nielsen 1998) ou une exclusion compétitive
en faveur des individus plus grands (plus dominants ?) qui peuvent rester sur les réserves
jusqu’a la fermeture de la chasse et exploiter ensuite la périphérie.

Une étude récente permet de nous éclairer sur les mécanismes pouvant agir sur les
décisions de mouvement. Fritz et al. (in prep.) ont équipé des sarcelles d’hiver ainsi que des
canards siffleurs (a Saint Denis Dupeyré, une réserve naturelle proche de Moéze) a 1’aide
d’émetteurs et ont comparé les décisions de quitter la remise avec les taux d’hormones
(testostérone et corticostérone) dosés lors des captures. Leurs résultats montrent que les siffleurs
ayant des taux de testostérone plus importants (plus dominants : Poisbleau et al. 2005) ont une
probabilité plus faible de quitter la réserve alors que les individus présentant un taux de
corticostérone plus élevé (demande énergétique supérieure ou individus plus stressés : Cherel et
al. 1988) sont ceux qui sortent le plus de la réserve. La chasse quand a elle réduit la probabilité

de quitter la réserve sauf pour les individus présentant des taux trés élevés de corticostérone.

Résumé du chapitre Utilisation de 1’espace

En hiver, 'utilisation de I’espace est régie par de nombreux facteurs aussi bien extrinséques
(température journalicre, site d’étude, niveau des ressources, arrét de la chasse) qu’intrinséques
(espece, sexe, taille corporelle). Si le niveau des ressources (densité de graines) semble bien
influencer la taille du domaine vital, les stratégies individuelles de quitter ou non les réserves de
nuit sont aussi fonction de la qualité phénotypique des individus en réponse a la fermeture de la
chasse. Toutefois, I’arrét de la chasse est confondu avec le déroulement du temps ce qui ne peut
démontrer 1’effet de la chasse mais seulement le suggérer. Les sarcelles de plus petite taille vont
adopter des stratégies plus risquées en prenant la décision de s’alimenter en dehors des réserves
avant la fermeture de la chasse. Les femelles, elles aussi plus petites du fait du dimorphisme
sexuel, vont décider de s’alimenter en dehors des zones protégées. Toutefois, les mécanismes
(compétition, relations de dominance...) favorisant les individus plus grands demandent a étre
éclaircis méme si un soubassement hormonal pourrait expliquer les décisions de quitter les

réserves.
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6. Influence de la chasse sur
I’émigration et la survie

compromis a I’échelle des sites

Evaluer I’impact de la chasse sur le comportement des individus n’est pas une chose aisée
et ne peut étre établi avec certitude qu’en modifiant les pratiques de chasse ou les zones
chassées (Madsen 1998a,b). Etudier 1’influence de la chasse en tenant compte de la variabilité
individuelle des oiseaux nécessite de marquer des individus et de les suivre a une échelle
spatiale pertinente. Comme nous venons de le voir précédemment, nos résultats suggérent une
influence de la fermeture de la chasse sur le comportement des canards. Alors que 1’arrét de la
chasse a lieu durant le suivi des oiseaux, cet effet est cependant confondu avec le déroulement
du temps. Cet aspect confondant ne nous permet pas d’affirmer mais plutot de suggérer un effet
de la chasse (p.50-51). Les conséquences de la chasse sur les populations sauvages ont été
évaluées au niveau génétique (voir revue dans Harris et al. 2002). La chasse peut conduire a
certaines dérives génétiques dans des situations particuliéres. Ces conséquences concernent
notamment la chasse aux trophées ou les chasseurs ciblent un phénotype particulier (c’est par
exemple le cas pour des éléphants Loxodonta africanus Jachmann et al. 1995 ; des mouflons
Ovis canadensis, Coltman et al. 2003 ou des cerfs Cervus elaphe: Martinez et al. 2005).

Ce mode de chasse a pour conséquence a long terme de favoriser au sein de la population
les males en moins bonne condition (méles reproducteurs de mauvaise qualité), ce qui induit un
biais phénotypique d’origine artificielle. Chez les oiseaux, en revanche, une revue des
conséquences génétiques de la chasse (Harris et al. 2002) ne reléve que trés peu d’évidences
d’un effet de cette pratique sur le génotype ou le phénotype d’une population exploitée (Little et
al. 1993 ; Dufour et al. 1993 ; Nebdal et al. 1997). 1l parait en effet difficile, dans le cas de la
chasse au vol (ou du moins a la passée), qu’une quelconque sélection pour un phénotype
particulier puisse avoir lieu (a I’exception d’une sélection basée sur le sexe chez les espéces
dimorphiques : Metz & Ankney 1991).

L’¢étude de Dufour et al. (1993) et celle plus récente de Guillemain et al. (2007a) montrent
que les canards (colverts dans le premier cas et sarcelles dans le deuxiéme) tués a la chasse sont
en moins bonne condition physique que les oiseaux capturés sur les sites protégés. Ces résultats
s’affranchissent d’un biais potentiel li¢ aux individus en halte migratoire (Guillemain et al.
2007a), et préfigurent des comportements (mouvements) différents en fonction de la qualité
individuelle. Les individus en meilleure condition restent en effet sur les sites protégés la nuit
alors que les individus en moins bonne condition décident de sortir de ces sites et sont par

conséquent exposés a un risque de prédation plus important. Cependant, le mécanisme
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expliquant ces différences de comportement n’est pas clairement défini : s’agit-il de la déplétion
des ressources et/ou de 1’exclusion compétitive des individus en moins bonne condition, ou le
résultat de relations de dominance qui excluraient les plus faibles ? (Poisbleau et al. 2006 ;
Guillemain et al. 2002b, 2007a ; Fritz et al. in prep).

De nombreux canards sont lachés avant I’ouverture de la chasse sur des centaines
d’étangs en Brenne. Le lacher existe dans quasiment tous les départements ou la chasse aux
canards s’exerce, mais se pratique de fagon particulierement importante dans les zones
continentales (Mondain-Monval & Girard 2000). En Brenne, les chiffres quant a 1’estimation du
nombre d’oiseaux lachés varient (entre 30 et 50 000 individus, Bourguemestre com. pers.).

En menant une importante campagne de baguage durant trois années consécutives, nous
avons tent¢ de comprendre comment la pression de chasse et la qualité individuelle agissaient
sur les mouvements (émigration) et la survie des individus de cette population artificielle
soumise a une forte pression de prédation. De nombreuses campagnes d’information (radio,
magazine cynégétique « L’Indre et la Chasse », plusieurs exposés en mairie) ainsi qu’une forte
mobilisation de Frangois Bourguemestre (technicien de la FDC36), des chasseurs et
propriétaires d’étangs a permis un fort retour de bagues (35%), aussi bien sur les étangs de
baguage (N = 32) que sur d’autres étangs (N = 95).

La décision de quitter le site ou les canards sont lachés, peut &tre assimilée a un
comportement d’émigration, premiére étape du processus de dispersion® (Greenwood 1980 ;
Johnson & Gaines 1990 ; Clobert et al. 2001). Si la dispersion présente des cotts et des
bénéfices (Morris 1987 ; Bélichon et al. 1996 ; Gandon & Michalakis 2001) pour les individus
d’une population, la connaissance des causes proximales et ultimes de la dispersion est
indispensable dans un contexte ou les populations sont fragmentées et particuliérement dans le
cas ou elles sont soumises a une gestion (Kokko & Lopez-Sepulcre 2006).

Les facteurs pouvant induire une décision de dispersion (émigration) sont nombreux et
agissent rarement de manicre isolée (Lidicker & Stenseth 1992 ; Gandon & Michalakis 2001),
compliquant ainsi leur interprétation (Hanski 2001; Doligez & Clobert 2003 ; Blums et al.
2003). Les facteurs connus pour initier le comportement d’émigration sont
1) I’évitement de la compétition a travers 1’existence de fortes interactions sociales (Gerlach
1998 ; Ekman et al. 2002) ;

ii) la déplétion de la ressource (Matthysen 2005 ; Lambin et al. 2001) ;
iii) la faible qualité de I’habitat (Lin & Batzli 2004) ;

iv) I’évitement de la reproduction entre apparentés (Lambin 1994) ;

¥ La dispersion est un processus écologique majeur en dynamique des populations qui concerne la
décision de quitter son lieu de naissance ou de reproduction antérieur pour se reproduire dans un nouvel
habitat. Ce processus se décompose en trois phases distinctes : 1’émigration (décision de partir), la
transience (mouvement proprement dit) et la décision d’installation. (Clobert et al. 2001).
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v) la forte pression de prédation (Weisser et al. 1999 ; Doligez & Clobert 2003 ; Yoder et al.
2004 ; voir également Woodward & Hildrew 2002 pour un avis contraire) ;

vi) la prévalence des parasites (voir la revue de Boulinier et al. 2001) et

vii) la condition individuelle (Ferrer 1993 ; Nunes & Holekamp 1996 ; O’Rian et al. 1996 ;
Dufty & Belthoff 2001 ; van der Jeugd 2001; Ekman et al. 2002 ; Barbraud et al. 2003).

Les colverts d’¢élevage lachés (juvéniles : 6 semaines en moyenne) sur des étangs, unités
spatialement délimitées, ont permis d’étudier 1’effet de la pression de prédation, de la
compétition et de la qualité individuelle sur le comportement d’émigration.

Afin de tester ces effets, nous avons ¢tabli un modele multi-états (Lebreton et al. 1992 ;
Fig. I11.6.1) ou la mortalité est considérée sur le lieu de lacher (Wag) ou a I’extérieur de celui-ci
(Wac). Si la premiére transition tient compte de la probabilité d’étre tué, la derniére transition est
le produit de s’étre déplacé et d’avoir été tué. On ne pourra donc parler de probabilité

d’émigration que si la probabilité d’étre tué est équivalente sur place (Wxp) et ailleurs (Wac).

Oiseaux repris ailleurs
—

Emigrants

Fig. IIL.6.1 : Représentation schématique du modele multi-états utilisé pour analyser les données de
reprises de colverts issus d’¢levage. Nous avons considéré trois états. L’ensemble des canards peuvent
passer d’un état A (vivant) a un état B (tué sur place) ou C (tué ailleurs). La probabilité de transiter de
I’état A a I’état C est une probabilité d’émigration alors que la probabilité de rester dans I’¢tat A permet

d’estimer la survie.

L’estimation de la pression de chasse a été établie par une enquéte aupres des actionnaires
de chasse et des propriétaires d’étangs. Le nombre de chasseurs présents par mois a pu étre
connu pour I’ensemble des étangs ou des opérations de baguage ont été réalisées. Cette
information a également été recueillie sur 80% des étangs ou ont eu lieu les reprises. 1l existe
d’importantes variations de la pression de chasse entre les étangs. Cependant cette variation est
équivalente entre les étangs de lacher et de reprises (ANOVA: Fyg;=0.0001, P = 0.99). Ainsi, la
transition Wac peut raisonnablement &tre considérée comme une probabilité d’émigration des

individus. (Article VI).
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Vu I’important taux de retour des bagues, nous avons pu découper nos données suivant

un pas de temps mensuel. La plupart des études de reprises se limitent a un pas de temps annuel

du fait du faible taux retour de bagues (e.g. Tavecchia et al. 2001). Nous avons tout d’abord

formulé un modele de base sans covariables afin de définir le pas de temps a adopter et tester un

éventuel effet de I’année ou du sexe. La sélection d’un modéle sans covariables ne montre pas

d’effet année ou sexe et a permis de privilégier le découpage temporel suivant : les transitions

en septembre sont différentes des transitions entre octobre et janvier (Fig. 111.6.2).
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Fig. I11.6.2 : Découpage temporel du modele multi-états le plus parcimonieux. Les transitions mensuelles

entre octobre et janvier sont considérées comme équivalentes et différentes de la transition entre juillet et

septembre.

Ce découpage est cohérent avec la pression de chasse en Brenne qui est bien supérieure

en septembre (Fig. 111.6.3) aux autres mois de la saison de chasse (données venant d’une

enquéte menée annuellement par la FDC36)
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Fig. I111.6.3 : Evolution du nombre
moyen de chasseurs et du nombre
moyen de colverts prélevés par mois
en Brenne (+ S.D.). Résultats obtenus
pour 126 ctangs entre 1993 et 2004.
Données FDC36

Nous avons considéré que ’ensemble de 1’émigration était circonscrit a la Brenne. En

effet, il n’existe pas d’habitats favorables a proximité (plaines céréalicres en grande majorité) et

seuls 3 individus ont été repris en dehors de notre zone d’étude alors que 5 années se sont

écoulées depuis les premiers baguages. De plus, nous avons fait I’hypothése que la seule source

de prédation était la chasse. Cette approximation nous parait réaliste car la Brenne est

étroitement gérée (i.e. les prédateurs terrestres potentiels des canards sont piégés) et les canards

sont lachés pour la chasse.
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Nous avons ensuite ajouté des covariables au modéle de base afin de tester ’effet de la
pression de chasse, de la taille de la cohorte (nombre de colverts lachés sur un étang une année
donnée), de la taille de 1’étang et de la qualité individuelle.

La qualité¢ individuelle a été estimée en prenant les résidus de la masse sur 1’age par
rapport a une courbe de croissance théorique (Lokemoen et al. 1990) établie pour les canards
colverts. Cet indice peut révéler un indice de condition, de taille ou les deux a la fois. Vingt-huit
des 3700 individus bagués ont pu étre mesurés durant la saison de chasse consécutive au lacher.
L’indice ainsi calculé au moment du baguage refléte la taille des individus plutdt que leur
condition corporelle (voir régressions et indice lipidique dans I’article VII). Ceci étant, nos
indices de condition, s’ils ne sont pas trés précis, présentent un intérét pour comparer les
individus d’une méme population. Nous parlerons alors de qualité individuelle plutdt que de
condition corporelle ou de taille. En effet, la taille et la condition corporelle sont toutes deux
reliées positivement au succes reproducteur (e.g. van Noordwijk et al. 1988 ; Larsson et al.
1998 ; Kruuk et al. ; Blums et al. 2005 ; ). Notre indice peut donc étre assimilé a une qualité
individuelle reflétant 1’aptitude phénotypique des individus.

Nos résultats indiquent tout d’abord une relation positive entre la pression de chasse et la
probabilité d’émigration apres septembre, ou celle-ci est directement reliée a la mortalité dans
I’étang de lacher (Wap). La faible relation négative trouvée entre la taille de la cohorte et la
probabilité d’émigration en septembre lorsque la densité¢ dans les étangs de lacher est la plus
forte ; suivie de 1’absence de relation entre ces variables aprés septembre suggérent que
I’émigration est due a un évitement du risque de prédation et non a une compétition entre
individus. L’augmentation de la probabilité d’émigration lorsque la taille de la cohorte est petite
suggere un effet de dilution (Hamilton 1971) qui peut avoir pour conséquence une diminution
du risque de mortalité individuel lorsque le nombre de congénéres augmente (Giraldeau &
Caraco 2000 ; Krause & Ruxton 2002).

Concernant ’effet de la qualité individuelle sur le comportement et les choix
comportementaux des individus, nous avons trouvé un effet important de cette variable sur les
décisions de quitter I’étang de lacher. Nous venons de le voir, les colverts, lachés pour la chasse,
se dispersent en tentant d’éviter le risque de prédation. Les individus de moins bonne qualité ont
une meilleure capacité a échapper a ce risque de prédation (Fig. 111.6.4).

Ce résultat inattendu traduit le fait que les individus de moins bonne qualité sont plus
aptes a effectuer des mouvements entre étangs et ainsi a échapper a la prédation en changeant
d’habitat. Le mécanisme sous-jacent permettant d’expliquer ces résultats pourrait &tre hormonal.
En effet, il a ét¢ montré que les individus en moins bonne condition corporelle synthétisent plus
de corticostérone, hormone impliquée dans la mobilité chez les oiseaux (Cherel et al. 1988 ;

Belthoff & Dufty 1998).
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Fig. I11.6.4: Valeurs predites des
probabilités mensuelles de rester
sur place (lignes continues) ou
d’émigrer  (lignes pointillées)
pour les colverts lachés comme
juvéniles en fonction de la qualité
individuelle (masse corrigée au
moment du liché) et du mois
(Septembre vs. Octobre-
Janvier). Ces courbes sont
obtenues pour des données
moyennes de pression de chasse,
taille de cohorte et d’étang.

Ce comportement d’émigration se transpose en terme de survie : les individus de moins

bonne condition corporelle ont un taux de survie supérieur a ceux de meilleure qualité (Fig.

I11.6.5). Ces derniers, de par leur tendance a rester dans l’étang de lacher, subissent une

mortalité accrue. On peut alors parler de bénéfice li¢ a la dispersion dans le contexte ou le

risque de mortalité induit par la chasse est circonscrit aux €tangs et non pas dans la matrice

d’habitats existant entre les étangs. Donc, contrairement a 1’idée classiquement établie du codt

lié a la dispersion, le risque de prédation n’est pas plus fort durant la période de transience

(Gandon & Michalakis 2001 ; Yoder et al. 2004) mais c¢’est lui qui est le plus a méme de

provoquer I’émigration.
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Fig. II1.6.5: Valeurs
prédites du taux de survie
pour une saison de chasse
(courbe noire continue et
I'intervalle de confiance a
95%) en fonction de la
qualite individuelle (masse
corrigée au moment du
lacher) pour les colverts

lachés comme juvéniles en
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Brenne. La distribution du
nombre de canards lichés en
fonction de leur qualite
individuelle est fournie. Les
individus en gris ont un
poids corrigé négatif alors
que les individus ayant des
valeurs positives (i.e.
individus de meilleure
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La mesure de la valeur sélective en fonction d’un caractére phénotypique permet de
prédire le mode de sélection naturelle qui va s’appliquer (stabilisante, directionnelle ou
disruptive, Brodie et al. 1995) sur ce trait. En faisant une analogie, nous allons utiliser cette
terminologie issue de la génétique quantitative pour caractériser 1’effet de la chasse dans la
distribution d’un trait phénotypique. La survie est une des composantes majeures de la valeur
sélective des individus et la taille est un trait phénotypique directement impliqué dans la valeur
sélective (e.g. van Noordwijk et al. 1988 ; Larsson et al. 1998).

Est-ce que la chasse peut influencer la distribution d’un trait phénotypique ? Nos résultats
suggerent en effet que la chasse peut biaiser la distribution de la qualité individuelle chez les
colverts lachés avant I’ouverture de la chasse. Notons que les chasseurs, tirant majoritairement
les oiseaux en vol a 1’aube ou au crépuscule, ne peuvent pas sélectionner de fagon intentionnelle
les individus selon leur taille. Cet effet de sélection induite par la chasse apparait étre de type
directionnelle (voir Article IX pour plus de détails) et dirigée vers les individus de moins bonne
qualité.

Comme nous I’avons vu, trés peu de démonsrations concernant un effet sélectif de la
chasse ont été fournies chez les oiseaux, et I’on peut se demander pourquoi.

Les études montrant un effet de la chasse sur le phénotype ont été réalisées sur des
populations de mammiféres relativement closes (Harris et al. 2002 ; Coltman et al. 2003 ;
Martinez et al. 2005 ; Garel 2006), ou les chasseurs sélectionnaient de maniére répétée un
phénotype particulier (chasse aux trophées par exemple). Chez les oiseaux d’eau, les flux et le
renouvellement important qui existe au sein d’une population (e.g. Pradel et al. 1997) et
I’absence de sélection d’un caractére phénotypique (en dehors du sexe chez les espéces
dimorphiques : Metz & Ankney 1991 mais trés probablement impossible lors de la chasse a la
passée) par les chasseurs permettraient d’expliquer que peu d’études aient montré un effet de la
chasse sur les traits phénotypiques dans les populations d’oiseaux. Notre systéme permet de
visualiser un tel effet pour plusieurs raisons. Tout d’abord, la Brenne est une zone humide
circonscrite, entourée de plaines agricoles qui limitent la fuite des individus et nous permet de
retrouver un grand nombre d’individus. Ensuite, les colverts constituent une population de
canards plutét sédentaire (Riiger et al. 1987 ; Monval & Pirot 1989) et trés peu de canards
lachés en Brenne au cours de cette étude ont été repris en dehors du site d’étude (<1%). Enfin,
la pression de chasse (augmentée par le caractére omniscient des chasseurs vis-a-vis de la
quantité de proies disponibles) est importante et permet de visualiser un effet de celle ci sur le
comportement des individus.

En revanche, nos résultats montrent un bénéfice pour les individus de moins bonne

qualité, ce qui differe des études concernant la vulnérabilité des canards a la chasse ou les
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individus de meilleure qualité sont ceux qui échappent a la prédation (Haramis et al. 1986 ;
Dufour et al. 1993 ; Guillemain et al. 2007a).

Si I’on considére le lieu de lacher comme une zone protégée avant 1’ouverture de la
chasse, alors le scénario illustré par la Fig. I11.6.6 permet de concilier I’ensemble de ces études

sur les canards.

B

é‘é,{
48

Zones de licher Aulres

Zones non protégees

Fig. II1.6.6: Representation schématique de la redistribution des colverts soumis a deux situations
contrastées. En A (schéma classique d’utilisation des réserves), les colverts se remisent sur des reserves de
jour et vont se nourrir sur des zones non protégées au crépuscule. Les individus de meilleure qualite
restent sur les réserves la nuit alors que les individus de moins bonne qualité sortent plus des réserves et
sont donc plus prélevés par les chasseurs. En B, les colverts, lachés avant I’ouverture de la chasse restent
sur la zone de lacher (partie haute). Apres I'ouverture de la chasse, les individus de moins bonne qualité
¢chappent a la soudaine pression de chasse (partie basse).

Notre scénario prévoit que quelle que soit la situation a laquelle sont confrontés les
individus, que ce soit par rapport a 1’accés aux ressources, aux relations sociales (rang de
dominance) ou a I’évitement du risque de prédation, la décision comportementale de se déplacer
est réalisée de maniére prépondérante par les individus en moins bonne qualité. Dans le cas ou
la décision concerne le fait de quitter une zone protégée pour s’alimenter, les individus en moins
bonne condition ont une probabilité¢ plus forte d’€tre tués. A I’inverse, lorsque cette décision
concerne le fait de quitter 1’étang de lacher (en réaction a la pression de chasse), la probabilité

d’étre tué diminue. Nous obtenons ainsi un schéma général de 1’utilisation spatiale faite par les

canards en hiver en fonction de leur qualité individuelle.
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Résumé du chapitre Influence de la chasse sur I’émigration et la survie

En bénéficiant d’une situation quasi-expérimentale en Brenne avec le contexte des
canards colvert lachés pour la chasse, nous avons pu étudier par une analyse de reprise
le comportement d’émigration (premicre phase de la dispersion) en fonction de la
pression de chasse, de la qualité individuelle, du nombre d’individus lachés et de la
taille de I’étang. Nous avons formulé deux hypothéses visant & déterminer les facteurs
induisant 1’émigration. Les faibles relations trouvées entre le nombre d’individus lachés
et la probabilité d’émigration suggérent que 1’émigration est due a un évitement du
risque de prédation et non a une compétition entre individus. De plus il apparait que les
individus ayant une meilleure capacité a échapper a la prédation sont les individus de
moins bonne qualité. Ceci se transpose en terme de survie : on a pu mettre en évidence
une sélection directionnelle qui favorise les individus de moins bonne qualité.

Ces résultats, apparemment opposés a ce qui a été trouvé sur le biais induit par la chasse
chez les canards, suggérent au contraire 1’existence d’un mécanisme général induisant le
mouvement chez les canards. Les individus de moins bonne qualité sont ceux qui vont
prendre la décision de quitter un étang de lacher dans un cas ou une zone de remise (en

réserve le plus souvent) dans un autre cas.
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7. Compromis a I’échelle du

cycle migratoire

Les résultats concernant [’utilisation spatiale et I’influence de I’arrét de la chasse
suggerent que l’activité cynégétique n’est pas sans conséquence sur le comportement des
individus et semble étre intégrée comme un risque de prédation par les canards hivernants
méme si cet effet, une fois encore, est confondu avec le temps (date). S’il a été montré que le
risque de prédation modifie le comportement des animaux dans de nombreuses études (voir la
revue de Vamosi 2005), celles-ci se sont focalisées sur des expérimentations en laboratoire et
I’existence d’un compromis entre alimentation et survie in natura reste peu documenté. Les
canards présentent 1’avantage de disposer d’un vaste répertoire de comportements alimentaires,
qui s’accompagne pour certains d’une détection possible des prédateurs tout en s’alimentant et
pour d’autres d’une incapacité totale de détection (comportements plus risqués : canards en
bascule ou la téte sous la surface de 1’eau, Poysd 1989; Guillemain & Fritz 2002; Guillemain et
al. 2003).

En collaboration avec I’Office National de la Chasse, dans le cadre des travaux de thése
de Céline Arzel (Arzel 2006), nous avons pu mesurer la profondeur d’alimentation des sarcelles
d’hiver en réalisant des suivis comportementaux (Focal sampling Altman 1974) sur des sites
d’hivernage, de halte migratoire et de reproduction. Ces suivis ont été effectués le plus souvent
sur des réserves ou des zones protégées. Il apparait que les sarcelles se nourrissent de plus en
plus profondément de septembre (début de I’hivernage) a aofit (fin de la saison de reproduction).
L’étude du survol de ces sites par les rapaces a montré que lorsque le risque de prédation

augmente, les sarcelles s’alimentent a des profondeurs réduites (Fig. I11.7.1, Article VIII).
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Les individus utilisent des comportements alimentaires peu risqués I’hiver (t€te hors de
I’eau) lorsque la pression de prédation est forte, et ’ensemble de leurs comportements
alimentaires 1’été lorsque le risque est plus faible.

Ces résultats montrent que le risque de prédation contraint la plasticité du comportement
alimentaire de ces oiseaux. Le fait qu’aucune différence du type d’alimentation entre les males
et les femelles n’ait été détectée au cours du cycle annuel n’indique pas un cofit lié au
gardiennage du partenaire (mate guarding), assuré par le male (Article IX). Lors des phases
d’alimentation, le temps alloué aux comportements de vigilance est de 37.5 %. Ce pourcentage
est bien supérieur a ce qui peut étre observé chez d’autres espéces de canards (e.g. Guillemain et
al. 2003 sur le canard siffleur). Cette proportion de temps alloué aux comportements de
vigilance pourrait suffire a remplir le role de gardiennage et permettre a cette espéce de rester en
couple durant plus de sept mois.

Ceci étant, le fait que les sarcelles, lors du survol des rapaces, ne vont pas ou peu
développer de comportements risqués en hiver lorsque le risque de prédation est plus important
ne traduit pas forcément de fortes contraintes énergétiques , au regard de 1’importance de
I’alimentation nocturne (70%). A la nuit tombée, en hiver, au risque de prédation induit par les

rapaces se substitue un risque de prédation li¢ a ’homme et 1’activité cynégétique.

Résumé du chapitre Alimentation et risque de prédation

Le risque de prédation peut influencer les comportements a adopter lors de la recherche
alimentaire. Les canards de surface présentent I’avantage de disposer d’un vaste répertoire de
comportements alimentaires. Lors de la prise alimentaire, les individus peuvent maintenir la téte
hors de I’eau, ce qui leur permet de maintenir un certain niveau de vigilance, ou sous 1’eau ou
tout comportement de vigilance est impossible.

En étudiant ces comportements sur I’ensemble du cycle migratoire, il a été possible de comparer
la profondeur d’alimentation avec la fréquence des survols réalisés par les rapaces. Il apparait
que les individus utilisent des comportements alimentaires peu risqués ’hiver (t€te hors de
I’eau), lorsque la pression de prédation est forte, et I’ensemble de leurs comportements
alimentaires 1’été lorsque le risque est plus faible. Ces résultats ne différent pas entre sexe ce qui

était attendu dans le contexte d’un coflit associé au gardiennage du partenaire assuré par le male.
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1. Discussion générale

Cette étude visait & comprendre comment les individus en fonction de leur qualité
phénotypique peuvent réagir afin d’acquérir leurs ressources dans un environnement fortement

anthropisé.

Nous avons pu mettre en évidence 1’influence de plusieurs facteurs sur les décisions

prises par les individus a différentes échelles spatiales (Fig. IV.1).
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Fig. IV.1: Hiérarchie spatiale dans le monde des canards de surface depuis le patch d’alimentation jusqu’au
cycle migratoire. Pour chaque échelle spatiale, les décisions optimales que les canards doivent prendre sont
listées. En italique sont présentées les décisions n’ayant pas fait 1’objet de ce travail. Les facteurs agissant
sur ces décisions sont ¢galement présentés. Les chiffres entourés renvoient aux différents chapitres des
résultats.
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1.1 Décisions a lI’échelle du patch

Les canards sont capables de détecter la densité de graines d’un patch et d’ajuster leurs
comportements en fonction des cofits et bénéfices relatifs a cette exploitation. Klaassen et al.
(2007) ont montré que les canards colverts étaient capables de détecter 1’hétérogénéité de la
ressource a une échelle spatiale encore plus fine, de I’ordre du cm?.

A T’échelle du patch, nous avons pu mettre en évidence I’existence d’une densité critique
(environ 15 g/m?, a la fois in natura et au laboratoire) pour laquelle les individus décident
d’abandonner un patch. La densité des ressources apparait comme un critére important qui va
intervenir dans la décision d’exploitation par un consommateur solitaire. A la densité¢ de
ressources s’ajoutent des contraintes (ou couts) liées au risque de prédation d’une part et aux
colts de maintenance, variables entre individus, d’autre part. De plus, il n’apparait pas de forte
sélection alimentaire (excepté une aversion pour les renoncules), ce qui renforce 1’idée que les
individus vont sélectionner et exploiter un patch en utilisant la densité globale des ressources
comme critére de sélection.

Nous avons également pu mettre en évidence plusieurs effets de la gestion sur la ressource et
leurs effets sur les décisions d’alimentation.

Tout d’abord, nous avons montré que le paturage ou la tonte réguliere affectent le stock de
graines, réduisant ainsi la capacité d’accueil de ces sites pour les canards granivores hivernants.
L’agrainage, pratiqué en Brenne apparait €tre une ressource privilégiée dans le régime
alimentaire a la fois chez la sarcelle d’hiver et le canard colvert. Cet agrainage va modifier les

mouvements des canards a I’échelle du site d’alimentation.
1.2 Décisions a l’échelle du site d’alimentation

A I’échelle du site d’alimentation (mare, étang dans notre cas), les prises de décision concernant
le choix des sites a utiliser se traduisent par une utilisation spatiale affectée par la quantité de
ressources disponibles (Van Eerden 1997) d’une part et le risque de prédation d’autre part (e.g.
Lima 1998b ; voir également la revue de Verdolin 2006). Les décisions concernant le site a
utiliser vont étre le résultat d’un compromis entre s’alimenter et éviter toute prédation (Verdolin
2006). Nos résultats indiquent que ces choix vont étre plus marqués chez la sarcelle d’hiver que
chez le canard colvert. Chez la sarcelle d’hiver (le plus petit des canards de surface du
Paléarctique), espece migratrice, la qualité individuelle semble jouer un réle important sur ces
choix, notamment sur le fait de quitter les zones protégées pour s’alimenter. Les résultats
concernant la télémétrie et ceux sur les colverts issus d’¢levage montrent une influence de la
qualité phénotypique sur ces décisions (mouvements des individus). Dans le cas des colverts

d’¢levage, la chasse agit comme le facteur dominant les décisions prises, alors que chez les
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sarcelles d’hiver (et les colverts « sauvages » dans une moindre mesure), ce sont la nourriture
présente et la chasse qui vont influencer le comportement des individus.

Nous n’avons pas, au cours de ce travail, examiné de fagon approfondie 1’effet possible de la
compétition par interférence. Le fait que nos résultats montrent des relations avec la taille au
niveau inter et intra-spécifique nous permet d’envisager des phénoménes d’exclusion
compétitive ou les individus de plus petite taille (femelles chez la sarcelle d’hiver) seraient
désavantagés par rapport aux individus de plus grande taille (méles chez le canard colvert)

Si nos résultats suggerent de telles interactions, cette hypothése mériterait d’étre vérifiée en
analysant les comportements diurnes et nocturnes d’oiseaux marqués individuellement
(Guillemain et al. 2007b) afin de mesurer les interactions sociales existant de jour, d’établir un
rang de dominance (Poisbleau et al. 2006) et d’associer ces derniers aux stratégies d’utilisation

de I’espace.

1.3 Capacité d’accueil a I’échelle du site d’hivernage

A T’échelle du site d’hivernage, nous avons mis en évidence des différences de quantités de
ressources disponibles. Ces différences devraient conditionner le nombre d’individus, or si la
quantité¢ de ressources disponibles prédit la distribution des consommateurs, alors cette
distribution devrait étre libre et idéale a I’équilibre (Fretwell & Lucas 1970 ; Harper 1982).

Le nombre d’oiseaux pouvant étre supporté par un site correspond a sa capacité d’accueil et
peut étre exprimé comme le nombre maximal d’oiseaux*jour ou & un nombre total d’oiseaux
(Goss-Custard 1980). Si I’on considére la capacité d’accueil comme un concept énergétique
plutdét que démographique (Guthery 1999) il parait plus pertinent de parler du nombre
d’oiseaux*jour qu’un site peut accueillir (van Gils et al. 2004).

Cette capacité d’accueil, outil important concernant les décisions de gestion, est déterminée par
la quantité de ressources et la vitesse de déplétion. Pour calculer le nombre d’oiseaux*jour, de
nombreux parameétres sont & prendre en compte tels que :

1) savoir si un consommateur maximise son apport journalier ou s’il satisfait simplement ses
besoins journaliers (Nolet et al. 2006a). Ceci peut s’illustrer par les relations d’interférence ou
les individus subordonnés ont un apport inférieur aux individus dominants ce qui nécessite de
prendre en compte les différences d’efficacité et de dominance entre individus, tous n’ayant pas
besoin ou possibilité d’acquérir la méme ration journaliére (Stahl et al. 2001 ; Goss-Custard et
al. 2003 ; Vahl et al. 2005).

ii) connaitre la densité critique pour laquelle un individu abandonne un patch

iii) prendre en compte 1I’hétérogénéité des ressources. Il existe en effet un débat sur 1’échelle

spatiale devant étre considérée: multi-patchs hétérogenes (van Gils et al. 2004) ou patchs
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homogénes (Goss-Custard et al. 2003 ; Pleasants 1989). Considérer 1’hétérogénéité des patchs
peut en effet augmenter la capacité d’accueil d’un site (Klaassen 2006).

iv) prendre en compte 1’accessibilité des proies (Nolet et al. 2006b)

Afin de faire des inférences concernant la capacité d’accueil des sites étudiés dans ce travail, j’ai
satisfaisant leurs besoins journaliers’. J’ai voulu, en revanche, tenir compte & la fois de
I’accessibilité des ressources et de la densité critique en prenant I’exemple de la Brenne ou, lors
des prélévements de sédiment, la hauteur d’eau et la distance a la berge ont été notées. En
prenant 30 cm de profondeur comme limite morphologique pour les canards de surface afin
d’atteindre les ressources, on trouve une distance a la berge exploitable de 20 m en moyenne. A
I’aide d’un Systéme d’Information Géographique, la création de zones tampons (buffer) permet
de connaitre la surface exploitable par les canards sur I’ensemble du site. La surface d’étangs
exploitable ainsi calculée est de 3 235 ha ce qui correspond a un tiers de la surface des étangs.
La consommation moyenne de graines entre début octobre et fin mars (180 jours) en Brenne est
de 7.4 g/m? en 2003/2004. A partir de ces informations, il est possible de calculer un nombre de
canards ayant théoriquement consommé cette ressource. Ce nombre (calculé pour des colverts)
est estimé entre 8§ 950 et 14 672 (suivant les besoins journaliers considérés). Ces chiffres sont
comparables aux effectifs dénombrés chaque hiver par le réseau OEZH (Oiseaux d’Eau Zone
Humide) mené conjointement en Brenne par I’ONCFS et la FDC36 sur plus de 300 étangs. En
2003/2004, les oisecaux d’eau présents sur 332 étangs entre novembre et mars ont été
dénombrés. La Figure IV.3 et le tableau IV.1. présentent les dénombrements de canards de

surface en 2003/2004.

2 Espéce Effectif moyen
2 canard colvert 9925 + 4625
52T sarcelle d’hiver 1717 + 631
"f; canard souchet 824 + 701
:E & canard chipeau 438 + 50

- canard siffleur 306 £ 177
st canard pilet 16+ 13
a |
Nov Dec Jan Fev Mar

Fig. IV.3: Evolution mensuelle des effectifs de canards de Tab. IV.1 : Effectifs moyens (* S.D.) des
surface dénombrés en 2003 /2004 sur 332 étangs de canards de surface dénombrés en Brenne

Brenne. CV: canard colvert, SH: sarcelle d’hiver, SO: en 2003/2004.
canard souchet, CH = canard chipeau, SI: canard siffleur
PI : canard Pilet.

? Les besoins journaliers varient selon les études : la quantité de matiére séche nécessaire pour un colvert
est de 91.5 g selon Sugden (1971) ou comprise entre 100 et 150 g selon Pirot (1981). Les calculs tiennent
compte des deux valeurs extrémes.
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Les sarcelles ayant des besoins trois fois inférieurs aux canards colverts (Tamisier & Dehorter
1999), les dénombrements nous permettent d’établir un effectif en « équivalent colvert» de
10 497, chiffre compris dans la fourchette calculée a partir de la ressource consommeée.

Si les calculs restent approximatifs - impossibilité pour les canards de s’alimenter au niveau des
digues d’étangs; comptages diurnes vS. alimentation nocturne, cette adéquation entre quantité de
graines consommeées et canards présents renforce 1’idée que notre estimation de la déplétion des
ressources correspond a ce qui est réellement consommé par les canards. La densité de graines
retrouvée en fin de saison en Brenne (22.37 g/m?) est au dessus de la densité observée sur les
autres sites en fin d’hiver (15.16 g/m? en baie de Seine et 12.21 g/m? a Moéze) ainsi qu’a la
densité critique mesurée expérimentalement (14 g/m?). Ces résultats refléteraient donc une sous
exploitation de la Brenne par les canards alors que la capacité d’accueil des sites cotiers seraient
atteinte. En effet, si I’on considére un seuil a 14 g/m?, la Brenne aurait pu accueillir au moins le
double de canards et slirement plus du fait de 1’agrainage qui n’est pas pris en compte dans nos
calculs.

On peut alors se demander si la quantité de ressources constitue réellement un critére de choix
du site d’hivernage pour des oiseaux non-omniscients devant échantillonner pour juger des
ressources disponibles. Ce manque d’information pourrait empécher une distribution libre et
idéale des oiseaux sur I’ensemble des quartiers d’hivernage.

Chez les canards, il existe deux grandes voies de migration en ce qui concerne les populations
du Paléarctique : la voie Ouest qui suit les traits de cote de la Mer du Nord, de la Manche et de
I’ Atlantique et la voie Est qui suit I’axe Rhin-Rhéne (Scott & Rose 1996). Méme si ces notions
de voies migratoires clairement délimitées sont remises en cause (voir Guillemain et al. 2005
concernant I’abmigration des sarcelles d’hiver), ces deux grands axes ne concernent pas la
Brenne qui est située entre les deux. Les individus, pour se repérer, suivent des traits linéaires :
trait de cotes, fleuves (Berthold 2001) ou des autoroutes (Lipp et al. 2004). 11 est alors possible
que peu d’individus migrateurs trouvent la Brenne pour hiverner. La faible espérance de vie

chez ces espéces limiterait également le possible recrutement d’individus d’une saison a I’autre.

1.4 Quelle est I'importance de I’'hiver a I’échelle du
cycle migratoire et du cycle de vie ?

La migration présente un cofit pour de nombreuses espéces d’oiseaux qui doivent
acquérir suffisamment de réserves avant leurs trajets post ou prénuptiaux. A titre d’exemple,
Sillett & Holmes (2002) ont montré que la majeure partie de la mortalité avait lieu durant la
migration chez une fauvette américaine Dendroica caerulescens. Il a été montré chez cette
méme espece que la variation de condition corporelle, expliquant en partie la mortalité durant la

migration, est déterminée par les conditions en hiver (Bearhop et al. 2004).
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Chez les Anatidae, méme si de nombreux facteurs influengant la migration ont pu étre
identifiés (dérangement, dates de migration, météorologie, alimentation, sélection de I’habitat),
I’alimentation lors des haltes migratoires a été en revanche peu examinée (Arzel et al. 2006).
Dans sa revue sur I’influence de la condition individuelle au moment de la migration et de son
implication au niveau de la reproduction, Newton (2006) montre notamment comment la
condition individuelle au moment de la migration pré ou post nuptiale peut étre reliée
positivement au succés reproducteur. Ceci révele 1’importance de la gestion des réserves

énergétiques et de la qualité individuelle avant, pendant et aprés la migration (Fig. IV.4).
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Une étude récente sur les sarcelles d’hiver en Camargue (Guillemain et al. in press), révele qu’a
une échelle populationnelle, la masse corporelle des individus en hiver va conditionner

(positivement) la proportion de juvéniles la saison suivante.

En hiver, dans un systéme classique de zones en réserve entourées de zones chassables, les
individus de meilleure qualité (plus grands ou en meilleure condition) devraient échapper au
risque de prédation et ainsi augmenter leur survie. Mais est-ce que cela a une implication sur le
succes reproducteur a long terme (Lifetime Reproductive Success) ?

En hiver, en plus d’acquérir des ressources suffisantes et de maximiser leur survie en évitant la
prédation, les canards doivent également s’apparier (Hepp & Hair 1983) avant de migrer et de

se reproduire. Les comportements de parade (Lorentz 1978) ainsi que la qualité du plumage et
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la coloration du bec sont les facteurs agissant sur le succes d’appariement (Holmberg et al.
1989 ; Omland 1996a,b). En caractérisant la qualité du plumage (sur le miroir alaire mesuré par
spectrométrie) sur des individus capturés de nuit sur des réserves ou chassés en périphérie, il
nous a été possible de montrer des différences de coloration (Fig. IV .4, article X). Les variables
retenues afin de caractériser la réflectance des plumes dans cette analyse sont les contrastes de

couleur et de clarté entre la plume iridescente du miroir et les plumes noires qui entourent le

signal.
16
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Les individus capturés de nuit sur les réserves ont un contraste de clarté plus fort que les
individus tués en périphérie. Ce contraste est équivalent a ce qui est mesuré pour des individus
tués en début d’hivernage. En effet, la clarté diminue au cours du temps (article X). Ces
différences n’apparaissent pas étre dues a des modifications de condition corporelle bien que
condition et qualité du plumage soient liées (article X). Ces résultats suggérent une capacité
pour les individus séjournant de nuit sur les zones protégées a maintenir la qualité de leur
plumage. On peut en effet imaginer des différences de budgets temps entre ces deux groupes
d’individus. Les individus qui sortent des remises effectuent des trajets supplémentaires. Les
plumes alaires pourraient en effet s’user plus (réduisant ainsi leur clarté) du fait d’un nombre de
vols plus important. De plus, les individus qui séjournent de jour et de nuit sur les remises, du
fait de 1’énergie économisée par rapport aux individus qui sortent, pourraient allouer plus de
temps a I’entretien du plumage (comportement de toilette) et ainsi réduire les attaques des
bactéries qui dégradent le plumage (Shawkey et al. 2007).

Si le fait de rester sur les zones protégées procure un avantage évident en termes de survie, et si
leur capacité a s’apparier augmente également, rester le plus possible sur les réserves procurerait

un avantage certain en terme de reproduction.
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2. Perspectives

2.1 Perspectives de recherche

2.1.1 Prendre en compte la consommation de graines par
les canards dans les études botaniques

Récemment, une équipe de recherche espagnole a mis en évidence le role important
des canards dans la dispersion de graines et propagules (forme de dormance d’invertébrés
comme les Daphnies par exemple) permettant d’expliquer la répartition homogene du
peuplement végétal dans I’ensemble du Paléarctique (Green et al. 2002 ; Santamaria 2002 ;
Figuerola et al. 2005). Si I’on commence a prendre en compte le role des canards et de leur
migration a large échelle (Arzel et al. 2006, 2007), ’impact potentiel de la consommation des
canards dans les zones humides sur la banque de graines et donc sur la régénération est
largement ignoré par les botanistes travaillant dans les zones humides (Bonis et al. 1995 ;
Touzard et al. 2002).

Si nos résultats ne montrent pas une modification de la composition de la banque de graines au
cours de I’hiver, I’importante part de graines consommées chaque hiver par les canards devrait
étre intégrée dans le fonctionnement des écosystémes humides temporaires et permanents.
Ainsi, il est nécessaire de mesurer I’impact de la consommation et de la déplétion des ressources
sur la régénération de la communauté végétale a partir de la banque de graines. Ceci permettrait
de savoir notamment si la densit¢ minimale de graines nécessaire a la régénération de la
communauté¢ végétale est compatible avec la densité critique de graines trouvée ici pour les
canards. Cette approche multidisciplinaire permettrait également de proposer des mesures de
conservation afin de maximiser la biodiversité du peuplement végétal et de leurs

consommateurs.

2.1.2 Comprendre les mécanismes liés a la dispersion de
naissance.

Chez les mammiféres, il existe un consensus selon lequel seuls les individus ayant
atteint une condition corporelle suffisante peuvent émigrer (e.g. O’Rian et al. 1996 ; Nunes &
Holekamp 1996). Chez les oiseaux, les différentes études relatives a la dispersion en fonction
des variabilités individuelles présentent des résultats contrastés. En effet, certaines études ont

montré que les individus qui dispersent sont, soit, en meilleure condition (Ferrer 1993; van der
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Jeugd 2001), soit des individus extrémes (i.e. en mauvaise ou en bonne condition : Barbraud et
al. 2003).

L’étude de Belthoff & Dufty (1998) montre que la sécrétion de corticostéroides peut stimuler le
comportement de dispersion. Silverin (1997) a également montré que les jeunes de mésanges
boréales (Parus montanus) dispersent s’ils ont regu des implants de corticostérone au moment
de la formation des groupes hivernaux, c’est-a-dire au moment ou se produit la dispersion de
naissance.La corticostérone est une hormone de stress qui influe sur les décisions
comportementales de mouvements et donc de dispersion. Comme 1’ont souligné Belthoff &
Dufty (1998), les mouvements dépendent a la fois du taux de corticostérone et de la masse
corporelle. Le dérangement est un facteur augmentant le taux de corticostérone, ce qui a été
montré sur des populations d’oiseaux sauvages (e.g. Waser et al. 1997; Arletazz et al. 2007).
Ainsi, de nombreux facteurs pourraient agir en interaction avec I’élévation du taux de
corticostérone circulante.

Les canards effectuent de nombreux déplacements au cours de leur cycle de vie. Nous avons pu
mettre en évidence différents facteurs liés a ces déplacements mais les mécanismes restent a
éclaircir. Les canards sont sujets a de fortes pressions de prédation et sont sensibles au
dérangement en hiver, ce qui doit accroitre leur niveau basal en corticostérone. Enfin, ils
peuvent étre facilement manipulés en laboratoire. Ces caractéristiques font des canards un
modele de choix pour appréhender les mécanismes associés a la dispersion et I’on peut imaginer
différentes expérimentations a plusieurs échelles biologiques et spatiales :

Au laboratoire, a une é€chelle individuelle, I’élevage permet de contrdler la condition des
individus en modifiant la quantité de nourriture apportée lors de leur croissance afin d’obtenir
une population captive présentant de fortes variabilités. Celle-ci permet de vérifier les
mouvements en fonction de leur condition et de leur taux de corticostérone. Il serait également
possible de mesurer I’effet de la corticostérone, administrée a I’aide d’implants, sur le
comportement et les mouvements en laboratoire et de calibrer le taux et la durée de
corticostérone a administrer pour observer des changements comportementaux. L’utilisation
d’implants permettant une diffusion durant une longue période pourrait s’envisager en utilisant
des techniques récentes d’implants par pompes osmotiques délivrant [’hormone de fagon
continue dans 1’organisme (Horton et al. 2007).

Ces expérimentations pourraient étre transposées en conditions quasi-expérimentales sur les
individus a I’échelle d’un site.

A T’aide d’une collaboration avec les éleveurs (de Brenne par exemple), il serait possible
d’étudier plusieurs aspects. Tout d’abord, la condition individuelle des colverts d’élevage lachés
pour la chasse pourrait étre connue avec plus de précision. Ensuite les colverts lachés pourraient
étre équipés de marques nasales (Guillemain et al. 2007b) afin de compiler des données de

reprise et des données de contrdle permettant ainsi d’avoir une estimation du taux de survie et
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de la dispersion plus fine (Williams et al. 2002). En effet, la reconnaissance individuelle
permettrait de mesurer les flux de ces individus entre les différents étangs et ceci en réponse a la
pression de chasse s’exer¢ant sur chacun d’eux.

Sur les populations naturelles, il serait possible de prolonger I’étude menée par Fritz et al. (in
prep) qui a montré des décisions comportementales dépendantes a la fois du taux de
corticostérone et de la chasse mais cette fois en manipulant le taux de corticostérone a 1’aide
d’implants. 11 serait imaginable de répéter le suivi de canards en hiver par télémétrie sur un lot
témoin et un lot implémenté de corticostérone. L’ajout d’implants (pellets) de corticostérone sur
des Anatidae a déja eu lieu en nature avec une durée d’action de I’ordre de trois semaines (e.g.
Bourgeon & Raclot 2006). En réalisant une manipulation croisée avec un suivi avant et aprés la
fermeture de la chasse, avec ou sans implants, les prises de décisions risquées ou non suivant la

période considérée permettraient d’appréhender le stress et sa gestion chez ces espéces.

Enfin, a I’échelle des sites d’hivernage, il serait imaginable de comparer plusieurs populations.
En capturant des oiseaux sur différentes zones d’hivernage en Europe chassées ou non (Elmberg
et al. 2006), les métabolites corticostéroides seraient dosés a partir de leurs féces (méthode non
invasive : Millspaugh & Washburn 2004 ; Rettenbacher et al. 2004). La plupart des pays ou la
chasse aux canards est interdite sont situés au Nord de I’Europe (e.g. Belgique, Pays bas). Isoler
des zones non chassées suffisamment grandes au sud de I’Europe (e.g. Le parc Naturel de

Dofiana en Espagne) permettrait de s’affranchir d’un biais 1ié a la répartition spatiale des sites.

2.1.3 Tester I'existence de I'information publique
influencant les décisions alimentaires.

Notre approche expérimentale s’est limitée a un approvisionnement solitaire. Or les canards
s’alimentent de nuit par petits groupes en hiver (McNeil et al. 1992). Nous avons voulu tester
I’influence d’un autre consommateur sur la quantité de nourriture ingérée. Nos résultats
suggerent D’existence d’une information publique permettant aux consommateurs d’étre
informés sur la qualité des patchs. Nos résultats suggérent que cette information est dépendante
du stock de nourriture présente. Cependant, nos conditions expérimentales qui ont permis
d’examiner cet aspect informatif restent ¢loignées des conditions retrouvées en nature. Est-ce
qu’une information publique se transmet lors des choix de sites d’alimentation ? Méme si cette
question n’a jamais été examinée chez les canards, des observations empiriques suggerent en
effet une communication entre des individus omniscients et non omniscients. Nous avons vu au
début de cette thése que les chasseurs utilisent des canards vivants : « les appelants » afin
d’attirer sur leur lieu de chasse les canards sauvages en recherche de sites d’alimentation. Cette

pratique, largement développée, semble donc tirer bénéfice de la communication acoustique qui
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existe chez ces especes. L’utilisation d’information publique par les canards a récemment fait
I’objet d’une étude (Poysd 2006) en période de reproduction sur le choix des sites de pontes
réalisé par les femelles de Garrot a ceil d’or Bucephala clangula qui effectuent un parasitisme de
ponte. Si I'utilisation d’information publique existe également en hiver, elle devrait se faire de
maniére acoustique. Il serait alors possible de réaliser des expérimentations en laboratoire sur le
méme modéle que nos expérimentations menées sur la GUD afin de tester I’influence de la
communication acoustique sur les stratégies d’acquisition des ressources. En effet, pour qu’un
tel échange d’information puisse €tre maintenu par sélection naturelle, il est attendu qu’il
procure un bénéfice mutuel a la fois pour I’émetteur et le receveur (e.g. Bradbury &
Vehrencamp 1998). Dans ce cas particulier de cri de recrutement alimentaire, émetteur et
receveur partagent un intérét commun et le signal émis est peu ou pas coliteux a produire (e.g.
Maynard-Smith & Harper 2003). Les individus receveurs tirent un bénéfice en termes de
ressource disponible. Pour les émetteurs, le bénéfice acquis est plus difficile a saisir, car
pourquoi partager sa nourriture ? Il semble que la venue d’autres consommateurs permet un
bénéfice en terme de dilution face aux prédateurs (Hamilton 1971 ; Brown et al. 1991). En effet
il est beaucoup moins risqué de se nourrir en groupe plutdt que seul. Mais peut-on seulement
considérer ce systéme sur le simple risque de prédation ? Comment par exemple la densité des
ressources va t’elle influencer ce comportement ? Quel peut étre en particulier ’intérét d’un tel
échange d’informations pour un consommateur non omniscient ? L’exemple fourni par les
moineaux domestiques Passer domesticus (Elgar 1986) est en ce sens particuliérement
intéressant. En effet, lorsqu’un individu trouve de la nourriture, celui-ci émet un cri de
recrutement. Lorsque ce cri est émis avec un taux de répétition élevé, d‘autres moineaux se
joignent a lui bien plus rapidement que si ce cri avait été émis avec un taux de répétition plus
faible. Le taux de ce cri va ainsi dépendre de deux facteurs ;

1/ les moineaux appellent plus quand la nourriture est plus simple a partager

2/ Le taux de cri est plus bas dans des groupes plus larges, suggérant que le bénéfice net a
appeler diminue avec 1’augmentation de la compétition.

Enfin cette étude souléve trois questions additionnelles :

1/ Est-ce que d’autres espéces vont étre attirées par ce cri ?

2/ Est-ce que le risque apparent de prédation altére le taux de cri ?

3/ Est-ce que partager la nourriture va augmenter la perception de la nourriture pour 1’émetteur,
c'est-a-dire lui fournir une information publique bien plus précise ?

Cet exemple ouvre donc de vastes perspectives dans ce domaine de la communication
acoustique qui reste, chez les canards, exclusivement limité aux aspects de discrimination

parents-progénitures (e.g. Miller & Gottlieb 1976 ; Gottlieb 1980 ; Evans 1993)
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2.2 Perspectives pour la gestion

2.2.1 Les Ressources

L’entretien des prairies par paturage est un outil de gestion trés couramment utilisé
pour préserver et augmenter la diversité végétale (Gibson et al. 1987 ; van Wieren 1995; Bakker
1998 ; WallisDeVries, 1998), et particuliérement dans les zones humides (Gordon et al. 1990).
Il a également été montré qu’un paturage mixte (équin et bovin) permettait d’augmenter encore
la biodiversité végétale du site concerné (Loucougaray et al. 2004 dans le marais Poitevin).
L’effet du paturage sur les Anatidae a surtout été étudié pour les herbivores comme le canard
siffleur ou les oies (Durant 2001 ; Loucougaray et al. 2004). Notre approche de la capacité
d’accueil (p.67-69) a permis de montrer que le paturage pouvait également réduire celle-ci pour
les canards de surface granivores, en réduisant le stock de graines a un niveau proche de la
densité critique.

Un paturage tournant permettant la montée en graines et la pluie de graines afin de reconstituer
la banque devrait permettre d’augmenter significativement la capacité d’accueil de ces sites. Le
paturage permet en outre de maintenir un milieu ouvert garantissant 1’accessibilité des
ressources. Les modalités de ce paturage tournant comme la fréquence de rotation ou la pression
de paturage en fonction du type de milieu considéré restent a définir.

De plus, si des massifs de végétation tels que les massifs de scirpes, de joncs, d’herbiers
aquatiques et de renouées peuvent étre sauvegardés ou favorisés, nous avons vu qu’ils
représentent des aliments de choix pour les canards.

Ces mesures concernent particuliérement les prairies humides. Pour les étangs, les modes de
gestion classiquement proposés consistant a favoriser des étangs en pente douce et a conserver
les massifs de végétation aquatique et hélophyte sont a privilégier pour augmenter la capacité
d’accueil de la guilde des canards granivores en hiver. De plus, ce mode de gestion peut
préserver des especes de plantes rares et vulnérables comme la Caldésie a feuille de Parnassie,
Caldesia parnassifolia (L.) Parl (Otto-Bruc 2001). Nous avons également montré une
préférence alimentaire en Brenne pour les renouées Polygonum sp. Ces plantes sont
particulierement abondantes aprés un a sec estival. Cette pratique consiste a laisser un étang
sans eau depuis la péche hivernale jusqu’a 1’automne suivant afin d’éviter le comblement
naturel (eutrophisation) suite au développement d’une végétation naturelle qui consomme les
matiéres organiques en les minéralisant

Toutefois, selon les objectifs des gestionnaires et des utilisateurs, le paturage ou la tonte va
profiter a d’autres espéces. En effet, les Anatidae herbivores tels que les oies ou les canards
siffleurs vont se nourrir d’herbes rases, le plus souvent sur des polders ou des prés salés
(Schricke 1983 ; Durant et al. 2004), et sélectionner des herbes ayant une hauteur bien

particuliere (e.g. Durant et al. 2003). A titre d’exemple, les siffleurs représentent 2% du
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peuplement de canards dénombrés sur 1’ensemble de I’hiver en baie de Seine alors qu’ils
représentent plus d’un quart du tableau de chasse (Blaize et al. 2005). L’entretien des mares par
tonte permet probablement d’attirer les canards siffleurs en plus grand nombre la nuit lors des

haltes migratoires.

2.2.2 LaChasse

Si les réserves ont un effet en protégeant les individus ayant une meilleure aptitude
phénotypique, comme le suggérent nos résultats ainsi que ceux de Dufour et al. (1993) et de
Guillemain et al. (2007a), alors la chasse pourrait agir de mani¢re compensatoire : on parle de
mortalité compensatoire sur une population, lorsque la mortalité induite par la chasse n’affecte
pas négativement le taux d’accroissement de la population. Par contre, lorsqu’elle induit une
diminution de ce taux, elle s’ajoute a la mortalité naturelle et I’on parle alors de mortalité
additive (Newton 1998). Ce concept de mortalité compensatoire/additive a été utilisé pour la
gestion des populations de colvert sauvages (Anderson & Burnham 1976 ; Nichols et al. 1984,
Williams et al. 2002) et est basé sur I’hypothese selon laquelle la chasse préléve une fraction de
la population qui aurait de toute facon été victime de la mortalité naturelle. La compensation est
directe si la mortalité induite par la chasse remplace la mortalité naturelle qui aurait eu lieu
durant la méme période de I’année (i.e. en hiver).

Nos résultats ne permettent pas de montrer un effet compensatoire de la chasse sur les
canards, mais de le suggérer, uniquement dans le contexte ou les « meilleurs » individus
utilisent de facon privilégiée les zones protégées, résultats souvent soulignés (Haramis et al.
1986 ; Conroy et al. 1989 ; Dufour et al. 1993 ; Heitmeyer et al. 1993 ; Guillemain et al. 2007a).
Ayant obtenu des résultats similaires, Heitmayer et al. (1993) ont développé cette idée de
mortalité compensatoire et ont suggéré que les facteurs entrainant une diminution de la masse
corporelle (ainsi que I’ingestion de plomb) pouvaient étre associés au mécanisme de mortalité
compensatoire chez le canard colvert. Ces résultats et les prospectives associées ne concernent
que les zones d’hivernage. La qualité des individus chassés en haltes migratoires post-nuptiales
reste a définir.

Seules des études menées a 1’échelle de la population peuvent apporter un éclairage sur
I’existence de tels effets (Nichols et al. 1984 ; Nichols 1991 ; Heitmayer et al. 1993 ; Newton
1998 ; Williams et al. 2002). L’incorporation de la qualité des individus dans les études
populationnelles est rare et ne peut se faire que sur des jeux de données importants et sur le long
terme (e.g. Blums & Clark 2004). En effet, évaluer 1’effet de la chasse sur les populations

nécessite de bien cerner les parameétres démographiques. Il est indispensable de connaitre trois
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parametres clefs : la taille de la population, le taux de mortalité (estimé a partir des tableaux de
chasse) et le succes reproducteur. Dans le cas d’individus migrateurs & grande échelle comme
les sarcelles d’hiver, 1’estimation de ces paramétres nécessite une collaboration étroite entre
différentes équipes de recherche et de gestionnaires afin de marquer les individus et de les
suivre sur ’ensemble du cycle de migration (Elmberg et al. 2006) comme cela se pratique pour
les populations de canards néarctiques (Williams et al. 2002). Ceci permettrait d’estimer et de
quantifier I’effet des prélévements sur la démographie des populations et ainsi de proposer des
mesures de gestion, des dates d’ouverture et de fermeture de la chasse adaptées a 1’état de la

population pour une année donnée.
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Abstract Multiple costs-benefit ratios are known to drive a forager’s resource
acquisition. However, most studies dealing with patch departure decisions have
investigated only one factor at once. While, individual energy requirement is thought to
play an important part in these decisions, it has only been seldom investigated. We
conducted a set of experiments on two patches containing contrasting seed densities
(either rich or poor) with captive mallard (Anas platyrhynchos), a nocturnal non
omniscient forager (owing to its hidden resource: seeds in winter). We estimated the
relative importance of resource densities, nocturnal illumination (as a surrogate for
predation risk), public information (via the presence of a congener) and basal metabolic
rate (BMR) on patch departure decisions. The tested variables aimed to mimic the
benefits and costs encountered in wild foraging ducks in winter. All results were based
on behavioral observations and food Giving-Up-Density (GUD: the density of food
remaining when the forager leaves a patch). We showed that risk and high BMR
negatively affected leaving decisions (i.e. resulted in a higher GUD) only at low
resource density, whereas the presence of a congener positively affected these decisions
(i.e. resulted in a lower GUD), but only at high resource density. Accordingly, seed
density appeared to play a major role in patch leaving decisions. These results
emphasize the importance of considering multiple foraging costs and their contrasting
effects regarding to resource density.

Keywords Anas platyrhynchos, basal metabolic rate, disturbance, giving-up-density,
public information, resource density

Optimal foraging theory (MacArthur
and Pianka 1966) predicts that a forager
will maximize direct benefits to
guarantee its long-term optimal rate of
energy intake (Krebs et al. 1983;
Stephen and Krebs 1986), in particular

when resources are heterogeneously
distributed (i.e., in patches). Optimal
decisions will first concern which patch
should be selected, and secondly to
what extent it should be exploited until
it becomes unprofitable. Charnov

* Jérdme Fort and Pierre Legagneux contributed equally to this article



(1976) hypothesized that an animal
should cease foraging in a single patch
when its net energy intake rate equals
the average intake rate attainable in its
entire habitat. While this hypothesis
assumes no resource depletion, no
predation and no alternative activities
that may affect fitness, the net intake
rate is largely known to be determined
by the density of harvestable resource
and foraging costs (Kotler and Brown
1990). Giving-up densities (GUDs,
resource densities remaining in a patch
when a forager leaves it) should mainly
be affected by the rate of finding food
items within the patch, and a variety of
direct and indirect foraging costs
(Brown 1988). The GUD model (Brown
1988) predicts that a forager should
leave a patch when the energy benefits
(quitting harvest rate, H) are exceeded
by the sum of energetic costs (C),
predation costs (P), and missed
opportunity costs (MOC).

Theoretical studies have shown that
when two adjacent patches are exploited
by a single forager, the depletion rate
should be similar until the gross intake
rate falls below a critical prey density,
dc (Sutherland and Anderson 1993). In
the same way, when the patches differ
only in one of the costs (metabolic cost,
predation  risk  or  availability),
individuals should exploit preferentially
(even below the dc) the most profitable
patch (van Gils et al. 2004).

Using GUD, many studies have
experimentally investigated the effect of
these factors on animal patch-use and
their departure decision. For example, it
has been shown that animals leave risky
habitats with a higher GUD than they
do in control ones (e.g. Oyugi and
Brown 2003; Brown and Kotler 2004).
However, the effects of food density on
patch departure decisions are far less
obvious even if individuals are able to
discriminate resource density and adjust

their foraging effort accordingly (Fierer
and Kotler 2000). Furthermore, when
individuals forage in groups, theory
predicts that foragers should trade
between information transfer,
competition and  predation  risk
(Giraldeau and Caraco 2000; Danchin et
al 2004; Dall et al. 2005). Livoreil and
Giraldeau (1997) found such a group
effect in patch departure decisions in
starlings Sturnus vulgaris.

Giving-up densities are also thought to
be affected by metabolic costs (Brown
1988). Despite its potential important
role on patch departure decisions, the
basal metabolic rate (BMR) has almost
been neglected in  patch use
experiments. The energy intake of a
forager is first allocated to ensure the
body maintenance also known as BMR.
The mass and the metabolic activity of
organs in the alimentary tract, such as
gizzard, gut and liver, are high and
contribute significantly to the BMR
(Daan et al. 1990; Alexander 1999).
They can consequently modulate the
energy intake and the harvested
resource. Since BMR can be highly
variable among individuals (Daan et al.
1990), it could be a good predictor of
the foraging investment of individuals.

Overall, few studies have investigated
in the same experimental design the
relative importance of different factors
(listed above) in patch departure
decisions (Schmidt and Brown 1996;
Meyer and Valone 1999; Shochat et al.
2004; Hochman and Kotler 2006). Food
density available, predation risk,
metabolic costs or public information
are classically considered as the most
important factors in patch departure
decisions (Brown 1989; Templeton and
Giraldeau 1996; van Gils et al. 2004)
that correspond to Brown’s equation’s
terms even if other factors may also be
considered (see Meyer and Valone



1999). We consequently choose to test
the role of these four factors in our
experimental study.

Mallards (Anas platyrhynchos)
are nocturnal foragers (which is thought
to be an anti-predator strategy; McNeil
et al. 1992) during winter exploiting a
hidden resource (mainly seeds, see
Thomas 1982). Seeds are not renewed
during the winter season and therefore
seed density decreases  strongly
throughout the winter (e.g. Bonis et al.
1995). Thus, the density available
potentially  affects decisions and
foraging  strategies. A previous
experimental study showed that patch
choice in mallard could depend on this
prey density (Harper 1982). Moreover,
the mallard is very sensitive to
disturbance and thus indirectly to a
situation with potential predation risk
(e.g. Madsen and Fox 1995; Mathevet
and Tamisier 2002), leading to an
increase in vigilance at the expense of
foraging efficiency (Poysd 1987; Lima
and Dill 1990; Fritz et al. 2002). Hence,
this risky situation could also play an
important role in patch departure
decisions. Furthermore, this gregarious
bird often feeds in small groups. The
presence of a congener and possible
public information available (Valone
1989) could also modify the research of
the more profitable feeding patch and its
exploitation.

Hence, mallard appears to be an
excellent model species to assess
experimentally how (1) resource
density, (2) risk, (3) public information
(via the presence of a congener) and (4)
individual basal metabolic rate (BMR)
can affect patch departure decisions
(measured with the GUDs). The present
study, mimicking natural conditions,
consequently addresses several
predictions: (1) foraging on a poor
resource patch (i.e. density lower than
those yielding the asymptotic intake

rate) would lead to a higher GUD if any
additional cost (i.e. risk or high energy
requirement) is added. (2) An individual
should leave a risky patch with a higher
GUD than a non risky patch. (3) Due to
the information brought by the
congener, an individual should leave a
patch with a lower GUD if a congener
eats in the vicinity on a poorer patch.
Inversely it should leave a patch with a
higher GUD if the congener is foraging
on a richer patch. (4) We expect a
negative relation between GUD and
BMR since the energy requirements are
positively  correlated with BMR
(Lindstrém and Kvist 1995).

Methods

General experimental design

We conducted all experiments in a 4 x 7
x 2 m outdoor enclosure from February
to April 2006. The experiments were
performed during the night in order to
match the natural feeding behavior of
the mallard. Fourteen adult male
mallards were used in the experiments:
all originated from the lab aviary and
were 1-2 years old. The ducks were
fasted 24  hours before each
experimental trial. Between trials,
mallard were kept in outdoor aviaries
and supplied with food (millet seeds) ad
libitum. Birds weighed on average
967.6 g + 22.4 SE (range 782 - 1192).
All experiments were video-taped to
avoid monitoring disturbance and to
allow the behavior of each individual to
be monitored constantly (Focal
individual sampling; Altmann 1974).

The apparatus consisted of two artificial
feeding patches (0.33 x 1.5 x 0.1 m),
3.5 meters apart. The resource was
millet seeds (Milium sp.). Texture, size
(1.5 x 3 mm) and energetic value (18.3
KJ/g of dry matter) corresponded to
standard  seeds  encountered by
wintering mallard (Thomas 1982).



Seeds were submerged in 4 centimeters
of brownish colored water (with natural
sienna) and were consequently invisible
to ducks. This depth allowed the ducks
to monitor their environment while
foraging, a preferred behavior of
mallards (Guillemain et al. 2000). Since
mallards are able to detect a very fine
scale resource heterogeneity (4 cm?,
Klaassen et al. 2006), the seeds were
distributed as homogeneously as
possible within the patches. Two water
bowls were also available allowing
drinking and dabbling behaviors. The
aviary was large enough for other
activities (i.e. grooming, roosting or
walking). Furthermore, a sliding trap-
door system was used which allowed us
to release the ducks in a stress-free
situation onto one of the two
experimental patches (Fig. 1A).

Spatlight

Sliding Patches
trap doars i

Figure 1: Schematic representations of the
experimental apparatus conducted during nights
in mallards in late winter 2005-2006. All the
experiments were video taped to avoid
disturbance of the tested foragers. The apparatus
is modified according to the tested factor. A:
“control” experiment: the released mallard can
forage freely on one of the two patches that
differ in their density levels. B: “risk”
experiment: the first feeding patch is lit by a
light spot. C: “congener” experiment: a mallard
(congener) is placed on the second patch and the
tested individual is released on the first one. The
tested mallard can freely join the congener’s
patch. The wired separation prevents
movements of the congener toward the other
patch.

During the four months prior to the
experiments, all ducks were
progressively  habituated to  the
experimental conditions. After having
weighed the tested individual and
recorded the ambient temperature, the
trial was initiated by releasing a single
individual in the enclosure and the
video recording began as soon as the
individual fed on the first patch
encountered (patch 1). The time spent
by a mallard with the tip of the bill
below the water surface corresponded to
the feeding time. The experiment was
stopped when the duck left the first
patch for the second one (patch 2) or if
it ceased foraging for a 20 minutes
period. To standardize GUD
calculations, seeds were weighed, after
drying in a stove (24 hours at 60°C),
before and after the trials. To assess the
amount of seeds eaten, the seeds
remaining were collected by pouring the
sediment over a Imm? mesh size net
after each experiment. At least three
days separated consecutive tests
involving a particular individual. Each
duck was used for six trials under a
randomized sequence.

Assessing the effects of resource
density
Before testing our predictions, both
apparatus and protocol were validated.
We conducted prior experiments with
the same amount of seed in the two
patches without any other treatments
and measured the amount of seed eaten
and the intake rate at different food
density levels. Mallards appeared to
detect quickly the absence or presence
(whatever the density level) of resource
(the feeding time was 9.6s + 2 SE, n=28
and 69.9s + 10 SE, n=39 respectively)
and to feed more in a rich patch than in
a poor one (Fig. 2). These experiments
helped us to calibrate the seed density
that should be provided on the different
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trials. We focused on densities that
remain below the asymptotic intake rate
predicted by the type II functional
response (Fritz et al. 2001). It appeared
that 20 and 100 g'm™ were sufficiently
contrasting densities (Fig. 2), for which
intake rate was not limited. In the
following experiments, the first patch
encountered could either be a rich
(100g'm?) or a poor (20g'm?) patch
(Fig. 1A). The GUDs found in these
two situations were used as a control to
test the effect of risk and public
information.
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Figure 2: Mean amount of seed eaten (open
circles) and mean food intake rate (filled circles)
according to different levels of resource
densities (20, 100, 150 and 200 g.m™)

Assessing the effects of risk and
public information

To test for the possible effects of risk
and public information, two successive
experiments were conducted by
modifying the control situation:

1) During these nocturnal experiments,
the first feeding patch (either rich or
poor, see Fig. 1B) was artificially
lighted using a spotlight (5 Watts)
directed on the feeding patch in order
not to dazzle the individual. Previous
field or experimental studies have
shown that lighted areas were avoided
by nocturnal foragers because they were
more visible and more vulnerable to
predators (e.g. mammals: Kotler 1984;

Carter and Goldizen 2003; birds:
Mougeot and Bretagnolle 2000; McNeil
et al. 1992; or reptilians: Baker and
Richardson 2006). The lighted area in
our experiments would thus be
associated by mallards as a risk factor
because of its unusual presence that
may represent a risk of being detected
by predators.

2) A congener, randomly chosen among
the 13 remaining ducks to minimize
dominance effects between the two
individuals (Poisbleau et al. 2005), was
released onto the patch 2. The
experiment was designed so that only
the tested mallard was allowed to freely
feed into the two patches, the congener
being restricted to feed only on its patch
by the use of a wired separation (Fig
1C).

Basal Metabolism Measurements
The Basal Metabolic Rate (BMR) was
measured once for each tested
individual from 11th to 15th April. This
period corresponded to the week
following the last set of experiments.
BMR was determined from O2
consumption measured in an open
circuit respirometer (DePocas and Hart
1957). Atmospheric air was pumped
through a calorimetric chamber (17.3 x
27.5x32.3 cm3, i.e. 15.4 1) at a flow of
5.94 1'min-1. This chamber was placed
inside a climate room allowing a precise
control of the ambient temperature
(#0.01 °C). After leaving the chamber,
the air was dehumidified and oxygen
concentration was measured with a
paramagnetic analyzer (Model 1100,
resolution: +£0.02%, Servomex Ltd, La
Plaine  Saint-Denis, France) and
corrected for changes in atmospheric
pressure during the course of the
measurement. Each sampling session
lasted 7200 s with one point each 20 s,
and each duck’s oxygen consumption
was calculated following equations



from Hill (1972) on the basis of the five
minute  period of lowest O,
consumption. If the five minute plateau
was not reached within the 7200 s
duration, the experiment was stopped
and individual’s BMR was not taken
into account in the analysis (N=2). To
calculate BMR from O, consumption,
we assumed an energetic equivalence of
20.1 kI'I' O, since the respiratory
quotient was averaging 0.7 (Mean =
0.69 = 0.02 SE) (Carey 1996). To
ensure that birds were postabsorptive,
they were deprived of food for 24 hours
before measurement. The BMR of
mallard was measured by day at 22°C
within their thermoneutral zone (lower
limit: 19.5 °C; Gavrilov and Dolnik
1985) in the dark.

Data analysis
To assess the respective effect of
resource density, risk and public
information on GUD, we used general
linear mixed models (GLMM).
Treatment (control vs risk or control vs
congener), density (rich vs poor),
ambient temperature and body mass
were the explanatory covariates. In
order to take into account the variability
of the individual response, individuals
were considered as a random factor in
these analyses. The same weight was
thus given to each individual (Pinheiro
and Bates 2000). We used a normal
error  distribution (because GUD
followed a normal distribution) and log-
transformed the data when necessary.
The temperature is known to affect
foraging effort (Meyer and Valone
1999), and varied from -5 to 17 °C
during experiments. We started with the
global model (i.e. all explanatory
variables and their interactions). The
variables used to explain GUD
variations were treatment, mass,
temperature and individual (random
factor). We then compared this global

model with submodels, from which we
sequentially deleted non-significant
terms until we ended up with the
minimal model. To assess the effect of
BMR on GUD, we used linear
regressions. The two variables used
were the GUD of each tested individual
during the control manipulation, and the
BMR of each one measured after the
manipulation set.

Results

Risk effect

The influence of body mass was
considered in all our global models and
was never retained as an explanatory
variable. We found a significant
interaction between treatment and
density (table 1). We thus split the data
according to the density to investigate
the treatment effect. On a poor patch,
the GUD variation was explained by the
risk factor (GLMM, F,9 = 8.66, p =
0.02). Mallard left a poor risky feeding
patch sooner than a poor non risky
patch (Fig. 3 A). However, when a
mallard was released on a rich patch,
the risk effect no longer remained
significant (GLMM, F;9 = 0.13, p =
0.72, Fig. 3 B).

Presence of a congener

We found a negative relationship
between temperature and GUD (Table
1). There was also a significant
interaction between temperature and
treatment, as well as a significant
interaction between treatment and
density (Table 1). Temperature was
significantly higher in the treatment
experiment than in the control. Splitting
data according to density, we found that
the GUD was not affected by the
treatment (GLMM, F; 9= 0.66, p = 0.44,
Fig. 3 C) when a congener fed (in the
vicinity) on a richer patch than the
tested individual.



Table 1: ANOVA results of the linear mixed-effects model on the GUD with columns numerator degrees
of freedom (Df), denominator degrees of freedom (denDF), F-values, and p-values for Wald tests for the
terms in the model. Individual is treated as a random factor. The fixed factors are treatment, density (20
g.m? 100 g.m?), ambient temperature (Temp in °C). The two experiments (congener and risk) were
analyzed separately. These two models results from a step-down selection.

Congener experiment Risk experiment
Factor Df DenDf F-value p-value Factor Df DenDf F-value p-value
Intercept 1 26 1598.1 <.0001 Intercept 1 25 16381.33  <.0001
Treatment 1 26 2.88 .1016 Treatment 1 25 0.57 4563
Density 1 26 26.22  <.0001 Density 1 25 1004.29  <.0001
Temp 1 26 18.85 .0002 Treatment*Density 1 25 5.73 024
Treatment*Density 1 26 6.40 .018
Treatment*Temp 1 26 17.35 .0003
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Figure 3: Mean Giving-Up Densities (GUDs) + SE according to the treatments: control vs risk (A and B)
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Conversely, when the tested mallard
was feeding on a rich patch and the
congener on a poor one, the presence of
a congener affected the GUD (GLMM,
Fi9=16.97, p = 0.003). The amount of
seed eaten by the tested individual in
this case was strongly enhanced by the
presence of the congener.

Basal Metabolic Rate

The average BMR was 18.6 kJ.h-1 +
1.02 SE, n = 13. The BMR was not
related to body mass (F;;; = 0.07, p =
0.79). In order to assess the importance
of the metabolism on patch departure
decisions, we compared the GUD
obtained only during the control
experiments and the BMR. The results
differed depending on the resource
density. When individuals were released
on a poor patch, a significant proportion
of inter-individual GUD variability was
explained by the BMR (F;;; = 6.46,
AdjR?=0.31, p=0.03, see Fig. 4A).
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Figure 4: Relationships between BMR (KJ/h)
and GUD (g.m™) at low resource density (filled
circles, A) and at high resource density (open
circles, B). The significant negative relationship
at low density is presented, see text for the
statistical details.

Conversely, when individuals were
released on a rich patch, this negative
relationship between GUD and BMR no
longer remained significant (F;;; =
0.67, AdjR? = 0.03, p = 0.43, Fig. 4B)
suggesting that individuals left a rich
patch independently of their BMR.

Discussion

Resource density as a main factor for
patch departure decision

Only few studies have tested the relative
importance of different factors in
foraging patch use experiments
(Schmidt and Brown 1996; Shochat et
al. 2004; Hochman and Kotler 2006).
To our knowledge, this is the first
experimental study that investigates
factors involved in bird patch departure
decisions using a  standardized
experimental design. By relying on
giving-up-density as a measure of
quitting harvest rate and foraging
efficiency (Brown 1988), our study
reveals that the resource density
available in a feeding patch is the main
factor that governs patch selection and
departure decisions in mallards. Indeed,
mallard decisions are clearly contrasted
regarding the levels of resources
available. Furthermore, it seems that the
different foraging costs and benefits do
not affect these decisions in the same
way depending on whether resources
are abundant or scarce. For instance,
when foraging costs (sensu Brown
1988) are enhanced (risk manipulation
or  relatively  high  metabolism
maintenance), the decision to leave is
affected only at low resource density.
Similarly, the presence of a congener
which can provide information also
affects departure decisions but only at
high resource density.



Effect of BMR, risk and congener on
GUD

BMR
BMR potentially is an important factor
determining energy and foraging
requirements of an animal (Carey 1996;
Alexander 1999). However, we did not
find a relationship between body mass
and BMR, a surprising result
considering its wide establishment in
many vertebrates (e.g. Daan et al 1990,
Lindstrom et al. 1999). Despite
standardizing BMR measures (i.e., at
the same period of the day and after 24
hours of food deprivation), these were
obtained at the beginning of the
reproductive  season that induces
physiological (hormonal) changes that
may reduce the effect of body mass
(McLean and Speakman 2000; Chastel
et al. 2003).
However, as predicted, we found a
negative relationship between BMR and
GUD, though only at low food density.
When individuals face low resource
densities, they may adjust the amount of
resource eaten according to their BMR.
The lack of relationship at high food
density may result from anatomical
constraints. Indeed, Nolet et al. (2006)
showed that food consumption was
limited by neck morphology in swans.
Storage capacity of a mallard esophagus
is limited to 25-30g of seeds (Thomas
1982; authors unpublished data) in
agreement with the 22.7g (= 1.6 SE) of
seeds consumed by mallards at high
density in this study.

Risk
Predation risk can vary between habitats
and consequently may modulate the
potential costs associated with resource
exploitation (Lima and Dill 1990).
Many bird species are known to avoid
risky patches or habitats (e.g. Madsen
1998; Shochat et al. 2004). We showed
that mallard left risky and non risky

patches that contain high resource
density with a similar GUD. This result
differed from our prediction in such a
situation and could be the result of a
trade-off between benefits induced by
resource density and costs associated
with risk. Here, individuals might
expect high energy rewards due to the
high resource density which can
counterbalance the costs of risk and
make the feeding patch still profitable
explaining this similarity between
experiments with or without risk. By
contrast, at low resource density, ducks
left risky patches with a higher GUD
than non risky ones. As predicted, this
firstly shows the effect of risk which is
likely to be perceived as an additional
foraging cost when exploiting a patch.
Secondly, the contrasted results
obtained with the two densities confirm
the effect and the importance of
resource density. At low resource
density, benefits seem not to be enough
to counterbalance the costs associated
with the risk making the patch
precociously unprofitable and deserted
by ducks.

Foraging congener (public
information or competition
avoidance?)

In groups, the individual foraging
success will give quantitative and/or
qualitative information on the resource
supply available. This information may
influence the choices made by
congeners in their patch use (Giraldeau
and Caraco 2000; Dall et al. 2005). In
this study, we tested whether the patch
departure decision was modified by the
presence of a congener foraging on a
contrasted resource density. We showed
that individuals left a patch later (with a
lower GUD) when the congener fed on
a poorer patch than the tested
individual. The temperature effect



found for this experiment (the amount
of seeds eaten increases with
temperature) is conservative. Actually,
it is well established for large-bodied
species that when temperature falls
below a critical value, food intake
increases to fuel thermoregulatory
processes (Dawson and O’Connor
1996). We suggest that when feeding on
a poor patch, the congener decides to
leave the patch earlier than on a rich
patch. In our experimental design, the
congener was unable to sample and
forage the next feeding patch. This
physical constraint may have induced
stress and more movements in order to
leave the poor patch (personal
observations), though unfortunately,
congener behavior was not quantified.
These behaviors may be detected by the
tested individual and give information
on the poor quality of the adjacent patch
(Templeton and Giraldeau 1996). This
would explain why the tested individual
decided to forage more intensively on
its rich patch. An alternative hypothesis
to explain the decisions to forage more
on a rich patch in presence of a
congener would be competition
avoidance. In this context, an individual
may exploit a profitable patch more to
ensure its own foraging efficiency and
prevent congener intrusion. However,
mallard, like many dabbling ducks,
usually forage in small flocks at night in
winter (e.g. McNeil et al. 1992). This
social behavior would therefore occur to
maximize individual foraging (trade-off
between information provided by
foragers and intraspecific competition
avoidance: McNeil et al. 1992;
Giraldeau and Caraco 2000). However,
further experiments are required to
assess with accuracy public information
transfer, especially by monitoring the
behaviors of congeners. Even if we
randomly selected congener individuals
in our trials to minimize the effect of

dominance (Poisbleau et al. 2005),
testing this potential influence would be
an attractive challenge for future
experimental studies.

Finally, the experimental study
presented here should consequently be a
first attempt at understanding factors
involved in patch use in ducks and
would  benefit to future field
experiments that are deeply required for
a better understanding of the wetlands
carrying capacity for  wintering
waterbirds (Goss-Custard et al. 2002;
Nolet et al. 2006). By investigating
conjointly major factors thought to
govern animal foraging decisions, we
were able to disentangle the relative
importance of the different tested
parameters. Since resource density
appears to play a central role in patch
departure  decisions, future field
experiments would benefit by focusing
their purposes on resource-density or
investigate another factor in interaction
with it.
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Abstract Despite a long historical record of radio-tracking analyses, basic home-range
information is still lacking for most common waterfowl species, especially during the winter.
We investigated how dabbling duck home-ranges and daily foraging movements are
influenced by extrinsic (site, temperature, date) and intrinsic factors (species, sex, age). We
radio-tagged and monitored 125 individuals of four duck species (mallard Anas
platyrhynchos, eurasian teal A. crecca crecca, northern pintail A. acuta and gadwall A.
strepera) in three French wetlands over four winters. Home-range sizes for a given species
varied greatly between our study sites. Moreover, species differed according to home range
structure and distance traveled to reach their foraging grounds (teal had a more patchy home
range and traveled farther distances than mallards). Foraging distances increased with
temperature and time (over the winter season), but this effect differed among species,
suggesting that they behave differently in response to food depletion and/or cold weather. The
commuting behavior (i.e., the decision to leave the roost at night for foraging) differed among
species and season. Teals were more risk-prone because they were more likely to leave the
roost at night. In our study, ducks foraged at distances of 1-2 km from roosts, whereas
distances of 2-48 km have been recorded in North America. We suggest that food supply,
hunting pressure or population density may account for these inter-continental differences.

Key Words Anatidae, dabbling ducks, nearest-neighbour cluster analysis, radio-tracking,

Studies on movement patterns are
essential to our understanding of social or
spatial organization by individuals within
animal populations (e.g., Cantoni 1993;
Bodin et al. 2006), inter as well as intra-
species relationships and space use overlap
(e.g., McLoughlin et al. 2000; Redpath
1995), or habitat selection (Aebischer et al.
1993). Furthermore, understanding the
factors that determine the spatial
distribution of animals is fundamental not
only to theoretical science, but also to
applied aspects such as conservation and

wildlife management decisions (Gittleman
and Harvey 1982; Mace et al. 1983;
Mathevet and Tamisier 2002). For
instance, wildlife managers need to
understand movements and spatial use of
target species, especially highly mobile
ones (Sinclair 1983; Webb and Shine
1997; Jiguet et al. 2000), to adjust size of
protected areas to their ecological needs
(Kramer and Chapman 1999; Madsen
1998a, 1998Db).

The home-range of an animal is
defined as the area explored by an



individual during its normal activities (i.e.,
food gathering, mating and caring of
young, Burt 1943; Powell 2000). Many
factors are known to directly affect spatial
organization (i.e., home-range size and
shape) by animals (reviews in Mace et al.
1983; Rolando 2002), such as age, sex,
breeding status, body condition, habitat
structure, or weather conditions. However,
home-ranges are primarily driven by the
underlying distribution of food resources
(Brown 1975; Schoener, 1983). To
characterize  individual = home-ranges
precise locations collected over a minimum
time-window are necessary (review in
Kenward 2001a). Since the 1970’s, the use
of small radio-transmitters fitted to wild
animals have been responsible for an
impressive number of studies on a great
diversity of animals (Kenward 2001b). At
the same time, statistical tools have
improved (see Powell 2000; Kernohan et
al. 2001) to allow detailed and accurate
home-range analyses.

Ducks (Anatidae) are robust and
heavy birds (Madge and Burn 1988; Kear
2005). They can thus be easily fitted with
radio-transmitters to study habitat use
(Pietz et al. 1995), and were among the
first birds to be fitted with radio-tags
(Eliassen 1960 on mallard, Anas
platyrhynchos). Early waterfowl research
focused mainly in understanding spatial
occupation by duck on the breeding
grounds (e.g., Nudds and Ankney 1982;
Héland 1983; Rotella and Ratti 1992), and
this remains an active field (Clark and
Shutler 1999; Mack et al. 2003; Mack and
Clark 2006). In addition, ducks have been
radio-tracked in North America during the
breeding season to estimate survival rates
(e.g., Pietz et al. 2003; Devries et al. 2003).
However, ducks, as long-distance migrants
(Scott and Rose 1996; Guillemain et al.
2005) are known to use very distinctive
habitats and have different ecological
requirements in winter compared to the
breeding season, with  presumably
completely different spatial use due to
divergent energy  (reproduction  VS.
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survival) and social requirements. In
winter, ducks are known to use separate
habitats (roosting sites used during the day
and foraging sites at night: McNeil et al.
1992; Tamisier and Dehorter 1999; Cox
and Afton 1996) this is termed commuting
behavior. However, despite long-term
radio-tracking records, basic home-range
information (both size and spatial
characteristics) is still lacking for the most
common waterfowl species, especially
during the non-breeding season. Although
several studies have provided information
on habitat use and movements for Nearctic
populations (e.g., Jorde et al. 1984; Frazer
et al. 1990; Cox and Afton 1996; Cox et al.
1998; Fleskes et al. 2002) and Palearctic
populations (Tamisier and Tamisier 1981;
Guillemain et al. 2002), none have
estimated home-range size, inter-individual
variation or studied the effects of
environmental factors on home-range
characteristics of wintering ducks species.

Our objectives were three fold: first, by
using complementary methods, we
describe movement patterns and spatial use
(home range shape and size, distance
traveled) for dabbling ducks during winter
in France. We studied four species
(mallard Anas platyrhynchos, Eurasian teal
A. crecca crecca -hereafter teal-, northern
pintail A. acuta -hereafter pintail- and
gadwall A. strepera) and three contrasting
study sites over four years, to estimate
whether home ranges were affected by site,
species, and annual differences. Because
these species occupy the site habitats
during winter, their ecological needs
should be similar (Baldassarre and Bolen
2006), and thus we predicted that different
species in the same study site should differ
less with regard to space use than the same
species in different study sites. Secondly,
we investigated to what extent sex and age
of tracked birds may affect spatial use. We
expected juvenile ducks, likely to be
inexperienced, to have greater home ranges
and/or to travel greater distances. In
contrast, we expected no differences
between sexes, as dabbling ducks are



already paired in winter. Thirdly, we
investigated to what extent environmental
factors affect space use and foraging by
dabbling ducks; more specifically, we
expected ducks to reduce energy
expenditure (i.e., distance traveled) when
temperature falls, but also in wet weather
as resource availability increases with
water level. We also predicted that
commuting behavior would differ between
early and late winter due to food (mainly
seed) depletion. We expected dabbling
ducks to forage close to roosting sites early
in season, and either to change roosting
site and/or increase traveling distance as
food resources decline around the roosting
site.

Methods

Study areas

Data were collected from November to
March during four consecutive winters
(2001-2002 to 2004-2005), referred as
years 01, 02, 03 and 04 respectively. Three
different areas were studied (see Fig.1).

The “Réserve Naturelle de 1’Estuaire de la
Seine” (4000 Ha, 49°17° N, 00°16’E),
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hereafter named “Seine”, was strongly
influenced by human activities, including
the presence of a large industrial harbor
(Le Havre), factories, and a motorway. The
Seine landscape was comprised of a large
and continuous reedbed (1461 Ha), marsh
areas (3140 Ha), mudflats (597 Ha) and
about 200 ponds used for hunting (total 86
Ha). Two capture sites were used: the
“Réserve Naturelle” itself and another
nature reserve, “La Grand’mare”, to the
east (Fig. 1).
The second study site, the Brenne (central
France, 46°45° N, O01°14’E; hereafter
named “Brenne”) covers 80,000 Ha made
up of woods, wet meadows and more than
2,000 lakes (8,000 Ha) constituting a
mosaic of habitats much of which is
managed for fishfarming and wildfowling.
Three protected lakes were used to capture
ducks: the “Réserve Naturelle de Chérine”,
Plessis and Massé.

In Brenne, hunters artificially
increase resource availability on lakes

A ¢ é&hﬁhﬁﬁ.
LW S TPRNLL IS Frw

Figure 1. Map of the three study sites (Seine estuary, Brenne lakes and Moéze marshes)
used in France to trap (capture sites, i.e., protected areas, are shown in grey) and radio-
track dabbling ducks during four consecutive winters (2001-2005).
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Table 1: Summary of the statistics (mean and SE) on the tracking dataset according to species, study
site, and year. Roost site fidelity is the percentage of individuals that used only one roost during the
whole winter. The sample size (n) differs relative to the type of variable (distances vs home-range, see
methods for details). The core area (Ha) is calculated with nearest cluster neighbour analysis
(Kenward et al. 2003). Mean distances between roosting and foraging sites are also provided.

Home-ranges Distances
. . n of Days Roost Core SE MCP SE n Dist n
Species  Site Year g oo S tracked fideliy St P () (Ha) HR) (m) O (Disy
Brenne 02 20.1 28 30.7 7.0 100% 04 020 228 87 5551 8672 4 762 63 7
03 43.0 97 18.0 57 66.7% 0.1 002 31.1 25 2122 307 5 8447 3028 6
Seine 02 15.0 55.5 100 % 3840 289 1
03 135 32 335 5.9 100% 0.1 0.04 162.7 258 1631.6 6462 5 2281 139 12
Moéze 04 39.8 53 403 48 462% 02 o011 824 111 8954 6098 12 1008 193 13
Mallard Brenne 01 26.0 50 38.5 98  625% 0.5 017 108 21 184.7 1477 7 495 127 8
02 260 50 706 115 615% 04 014 190 35 4962 8613 8§ 1216 135 13
03 27.1 36 614 60 474% 0.3 010 404 100 12573 19151 15 1287 245 19
Seine 02 155 21 448 4.1 100% 0.7 0.2 41.7 6. 221.0 2428 7 682 52 15
03 18.6 34 46.1 80 944% 04 013 84.1 157 326.6 1627 8 1139 278 18
Gadwall Brenne 01 19.0 o0 34 0 50% 1.0 000 140 02 85.1 1.5 2 2218 346
02 350 10 111 0 0% 0.1 o001 253 121 9676 161 2 1150 188
Moéze 04 24.1 38 222 30 77.8% 03 013 667 89 556.1 6635 7 1263 281 9

(through adding grain to attract ducks: up
to 1 200 kg of wheat per lake has been
recorded over one winter, Legagneux
unpubl. data).

The third study site was Moéze
marshes (12 000 Ha; hereafter named
“Moéze”) in western France (45°55° N,
01°04°W ); bounded by two estuaries, this
region is comprised of wet meadows (9900
Ha) use mainly for grazing and crops
(1400 Ha). A single capture site was used:
the “Réserve Naturelle des Marais” de
Moéze-Oléron (214 Ha). The first two sites
were studied during winters 01, 02 and 03,
Moéze only during the final winter (04).
Meteorological data were available at
http://www.ncdc.noaa.gov for the cities of
Le Havre, Chateauroux and La Rochelle
(all less than 30 km from their respective
study sites). For each study day, minimum
and maximum temperatures, as well as
total precipitation, were available.

Capture, marking and radio-tagging

Ducks were caught using either a funnel
trap or clap net (Bub 1991), both at night
and during the day. A total of 125 dabbling
ducks was caught over the four years from
November to February (Table 1). Birds
were ringed, sexed, and aged (as adults or
juveniles) using wing feathers and moult
data (Rousselot and Trollet 1991; Baker
1993). Each bird was fitted with a 9g VHF
radio-transmitter (TW3, Biotrack®, UK 2-
4 % of birds’ body mass). Radio-tags were
tail-mounted and glued. This attachment
technique does not appear to disturb
animals (Pietz et al. 1995) as transmitters
are situated on an extension (tail) of the
animal’s body; not on the back, which is
known to increase loading costs (Pietz
pers. comm.) and time spent on comfort
movements (Garrettson et al. 2000). Due to
both statistical (number of transmitters
fitted, see below) and logistical constraints,
our study is based on an unbalanced
sample size (i.e., species and sites), e.g.,



only four gadwall were tracked in Brenne
and all 9 tracked pintail were from Moéze.
Therefore, species and site comparisons do
not necessarily involve all sites and
species. Only mallard and teal could be
compared among all study sites.

Radio-tracking

Each bird was located two or three
times per week both during day and night
in winter 0l. The number of radio-
locations was increased in following
winters to up to four or five times per week
(Table 1). Radio-tracking surveys were
conducted from mid-November to mid-
March. Terrestrial radio-tracking was done
using hand-held Yagi antennas with three
elements and a Yaesu FT-817 receiver.
Birds were located by triangulation (White
and Garrott 1990), from at least two
bearings taken within 10 minutes of each
other. As Brenne has more than 2000
lakes, location accuracy was limited to the
lake (lakes larger than 5 Ha being divided
into sectors). All locations were plotted
onto a GIS (ArcView 3.2, Environmental
Systems Research Institute, Inc., Redlands,
California, U.S.A.).

Aerial surveys were conducted at
night to relocate birds that were
temporarily lost wusing ground-based
telemetry, to determine if those birds had
deserted the study area. Following
predetermined transects covering the
whole study area (see Seddon and Maloney
2004), thirty aerial surveys were performed
in the three study sites with two directional
antennas fixed below the aircraft and
directed towards the ground. All tag
frequencies were scanned throughout each
survey (which usually lasted about one
hour) and GPS waypoints (GARMIN 12)
were taken in association with signals
received. The flight and all locations were
reproduced onto the GIS. The accuracy of
this method was tested with transmitters
left on the ground with a known position.
Error between estimated and exact
locations was 781 meters + 175 S.E., n=8.
Among the 2920 locations collected during
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this study, 95.6 % were obtained by
terrestrial survey.

Analysis of radio-telemetry data

Because of their commuting
behavior, dabbling duck locations during
radio-tracking follow a bimodal (day,
night) pattern. In addition, many areas
within home ranges are not used, i.e.,
between roosting and foraging sites. This is
a typical situation of multinuclear cores,
for which the use of nearest neighbour
clustering analysis is recommended
(Kenward et al. 2001). Moreover, this
method requires a smaller sample size than
density estimation methods, such as kernel
methods (Hodder et al. 1998; Kenward et
al. 2001).

To estimate individual home-range

characteristics, we further used the
following spatial approaches and methods:
(1) Minimum Convex Polygon, MCP, i.e.,
the smallest polygon which can be drawn
around a set of locations, providing an
indication of the maximum extent of the
total area (100% of fixes were used);
(i1)) The Core area delineates polygons
where activity is concentrated (based on
apparent discontinuities in utilization
plots). To detect the core area (i.e., the
percent of location included in the clusters
calculation), rather than choosing a
particular core size for all the individuals,
we followed Barg et al. (2005) and
calculated for each individual the home-
range size at each 5% increment of
locations (from 20% to 90%). We then
extracted the difference in area between
the successive 5%, and deduced the core
area as the area bounded by the greatest
difference of the two consecutive isopleths.
(111) Partial area (Cpay) of core area cluster
polygons, is the area of the separate
clusters divided by the area of a single
polygon that would include all clusters
(Hodder et al. 1998; Walls et al. 1999).
This gives an index of patchiness, ranging
from 1 (for a single nucleus) to 0 (patchy
or fragmented range: see Kenward et al.
2003).
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Figure 2: Selected examples of winter home-ranges (Core areas and MCP) calculated for a male teal
in Brenne in 2002-2003 (A), a female pintail in Moéze in 2004-2005 (B) and a female mallard in the

Seine in 2002-2003 (C).

iv) The distance traveled is the distance
between night (foraging habitat) and day
(roost) locations. In cases where locations
were not available for consecutive days
and nights, we used the closest (in time)
night and day locations. Ducks rarely make
additional flights at night (Tamisier and
Tamisier 1981; Cox and Afton 1996; pers.
obs.), thus the distances calculated
represent half of the daily minimum
distance traveled.

Commuting decisions were
analyzed by investigating if the foraging
location (night) was outside or inside the
roosting area. For each tracked individual,
the ratio of nights spent outside the roost
provided an index of whether ducks
commuted or not. To investigate whether
commuting decision varied between study
sites and species, we performed a logistic
mixed-effect model (with year and
individuals as random factors and study
site, species and date as fixed factors) on
the nights spent inside or outside the roost.

Statistical analysis

To determine the minimum number of
locations needed per individual, we
calculated the home-ranges (Core area and
MCP) for all individuals, and tested for the
effect of the number of locations on the
estimated size of home-ranges. Starting by
using all individuals (number of fixes per
bird > 4), we built a linear model of the
core area or MCP as a function of the
number of fixes. We incremented the
minimum number of fixes per individual
one by one, and plotted p-value of the
linear model against the number of fixes,
until the relationship was no longer
significant (P value>0.05). Home-ranges
were analyzed using Ranges6 (Kenward et
al. 2003). Means are reported = SE. Both
home-range sizes and traveled distances
were log)p transformed for statistical
analyses (see Walls and Kenward 1995).
Normality of the variables was assessed
with Kolmogorov-Smirnov tests. We tested



for the effect of age (adults vs juveniles),
sex, year and study site on home-range size
by using General Linear Mixed Models
(GLMM). Year was considered as a
random factor in these analyses because
we could not control for this effect. In
addition, given that a variable number of
distances was available per individual (9.7
+ 2.8 distances (mean + SE), n = 125), we
also considered individuals as a random
effect when analyzing traveled distances,
which resulted in giving the same weight
to each individual and avoid pseudo-
replication among individuals (Pinheiro
and Bates 2000). Analyses were started
with the global models (i.e., all explanatory
variables and their interactions), then we
compared successive sub-models, from
which we sequentially deleted non-
significant terms until we ended up with
the minimal model. For testing hypotheses
on the fixed effects, we used an estimation
method set to the maximum likelihood
rather than the restricted maximum
likelihood to ensure that the test compared
likelihood based on the same data
(Venables and Ripley 2002). We used the
freeware R 2.1.0 for all statistical analyses.
All the statistical tests were considered
significant within the level of a = 0.05.

Results
Methodological issues

A total of 125 different dabbling ducks (73
mallards, 39 teals, 9 pintails and 4 gadwall)
was used in this analysis (n = 1217
distances: Table 1). The effect of the
number of locations on the core area
ceased when greater than 15 locations were
obtained per individual (F;g = 2.58, P =
0.11). Therefore, 43 individuals with fewer
locations were excluded from the home-
range analyses (Table 1). Home-range size
estimated by using MCP remained totally
unaffected by the number of fixes (Fy 110 =
0.056, P = 0.81 for all individuals).
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All locations collected for each individual
were biologically independent from each
other, because ducks could easily explore
their entire home ranges (i.e., move
between roosting and foraging sites) in less
than 60 min, our shortest time-lag between
two consecutive locations. The 82 birds in
the home-range analyses were tracked
during almost 2 months on average (58
days + 3 SE), mainly during January and
February with a mean of 31.7 locations +
1.5 SE per individual (see Table 1). The
mean % of locations retained per bird to
calculate the core area was 72.2 % =+ 1.6
SE.

Space use and movement patterns:
comparison between species and study
sites

Neither Core area nor MCP were affected
by species, age, or sex (GLMMs, all P >
0.5). However, space use was quite
variable depending on individuals: some
used a single foraging location and a single
roosting site (the capture site), while others
used several foraging sites and/or several
roosts (see Fig. 2). This was also variable
according to sites; in the Seine, 46 of 47
(97.87 %) ducks used a single roost during
the winter, while in Brenne and Moéze,
these figures were respectively 59.6 % (N
=57) and 59.1 % (N = 22). Pintails tracked
in Moéze showed high site fidelity to the
Nature reserve (77.8 %, see Table 1),
which was used both by day and night by
all except three individuals that eventually
foraged on hunting ponds 8 km from the
site after the hunting season had closed. As
expected, we found a positive relationship
between MCP and mean foraging distances
for all species (F; s = 108.5, P <0.0001, r?
= 0.82 for teals ; F; 45 = 19.8, P <0.0001, r?
= 0.31 for mallard; and r= 0.82, n =7, P
=0.03 for pintail). Teal core arecas were
marginally larger than mallard core areas
(t-value = -1.75, P = 0.08). In contrast, teal
traveled larger distances to reach their
foraging areas than did pintail or mallard
(Table 2, Fig. 3).
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Table 2 : ANOVA results of the linear mixed-effects model on the distance travelled (Log transformed)
with columns numerator degrees of freedom (numDF), denominator degrees of freedom (denDF), F-
values, and p-values for Wald tests for the terms in the model. Year and individual are treated as

random factors.

Factor numDF denDF  F-value  p-value
MaxT 1 1078 6.96 0.008
Date (in Julian days) 1 1078 0.55 0.457
Species 3 120 16.55  <.0001
Study site 2 120 6.66 0.002
MaxT*Date 1 1078 11.04 0.001
Date*Species 3 1078 839  <.0001
MaxT*Species 3 1078 3.29 0.020
MaxT*Date*Species 3 1078 3.28 0.020

Compared to mallard, teal showed a more
fragmented use of space (lower Cpart
value, Wilcoxon rank sum test on arcsine-
transformed data, W = 1392.5, P = 0.019).
As teal showed a higher roost site fidelity
through the winter (83.1% vs 73.4% for
mallards), the patchiness was thus related
to a greater number of foraging sites.

MCP was not affected by any of the tested
factors (time in days), temperature,
species, age, sex, or study site, all P-values
> (0.2), but Core areas varied according to
study site (F272 = 21.94, P < 0.0001, Fig.
4). Analyses were repeated on teal and
mallard separately (providing higher
sample sizes).
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Figure 3: Boxplots of the distances traveled in

meters (median * SE and outliers) for

mallards, pintails and teals wintering in Seine

(in black), Moéze (in Grey) and Brenne (in

white).

In teal, Core areas, MCP and daily
distances varied according to study site
(F2’21 = 2356, P <0.0001 5 F2’21 = 1017, P
< 0.001 and Fp36 = 13.79, P < 0.0001
respectively). For instance, core areas were
twice as large in Seine as in Moéze, and 6
times greater in Brenne. Similarly, MCP
and foraging distances were twice as large
in Seine compared to Moéze and four
times greater in Brenne (Fig. 4). In
mallard, only the core area differed
between study sites (Fij41 = 16.87, P <
0.0001), as it was not significant for MCP
(Fia1 = 024, P = 0.63) nor traveled
distance (F; 71 = 1.44, P = 0.23; Fig. 3).
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Figure 4: Mean home-range sizes in Ha (+
S.E.) for teal and mallard in Brenne (white
columns), Moéze (grey columns) and Seine
(black columns). Core represent the core area
calculated with nearest neighbour cluster
analysis and MCP is the maximum convex

polygon.



The decision to spend the night outside the
roost was affected by date (F; 1067 =9.21, P
= 0.0025), species (Fa119 = 10.57, P =
0.0001) and their interaction (Fz 1067 =
26,55, P < 0.0001) but not by study site
(F2.117 = 1.74, P = 0.18). Mallard choose to
stay more at roosts at night than to move to
distinct nocturnal foraging habitats (tss = -
6.84, P < 0.0001): 74.8% of the decisions
taken by mallards were to stay. The same
pattern was found for pintail (t; = -5.93, P
= 0.001). Conversely, in teal, the two
decisions were balanced (tps = 0.039, P =
0.97), i.e., teal were equally likely to stay
or to leave their roost site at night.

Effects of the environment on duck
movements

As we found that the behavioral decision to
leave the roost or not was affected by date
(see above), we tested the effects of
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additional environmental factors (e.g.,
temperature or precipitation) on the
distance traveled. The best-fitting model
showed that the traveled distance varied
according to study site (fixed factor) and
significant interactions between maximum
daily temperature, species and date (Table
2). More precisely, the distance traveled
was affected by maximum, but not by
minimum daily temperature (GLMM,
F1,1089 = 096, P = 033) nor daily
precipitation (GLMM, F;73; = 0.02, P =
0.88). Interaction terms suggested that
species reacted differently to temperature
according to date (Fig. 5). Teal increased
foraging distance with date and daily
maximum temperature, but mallard did so
only for increasing temperature while
pintail did so only in relation to date

R*=0.3223
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*The day #1 is fixed on the 1st November of each year

Figure 5: Scatterplots and trendlines illustrating the correlations between log transformed distance
traveled (in meters) and maximum daily temperature (°C) or date (in Julian days) for three wintering
dabbling duck species radio-tracked in France from 2001 to 2005. All the linear regressions are
significant (all P < 0.02), R? is provided for each relation. These relationships illustrate the triple
interaction between temperature, species and time (Table 2).



Discussion

Sex, Age and Species effect on space use
We detected no sex or age effect on home-
range size for any of the species studied.
The lack of difference between sexes was
expected, because at the time of our study
(late winter), most individuals were
already paired (Baldassare and Bolen
2006). The lack of an age effect is however
surprising, because we had expected to
find larger home-ranges in juveniles that
presumably have to explore and familiarize
themselves with a new site. It is however
possible that, because our birds were
caught in mid winter (i.e., at least one
month after their arrival), they may have
already learned about potential foraging
grounds. Since dabbling ducks are
gregarious in winter and traveled in small
flocks (McNeil et al. 1992), this behavior
may also explain the non age effect and
may reveal a non age stratified population
in winter. Because all our study species
belong to the same guild, and have a
similar feeding regime (granivorous to a
large extent in winter except for gadwall,
see Thomas 1982), we expected little
difference between species. However,
distance traveled and home range size and
shape did differ among species. For
instance, teal traveled farther and had more
patchy home-ranges than mallard or
pintail, in accordance with the latter two
species using their roost sites for foraging
more often than teal. The teal is a much
smaller species (350g in average) than
mallard or pintail (c. 1106 g and 805 g
respectively: Madge and Burn 1988).
Indeed, considering their smaller size, teals
have relatively larger daily requirements
than mallards and may therefore need to
travel greater distances to feed on abundant
and high quality resources. Moreover,
because dabbling ducks mainly feed on
seeds during winter (e.g., Thomas 1982;
Tamisier and Dehorter 1999) and typically
forage in small flocks at night (Tamisier
and Tamisier 1981; McNeil et al. 1992),
food depletion may be a more likely
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mechanism of  competition than
interference at the end of the winter as the
resource is not renewed (Bonis et al. 1995).
It is also possible that smaller species were
excluded by larger ones due to dominance
hierarchies (e.g., Harper 1982; Poisbleau et
al. 2005), leading smaller species to leave
nature reserves and travel farther to find
their food resources (Guillemain et al.
2002). Whatever the mechanism involved
in the decision to leave the roost, teal
appear to be a more risk-prone species
since they leave their roosting (and usually,
protected) site more often than other
dabbling duck species.

Temperature, study site and season
effects

Severe weather conditions (i.e., low
temperatures and/or high winds) affect the
behavior of wintering duck of Nearctic
populations in the reduction of high-energy
activities (Brodsky and Weatherhead 1985;
Longcore and Gibbs 1988; Cox and Afton
1996). Indeed, we found that maximum
daily temperature, rather than precipitation
or minimum daily temperature, influenced
distance traveled (for example, teal and
mallard increased their foraging distances
in relation with maximum temperature). In
addition, we found that time (day), through
interaction with temperature, also affected
daily distance traveled. During cold spells
(i.e., negative temperatures at day and
night), ducks reduced their energy
expenditure by staying at their roost during
both day and night (Gautier-Clerc et al.
1998), enhancing gregarious behavior (see
Ridgill and Fox 1990; Longcore and Gibbs
1988) and reducing deterioration in body
condition during harsh environmental
conditions (Owen and Cook 1977;
Baldassare et al. 1986; Boos et al. 2002).
The negative relation observed for pintail
is more puzzling because pintail were
tracked during days with positive
temperatures. It is however possible that
seasonal factors were involved
(enhancement of movement due to pre-
migratory behavior).
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Table 3 : Mean flight distances reported for wintering dabbling ducks between day-roosts and
nocturnal foraging habitats.

site was the main factor accounting for
home-range variation. This was
particularly true for teal where home range
sizes and travel distances were different for
each site. We found that teals wintering in
Brenne had smaller home-ranges and
traveled less than those of the two other
study sites, and this appears to be the case
at other French sites (Table 3) that have
been studied. Brenne may be a particular
case as hunters artificially increase
resource availability on lakes. Smaller
home-ranges and movements by teal in
Brenne may therefore result from an
adjustment of their behavior in relation to
higher food availability. We also found
that in the Seine, teal used the same roost
throughout the winter, while in the other
study sites individuals were able to use
different roosting sites. This was clearly
related to roosting site availability,
restricted in the Seine to only two places.
In mallard, only the core area differed
between Brenne and the Seine. Although
separated by 500 km and despite these two
study sites having largely different habitats

Location  Species Distance N Density Area Authority
(km) (Ducks/Ha)
Nearctic ~ A. platyrhynchos 2.2-20 17 0.7 Nebraska Jorde et al. 1983
Nearctic  A. acuta 17.4-48.8 108 6.5 Louisana Cox and Afton 1996
Palearctic A. platyrhynchos 1.0 67 2.2° geri?ene and This study
Palearctic A. acuta 1.5 9 1.0 Moéze This study
Palearctic A. penelope 2.8 9 d Saint Denis Du _, . .
Palearctic A. crecca 2.1 27 I Payré Fritz etal. in prep.
Palearctic A. crecca 1.7 21 2.0° Camargue Tamisier and Tamisier
1981

. c Brenne, Moéze .

Palearctic A. crecca 2.2 36 1.8 : This study
and Seine

Palearctic A. streptera 1.7 4 2.5¢ Brenne This study

* Density calculated from Jorde et al. 1983.

® Densities reported from Tamisier and Dehorter 1999

‘Density calculated from Legagneux et al. (unpub. data)

‘Density calculated from Duncan et al. 1999 and Meunier & Joyeux (Comm.pers.)

More interestingly, we found that study (continental lakes Vs. estuary), home

ranges (MCP) were of the same magnitude.
Moreover, mallard is known to be more
sedentary than teal in France, the latter
being a typical migrating bird (Guillemain
et al. 2005). In addition, reared mallard are
released each year before the hunting
season (Mondain-Monval and Girard
2000) and this could enhance sedentary
behavior. Distance traveled increased in
both pintail and teal as the season
advanced. This result is in accordance with
our findings on the behavioral decision
showed by these species, being more likely
to leave their roost at night later in the
season. This could be related either to
environmental or physiological changes
that occur during the winter. First, resource
availability may be involved because the
amount of available food decreases
through the winter due to seed depletion
(e.g., Guillemain et al. 2000) forcing
individuals to travel more, or to leave the
roost to find suitable feeding habitat.
Alternatively, hunting may also be a cause
as duck select safe sites (Cox and Afton
1997; Tamisier and Dehorter 1999). In the



present study, hunting ceased on the 31*
January each year (day 91 in Fig. 5), which
corresponds to the median of our survey,
and may thus explain why teal and pintail
traveled greater distances at the end of the
winter. Conversely, mallard did not show
these behavioral changes, and may
therefore suffer less from food depletion
and/or hunting pressure.

Comparison between Nearctic and
Palearctic duck movements

Because of the different methods that have
been used to estimate home-ranges and the
limited number of studies on space use by
duck in winter, we restricted our
comparisons to night flight distances. We
found that the distances traveled between
roost and foraging sites in our study were
similar to those of earlier studies of
Palearctic ducks (mean distance traveled
between 1 and 4 km), but smaller than the
distances traveled by North American
ducks (between 2.2 and 48.8 km: Table 3).
We suggest this may be explained by
differences in duck densities between
European and North-American sites,
leading presumably to different levels of
competition (Table 3). The highest
foraging distances were found for pintail
(Cox and Afton 1996), that also showed
the highest density (6.5 ducks/Ha while the
average is 1.8 for Palearctic sites).
Alternatively, ducks tracked in North
America roosted in large wetlands, e.g., >
6000 Ha for Lacassine pool (Cox and
Afton 1996), or rivers where feeding sites
are more distant from the roost than at our
French sites, where Nature Reserves (i.c.,
the roosting sites) are small (200 ha in
average in this study) and included as part
of a broader wetland network. For a given
size area and duck density, the more
patchy environment as in our study
provides more fringe habitat (boundaries)

and thus, may increase resource
availability.
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Les ressources alimentaires

Mesurer [z fonctionnalite des milieux

Lz cavarns Aivermanis dans & Risere nafurelle e Chdrine son! dépendanis des espaces
periphdrigues e Réserve, Quelle et lo nolure précize de ceffe dépendance ? Commend apdimiser le
foncifonnalile de fa Réserse sur In base de cetle dependince? Ces dawr questions constifuent Je our
o dfdde corfide au CNRS de Chizé pour wme durde de frofz anz. Insonif dans le cadre de

fu Bivdexgle de i conservalion, ce prograrime scentiTgue porle plus

itée au ceur de la
Girenne, la Réserve
naturelle de Chérine
compie a peing 145 hec-
fares. Cette taille modeste
expligue pourguol les
espices d ey quielke vise
A comserver déperident en pas-
tie du fenctionnement hydrau-
ligue, mais auss écologigue, des
espaces périphériques a la Béserve, La
questsan est alors de savodr quelles condi-
Lives il faul réunir pour que les espaces pro-
tegés remplissent véntablement leur rile
conservatoire. EX, endre autres {c'est ce que
N verrans icil, quel est limpact des res-
sourees alimentaires dans la fencbonnalité
dies maliewn
Prour y répondre, nous nous semmes inbé-
ressis a la population de canards hivernant
en Brenne, Nous voulions comprendre
caomment, présents de jour sur les sites
protégés, o canards utilisent beur envi-
ronnement, notamment de nuit. En effet.
trés éludiés en France pendant la périnde
hivernale, ces oiseaus ont la particilarité
de changer §habital entre e jour el la
nuit ipériode durant laguelle ils se nous-
rissentl. Cependant, comprendre la répar-
titinn de ces canards nécessite la prise en
comple des différents facteurs pouvant
réguler leurs populations. Deus, parmi
eus, sant particuliérement pertinents : les
perturbations (le plus scuvent dorigine
anthrapiquel et ks ressources alimentaires,
L'étude prend en compie ces facteurs,
cependant, ich, nous nous focaliserans sur
I'effel des ressources alimentaires quant &
I'utilisation de |'espace par les canards.
Mous avans comparé deux sites protéfés
en Brenne: d'une part la Béserve naturelle
de Chérine 1145 hah. d'avtre part le
Dnmaime du Plessis (200 ha), géré par la
Fédération départementale des chasseurs
de Mndre, Ces deus sites, sur lesguels les
canards ne sont pas chassés, different
principalement par leur made de gestion
pulisques ka fdération pratique un agrainage

particalidrement sur b description de {dilisation spaffo-temporelle des
Jurbiteeds, profégés o mon, par difErentes espeoes dosean,

impariant {en blé principalement ; environ
cing fonnes par hiver) en vue de fidéliser
une papulatson de canards en hiver, Celfe
situation nous permet de tester divecte-
ment leffet de la nourriture additive sur le
comportement des canards hneernants, &
Lrinvers un «dispesitil expérimental = dans
lequel la Réserve de Chérine joue ke ride de
témain par vapport au Domaine du Plessis
an le nivea des ressources est modifie,

Méthodologie

'ensemble de I'étude s"est déroulé en
Brenne durant dewx hivers consécutifs

[2002-2003 et 200E-2004). La Brenne est

DMOMAINES VITAUK DES

K CLMYERTS ET DES SARLE
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une régian du Centre de la France d'ema-
ron D00 b, caracténsés par L présence
de 2237 étangs couvrant 8258 ha d'eau,
Ces élangs, & vocalion piscicole, sont tous
d'origine artificielle, édifiés pour les pre-
miers d'entre eux dés le 11 siecle. En
hier, les canards ont un mode Socoupe-
tion particulier de V'espace. En effet, de
jour ils se regroupent en grand norbre
sur des sites Lranguilles: les remises.
Remises qu'ils quittent au crépuscule
pour Lalimenter la nuil en petit nombre
sur des sibes en périphérie.

Lutilisation de lespace par les canards sur
les deux sites a &¢ dudiée par suivi k-
miEtrigque. Mous nous sammes focalisés sur
les espices de canards de surface les plus
abondantes en hiver: canard colvert el
sarcelle d'hiver. Nous avons ainsi équipé
31 canarids cotverts {11 au Plessis et 20 sur
Chérinel et 13 sarcelles d'hiver (8 au
Flessis et 5 sur Chévine) & Vnide d'dmet-
teurs VHE. Les aisenun sonl localisés par
prospection terrestre et aérienne. Les
Incalisations Ide jour et de nuitl permel-
fenb de calewler le domaine vital des diifé-
rends individus équipés {cf. figure 1)
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Min de pounvoir comparer les ressources
dispanibles (natirelbes el artificielles) sur
les deux sites, celles-ci ont été mesiirdes
par échantillonnages sur les élangs,

La quantification des ressources naty-
relles (graines présentes dans le sédi-
mentl a été réalisée a l'aide de carottages
dans la vase des étangs, Ces prélévements
sonk ensuite Lamisés, trigs sous loupe
hinoculaive et les différentes espboes de
graines rencontrées seal déterminées. Les
graings représentent 95% de alimenta-
twon des canards en hiver €l ne sont pas
renouvelées (pas de germination pos-
sible). Les prélevements sonl réalisés au
début et & la fin de 'hiver afin d'estimer 1y
diminution des ressources sur les élangs
des denm sites,

Les canards s'adaptent

Les résultats chtenug indiquent une utili-
salion contrasbée de l'espace sur s deus
sites d'étude; ky carte | montre des aires
maximales de prospection deux fois plus
impaortantes pour bes individus de Chérine
(15647 ha conlre TEI2 ha au Plessis), Les
doamiaines vitaux sont eus aussi plus fmpor-
tamds (4 & 5 fois plush chez bes colverts &
les sareelles de Chérvime que sur e Plesss,
En ce qui concerne lé niveau des res-
snirees, la figure 2 mentre d'une part que la
Réserve naturelle de Chéring dispose dun
stock de prames naturelles plus important
[probahlement dil & Fassec estival pratigué
en 21 et, dawlre part, que les ressources
die Chérine dimineent de 50% alors que
celles du Messts restent constanbes au cours
de Thiver (- 7% Ces deun résullats illus-
trent hien Mimportance des nessources dans
Fesploitation de 'espace par les individus
équipés d'émetteurs.

Motre élude suggére que les canards
'adaptent rapidement aus niveaux des
resspuroes présentes sur leurs sites d'hi-
vernage. Les domaines vilaus gue nows
avons caleulés ent des surfaces plus
faibles pour les canards équipés sur le
Domaine du Pessis gue pour les canards
de Chérme. Les canards sont des oiseaus
migrateurs qui venl devoir prospecter

CANARDS SUR GEL

leur environnement afin d'évaluer le
nivian des ressources existant. 5 les res-
sources disponibles sur le site de remise,
o i proximité, sont suffisantes pour
nourrir lensemible des individus présents,
les canards wont ajuster leurs comporte-
ments en réduisant leurs déplacements
{cas du Mlessis). En revanche si les res-
sources 2 révilent insulfisantes. les coiits
liés & une exploration plus importante en
périphérie pourraient patenticllement
savérey dangereus pour leur sure (pros-
pection sur des sites chassés par xemplel.

Discussion

Liévaluation des ressources naturelles pré-
sentes sur les deus sites nous renseigne
sur deux points importants:

- an note tout d'abord que shsence de
diminution des ressources naturelles wr
be Plessis traduit le fail que bes oisemm se
newrrissent principalement de bl ajoulé
sur les étangs. Ceci sugére une préférence
alimentaire pour les graines cultivies
offrant un meillewr rendement énergé-
tique et une metlleure digestihilité,
Lagrainage étant pratiqué sur dis points
fimes, Te colil (la dépense énergétique et le
risque) lié a la recherche alimentaire est
quasiment nul. Cette hypothése est
daillewrs confortée par Métude du régime
alimentaive des canards tués a la chesse:
I'agrainage pratiqué sur les différents
etangs de la Brenme correspond pour mi-
tid & la bsornasse seche retrouvée dans les
CONEENLES SIOMACHIE

- Pais par ailleurs, on peut s'interroger sur
un éventuel effet « pervris dis Béserves.
Sur Iy Réserve de Chérine, la diminution
irnportante des graines mantre qu'en fin de
saisom, les canand ne trouvent plus de res-
sources suffisantes, Tis Pareél de la chasse,
fin janvier 2004, phs aucun canard éoquipé
el repéré sur Chévine alors que sur ke
Dinaine du Plessss, lis oiseau continuent
o fréquientier be site toujours agraing,

De jour, les canards s concentrent sur
des remises qui leur garandissent la séou-
rité. Mais cette concentration induit une
diminution des ressources alimentaires

[ Densité de
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qui les oblige & trouver leur nourrilure en
piriphérie de la Réserve el nodamment sur
Jes sites chiasads,

En conclusion, cette étude sauligne
'étroite canmemson qui existe entre bes dif-
férents étangs, ceux en Réserve comme
CELE qui &5 joustent, en fanction de lewrs
caractéristiques Eraphiques mais sussi de
leur niveau de pratection. Les canards
ajustent lewrs compartements rapidement
afin de trouver des sites présentant une
meilleure profitabilite immédiate, Du
poand de wvae du gestionnaive, ces résultats
sont importants el doivent étre pris en
compie: pour les canards, une gestion
optimnisée doit relever nen sevlement de la
tranguillité des individis sur les sites de
remise, mais aussi de la dispondbilité ali-
mentaive b des dstances qui séparent les
sites de remise et les sites d'alimentation
lowsique les vessources sonk épuisies sur les
sites prodéges, l

FiEret LEGACKELY - Fravcw Lareavns -
FIVCENT BRETACNLLE

LINTRE FETRES AV s nw Loz

Jaoges Tromienmoy
RESERE Nrieviir iy CImmme

Catte &tuda a 4té réaliste en partenanat gyec la
Fedératiaon des chasseurs de |'Indre, |a Réssrve naturelle
i Chétrne ;| WWF Franoce of la Région Centra ont finance

CE [EORTEMTE,

turelles (en g/m?)

graines na

Début hiver Fin hiver

B Chicine  Plessis



Assessing the proximate drivers of emigration: a case-study with

captive-raised mallard

Pierre Legagneux ', Pablo Inchausti', Frangois Bourguemestre®,
Franck Latraube®, Vincent Bretagnolle'

' Centre d’Etudes Biologiques de Chizé, CNRS UPR 1934, 79360 Beauvoir sur Niort, France
*DEPE - CNRS UPR 9010 23 rue Becquerel F -67087 Strasbourg Cedex 2, France
Fédération Départementale des Chasseurs de I’Indre 46 Bd du Moulin Neuf F-36001 Chéteauroux
Cedex, France
* Office National de la Chasse et de la Faune Sauvage 53 Rue Russeil F-44 000 Nantes, France

Submitted manuscript

Abstract Factors influencing emigration were studied on juvenile mallard (Anas
platyrhynchos) released for hunting and recovered in Brenne lakes, Central-West France,
from 2002 to 2005. Since Brenne is composed of a mosaic of lakes, emigrating individuals
were defined as birds leaving the lake of release, thus eliminating arbitrary decisions about
minimum distance moved when defining emigrating individuals. We tested whether
emigration was driven either by intraspecific competition or resulted from hunting avoidance.
We incorporated covariates (sex, age, year, body condition, hunting pressure, cohort size at a
release event and the size of the released lake) in a multistate recovery modelling approach.
The high recovery rate (35% from more than 3 700 banded mallard in Brenne) allowed testing
a set of predictions formulated from competing hypotheses based on the avoidance of
intraspecific competition or hunting pressure. The whole set of covariates was kept to explain
the juvenile mallard emigration rate. This emigration rate increased over time. The first month
of the hunting season represented 68.2% of the recoveries and mostly corresponded to mallard
killed on site. Neither sex nor year had effect on the emigration probability. We found that the
emigration rate was negatively related to the cohort size and positively related to the lake size.
Emigration probability from the released lake was 2.2 times higher for individuals in poor
compared to those in good body condition (age-corrected body mass). The latter covariate
explained the highest proportion of deviance (31.9 %) amongst all covariates included in the
analyses. Results support the hypothesis that hunting pressure affects emigration patterns
(hunting pressure was positively related to emigration rate and on site mortality). They also
suggest that body condition acquired during the early growth play a role in emigrating
decision.

Keywords Anas platyrhynchos, body condition, dispersal, hunting pressure, multistate

recovery models

1996; Gandon & Michalakis 2001) and its
consequences for spatial population

Dispersal is a keystone process in both
population dynamics and evolutionary

ecology (Johnson & Gaines 1990; Clobert
et al. 2001). Determining the costs and
benefits of dispersal is essential to

understand both its evolutionary causes
(Morris 1987; Bélichon, Clobert & Massot

dynamics (Ims & Yoccoz 1997; Hanski
2001). Both in the context of evolutionary
and applied ecology there is a strong need
to better understand the proximate and
ultimate causes of dispersal in fragmented



populations of threatened as well as
managed species (Kokko & Lopez-
Sepulcre 2006).

Dispersal behaviour has been separated
into three consecutive phases (emigration,
transience and settlement) whose duration
and extent varies enormously within and
between species and that are often subject
to different selection pressure (Greenwood
1980; Ims & Yoccoz 1997). Emigration,
the behavioural decision of departing from
the natal habitat, may be triggered by
different ecological processes that rarely
operate in isolation of one another
(Lidicker & Stenseth 1992; Gandon &
Michalakis 2001). Among the processes
known to promote emigration are
competition avoidance (be it due to strong
social interactions: Ekman, Eggers &
Griesser 2002; Gerlach 1998, or resource
depletion: Matthysen 2005; Lambin, Aars
& Piertney 2001), small size or low quality
of the natal habitat (Lin & Batzli 2004),
inbreeding avoidance (Lambin 1994), high
predation pressure (Weisser, Braendle &
Minoretti 1999; Doligez & Clobert 2003;
Yoder, Marschall & Swanson 2004; but
see Woodward & Hildrew 2002), high
prevalence of parasites (reviews in
Boulinier, McCoy & Sorci 2001; Van
Baalen & Hochberg 2001), poor (Ekman et
al. 2002; Barbraud, Jonhson & Bertault
2003) or good body condition (Ferrer
1993; Nunes & Holekamp 1996; O’Rian,
Jarvis & Faulkes 1996; van der Jeugd
2001; Barbraud et al. 2003).

Despite the importance of providing robust
quantitative demographic and movement
estimates of populations inhabiting
fragmented landscapes, few studies have
empirically and simultaneously assessed
the importance of several ecological
drivers of emigration (Hanski 2001;
Doligez & Clobert 2003; Blums et al.
2003). This lack of knowledge is
particularly acute for vertebrates and it is
mainly due to the logistic difficulties of
setting  up relevant experimental
manipulations (i.e. altering predation
pressure, resource abundance or the

intensity of competition) and of marking
and following individuals (as a means of
estimating their survival and/or
reproductive success) over relevant spatial
scales (Doncaster et al. 1997; Doligez &
Clobert 2003) and wunder natural
conditions. Moreover, classifying an
individual movement as dispersal requires
to some extent defining either discrete
habitat patches or a minimum displacement
distance in the field, which, at a large
spatial scales, often involves arbitrary
decisions. Alternatively, ecologists have
carried out experimental manipulations in
laboratory or field enclosures but these are
mainly suitable for small-bodied species
(e.g. Lin & Batzli 2004; Le Galliard,
Ferriere & Colbert 2005; Andreassen &
Gundersen 2006), and generality of their
findings remains to be validated under
natural conditions.

Here we assess the importance of hunting
pressure (that include both “predation” risk
and disturbance), intraspecific competition,
body condition and habitat size, on the
emigrating behaviour of wintering mallard
(Anas platyrhynchos). We take advantage
of a quasi-experimental situation by using
hunting recoveries of captive-raised
mallard that were released as ducklings
(see details below). Since mortality
through harvesting is equivalent to
mortality through predation in its effect on
prey populations, wildfowlers can be
viewed as predators for ducks in our
system. The information available is where
and when an individual was retrieved by
hunters, the main “predator” of wintering
ducks in our study site. Because ducks are
released before the start of hunting season
on many different lakes, they may emigrate
from the released habitat before and/or
during the hunting season.

HYPOTHESIS AND PREDICTIONS
Hypothesis 1

If emigrating behaviour is induced by
avoidance of intra-specific competition,



then emigration rates should increase with
higher local abundance and/or smaller
lake. In our study site, owners and hunters
add large quantities of wheat grain
throughout the hunting season to keep
ducks on the released lake. This
management practice may enhance
behavioural interference  (Sutherland
1983). We therefore expect to find
contrasted emigration rates according to
the social status of individuals: those
having better body condition would
support strong competition for resources
and thus have a lower emigration rate than
those in poor body condition (Ens & Goss-
Custard 1984; Sutherland 1996).

Hypothesis 2

If emigrating behaviour is a response to
strong hunting pressure, emigration rate
should increase with hunting pressure and
decrease in lakes having large release
cohorts and/or being of large size. If
individuals in poor body condition initiate
compensatory foraging and/or risk-prone
behaviours (i.e. state-dependent risk
taking; McNamara & Houston 1987, 1990;
Lima 1998), there should be a negative
relation between body condition and
emigration rate.

MATERIALS AND METHODS
Study area and species

The study was conducted between 2002
and 2005 in Brenne (central France, 46°46’
N, 01°10’E; Fig. 1), a 80,000 Ha area
entirely dedicated to fish farming and
wildfowling that is covered by forests, wet
meadows and more than 2000 lakes
constituting a patchy network (Trotignon
& Williams 1987). Mallard comprise at
least one-half of the 10,000-20,000
individuals of the eight duck species that
winter there (counts were done in January,
FB unpublished data), and it is the main
game species where about 48,000
individuals are harvested yearly in Brenne

(total bag for France in 1998-1999 was 1.5
million; Mondain-Monval & Girard 2000)
during the hunting season lasting from 1%
September to 31* January. Sustaining high
annual harvesting rates of mallard in
Brenne is possible because of the release of
30,000-50,000 captive-raised mallard each
summer before the hunting season.

Banding, recoveries and ecological
covariates

We banded 3733 captive-raised mallard in
32 release lakes between 2002 and 2004
with metal rings from the Museum
National d’Histoire Naturelle (Paris).
Hence, we were able to keep track of
recoveries of dead individuals away from
Brenne through the French national ringing
scheme. Within the Brenne area, we
established a network with hunters
associated to the Fédération
Départementale des Chasseurs de I’Indre
and the Association des Chasseurs de
Gibiers d’Eau de I’Indre that allowed us
having a particularly high recovery rate
(35%; see below) of banded birds over a
large area (80,000 Ha) and to know the
precise date of death of 1314 recovered by
hunters on 125 lakes in Brenne. The
number of recovered individuals was
collated at monthly intervals (Table 1) and,
unlike other recovery analyses where
releases events and cumulate recoveries
defined a yearly time step (e.g. Brownie et
al. 1985), we used the month as the time
step in our recovery analyses. We assumed
that the recovery rate was similar in all
lakes in Brenne over the study period.
Thus, by knowing the release and death
dates we coded individual histories with a
monthly resolution for each hunting
season. All analyses will be at the level of
the entire study site rather than at the level
of single lakes due to of important
variation amongst lakes in the cumulated
number of ducklings released (Table 1)
and the small number of exchanges
between any pair of lakes would prevent
model fitting (Fig. 1).



Table 1: Number of released and recovered mallard in Brenne between 2002 and 2004 by sex and
year, and summary statistics (mean, SD and range) of the covariates used to explain the variation in

the state transition probabilities.

Recoveries
Releases 2002 2003 2004 Not recovered
3 ¢ |4 9 ? 3 9
2002 891 763 237 271 13 10 2 1103
2003 867 813 299 20 17 1026
2004 185 214 59 50 290
Cohort size Body condition Hunting pressure Lake area
at each release event corrected weight (g) # hunters per lake per month Ha
Mean + SE 86.8 +14.6 7329+2.8 27.6+64 11.5£2.0
Range 2-528 490 - 1209 2-120 1.65 -45.69

We gathered data for five covariates
related to the two hypotheses listed above
that are likely to explain the observed
variation in transition probabilities that can
be classified into individual-level (sex,

body condition at the moment of release)
and cohort-level (hunting pressure, size of
the release cohort and area of the release
lake) covariates.

0 5 10 km

O

Figure 1: The lakes in Brenne (in grey) (46°46’ N, 01°10’E), central France, showing the release and
recovery sites of captive-raised mallard in 2002-2004 as black circles and white squares, respectively.



For each hunting season, the cohort size
was defined as the number of mallard
released in each lake over the summer.

i) Body condition:

Because captive-raised juveniles were non-
flying birds that had not reached their
definitive size at the time of release, we did
not use the residuals of body mass
corrected for structural size as the index of
body condition as it has been previously
used for adult mallard (e.g. Hepp et al.
1986; Haramis et al. 1986; Dufour,
Ankney & Weatherhead 1993). Instead, we
characterised individual body condition by
the residuals of the body weight corrected
by age (in days) obtained after separately
fitting the sex-specific logistic regressions
obtained by Lokemoen, Johnson & Sharp
(1990) for mallard. Positive values indicate
high quality individuals that were heavier
than average for their age at the moment of
release.
i) Hunting pressure estimation:

Since hunters pay access fees to
single lakes for the entire hunting season in
Brenne, we assumed that the cumulate
number of hunters present at each lake was
a good estimate of the relative hunting
pressure among lakes. This information,
obtained from questionnaires specifically
sent to lake owners wherein ducks were
both marked and recovered (10% of the
4,000-4,500 hunters per year in Brenne) at
the end of the hunting season by the
Fédération Départementale des Chasseurs
de I’Indre, was available for all of the 32
release lakes and for 57 of the 95 recovery
lakes where bag recoveries occurred
between Sept 2002-Jan 2004 outside the
release lakes. No recoveries were returned
for two release lakes.

iii) Cohort and lake size:

The banding and recovery dataset was
joined to the digitalized map (Geographic
Information ~ System  ArcView 3.2,
Environmental Systems Research Institute,

Inc., Redlands, California, U.S.A.) of the
lakes of Brenne. We extracted the cohort
size and the area (Ha) for each lake.

Statistical models

Because to our knowledge no existing
general framework allows analysing multi-
site recovery data, we formulated a
multistate capture—recapture model
(Hestbeck, Nichols & Malecki 1991;
Williams Nichols & Conroy 2002) to
simultaneously estimate apparent survival
(p), state transition (y), and recovery
probabilities (p) of banded and released
individuals over space and time. The goal
of this analysis was to investigate the
relative importance of different covariates
related to our two hypotheses on mallard
emigrating behaviour. We defined three
mutually exclusive states in our model:
alive (A), killed at either the release lake
(B) or at a different lake (C). Therefore,
the transitions ya 5B and ya 5C denote the
monthly mortality rates at either the release
site or elsewhere in Brenne and a4 is by
definition the survival probability at the
release site. As customary in recovery
analyses, individuals can only be seen
during the release and once they are
recovered. Based on these state definitions,
we fixed the values of those transitions that
were either impossible (yp SA = WUB,C™
Ve = Weya=0; pa=0; @p=@c=0) or true
by definition (pa=1) and focused on
estimating the remaining parameters. Our
multi-state model made the customary
assumption (Hestbeck et al. 1991;
Williams et al. 2002) that the allowable
state transitions took place at the end of
each monthly interval such that departing
individuals spent almost all of each time
interval at the release lake and were killed
on arrival at the lake of destination. Thus,
while each monthly transition \u 5C
actually involves three consecutive events
(surviving at the release lake, quitting this
site and being killed on arrival at the lake
of destination), hereafter we will call and
interpret  ya,c as an  emigration



probability, and wa,p as probability of
remaining on the release site based on the
customary assumption of multi-state
models that state transitions occur towards
the end of each monthly time interval.

The statistical analyses of recoveries
proceeded in two stages. First, we searched
for a parsimonious description of
recoveries and state transitions (hereafter,
the basic model) over time, and later
incorporated the covariates and their
interactions to explain and model the
estimated transition rates at the individual
level. In seeking the basic model, we built
a set of a priori biologically relevant
models including combinations of age
(juveniles and adults; the latter defined as
individuals older than one year that survive
after the first year of release), sex and time
(either constant or including monthly
variation both within and between hunting
seasons) for each of these two parameters.
We used the AICc criterion (corrected for
sample size; Burnham & Anderson 1998)
to select the model providing the most
parsimonious description of the data and
used the criterion AAICc <2 (the difference
between the AICc of a model and that of
the model with the lowest AICc; Lebreton
et al. 1992; Burham & Anderson 1998) to
distinguish among candidate models. All
models with and without covariates were
analysed using program MARK version
4.3 (White & Burnham 1999) using the
logit and the multinomial logit link
functions for the recovery probabilities and
the state  transition  probabilities,
respectively (Cooch & White 2005).
Before selecting the basic model, because
existing tests for multistate models (i.e.
Pradel, Wintrebert & Jimenez 2003;
Choquet et al. 2005) cannot be applied to
data having absorbing states, we estimated
by bootstrap the index of over-dispersion
(or extra multinomial variation; Lebreton
et al. 1992) of the most complex among
the set of predefined models and used it to
correct the values of AICc when selecting
the basic model (QAICc).

Once the basic model was established, we
built an exhaustive set of covariate models
combining the single effects of individual
standardised  covariates and  their
interactions for both juvenile state
transitions. The fitted models explored the
extent to which each state transition
probability could be explained by the
individual ~ covariates  and/or  their
interactions by including them in the
following linear logistic function: logit y =
log (y/1- y)= a + Bi*covar; + Pis1*covar;
+...+Bi*(covari+ covari;), where y is a
state transition probability, o is the
intercept, i and y; are the slope for either
an individual covariate i or an interaction
between two covariates (denoted as
covari*covarj;) and 1 is the number of
covariates in the model. We used the
analysis of deviance to obtain an R2-like
measure of the best model including
covariates (Skalski, Hoffmann & Smith
1993):

V = [deviance (constant model) — deviance
(covariate model)] / [deviance(constant
model) — deviance(time-dependent model)]
and to estimate the percentage of deviance
explained by each covariate. The sign,
magnitude and statistical significance of
the each slope were used to test each
individual covariate and their interactions
on each state transition (i.e. Wa 5B and

WYa0)-
RESULTS

We found that 35.2 % of the 3733
individuals released between 2002 and
2004 were recovered in Brenne, and that
24.1 % of those killed were recovered in a
location other than the release lake (Fig.1,
Table 1) and only 0.4 % of the banded
birds were recovered outside Brenne.
Overall, 93.9 % of recoveries corresponded
to the releases on the same year. The high
recovery rate over the study period
together with the very low number of
recoveries outside the study area where
wetland habitats are largely absent, suggest
that this study provides a reasonably



accurate picture of the spatial movements
of mallard in our study site and at the
regional level. Emigrating individuals
travelled on average 6.02 km (SE=0.54,
N=316) from the release lake.

Selection of the basic model:

The basic model (Table 2) divided years
into three periods (September, Oct-Jan and
the rest of the year), considered an age-
stratification between juvenile (year of
release) and adults (subsequent years), and
had recovery probabilities differing among
years. Models containing other sex- and
age-specific stratification of the recovery
and state transition probabilities had lower
empirical support than the basic model as
indicated by the QAICc criterion (Table 2).
Structuring the hunting season into two
periods (Sept and Oct-Jan) is in accordance
with the changes in hunting pressure since
September is the month with the strongest
hunting pressure in Brenne (when 68.2%
of all recoveries occurred; unpublished
data). The parameter estimates for the
basic model are shown in Fig. 2. The
probability of emigrating increased with
time since it was greater in Oct-Jan than in
September for the juveniles and also since
the adult ya,c was greater than the
juvenile ya 5C while the reverse pattern
occurred for the probability of remaining
in the release site (ya,p) (Fig. 2A, 2B).
There was no significant variation in either
WaB OF W c among years since the basic
model did not include yearly changes in
these rates (Table 2).

Adding covariates to the basic model

The most parsimonious model having
covariates  (hereafter “the covariate
model”) included body condition, area of
the release lake, hunting pressure, cohort
size, and the interaction between the last
two covariates for juvenile transitions, and
no covariates for adult transitions (Table 3;
Fig. 2).

Intercept Cond  Area  Hunt Cohort (Hunt®

Figure 2: Parameter values for the most
parsimonious models showed in bold in tables
2 and 3. In white are shown the emigration
probabilities while in black are shown the
probabilities of remaining at the release site.
The transition probability for the “basic model”
(see text for details) without covariates for the
months of September (A) and Oct-January (B).
Intercept and slopes (and their SE) for the
“covariate model” for the months of September
(C) and Oct-January (D) for juveniles mallard
released in Brenne. These parameter
estimates were used to generate the predicted
curves shown in Figures 3 and 4. All covariates
were standardized prior to the analyses.

While the first three models of Table 3 are
statistically undistinguishable (AQAICc <
2), we selected the best model to test our
predictions because the slopes for the
interaction (hunting pressure*body
condition) were not statistically significant
(data not shown) for any of the transitions,
whereas  the  interaction  (hunting
pressure*cohort size) was statistically
significant for one-half of the transitions.
We think that the best (i.e. lowest QAICc)
model of Table 3 offered the best
compromise between interpretability of the
results and parsimony among the best
candidate models. This covariate model
explained 27.7% of the deviance of the
basic model (i.e. without covariates), and
in decreasing order of importance, body
condition, hunting pressure, area of the
release lake, cohort size, and the
interaction between hunting pressure and
cohort size explained 31.9, 22.9, 16.8 and
16.3 and 12.3% of deviance of the
covariate model.



Table 2: Set of multi-state models used to select the “basic model” that will be used to include ecological covariates for captive-raised and released mallard in
Brenne between 2002 and 2004. ¥ and p are probabilities of state transition and of recovery probability per month. For each model are shown the QAICc
(Akaike Information Criterion corrected for sample size divided by the over-dispersion index), AQAICc (difference between each model's QAICc and the model
with the minimum QAICc), the number of parameters and QDeviance (deviance divided by the over-dispersion index estimated by bootstrap using the most
complex model (indicated by 1) and was equal to 2.13; see main text for details). The most parsimonious model selected is shown in bold. The set of models
include combinations of age (juveniles and adults), sex (either males/females or all individuals), state (indicating that ya, s #vac; otherwise equal) and the
temporal structure of the state transitions (either constant or with monthly variation over the hunting season). For all models, all state transitions of 2002 and
2003 occurring outside the hunting season were grouped as single transition and denoted as “betw. hunting seasons”. For example, “Sept-Oct & others; betw.
hunting seasons” denotes a model whose state transitions were estimated for three separate periods: (September and October), (November, December and
January) and (January until next September). The sign “*” denotes that two or more factors were considered in interaction in the fitted structure of the state

transition and recovery probabilities.

Model QAICc | AQAICc | QAICc Weights | # of parameters | QDeviance
P(year) Psi (Age*state) Sept & others; betw. hunting seasons 2365.43 0.00 0.830 13 155.01
P(year) Psi(sex*state) Sept-Oct Nov & others; betw. hunting seasons 2370.11 4.67 0.080 21 143.57
P(year) Psi(sex*state) Sept-Oct Nov & others; betw. hunting seasons 2371.77 6.34 0.035 23 141.20
P(year) Psi(sex*state) Sept-Oct & others; betw. hunting seasons 2372.89 7.46 0.020 23 142.32
P(year*sex) Psi(sex*state*year* age) Sept & others; betw. hunting seasons 2373.42 7.98 0.015 29 124.65
P(sex*year) Psi(sex*state*year* age) Sept-Oct-Nov & others; betw. hunting seasons | 2375.64 10.20 0.005 22 147.09
P(sex*year) Psi(sex*state*year); betw. hunting seasons 2376.61 11.17 0.003 22 148.05
P(sex*year) Psi(sex*state*year*age) Sept-Oct & others; betw. hunting seasons 2376.72 11.29 0.003 22 148.17
P(sex*year) Psi(sex*state*age) Sept-Oct & others; betw. hunting seasons 2379.35 13.91 0.001 25 142.71
P(sex*year) Psi(sex*state*year* age) Sept-Oct-Nov & others; betw. hunting seasons | 2383.00 17.57 0.000 25 146.37
P(sex*year) Psi(sex*month*state*year) (%) 2391.76 | 26.33 0.000 63 44.79
P(year) Psi(sex*state*year*age) Sept-Oct Nov & others; betw. hunting seasons 2391.83 26.40 0.000 30 132.92
P(sex*year) Psi(sex*state*year) Sept-Oct & others; betw. hunting seasons 2392.88 27.44 0.000 34 140.05
P(year) Psi(sex*state*year*age) Sept-Oct-Nov & others; betw. hunting seasons 2411.05 45.62 0.000 37 139.94
P(sex*year) Psi(sex*state*year*age) Sept-Oct Nov & others; betw. hunting seasons | 2417.45 52.01 0.000 48 117.77
P(sex*year) Psi(sex*state*year*age) Sept-Oct & others; betw. hunting seasons 2427.80 62.36 0.000 50 126.07
P (state; constant over time) Psi (state; constant over time) 2448.86 83.42 0.000 3 258.50
P (sex*state; constant over time) Psi (sex*state; constant over time) 2453.10 87.67 0.000 7 254.73
P (sex; constant over time) Psi (sex; constant over time) 2531.61 166.18 0.000 4 339.25




Table 3: Set of multi-state models including ecological covariates: Body condition (Cond), Hunting pressure (Hunt), Cohort size (Cohort), Lake area (Area)
and their possible interactions (int) included to explain transitions (i.e. wa, s and ya_c) of captive-raised and released mallard in Brenne between 2002 and
2004. Since none covariates were retained to explain the adult state transition, the covariables that best explain the juvenile state transitions are presented.
The structure of all models in these tables corresponds to the “basic model” shown in bold in Table 2.

Explanations about the ensemble of covariates models considered are given in the main text. The meaning table of headings is explained in the legend of
Table 2 and in the main text. The most parsimonious models selected for predictions are shown in bold below.

Only a subset of all covariate models considered (those having a QAICc weight > 0.001) is shown below to illustrate the process of model selection.

Juveniles: set of covariates included in each model AICc |Number of .
Adults: no covariates QAICc AQAICc %Veight parameters Qdeviance
Cond + Hunt + Cohort + Area + int (Hunt*Cohort) 2347.631 [0.000 0.244 |33 2331.43
Cond + Hunt + Cohort + Area + int (Cond*Hunt) + int (Hunt*Cohort) 2348.110 |0.479 0.192 (37 2329.93
Cond + Hunt + Cohort + Area 2349.071 |[1.440 0.119 |29 2334.84
Cond + Hunt + Area 2352.580 [4.949 0.021 25 2340.32
Cond + Hunt + Area+ int (Cond*Hunt) 2353.147 |[5.516 0.015 |29 2338.92
Cond + Cohort + Area 2354.173 |6.542 0.009 |25 2341.92
Cond + Area 2354.975 |7.343 0.006 |21 2344.69
Hunt + Cohort + Area +int (Hunt*Cohort) 2355.099 |7.468 0.006 25 2342.84
Cond + Hunt + Cohort + int (Hunt*Cohort) 2355.709 |8.078 0.004 29 2341.48
Cond + Hunt + Cohort + int (Cond*Hunt) + int (Hunt*Cohort) 2356.761 [9.130 0.003 |33 2340.56
Hunt + Area 2356.842 [9.210 0.002 |21 2346.56
Coind + Hunt + Cohort + int (Cond*Hunt) 2358.312 |10.681 0.001 29 2344.08
Cond + Hunt + Cohort 2359.165 [11.534 ]0.001 25 2346.91
Cond + Hunt + int (Cond*Hunt) 2359.533 [11.901 [0.001 25 2347.28
Basic model (of Table 2) 2365.502 |17.871 0.000 13 2359.14




Hunting pressure and cohort size

The hunting pressure did not significantly
differ between the released (N =32) and
recovery lakes (N=57) (ANOVA on log
transformed data: F; g7 = 0.0001, P = 0.99;
average = 27. 4 = 6.4SE vs. 23.0 + 3.0 SE
respectively). However, at the individual
level, we compared the hunting pressure
for 232 emigrating individuals for whom
we had data on hunting pressure both at the
release and recovery lakes. Emigrating
mallard were coming significantly more
from release lakes having a high hunting
pressure (Wilcoxon paired test: W =
41804, P = 0.008). All transitions
probabilities (ya,p and wa,c) were
positively related to hunting pressure, with
the exception of the emigrating transition
for the juveniles in September.

The effect of hunting pressure and cohort
size on transition probabilities must be
jointly  considered because of the
statistically significant interaction between
these two covariates (Fig. 2, Table 3). The

Yo
o

Transition probabilit

magnitudes and the signs of the interaction
between hunting pressure and cohort size
with the state transitions changed over
time, an effect that was more pronounced
in September than in the rest of the hunting
season (Fig. 3). In general, emigration rate
was higher whenever there was a positive
interaction between hunting pressure and
cohort size (compare Fig. 3A,C and 3B,D).
The probability of remaining and being
killed at the release site (ya_,p) was mostly
determined by hunting pressure in all
months of the hunting season and
regardless the sign of the interaction
between the covariates (Fig. 3, dark
surfaces). The emigration rate (ya,c) in
September was higher for small cohorts
and low hunting pressures (Fig. 3A,B),
whereas during the remaining months of
the hunting season (Oct-Jan) this transition
was largely determined by hunting
pressure, being higher as hunting pressure
increased (Fig. 3 C,D).

Figure 3: Predicted values of the
monthly probabilities of remaining
at the release site (black) and of
emigration (white) of captive-raised
mallard in Brenne between 2002
and 2004 as a function of hunting
pressure and cohort size. The
curves were generated using the
most parsimonious model (showed
in bold in table 3 and whose
parameter values are those shown
in Fig. 2) for the average values of

O

Transition probability

the body condition and lake size.
The graphs differed according to
the wvalue of the interaction
between the cohort size and the
hunting pressure (low value in A
and C, high value in B and D).
Plots at the top row are those for
September (A and B) and those at
the bottom row correspond to Oct-
Jan (C and D). All covariables
were standardized prior to the
analyses



Body condition and lake size

Individuals with poor body condition were
significantly more likely to emigrate from
the release lake and conversely those with
a high body condition more likely to
remain (Fig. 4). We found that the smaller
the area of the release lake, the higher the
in-site mortality rate and the reverse for the
emigration transition in September (Fig.
2C).

Transition probability

Body condition index

Figure 4: Predicted values of the monthly
probabilities of remaining at the release site
(continuous lines) and of emigration (dashed
lines) of juveniles captive-raised mallard
according to body condition index
(standardized corrected weight) and months
(September vs. October-January). The curves
were generated using the most parsimonious
model (showed in bold in table 3 and whose
parameter values are those shown in Fig. 2)
for the average values of lake, hunting
pressure, cohort size and their interaction. All
covariates were standardized prior to the
analyses.

DISCUSSION

This study investigated the large-scale
temporal patterns of emigration in captive-
raised mallard released in the wild for
hunting. The generality of our findings at
Brenne level requires that the hunting
pressure and the recovery rate be similar
amongst all lakes in Brenne. Based on our
finding that the lakes of release and of
recovery did not significantly differ in their
hunting pressure, we are confident that the
hunting pressure was largely homogeneous
in Brenne. This can either indicate that the

release events at the lake level were not
accompanied by a greater hunting pressure
and/or that all lakes had similar regimes of
managing hunting pressure through the
regulation of hunters’ access to each lake.
Despite that stocking large numbers of
captive-raised ducks is a common practice
to sustain high harvesting rates in France
(where about 1.4 million captive-raised
individuals are released each year;
Mondain-Monval & Girard 2000), Europe
(Havlin 1991) and North America (Sellers
1973, Yerkes & Bluhm 1998), very little is
known about the habitat use, demography
and spatial dynamics of this locally
important fraction of mallard populations
in the wild. We obtained a high recovery
rate (average between years = 35.9 %,
SE=1.3%) that was higher than what is
typically reported in mark-release-recovery
studies (e.g. 10% in Caithness, Williams &
Nichols 1991; 1% in Doherty et al. 2002;
7% in Lake, Walker & Lindberg 2006) but
similar to Havlin (1991)’s estimate of
32.9% with captive-raised mallard.

By analysing a large recovery dataset with
a multistate recovery model, we examined
the proximate ecological factors that may
explain the observed patterns of
emigration. We aimed to test two specific
hypotheses involving the role of
intraspecific competition, hunting pressure
and the modulating effect of body
condition on  mallard’  emigrating
behaviour. Our main results are : (1) the
effect of hunting pressure on the
emigrating behaviour depends on the size
of the release cohort and their interaction
predictably varied during the hunting
season (but not among years) and (2) body
condition could modulate the influence of
hunting pressure and cohort size (and their
interaction) since it had an inverse effect
on Ya B and on yy 5C whereby individuals
having a better body condition were more
likely to be recovered on site, those having
a poor body condition were more likely to
emigrate.



Effect of competition

The intraspecific competition hypothesis
predicted that emigration rate would be
higher in lakes having large release
cohorts. In addition, due to the large
number of mallard killed in September
(68.2%), the covariate cohort size should
better reflect the local abundance in
September than later in the hunting season.
The finding of a positive relationship
between emigration rate and lake size, and
a negative relationship between the cohort
size and the emigration rate and in
September (that is most pronounced
whenever there was a positive interaction
between hunting pressure and cohort size;
see above) therefore reasonably rejects the
role of intraspecific competition.

Effect of hunting pressure

The hunting pressure hypothesis predicted
that emigration rate should be higher at
lakes having high hunting pressure. We
found that emigrating birds were more
likely to come from lakes having a higher
hunting  pressure. = The  statistically
significant interaction between hunting
pressure and cohort size was mainly due to
a bimodal distribution of the values for the
interaction between these cohort-level
covariates, which were -either strongly
negative or positive with no intermediate
values around the average. The bimodal
distribution of the values of the interaction
between hunting pressure and cohort size
correspond to lakes having different
strategies of management of resource
stocking and hunting pressure that
determined contrasting behavioural
responses of the locally released mallard.
The positive values of the interaction
corresponded to individuals belonging to
two lakes in two consecutive years that had
large release events (average 293.2
individuals per lake + SE = 61.2), high
hunting pressure (average 104 hunters per
lake per month + SE = 16) and a large size
(23.1 Ha £+ SE = 9.3). They accounted for

25% of all releases and 39.9% of all
recoveries in Brenne between 2002 and
2004. The negative values of the
interaction between hunting pressure and
cohort size corresponded to individuals
from the remaining 30 small lakes (9.9 Ha
+ SE = 1.7) that had small release cohorts
(average 59.7 individuals per lake + SE =
6.8), moderate hunting pressure (average
23 hunters per lake per month + SE =5).

At the start of the hunting season,
individuals released in small cohorts in
lakes subject to moderate hunting pressure
were far more likely to be killed on their
release site than to emigrate because the
relatively small size of these lakes would
allow hunters to locate and kill them before
they were able to respond to this locally
high mortality risk. This is also consistent
with our findings that mallard tended to
leave lakes where hunting pressure was
high.  Nevertheless, the  surviving
individuals were more likely to emigrate
when the release cohorts were small, thus
illustrating the dilution effect of hunting
for larger cohorts (following Hamilton
1971). In contrast, the probabilities of
being killed on site and of emigrating were
more similar for those birds released with
larger cohorts in large lakes exposed to
high hunting pressure. In these lakes the
probability of emigrating was also more
important for smaller cohorts, a result that
highlights the importance of the dilution
effect for gregarious species such as
mallard (Giraldeau & Caraco 2000). The
strong and spatially homogenous hunting
pressure at the start of the hunting season
in Brenne would suggest both a
proportional decrease in local mallard
abundance and a global trend to spatial
homogenisation of their abundance during
the Oct-Jan period. The joint effect of a
relative ~ homogenisation  of  local
abundances and the continuing hunting
pressure at lower levels in Oct-Jan would
explain why hunting pressure was the main
determinant of emigrating behaviour and
of the in-site mortality during the later part



of the hunting season, regardless of the
management strategies of individual lakes.

Besides its direct mortality effect, hunting
is also a source of disturbance for many
waterfowl species (review in Madsen &
Fox 1995) and it is known to promote
escape behaviours (Béchet, Giroux &
Gauthier 2004). One could have expected
the effect of disturbance on emigration rate
to be greater in small lakes at any hunting
pressure, but we found lake area to be
positively related to emigration rate. This
result suggests that for the actual hunting
pressure in Brenne, the detection rate of
mallard was relatively high in small lakes
so that the strong direct mortality effect of
hunting probably concealed its impact as
disturbance.

Effect of body condition

Being a reflection of the amount of energy
stored by an individual (Alexander 1999),
body condition is both the result of the
interactions between individuals and their
environment and a constraint on their
reaction to changes in resource abundance
and predators. Therefore, interpreting the
effects of body condition on emigration (or
on any other demographic rate) requires
understanding how body condition could
modulate the behavioural and demographic
responses to changes in the biotic
environment. Several studies have shown
that  activity levels increase in
undernourished birds (e.g. Astheimer,
Buttemer & Wingfield 1992; Piersma &
Poot 1993), a physiological state that
stimulates glucocorticoid secretion
(Cherel, Robin & Le Maho 1988) and that
increases the tendency to leave the natal
habitat (Belthoff & Dufty 1998; Ferrer
1993). In Anatidae, poor body condition
has been correlated with lower survival in
breeding (Seddinger, Flint & Lindberg
1995; Larsson et al. 1998; Blums et al.
2005) and wintering areas (Hepp et al.
1986; Haramis et al. 1986; Robb 2002),
partly because, in winter, these individuals
were more vulnerable to hunting (Hepp et

al. 1986; Dufour et al. 1993) as they were
more likely to move to riskier places to
forage (Guillemain, Fritz & Duncan 2002;
Guillemain et al. in press). Our finding that
emigration rate decreased with better body
condition may appear in conflict with these
later wintering duck studies. However,
Brenne is a largely predation-free habitat
between the releases and the opening of the
hunting season. Thus, juvenile mallard
having good body condition and roosting
in these predation-free habitats were
probably surprised by the sudden start of
hunting and suffered high mortality at the
release lakes. While hunting pressure and
consequently local mallard abundance
varied during the hunting season,
differences in body condition measured
prior to the release were likely to be
preserved during the hunting season. The
latter may explain the more pervasive and
consistent effect of body condition during
the hunting season compared to the shifts
in the observed effects of hunting pressure
and cohort size on transition probabilities.
Thus, we think that body condition most
likely functioned as a constraint
modulating the effect of cohort size and
hunting pressure on emigrating behaviour.

CONCLUSION

Previous studies with waterfowl have
shown that individuals shot around
protected areas were in lower body
condition than individuals remaining in
refuges (Dufour et al. 1993; Guillemain et
al. in press.). Our results agree with these
previous studies once all lakes (including
the released area) may be considered as
protected habitats before the start of the
hunting season. While movements are
generally thought to be motivated by
feeding requirements, in our case,
emigration appear would seem to be
mostly the result of hunting activity.
However, in any of these situations, the
individuals that are most likely to
redistribute themselves over space are
generally those having a low body



condition. Accordingly, studying the
dispersal dynamics of the Siberian Jays
(Perisoreus infaustus L.), Ekman et al.
(2002) found that the dispersing
individuals were lighter and subordinate
individuals. In birds, regardless of the
mechanism  involved in  promoting
emigration, phenotypic traits such as body
condition or body size appear to be as a
central feature that modulates dispersal
(and thus emigrating) behaviour. The
dispersal phenotype could either be poor
(Ferrer 1993; Belthoff & Dufty 1998 ;
Ekman et al. 2002; this study); high
(Verhuslst et al. 1997; van der Jeugd 2001)
or both (quadratic effect: Barbraud et al.
2003; Blums et al. 2003) quality
individuals. Given that individual quality
seems to shape the emigrating response,
understanding the mechanistic  links
between body condition, behavioural
dominance and food availability remains a
challenge for further experimental studies.
In the light of how land-use changes
induced by human activities can influence
dispersal behaviour (Kokko & Lopez-
Sepulcre 2006), this study gives, to our
knowledge, the first empirical evidence
that hunting pressure may trigger
emigration in birds. This study also
highlights that hunters should be fully
considered as predators when assessing
their impact on the spatial and temporal
dynamics of prey populations.
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Abstract Human harvesting can have important implications for sustainable wildlife
management, especially through its effects on the distribution of phenotypic traits of hunted
animals. Here we show that wildfowling can affect the distribution of body size of mallard
(Anas platyrhynchos) released for hunting. We used multi-state recovery analyses, based on
3643 ringed individuals to assess survival rate during the winter hunting season in relation to
hunting pressure and body size. Despite that wildfowling at twilight cannot selectively harvest
individuals according to their phenotype, we found a directional selection effect against those
released mallard in poorer quality. Another hunting practice (presumably toward non-captive
ducks shot at twilight) is known to lead to the reverse pattern, with individuals having poor
body condition being more likely to be harvested. Our results are explained by duck
behaviour, since individuals having poor body condition are more likely to move, i.e. they
encounter more hunters at twilight, and leave their release sites more often. The impact of
hunting on these individuals therefore depends on the hunting practice that leads to
unintentional selection.

Keywords: Anas platyrhynchos, body condition index, hunting pressure, predation risk,
recovery model, stabilizing phenotypic selection, survival

The distribution of phenotypic characters
(i.e. morphology, energetic, behaviour) of
wild animal populations results from the
interaction between the expression of an
organism’s genetic makeup and
environmental pressures that determine the
abundance and distribution of key
resources (i.e. energy or breeding sites)
and natural enemies (predators, diseases,
parasites). The impact of human activities,
involving the destruction and
transformation of natural habitats as well
as harvesting, can have both a direct effect
(through mortality; Burnham & Anderson
1984) and an indirect effect (through
changes in resource availability) on the
abundance of quarry species (Rundle et al.
2003; Vamosi 2003) and the distribution of
their phenotypic traits (Langerhans et al.
2004; Hendry et al. 2006). Estimating the

intensity and direction of selection (either
natural or artificial) pressures on
phenotypic  traits of wild animal
populations remains problematic  for
evolutionary biologists (Kingsolver et al.
2001). Capture-mark-recapture analysis is
a sophisticated statistical tool that can
consider the influence of a phenotypic trait
as a covariate of survival (Lebreton et al.
1992) that could allow estimate the
magnitude of selective gradients on
quantitative  traits in  wild animal
populations (Kingsolver & Smith 1995;
Gimenez et al. 2006). The type of selection
(i.e. directional, disruptive or stabilizing;
see Brodie et al. 1995) can properly be
investigated with those methods.

Evidence showing the effect of harvesting
on the distribution of phenotypic traits has
been gathered for wild populations of



fishes (e.g. Olsen et al. 2004; de Roos et al.
in press) and mammals (e.g. Festa-
Bianchet 2003; Coltman et al. 2003). In
some extreme cases, changes in the
phenotypic  distribution  induced by
harvesting  practices have led to
pronounced population declines (e.g.
Atkinson & Cameron 1993). While some
predators may specialise on particular
phenotypes (Palleroni et al. 2005), to date,
there is little evidence either that
harvesting may affect the phenotypic
distribution of avian species (Little et al.
1993; Harris et al. 2002 for a review).
Waterfowl is one of the best studied and
one of the most harvested bird taxa
(Nichols et al. 1995) that has been hunted
for more than 6,000 years (Alison 1978).
Annual bags of waterfowl can be very
large, e.g. estimated at 13-16.9 millions of
waterfowl in the United States (Baldassare
& Bolen 2006) and about 2.2 millions in
France (Mondain-Monval & Girard 2000).
Mallard represent 37% and 70% of the
annual waterfowl bag in these two
countries, respectively. It is worth noting
that the higher proportion in France is
largely due to massive releases of captive-
bred ducks before the hunting season starts
(Mondain-Monval & Girard 2000).

While the management of mammal hunting
can often target individuals of a particular
phenotype (trophy hunting, sex- or age-
biased captures; Martinez et al. 2005),
waterfowl hunting generally does not offer
this possibility, at least within each sex
(Metz & Ankey 1991). The latter is
because waterfowl harvest mostly takes
place at twilight when visual selection of
phenotypes is almost unfeasible. Recently,
several papers have investigated the role of
phenotype traits such as body condition on
survival, dispersal and lifetime
reproductive success of common European
duck species (Blums & Clark 2004; Blums
et al. 2003, 2005; Guillemain et al. in
press). Here, we analyse the survival of
hunted juvenile (i.e. first-year) mallard
Anas platyrhynchos in relation to a
phenotypic trait: body size and/or body

condition. By analysing a large recovery
dataset of captive-bred mallard, we
examine whether hunting pressure can
induce an artificial selection pressure that
can alter the phenotypic distribution of
mallards in central-west France.

METHODS

Survival analysis on captive-bred
mallard

This study was conducted in Brenne
(central France, 46°46° N, 0I°10’E), a
80,000 ha area covered by more than 2,000
lakes mostly managed for fish farming and
wildfowling, with the exception of four
small protected areas (200 ha in average).
We ringed 3643 captive-bred mallard
released for hunting purposes in 32 lakes
between 2002 and 2004. We characterised
a weight-based index (hereafter Weight
Index) as the residuals of body weight
corrected by age (i.e. positive values
indicate high quality individuals that were
heavier than average for their age at the
moment of release). Residuals were
calculated after separately fitting the sex-
specific logistic regressions between age
and weight at the moment of release
(Lokemoen et al. 1990). Hunting pressure
was quantified by the cumulative number
of hunter/days at each release lake during
each hunting season (September-January).
This information was obtained from
questionnaires sent to the owners of all 32
duck release lakes. A close collaboration
with hunters allowed a relatively high
recovery rate (35%) of released mallard.
The recovery rate in previous studies
varied from 1 to 37 % (see Article VI for
more details). Our high recovery rate plus
the very low number of recoveries in areas
surrounding  Brenne  (<1%), where
wetlands are largely absent, suggest that
the collated data provide an accurate
description of the patterns of survival and
the phenotypic distribution of mallard in
our study site.



We modelled the recovery data for 1943
males and 1790 females released before
the hunting season between 2002 and 2004
using a two-state model (A=alive and
released, B=recovered as dead). The
transition between states (wa 9B)
corresponded to the monthly mortality rate
during the hunting season and pp to the
monthly probability of recovering a dead
individual in Brenne. For completeness,
the model also included the monthly
survival rate, ¢, in each state that was set
to either zero or one (see Williams et al.
2002 for a discussion on multi-state
models). Based on these definitions, we
fixed the values of those transitions that
were either impossible (yp 9AZpAZ(pBZO)
or true by definition (pa=1) and focused on
explaining the survival rate (obtained as
the complement of the mortality rate) in
terms of individual-level covariates. We
built an exhaustive set of models where
Wa,p was expressed as a linear logistic
function including an intercept and the
slope for each covariate (or interaction).
Modelling the survival rate without
covariates elicited a model with two
distinguished time period (i.e. September
vs. October-January) with no sex effect
(models selection not shown, see Article
VI). Indeed, the first month had the
strongest hunting pressure in Brenne, and
accounted for 69.2% of all recoveries
observed (all years pooled). Accordingly,
we estimated the influence of the two
covariates (weight-based index of body
condition and hunting pressure) for each of
these two time periods. In order to
discriminate between modes of phenotypic
selection  (directional, stabilising or
disruptive; Bordie et al. 1995) involved in
harvesting, we also considered models
having either linear or quadratic terms of
the Weight Index. Before proceeding to
model selection, we estimated by bootstrap
the index of over-dispersion (or extra
multinomial variation; Lebreton et al.
1992) of the basic model without any
covariates and used it to correct the values
of AICc of all candidate models (QAICc).

We used the AICc criterion (corrected for
sample size; Burnham & Anderson 1998)
to select the most parsimonious model
amongst the candidate set and used the
criterion AAICc<2 (Lebreton et al. 1992;
Burham & Anderson 1998) to distinguish
among them. All individual-level
covariates were standardised prior to the
analyses. We assessed the explanatory
importance of each covariate contingent on
the set of fitted models based on their
summed Akaike weights (Burnham &
Anderson 1998). All models were analysed
using program MARK version 4.3 (White
& Burnham 1999). Results of the most
parsimonious model are expressed in terms
of the intercept and partial slopes denoting
the effect of each covariate on monthly
survival rate during winter.

Relevance of the weight Index

The age-corrected body weight estimated
at the release time (Weight Index) was the
only available body index for individuals
that had not yet attained their adult size at
their release time. As such, age-corrected
body weight could either reflect body size,
body condition or a mixture of both.
Aiming to separate the effects of body size
and weight on body condition for juvenile
mallard, we calculated an index of body
size using principal component analysis on
the variance-covariance matrix of five
morphometric  variables (total tarsus,
flattened wing length, tail length and bill
length, height and width). The first
principal component (PC1) accounted for
42% of the overall variation among the
five morphometric variables, and loadings
for these wvariables were comprised
between 0.22 and 0.49. We used each
bird’s PC1 score as an index of its body
size. To develop an index of body
condition, we regressed body mass on
PC1, and used the residuals from this
regression (Resid). The latter two indices
were calculated for 28 (13 females and 15
males) captive-raised mallards after their
recovery by hunters as juveniles.



Since body lipids contribute the most to
energetic reserves, the proportion of body
lipid mass to body mass (adiposity %, see
Cherel and Groscolas 1999, Boos et al.
2000) reflects the energetic aspect of body
condition. Total body lipids of mallards are
best estimated from abdominal fat and
body mass (Boos et al. 2000). Following
this methodology, estimated lipid mass of
45 and 33 male and female dead juvenile
mallards shot by hunters in Brenne during
the same period were available (Boss et al.
unpublished data). We then checked the
reliability of our different indices of body
condition or body size (PC1 and Resid) by
regressing these indices against the
proportion of body lipid mass.

RESULTS
Reliability of the weight Index

The Weight Index was significantly and
positively related with PC1 (Fig. 1: F; 1, =
12.53, P = 0.004; Adj. R* = 0.49 for
females and F,;3=6.27; P=0.026; Adj.
R?>=0.27 for males See Fig. 1). The amount
of lipids was better explained by body
mass (F;3; = 36.22, P<0.0001; Adj. R* =
0.52 for females and F;4 = 219.3;
P<0.0001; Adj. R? = 0.83 for males) than
by either Resid (F,3 = 13.84, P<0.001;
Adj. R? = 0.28 for females and F;43 =
52.34; P<0.0001; Adj. R* = 0.54 for males)
or PC1 (F; 3, = 7.85, P = 0.008; Adj. R* =
0.18 for females and F;43 = 13.12; P <
0.001; Adj. R? = 0.22 for males, see Fig.
1). Weight Index was not related with
Body mass (Fi11 = 0.57, P = 0.46; Adj. R?
= (.04 for females and F, ;3=1.06; P=0.32;
Adj. R*=0.004 for males). Therefore,
Weight Index is more likely to reflect
body size than the condition of individuals
even if the lipids are also positively related
to the body size.
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Figure 1. The left panel represents the
relationships between Weight Index estimated
at release time (ducklings) and the body size
(scores of the PC1, 1% principal component)
issued from several biometric measurements
on fledged individuals recovered during the
subsequent hunting season. The right panel
represents the relationship between estimated
proportion of body lipids and the scores of the
PC1. Females are presented in white and
males are in black. See text for detailed
statistics.

Survival, hunting pressure and body size
on captive-bred mallard

We used data from 3733 captive-bred
individuals to evaluate the effects of an
individual covariate (wWeight Index)
together with an external factor (hunting
pressure on the released lake) on monthly
winter (September to January) survival
rate. The most parsimonious model
included hunting pressure, Weight Index
and their interaction as explanatory
covariates for survival. Hunting pressure
and individual quality (measured by the
Weight Index) had the largest explanatory
power (0.975 and 0.923) followed by their
interaction (0.806) and by the quadratic
component of individual quality (0.489).
Although the two top models had much
larger empirical support (see Akaike
weights in Table 1) than the others, they
were empirically indistinguishable by the
criterion  AQAICc<2  (Burnham &
Anderson 1998).



Table 1. Set of multi-state models considered to investigate the effect of ecological covariates: Body
size (weight Index) (linear and quadratic), Hunting pressure (Hunt) and the interaction (weight Index *
Hunt) on the monthly mortality rates of juvenile, captive-raised and released mallard (1943 &; 17909)
in Brenne between 2002 and 2004. Models are identified according to the covariates included to
explain the variation of monthly survival of mallard, and they all included recovery probability that
differed among years. Each hunting season was divided into two periods: Sept and Oct-Jan according
to the intensity of hunting in Brenne, and accordingly the ecological covariates were fitted for each of
these two periods (see main text for further details). For each model are shown the QAICc (Akaike
Information Criterion corrected for sample size divided by the over-dispersion index estimated by
bootstrap for the model without covariates and equal to 1.403), AQAICc (difference between each
model’s QAICc and the model with the minimum QAICc), the QAICc weights (indicating the degree of
relative empirical support of each model) and the number of estimated parameters.

Model QAICc  AQAICc %’;I;fts I;;‘;'IL
weight Index + weight Index ? +Hunt + (weight Index *Hunt)  5850.24  0.000 0.439 16
weight Index + Hunt + (weight Index *Hunt) 5850.59 0.355 0.367 14
Hunt 5853.88 3.646 0.071 10
weight Index + Hunt 5854.34 4.108 0.056 12
weight Index + weight Index 2 + Hunt 5854.92  4.680 0.042 14
weight Index 5857.58 17.346 0.011 10
weight Index + weight Index 2 5858.29 8.054 0.008 12
No covariates 5858.85 8.609 0.006 8
A solution in such cases is to calculate Based on this model, we estimated survival
model-weighted slopes and their associated rate after a complete hunting season
SE to account for model uncertainty (Fig.2).
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Survival showed a strong quadratic pattern
and was very low (<0.2) for smaller
individuals, but was even lower for bigger
individuals (<0.1, see Fig. 2). Compared to
the Weight Index distribution, the
predicted survival rate was shifted towards
smaller individuals (Fig.2). The two
distributions were significantly different
(Kolmogorov-Smironov test, D = 0.188,
P<0.001 N = 3643) and the maximum
difference was found for a Weight Index of
-1 that corresponded to a difference of 149
grams from the average weight at the time
of release. The survival rate estimated for
the entire hunting season was 20.1 % + 5.2
SE for juveniles and 30.1 % + 3.9 SE for
adults.

DISCUSSION

It is well established that predators may
trigger morphological, behavioural and
life-history changes in prey species
(Barbosa & Castellanos 2005). However,
the effect of human hunting on traits
having high heritability in wild populations
has been documented in only a few
mammal studies (reviewed in Harris et al.
2002). The specificities of this study
permitted to examine the effect of hunting
on a phenotypic trait in a bird species. In
avian species and particularly in Anatidae,
the body condition is difficult to assess
with certainty on living individuals (Green
2001). Our weight-based index calculated
at the release time revealed more the body
size than body condition but it was not
independent of body condition, as properly
estimated on dead individuals. As for many
bird species, the importance of both body
size and condition on life history traits
such as survival, mating and breeding
success is well documented in Anatidae
and positively related to females breeding
abilities for many duck species (see
below).

Our results showed that hunting pressure
acted as a direct mortality force at the
beginning of the hunting season when
hunting pressure was strongest, after which

it had a more qualitative effect on monthly
survival in interaction with body size (as
measured by the weight index). In a
previous study on the same dataset
(Article VI), we found that the dispersal
rate was greater for individuals coming
from lakes with higher hunting pressure
and for smaller individuals. As a
consequence, the survival rate at the start
of the hunting season was higher for
individuals coming from lakes with higher
hunting pressure, thus suggesting that
smaller individuals were more likely to
escape from predation risk. An active
phenotypic selection of hunters towards
larger individuals seems unrealistic as
body size is difficult to assess using only
visual criteria. A likely explanation for this
qualitative and indirect effect of harvesting
on hunted mallard 1is that smaller
individuals were likelier to depart from the
lake of release, and are thus better at
avoiding local predation pressure at their
release site (Legagneux et al. submitted).
We evaluated the relative importance of
each tested covariate and found that
hunting pressure and body size were both
roughly equally important to explain
monthly survival during the winter hunting
season. The negative linear relation
between survival and body weight index
indicate a directional selection (Brodie et
al. 1995) that would favour smaller mallard
in Brenne. The quadratic effect of body
condition on monthly survival kept after
model averaging process seems to us more
realistic since poor quality individuals
would also have a lower survival rate
(Blums et al. 2005). This effect is in
accordance with Blums et al. (2005) that
found a quadratic relationship between
condition index and annual survival
probability, with the highest survival
occurring at above-average condition
indices but then declining at very high
condition metrics as well as for birds in
poorer condition.

The observed directional selection
mediated by harvesting towards smaller
individuals may induce an undesired



evolutionary response provided that body
size is heritable. Traits closely associated
with fitness typically have low heritability
(Mousseau & Roff 1987; Merilld &
Sheldon 1999; Kruuk et al. 2000). Body
size appears to be a heritable trait in wild
bird populations (e.g. van Noordwijk et al.
1988; Larsson et al. 1998; Charmantier &
Garant 2005). Larger females generally
produced larger clutches, larger eggs,
hatched their broods earlier in the season
and produced heavier young that smaller
females (Larsson et al. 1998). In wild
mallards, body size has also been found to
be related to genetic variation (Rhodes et
al. 1996). Such relationship was not
withhold for body condition (corrected fat-
free mass), see Rhodes et al. 1996.
Previous studies on Anatidae also suggest
that body condition is related with
breeding ability (Heitmayer 1995; Blums
& Clark 2004; Blums et al. 2005;
Paasivaara & Poysd 2007). Therefore, the
selection towards smaller (or in poorer
condition)  individuals may  have
undesirable consequences for the mallard
population in Brenne. The heavy hunting
pressure on captive-raised mallard allows
that only a fraction of this population to

Article VII

reach breeding age. The average survival
rate estimated for the captive-bred mallard
population was found to be about 12 % for
the entire hunting season in Brenne; this is
a very low figure compared to other annual
survival estimates (57% for New Zealand
(Nichols et al. 1990), 66-69 % for North
American (Lake et al. 2006) and 72-78 %
for French (Tavecchia et al. 2001) of
harvested mallard populations.

The presence of a predator in a system can
affect behavioural decisions of preys (Lima
& Steury 2005). The effect of hunting on
wildlife behaviour has been largely
documented to affect the distribution of
individuals that are concentrated in refuges
(e.g. Madsen 1998 on wintering duck
species). In birds, the high population
turnover of migrant species (i.e. Pradel et
al. 1997) may counterbalance the impact of
undirected harvesting in the phenotypic
distribution of traits of most wild bird
populations.. In our case, both the studied
species and the study site (largely
sedentary mallards released on a
geographically small area) can be viewed
as analogous to the situation of wild
mammals in managed temperate habitats.

MNon released arca

Figure 3. Schematic representation of mallard redistribution in two contrasted situations. In A (a
classical natural reserve design), mallards roost by day and commute at twilight through unprotected
feeding areas. Individuals in poor body condition are more likely to leave the roost and thus are more
harvested by hunters. In B, captive-raised mallards in poor body condition escape from locally high

hunting pressure.



Recent evidence in both the Palearctic and
the Nearctic suggests that hunters tend to
harvest ducks having poor body condition
because these are more likely to move
away from protected areas, and thus face a
higher mortality risk than those with better
body condition (Dufour et al. 1993;
Heitmeyer et al. 1993; Guillemain et al. in
press).Based on our results, it is possible to
build an explanatory scenario on how two
different hunting practices: hunting on
released ducks by day or at twilight on
presumably wild individuals (e.g. Dufour
et al. 1993) would select opposite body
condition phenotypes (Fig. 3). Ducks,
either feral or presumably wild behave on
the same way: individuals in poor quality
are more likely to move. The location
where harvest takes place (either the
released area or around the protected areas)
directly determines the fraction of the
phenotypic distribution of body size or
condition that is preferentially harvested.
Even if harvest is undirected towards
individuals having an extreme phenotype,
it can lead to undesirable phenotype
selection, in particular where there is a
large number of releases and an hunting
pressure. However, it would be interesting
to compare the morphological condition of
individuals before and after any release of
ducks and also from areas without releases
to investigate the potential impact of the
fraction of individuals in poorer condition
that survive each year.

Acknowledgments

This study was supported by the WWF France,
the Région Centre, the FDC36 and the CNRS.
We thank the C.R.B.P.O, the staff of the
Réserve Naturelle de Chérine (J. Trotignon &
T. Williams) and the Domaine du Plessis (C-H.
dePonchalon & E. Goyon) for licenses and
access to the study sites. P. Legagneux is
supported by a grant from the University Louis
Pasteur (Strasbourg, France). M. Boos really
improved the manuscript by providing body
lipids estimations and valuable discussions. M.
Nevoux, M. Guillemain & O. Gimenez provided
helpful comments on an earlier draft of the
manuscript.

References

Alison R.M. (1978) The earliest records of
waterfowl hunting. Wildlife Society
Bulletin 6, 196-199

Atkinson [LA.E. & Cameron E.K. (1993)
Human influence on the terrestrial
biota and biotic communities of New-
Zealand. Trends in Ecology &
Evolution 8, 447-451

Baldassarre G.A. & Bolen E.G. (20006)
Waterfowl ecology and management,
Second edn. Krieger Publishing
Compagny, Malabar.

Barbosa P. & Castellanos 1. (2005)
Ecology of predator-prey interactions
Oxford University Press, New York.

Blums P., Nichols J.D., Hines J.E.,
Lindberg M.S. & Mednis A. (2003)
Estimating natal dispersal movement
rates of female European ducks with
multistate modelling. Journal of
Animal Ecology 72, 1027-1042

Blums P. & Clark R.G. (2004) Correlates
of lifetime reproductive success in
three species of European ducks.
Oecologia 140, 61-67

Blums P., Nichols J.D., Hines J.E.,
Lindberg M.S. & Mednis A. (2005)
Individual quality, survival variation
and patterns of phenotypic selection
on body condition and timing of
nesting in birds. Oecologia 143, 365-
376

Boos M., Zorn T., Koch A., Le Maho Y. &
Robin J.-P. (2000) Determining body
fuels of wintering mallards C.R. Acad.
Sci. Paris, Sciences de la vie / Life
Sciences 323, 183-193

Brodie E.D., Moore A.J. & Janzen F.J.
(1995) Visualizing and quantifying
natural-selection. Trends in Ecology &
Evolution 10, 313-318

Burnham K.P. & Anderson D.R. (1984)
Tests of compensatory vs. additive
hypotheses of mortality in Mallards.
Ecology 64, 105-112

Burnham K.P. & Anderson D.R. (1998)
Model selection and multimodel
inference: A practical information -



Theoretic  approach, 2nd edn.

Springer.
Charmantier A. & Garant D. (2005)
Environmental quality and

evolutionary potential: lessons from
wild populations. Proceedings of the
Royal Society B-Biological Sciences
272, 1415-1425

Cherel Y. & Groscolas R. (1999)
Relationships between nutrient storage
and nutrient utilisation in fasting birds.
Ostrich 69, 17-34.

Coltman D.W., O'Donoghue P., Jorgenson
J.T., Hogg J.T., Strobeck C. & Festa-
Bianchet M. (2003) Undesirable
evolutionary consequences of trophy
hunting. Nature 426, 655-658

Dufour K.W., Ankney CD. &
Weatherhead P.J. (1993) Condition
and vulnerability to hunting among
mallards staging at Lake St.Clair,
Ontario.  Journal  of  Wildlife
Management 57, 209-215

Festa-Bianchet M. (2003) Exploitative
wildlife management as a selective
pressure for the life-history evolution
of large mammals. In: Animal
behavior and wildlife conservation
(eds Festa-Bianchet M. & Apollonio
M.), pp. 191-207. Island Press,
Washington.

Gimenez O., Covas, R., Brown C. R.,
Anderson M. D., Bomberger Brown
M. & Lenormand, T. (2006)
Nonparametric estimation of natural
selection on a quantitative trait using
mark-recapture data. Evolution 60,
460-466

Green A.J. (2001) Mass/length residuals:
measures of body condition or
generators  of  spurious  results?
Ecology 82, 1473-1783

Guillemain M., Fritz H., Johnson A.R. &
Simon G. In press What type of lean
ducks do hunters kill? Weakest local
ones rather than migrants. Wildlife
Biology

Harris R.B., Wall W.A. & Allendorf F.W.
(2002) Genetic consequences of
hunting: what do we know and what

should we do? Wildlife Society
Bulletin 30, 634-643
Heitmeyer M.E., Fredrickson L.H. &
Humburg, D.D. (1993) Further evidence
of biases associated with hunter-killed
Mallards.  Journal  of  Wildlife
Management 57, 733-740
Heitmeyer M.E. (1995) Influences of age,
body condition, and structural size on mate
selection by dabbling ducks. Canadian
Journal of Zoology 73, 2251-2258
Hendry A.P., Grant P.R., Grant B.R., Ford
H.A., Brewer M.J. & Podos J. (2006)
Possible human impacts on adaptive
radiation: beak size bimodality in
Darwin's finches. Proceedings of the
Royal Society B-Biological Sciences
273, 1887-1894
Kingsolver J.G. & Smith S.G. (1995)
Estimating selection on quantitative
traits using captuure-recapture data.
Evolution 49, 384-388
Kingsolver J.G., Hoekstra H.E., Hoekstra
J.M., Berrigan D., Vignieri S.N., Hill
C.E., Hoang A., Gibert P. & Beerli P.
(2001) The strength of phenotypic
selection in natural populations.
American Naturalist 157, 245-261
Kruuk L.E.B., Clutton-Brock T.H., Slate
J., Pemberton J.M., Brotherstone S. &
Guinness F.E. (2000) Heritability of
fitness in a wild mammal population.
Proceeding of the National Academy
of Sciences 97, 698-703
Lake B., Walker J. & Lindberg M.S.
(2006) Survival of ducks banded in the
boreal forest of Alaska. Journal of
Wildlife Management 70, 443-449
Langerhans R.B., Layman A.M.,
Shokrollahi AM. & DeWitt T.J.
(2004) Predator-driven  phenotypic
diversification in Gambusia affinis.
Evolution 58, 2305-2318
Larsson K., Van Der Jeugd H.P., Van der
Veen L.T. & Forslund P. (1998) Body
size  declines  despite  positive
directional selection on heritable size
traits in a Barnacle Goose population.
Evolution 52, 1169-1184



Lebreton J.D., Burnham K.P., Clobert J. &
Anderson D.J. (1992) Modeling
survival and testing biological
hypotheses using marked animals: a
unified approach with case studies.
Ecological Monographs 62, 67-118

Little R.M., Crowe T.M. & Grant W.S.
(1993) Does hunting affect the
demography and genetic-structure of
the Greywing Francolin Francolinus
africanus. Biodiversity and
Conservation 2, 567-585

Lima S.L. & Steury T.D. (2005)
Perception of predation risk In:
Ecology of predator-prey interactions
(eds Barbosa P. & Castellanos 1.), pp.
166- 188. Oxford University Press,
New York.

Lokemoen J.T., Johnson D.H. & Sharp
D.E. (1990) Weights of wild mallard
Anas platyrhynchos, gadwall A.
strepera, and blue-winged teal A.
discors during the breeding season.
Wildfowl 41, 122-130

Madsen J. (1998) Experimental refuges for
migratory  waterfowl in  Danish
wetlands. II.  Tests of hunting
disturbance effects. Journal of Applied
Ecology 35, 398-417

Martinez M., Rodriguez-Vigal C., Jones
O.R., Coulson T. & San Miguel A.
(2005) Different hunting strategies
select for different weights in red deer.
Biology Letters 1, 353-356

Merilld J. & Sheldon B.C. (1999) Genetic
architecture of fitness and non-fitness
traits - empirical patterns and
development of ideas. Heredity 83,
103-109

Metz K.J. & Ankney C.D. (1991) Are
brightly  coloured male  ducks
selectively shot by duck hunters ?
Canadian Journal of Zoology 69, 279-
282

Mondain-Monval J.-Y. & Girard O. (2000)
Le canard colvert, la sarcelle & autres
canards de surface. In: Enquéte
nationale sur les tableaux de chasse a
tir. Saison 1998/1999 (eds Landry P.

& Migot P.), pp. 124-132. Faune
Sauvage Cahiers Techniques, Paris.
Mousseau T.A. & Roff D.A. (1987)
Natural selection and heritability of
fitness components. Heredity 59, 181-
197

Nichols J.D., Williams M. & Caithness T.
(1990) Survival and band recovery
rates of mallards in New Zealand.
Journal of Wildlife Management 54,
629-636

Nichols J.D., Johnson F.A. & Williams
B.K. (1995) Managing north-american
waterfowl in the face of uncertainty.
Annual Review of Ecology and
Systematics 26, 177-199

van Noordwijk A.J., van Balen JH. &
Scharloo W. (1988) Heritability of
body size in a natural population of the
great tit (Parus major) and its relation
to age and environmental condition
during growth  162.  Genetical
Research 51, 149-162

Olsen E.M., Heino M., Lilly G.R., Morgan
M.J., Brattey J.,, Ermande B. &
Dieckmann U. (2004) Maturation
trends indicative of rapid evolution
preceded the collapse of northern cod.
Nature 428, 932-935

Paasivaara A. & Poysd H. (2007) Survival
of common goldeneye Bucephala
clangula ducklings in relation to
weather, timing of breeding, brood
size, and female condition. Journal of
Avian Biology 38, 144-152

Palleroni A., Miller C.T., Hauser M. &
Marler P. (2005) Predation - Prey
plumage adaptation against falcon
attack. Nature 434, 973-974

Pradel R., Rioux N., Tamisier A. &
Lebreton J.D. (1997) Individual
turnover among wintering Teal in
Camargue: a mark-recapture study.
Journal of Wildlife Management 61,
816-821

Rhodes O.E., Smith L. M. & Smith M.H.
(1996) Relationships between genetic
variation and body size in wintering
mallards. The Auk 113, 339-345



de Roos A.M., Boukal D.S. & Persson L.
in press Evolutionary regime shifts in
age and size at maturation of exploited
fish stocks. Proceedings of the Royal
Society B: Biological Sciences

Rundle H.D., Vamosi S.M. & Schluter D.
(2003) Experimental test of predation's
effect on divergent selection during
character displacement in sticklebacks.
Proceedings of the National Academy
of Sciences of the United States of
America 100, 14943-14948

Tavecchia G., Pradel R., Lebreton J.-D.,
Johnson A.R. & Mondain-Monval J.-
Y. (2001) The effect of lead exposure
on survival of adult mallards in the
Camargue, southern France. Journal
of Applied Ecology 38, 1197-1207

Vamosi S.M. (2003) The presence of other
fish  species affects speciation.
Evolutionary Ecology Research 35,
717-730

White G.C. & Burnham K.P. (1999)
Program MARK: Survival rate
estimation from both live and dead
encounters. Bird Study 46 (Suppl.),
S120-S139

Williams B.K., Nichols J.D. & Conroy
M.J. (2002) Analysis and management
of animal populations. Academic
Press, New York.



[Signalement bibliographique ajouté par :
SICD Strasbourg - Département de la Documentation électronique
Service des théses électroniques]

Predation risk constrains the plasticity of foraging behaviour in teals,
Anas crecca: a flyway-level circumannual approach

Matthieu Guillemain, Céline Arzel, Pierre Legagneux, Johan Elmberg, Hervé Fritz, Michel
Lepley, Christophe Pin, Antoine Arnaud and Gregoire Massez

Animal Behaviour, 2007, Vol. 73, Pages 845-854

Pages 177 -191 : Article VIII

La publication présentée ici dans la thése est soumise a des droits détenus par un éditeur

commercial.

Pour les utilisateurs ULP, il est possible de consulter cette publication sur le site de
I’éditeur :
http://dx.doi.org/10.1016/j.anbehav.2006.06.019

La version imprimée de cette thése peut étre consultée a la bibliothéque ou dans un autre
établissement via une demande de prét entre bibliothéques (PEB) auprés de nos services :

http://www-sicd.u-strasbg.fr/services/peb/

W

U

Université Robert Schuman
Strasbourg

w
-
»
I
w
>
z
=)

UNIVERSITE I LOUIS PASTEUR

STRASBOURG




[Signalement bibliographique ajouté par :
SICD Strasbourg - Département de la Documentation électronique
Service des théses électroniques]

Risky foraging leads to cost-free mate guarding in male teal Anas crecca

Matthieu Guillemain, Céline Arzel, Pierre Legagneux, Johan Elmberg, Hervé Fritz, Michel
Lepley, Christophe Pin, Antoine Arnaud et Grégoire Massez

Journal of Ornithology, 2007, Vol. 148, n° 2, Pages 251-254

Pages 192 - 196 : Article IX
La publication présentée ici dans la thése est soumise a des droits détenus par un éditeur

commercial.

Pour les utilisateurs ULP, il est possible de consulter cette publication sur le site de

I’éditeur :

http://dx.doi.org/10.1007/510336-006-0120-2

La version imprimée de cette thése peut étre consultée a la bibliothéque ou dans un autre
établissement via une demande de prét entre bibliothéques (PEB) auprées de nos services :

http://www-sicd.u-strasbg.fr/services/peb/

W

U

Université Robert Schuman
Strasbourg

w
-
»
I
w
>
z
=)

UNIVERSITE I LOUIS PASTEUR

STRASBOURG




Condition dependence of structural wing flash-marks in two species
of dabbling ducks

Pierre Legagneux P.' , Marc Théry®, Matthieu Guillemain®, Doris Gomez®, Vincent Bretagnolle '

! Centre d’Etudes Biologiques de Chizé, CNRS UPR 1934, 79360 Beauvoir sur Niort, France
*DEPE - CNRS UPR 9010 23 rue Becquerel F -67087 Strasbourg Cedex 2, France
3 Département Ecologie et Gestion de la Biodiversité, Muséum National d’Histoire Naturelle, CNRS UMR
7179, 4 avenue du petit chateau, F-91800 Brunoy, France
*Office National de la Chasse et de la Faune Sauvage, CNERA Avifaune Migratrice , La Tour du Valat,
Le Sambuc, 13200 Arles, France

Submitted manuscript

Abstract Growing empirical evidence supports the hypothesis of male mate choice for female
ornaments, in addition to the more conventional hypothesis of female choice for male characters.
These ornaments are thought to reflect individual quality and future breeding ability. While
structural colors are clearly used in mate choice and pairing, the condition-dependence of such
traits is less obvious, particularly in females. We present spectral measurements of wing flash-
marks in dabbling ducks during the mating period and evaluate color and brightness contrasts as
seen through the mallard’s (Anas platyrhynchos) visual system. First, by analyzing reflectance
spectra of semi-captive mallards just after the molting period, we found that brightness contrast
of the wing flash-mark was negatively related to body condition in both sexes. On the contrary,
color contrast was positively related to body size, but only in females. Females showed lower
color contrast and higher brightness contrast than males. Secondly, spectral measurements of
feathers of wild wintering mallards and common teals A. crecca crecca. indicated that adults
were more colored than yearlings. Color contrast was positively related to body size for female
teals only. We also found that brightness decreases over time. Thirdly, color contrast was greater
for captive than for wild mallards, whereas brightness contrast was greater only for captive
females. Finally, mallards captured in winter on protected areas were brighter than hunted
individuals shot around these reserves. Brightness of mallards was similar in early and in middle
winter, suggesting that individuals were able to maintain their brightness level throughout time.
These results suggest that female color signals are likely to be used by males for mate choice, and
demonstrate that the structural color is condition-dependent in both sexes.

Keywords Anas platyrhynchos; Anas crecca; wing-flash marks; structural signalling; hunting
vulnerability

Animal coloration is thought to evolve as a
compromise between two antagonistic
selection pressures (Endler, 1978; Endler,
1991): sexual selection that leads signals
towards maximal conspicuousness of mates
and rivals (Andersson, 1994), and natural
selection, through communication with prey

(Rohwer and Paulson, 1987) or predators
(Cott, 1946; Baker and Parker, 1979) and
selecting for maximal crypsis. There are also
other functions that explain animal
coloration such as the protection against
ultraviolet  light or  thermoregulation
facilitation (Burtt, 1986; Ruxton et al. 2004).



Under sexual selection, because females are
expected to be the choosy sex, conspicuous
plumage coloration is more likely to evolve
in males than in females (Anderson, 1994;
Hill, 2006a).

Lorenz (1978) first noted the correspondence
between courtship behaviors and the location
of color patches in numerous animal species,
and provided detailed examples from ducks
(family Anatidae), that display some of the
most complex and brightest plumage
patterns among birds. Since then, cues in
mate choice such as courtship activity
(Bossema and Kruijt, 1982; Holmberg et al.
1989), hormonal status (Sorenson et al.
1997; Poisbleau et al. 2005), body condition
(Wishart, 1983; Holmberg et al. 1989), bill
or plumage coloration (Klint, 1980;
Holmberg et al. 1989; Omland, 1996a,b;
Peters et al. 2004), have been investigated in
ducks. However, as pointed out by Davis
(2002), little attention has been paid to
female phenotype. While it is well
established that females prefer to pair and
mate with brighter and/or more colorful
males (review by Hill 2006a), there is also
growing evidence that males operate pairing
and mating choices, leading to conspicuous
female signals at least in some species
(review in Amunsdsen and Parn 2006). In
ducks, the investment of sexually mature
males dabbling ducks in mate guarding (e.g.
Paulus, 1983) and forced extra pair
copulation (e.g. Seymour 1990) likely
indicates a directional male mate choice.
Ducks are usually sexually dichromatic
(especially within the dabbling ducks), but
even in highly sexually dichromatic species,
both males and females possess wing flash-
marks (usually identical between the sexes).
It is unclear which signal is conveyed in
those species by wing flash-marks. In the
mallard Anas platyrhynchos, clipping the
blue flash-mark from the wings of males had
no detectable effect on pairing success
(Omland, 1996a,b), but this experiment did
not control for the effect of clipping.

Conversely in Northern pintails Anas acuta,
females were shown to choose males with
pure white breasts and more colorful
scapular feathers (Sorenson and Derrickson,
1994).

The wing flash marks in dabbling ducks
come from iridescent feathers that diffract
ambient light and compose a structural
signal (Hill 2006,b). Nutritional condition of
an individual at the time of molt might be
reflected in the expression of structural
coloration (review in Hill 2006b). Any
nutritional deficiency should impact the
created structures and consequently produce
less intense coloration (McGraw et al. 2002).
Previous studies on mallard and other
closely related dabbling duck species, have
suggested that breeding ability is dependent
on body condition (Heitmayer, 1995; Blums
and Clark, 2004; Blums et al. 2005).
Moreover, the way waterfowl manage their
body nutrient reserves on their wintering
grounds affects immediate survival as well
as pairing success, hence future reproductive
success (e.g. Pawlina, 1993; Tamisier et al.
1995; Guillemain et al. in press). Body
condition thus appears to be a key factor in
the whole life cycle of ducks that affects
both breeding success and winter survival.
Generally, ducks pair in winter (Hepp and
Hair, 1983), and exhibit courtship behaviors.
These behaviors, coupled with signals, are
thought to reflect individual quality. Hence,
a positive relationship between body
condition and feather signaling is expected.
Recent technical developments allow the
investigation of animal signaling through the
visual system of conspecifics or predators in
relation to ambient light and background
colors (e.g. Théry and Casas, 2002; Théry et
al. 2005; Gomez and Théry, 2007). Ducks
wing flash marks are surrounded by black
feathers, which is thought to reinforce
signaling (Hailman, 1977). The color
contrast that exist between black and flashy
feathers thus appear as a biologically
relevant measure to study wing duck



coloration. In ducks, reflectance
spectrometry has only been used to study bill
color (Peters et al. 2004), while other male
ornaments have only been investigated using
human vision (Holmberg et al. 1989;
Omland, 1996a,b). By wusing recent
spectrometry techniques, we studied the
complete visual spectrum of flash marks, as
seen through the mallard tetrachromatic
visual system (Jane and Bowmaker, 1988).
We used two common European dabbling
duck  species: the mallard (Anas
platyrhynchos) and the common teal (A.
crecca crecca). Our aims were to (1)
investigate what information is delivered by
the flash marks of both sexes fed ad libitum
in semi-captivity, soon after molting (to
avoid feather degradation after growth). We
expect a positive relationship between body
condition and flash-mark reflectance for
both sexes.

(2) compare the signal obtained when
individuals from natural habitats are
investigated, either captured by ourselves or
killed by hunters in winter (i.e. during the
pairing period of these species; Hepp and
Hair, 1983). Like for semi-captive
individuals, we expect a positive relationship
between body condition and flash-mark
coloration. We also expect wild individuals
to display lower quality plumage than semi-
captive individuals due to a more
constraining environment in nature (i.e. less
food availability). We hypothesize that,
overall structural plumage gradually fades
due to the abrasion mediated by keratinolytic
bacteria (Burtt and Ichida, 1999; Shawkey et
al. 2007) or to natural abrasion, and
therefore expect a decrease of plumage
coloration over time.

(3) Based on the fact that hunters tend to
harvest ducks in poorer body condition
because these are more likely to move away
from protected areas (Heitmeyer et al. 1993;
Dufour et al. 1993; Guillemain et al. 2007),
we finally expect individuals captured alive

in protected areas to be more intensely
colored than hunted individuals.

METHODS

Feather collection and body
measurements

We collected one feather from the wing
color flash-mark (also termed “speculum”,
i.e. the distal side of secondary remiges) of
each individual killed by hunters or captured
alive in protected areas during winter, or
reared in our laboratory (Centre d”Etudes
Biologiques de Chizé located in western
France). Feathers collection took place in
September for individuals fed ad libitum (N
= 19 females and 23 males mallard). Feather
collection from wild individuals occurred in
autumn and winter (from September to
March) during four years (September 2001-
March 2005). In Brenne lakes (central
France, 46°45° N, 01°14°E), 326 mallards
were collected by hunting and 12 mallards (5
males et 7 females) were captured at night
on a protected area (the Réserve Naturelle de
Chérine) during December 2001 and January
2002. We compared the coloration of these
two groups (hunted or captured) by keeping
in the hunted sample group only the
individuals (15 males and 13 females) that
were shot during the same period as the one
during which the captured ducks were
collected. We measured body mass, flattened
wing length, tail length (length of the longest
rectrice), and bill length, height and width. A
Principal Components Analysis (PCA) was
performed on these measurements except
body mass. The scores of the first Principal
Component (PC1) provide a reasonable
index of body size (Table 1). To obtain an
index of body condition, we used the
residuals from the regression between body
mass and PC1 (Ankney and Afton, 1988).
This index of body condition was not related
to body size.



Table 1 : Morphological measurements for 23 male and 19 female mallards raised in our lab and fed ad
libitum until measurements in September, right after the molting period. Shown are means + SD and
coefficients for two principal components (PC1 and PC2) of morphological variation. The PC1 scores were

used to derive a body-size index.

Measurements (Mean + SD)

Principal component scores *

Variable Females Males PCl1 PC2
Bill length (mm) 523+24 539+ 1.7 0.31 0.82
Bill width (mm) 21.7+0.7 23.1+£0.9 047 -0.11
Bill height (mm) 17.8+0.9 189+1.0 031 -0.24
Tarsus length (mm) 47.1+£19 49.0+2.1 0.42 0.28
Wing length (mm) 269.1+£5.0 287.1+6.4 044 -0.20

#PC1 and PC2 accounted for 57% and 14% of the variation in measurements, respectively.

The teal feathers (N= 1186 individuals) were
collected from individuals hunted in France
in 82 localities. Only wing length and body
mass were available for teals. These
measures were available for only 1087 teals.
Since least square residuals from the wing-
mass regression can lead to spurious
estimation of body condition (Green, 2001),
we included wing length and body mass
directly in models to explain plumage color
variations. Birds were also aged (as adults or
juveniles) using wing feathers criteria
(Baker, 1993). The sex-ratio (males on
males+females) was 0.55 for teals, 0.51 for
wild mallard and 0.45 for captive mallards.

Color measurements and spectral data
analysis

We measured wing flash-mark reflectance
with a portable spectroradiometer (Avantes
USB-2000 calibrated from 200 to 850 nm)
and a deuterium-halogen light source (DH-
2000 emitting from 215 to 1500 nm)
connected with a 1.5-mm-diameter sensor
inserted in a miniature black chamber (Théry
et al. 2005). To insure repeatability and
avoid the effect of the angle of light
incidence on the reflectance of structural
colors (Osorio and Ham, 2002, Madsen et al.

2007), reflectance spectra were taken at 90°
incidence relative to a 99% reflectance
standard (300-700 nm Spectralon) and to
dark current (black velvet background). A
reference and dark current calibration were
taken before measuring the feather of each
individual. For each individual bird, we
computed a mean of five reflectance spectra
taken on the same feather.

To take into account the photoreceptor
sensitivity of the mallard visual system, we
used the physiological visual model of
Vorobyev and Osorio (1998) with the visual
sensitivities measured by Jane and
Bowmaker (1988) and computed color and
brightness contrasts with the visual
background. The ambient light irradiance
was diffuse daylight CIE D65, and the visual
background was the reflectance of black
feathers surrounding the wing flash-marks.
The black background was chosen because
wing flash mark appears as a color signal
surrounded by black and white patches
belonging to the same feathers or to other
secondary remiges. This particularity
enhances the shape and amplifies
conspicuousness of the visual signal
(Hailman, 1977). Color contrast, that
provides information about object color
under variable illumination, is likely to be



used at a shorter distance than brightness
contrast that is used for detection at longer
range (Osorio et al. 1999).

We assessed repeatability of measurements
by comparing three reflectance spectra taken
on the same feather in 20 mallard males.
Because neither color nor brightness
contrasts were normally distributed, we
estimated repeatability by using Kendall
coefficient of concordance, following the
calculation described in Siegel and Castellan
(1988). This coefficient is used as a
nonparametric estimate of the repeatability
(De Rosa et al. 2003). After ranking
individuals within a series of color
measurement, we estimated the relatedness
between the three series of rankings. A high
coefficient indicates a high similarity
between the three rankings given to one
individual. Both variables were found highly
repeatable: W=0.993, df=19, P<0.001 for
brightness  contrast, W=0.991, df=19,
P<0.001 for color contrast.

The model was used with neural noise and
photoreceptor relative densities from Hastad
et al. (2005). Computations were conducted
with the Avicol software (Gomez, 2006).

Data analysis

Because our two dependent variables
(brightness and color contrast) were
negatively correlated (F,337 = 65.79, P <
0.0001, zﬁd_]R2 = 0.16 and F1,1184 =120, P <
0.0001, R%? = 0.09 in mallard and teal,
respectively), we used Multivariate Analyses
of Variance (MANOV As) with age, sex and
years as factors on both color and brightness
contrasts. Body condition (or wing length
and body mass for teals), age, sex, year and
date (in Julian days) were the explanatory
variables. We used a backwards stepwise
model selection procedure, starting with the
most saturated model and subsequently
gradually removing all non-significant
terms. Non-significant interaction terms
were removed when they did not

significantly improve the fit of a model.
Freeware R 2.4.0 and STATISTICA 6.0
were used for statistical analyses.

RESULTS

For both species, reflectance spectra of
dabbling ducks wing flash-marks showed
both a peak in the UV and a peak in the
visible wavelengths (Fig. 1). In mallards, the
UV peak occurred on average at 346.9 nm =+
25.5 SD for wild (N = 339) and 342.3 nm +
18.4 SD for captive mallards (N = 42). The
blue color peak occurred on average at 455.7
nm + 43.1 SD for wild individuals and at
470.0 nm + 8.4 SD for captive ones. In teals
(N = 1167), the UV peak occurred on
average at 340.8 nm = 41.8 SD and the green
at 547.6 nm + 48.2 SD.
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Figure 1: Typical median reflectance spectra (+
lower and upper hinges and whiskers) of wild
mallards (A) and teals (B) wintering in France,
measured with optical spectrometry.



Colors of captive mallards

The spectra did not differ between age
classes, but did so between sexes for both
color and brightness. Females showed lower
color contrast and greater brightness contrast
than males (F;40=6.44, P =0.015 and F; 40=
8.15, P = 0.007, respectively). Brightness
contrast decreased with increasing body
condition in both sexes (Fi» = 6.82, P =
0.016, AdjR* = 0.21 and F; ;7 = 6.89, P =
0.018, AdjR? = 0.25 for males and females,
respectively; Fig. 2). A similar relationship
between brightness and body size was found
in females (F; 7= 7.48, P = 0.014, AdjR* =
0.26), but not in males (P = 0.19). In
females, nearly  significant  positive
relationships between color contrast and
body condition or body size were found
(Fi.17 = 3.36, P = 0.084, AdjR* = 0.12 and
Fi17 = 342, P = 0.082, AdjR* = 0.12
respectively, Fig. 2), as well as a significant
positive relationship between color contrast

and wing length (F;;7 = 6.96, P = 0.017,
AdjR? = 0.25). All relationships between
color contrast and body condition or size
were far from significance in males (all P >
0.12).

Colors of wild mallards and teals

To compare the signals between mallards
kept in semi-captivity and from the wild, we
subsampled individuals from September
only (N= 70 females and 65 males). Color
contrast was greater for captive mallards
(both sexes combined) than for wild ones
(F1.133=7.99, P = 0.005). Brightness contrast
was greater for captive females than for wild
ones (Fi¢s = 4.57, P = 0.036), while no
significant difference was found for males
(F163=0.33, P =0.568).

The results of the MANOVA that included
color and brightness contrasts as dependent
variables revealed a strong sexual
dimorphism in wing flash mark signaling
(Table 2).
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Figure 2: Relationships between brightness (bottom line of graphs) or color (top line of graphs) contrast
(relative to black surrounding feathers) and body condition (residuals from the regression of body size
index and body mass) and body size (estimated with the 1* scores of a PCA on body measurements) per
sex, from semi-captivey mallards (N= 19 females and 23 males). Dotted line = nearly significant
relationships 0.05 < P < 0.08. Plain line = significant regressions (P < 0.05).



Table 2: MANOVA results performed on color and brightness contrasts with degrees of freedom (Df), Wilks A , approximate F-values, and p-
values for the variables retained in the model. Models were performed for wild mallards and teals. These models result from a backwards

stepwise selection procedure (see text).

Mallard

Df Wilks F value P value

Sex 2 094 744  <0.001
Date 2 094 753 <0.001
Age 2 098  2.07 0.128
Year 4 093 217 <0.001
Age*Year 4 096 241 0.048

Teal

Df Wilks F value P value
Sex 2 094 2998 <0.0001
Date 2 0098 6.37 0.002
Age 2 099 5.56 0.004
Year 8 0.96 540 <0.0001
Wing length 2 0.99 3.51 0.03




Table 3: ANOVA results for the linear models based on the color and brightness contrast with degrees of freedom (Df), Sum of squares (Sum
Sq), F-values, and p-values for variables retained in the model after a backward stepwise selection procedure.

Mallard Teal
Df Sum Sq F value P value Df Sum Sq F value P value
Response: color contrast Response: color contrast
Wing length 1 493 7.68 0.006
Sex 1 650 13.648 <0.001 Date 1 846 1473 <0.001
Year 4 903 3.52 0.007
Response: brightness contrast Age 1 742 1157 <0.001
Date 1 1169 10.11 0.002 Sex 1 2219 3457 <0.0001
Age I 31.1 2.68 0.10
Year 2 927 401 0.02 Response: brightness contrast
Age*Year 2 1234 534 0.005 Date 1 450 9.26 <0.01

Year 4 128.2 6.59 <0.0001
Sex 1 595 12.23 <0.001
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Figure 3: Relationship between brightness contrast and date for mallards (A) or teals (B).

An effect of date was also recorded
(Table2): brightness decreased over time in
both species (Fig. 3), while color contrast
increased only for teals (Table 3). It should
be noted that the UV part of the spectrum as
seen through the X cone was not influenced
by time in teals (Fjj021 = 1.04, P = 0.31),
while the whole spectrum including the UV
part was affected by time in mallards (F; 325
=16.45, P <0.001).

When corrected for sexual differences, a
positive relationship between body condition
and date was observed in mallards (Fi272 =
8.85, P =0.003), and between wing length or
body mass (Fj 146 = 11.18, P<0.001 and
Fi.1076 = 43.233, P<0.0001, respectively) and
date in teals. Color contrast increased with
female teal wing length (F;es0 = 5.448, P =
0.02), but not in males (F;s19 = 0.288, P =
0.59).

A strong age effect was also found in
wintering teals (Table 2): the color of adults
was more contrasted than that of juveniles
(Table 3). Although the age effect was
significant for both sexes, the age difference
was stronger in males (Fj490 = 13.39, P =
0.0002) than in females (F;e9 =5.82, P =
0.016). In mallards, the age effect was in
interaction with year (Table2 and Table 3).
Adults were brighter than juveniles except in
2001, were the reverse occurred (F; 67 =5.43,
P = 0.023) without a sex or an age biased
sample. Wing signal greatly differed among
years. In teals, the 13 individuals collected in

Contrast + SE

2005 showed lower color contrasts; this may
partly explain the strong year effect.

Harvested vs. captured individuals

In mallards, individuals captured in
protected areas appeared to be brighter than
shot individuals in surrounding hunted areas
(F133 = 8.45, P = 0.006; Fig.4), without any
confounding effect of age or sex (all
interactions were non-significant). Color
contrast was not different between these two
groups of mallards (F; 33 = 0.002, P = 0.81).
However, the condition of birds captured
and hunted did not differ significantly (F;3s
=0.57, P = 0.45).

Figure 4: Brightness (white columns) and color

Captured Shot

(black columns) contrasts in relation to status of
mallards (captured alive at night in protected
areas vs. shot in surrounding hunted areas
during winter).



DISCUSSION

Our results revealed that body size (and
condition to a lesser extent) and structural
signals were related in ducks. This was
especially true for semi-captive birds,
measured soon after molting. The positive
relationships were significant in females but
not in males, a result consistent with what
was found for wild teals on body size . Wild
birds were less bright and colored than semi
captive birds fed ad libitum.

In natura, we found positive but noisy
relationships between body condition and
plumage color, which may reveal that other
factors act on feather quality.

Among these factors, we first found an age
effect indicating that adults were more
colored than juveniles. Secondly, as
expected, we found that plumage brightness
decreased over time while color contrast was
more constant.

Finally, the comparison between hunted and
captured individuals indicated no differences
in the color contrast but great differences in
the brightness contrast: shot individuals were
more fade than captured ones. However, this
result can not be explained, as we initially
predicted, by a difference in body condition
between these two groups of individuals.

Body condition, body size and sexual
differences of coloration

Although  condition  dependence  of
pigmentary coloration has been largely
demonstrated during the past decade (e.g.,
Hill, 1999; Alonso-alvarez et al. 2004; Peters
et al. 2004; Peters et al. 2007), relatively few
studies have investigated such condition
dependence in structural colors (McGraw et
al. 2002; Shawkey et al. 2003; Madsen et al.
2007; Siitari et al. 2007). In this study, we
tested whether the wing flash-mark
coloration of two duck species was related to
body condition or body size. In captive
mallards, body condition was negatively

related to brightness contrast. However, this
was not the case in wild individuals. This
discrepancy may be related to the reduction
of potential environmental constraints such
as food limitation or predation risk in the
lab. Individuals raised in semi-captivity and
fed ad libitum were indeed more colored
than wild birds. This is likely to reflect the
importance of the amount of food available
during the molting period, as pointed out by
Mc Graw et al. (2002). Conversely, we did
not find any difference in brightness contrast
between wild and captive mallards, which
suggests a less flexible component of feather
coloration. We found a positive relationship
between color contrast and wing length in
both captive female mallards and wild
female teals. Brightness contrast also
decreased over time. Whatever the
mechanism explaining feather degradation in
wild animals (i.e. bacteria attack, UV rays
from daylight, abrasion when flying or
landing), brightness contrast is more likely
to decrease over time than color contrast (
slight increase in teals). In winter, during the
mating period, color contrast appears more
preserved than brightness contrast, and may
therefore constitute a reliable indicator of
condition or body size. This is in accordance
with the fact that color contrast is likely to
be used at a short distance, where sexual
selection occurs, and provides information
about object color under variable
illumination, whereas brightness contrast is
used for detection at longer range (Osorio et
al. 1999), which is consistent with close
proximity of potential mates during sexual
display.

Wing-color contrast was related to body size
or condition only in females. If females
signal their breeding ability via a colored
signal, the only way to do so is through the
wing flash marks (the only colored part of
female dabbling duck’s plumage). This
contrasts with males that present multiple
ornaments to signal themselves, including



bill color (a carotenoid-based signal), a
predominant factor in female mallard
attraction (Omland, 1996a,b). This also
suggests possible male choice during the
winter pairing season. Most studies on mate
choice have focused on females and
comparatively, less attention has been given
to the study of male preferences (Davis,
2002). However, a growing number of
empirical studies demonstrate male mating
preferences in bird species (Amundsen,
2000; Grigio et al. 2005; Amunsdsen and
Péarn, 2006). Yet, none of these has, to our
knowledge, investigated male choice in
relation to female plumage coloration and
body size or condition in ducks.

In the Goldeneye, Bucephala clangula, the
size and purity of the female wing patch is
related to reproductive success (Ruusila et
al. 2001). Our results suggest that the color
of structural feathers is size and condition
dependent in females. The main factors
involved in the breeding ability of female
Anatidae are hatching date (Ruusila et al.
2001; Blums et al. 2005), body condition
(Blums and Clark, 2004; Blums et al. 2005)
and body size (Larsson et al. 1998). Since
we found significant relationships between
plumage coloration and a fitness-related trait
in females in both wild teals and captive
mallards and positive non-significant
relationships in wild mallards, our results
support the hypothesis that female
characteristics may be under sexual
selection, as for males (Muma and
Weatherhead, 1989;  Moiller, 1993).
Therefore, bi-directional mate choice is
expected by our results and corroborates
previous studies on dabbling ducks (see
Sorenson and Derrickson, 1994, Heitmayer,
1995).

Age and year effects

We found that adults were more colored than
juveniles in the teal, a long-distant migrant.
This could be explained by the differential
areas where the speculum feathers grow.
Juveniles grow their feather in their birth
area while adults have to molt their feathers
on distinct molting grounds. While this is
true only for males (adult females molt
during duckling growth), another
explanation is that ducklings have to allocate
most of their energy into growth. Adults may
be more able to allocate resources into
secondary sexual characters than juveniles.
On the contrary, we found non-significant
differences between age classes and strong
variation among years in mallards. The
mallard is known to be more sedentary than
the teal in France, the latter being a typical
migrating bird (Guillemain et al. 2005). In
addition, feral mallards are released each
year before the hunting season (Mondain-
Monval and Girard, 2000), and this likely
enhances sedentary behavior. Since ducks
are sexually mature the year after hatching,
juveniles develop a plumage coloration very
similar to adults in one winter. The absence
of an age effect in captive mallards raised
without nutritional stress may reflect the
ability of juveniles to grow feathers of
similar quality than adults when necessary
nutrients are readily available.

In addition, our results underline a strong
inter-annual variation of the wing-flash
marks coloration. This likely reveals a direct
effect of environmental conditions that
fluctuate from year to year, on duck feather
quality. To investigate which environmental
factor (e.g. flooding levels, food availability)
is the main driver of plumage quality, long-
term studies comparing environmental
variables and feather reflectance at the
molting grounds would be necessary.



Hunted vs. captured individuals

Wintering dabbling ducks generally gather
in large groups during daylight hours,
resting, preening and sometime feeding, and
spread in smaller flocks at night to feed
(McNeil et al. 1992). Most of the harvest
takes place at twilight when ducks commute.
In this study, we benefited from a network of
local hunters to collect and analyze a large
number of duck feathers. In mallards, we
were also able to compare plumage
coloration from individuals captured at night
on protected areas or hunted in the
surrounding areas. Recent evidence suggests
that hunters tend to harvest ducks in poor
body condition because these are more likely
to move away from protected areas, and thus
face a higher mortality risk than those in
better body condition (Heitmeyer et al. 1993;
Dufour et al. 1993; Guillemain et al. 2007).
Differences in body condition between
captured and hunted birds would then
explain differences in coloration. Here, we
found that hunted individuals were duller
than captured ones, without any differences
in body condition. Differences in coloration
occurred in brightness contrast and not in
color contrast, and brightness contrast was
never related to body condition in wild
ducks, but showed important decrease over
time. Moreover, the level of brightness in
captured mallards was as high as for birds in
early winter, showing that these individuals
were able to maintain their brightness level
over time. Since the maintenance of plumage
quality depends on preening behaviors that
ensure protection against bacteria via the
uropygial secretion (Shawkey et al. 2003), it
is likely that captured individuals were able
to devote more energy on preening behaviors
than hunted individuals because of a
differential time-budget. Actually,
individuals that were captured on protected
areas could feed on their roosting site while
individuals shot outside were forced to
commute. These time-budget differences and

the potential energetic cost of the foraging
trip probably forced commuting individuals
to invest less time and energy in plumage
quality maintenance.

An alternative hypothesis would be that
hunters visually select brighter individuals. It
has been shown that hunters selectively
harvest the colored males when the species
is sexually dimorphic (Metz and Ankney,
1991). However, differences in color and
brightness contrasts analyzed here are not as
extreme as duck plumage  sexual
dimorphism, so that discrimination of the
hunters based on the brightness of wing
flash-marks at twilight is very unlikely.

CONCLUSION

This study suggests that brightness and color
contrasts are involved in different signaling
functions. Sexual differences in speculum
coloration are related to color contrast while
environmental characteristics (date, year,
captured or hunted) are related to the
brightness contrast. Individuals able to
produce more colorful structural feathers,
well discriminated at short distance, would
be less conspicuous to predators using
brightness contrast from a longer range.
Mediated by both natural and sexual
selection, colorful individuals should be
selected. The present study appears as a
necessary step in the understanding of duck
signaling and the function of structural
signals. It offers great experimental
perspectives to test for the existence of
directional male mate choice, and to measure
the effect of preening behaviors on plumage
quality mediated by the condition of
individuals.
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Le compromis entre alimentation et risque de prédation, classiquement pressenti pour influencer
les stratégies individuelles, a été étudié chez les canards de surface en hivernage a différentes échelles
spatiales. Ce travail s’est focalisé principalement sur des espéces granivores: le canard colvert (Anas
platyrhynchos) et la sarcelle d’hiver (A. crecca). Les stratégies comportementales ont été étudiées sur trois
sites contrastés (en terme de ressource et de pression de chasse) : I’estuaire de la Seine, le marais de
Moéze-Oléron et les étangs de Brenne. Nous avons utilisé différents proxy du risque de prédation en
fonction de I’échelle considérée. A I’échelle du patch (expérimentation réalisée en élevage), les décisions
d’alimentation dépendent de la densité de ressources présente auquel se rajoute des contraintes liées au
risque de prédation qui vont s’exprimer lorsque la densité de ressource sera faible. Cette expérimentation
suggére également un transfert d’information publique chez ces espéces grégaires et un effet des besoins
énergétiques des individus. L’analyse de la ressource sur nos différents sites montre une déplétion en
graines qui est due a la consommation faite par les canards. La densité des ressources en fin d’hivernage
est similaire sur les deux sites cotiers et comparable a la densité de ressources pour laquelle les individus
abandonnent un patch en condition contrélée. L’ensemble de ces résultats suggére fortement I’existence
d’une densité critique a 15 g/m? Nous avons également montré que le paturage ou la tonte sont des
pratiques d’origine anthropiques qui vont diminuer le stock de graines disponible. Afin d’étudier les
stratégies a 1’échelle du site d’alimentation, nous avons équipé d’émetteurs des individus capturés sur les
réserves et suivi leurs déplacements tout au long de 1’hiver. La décision de quitter les zones protégées pour
s’alimenter sur des zones plus risquées (chassées) est fonction de la taille des individus et semble
également correspondre a I’arrét de la chasse. La taille du domaine vital quant a lui dépend de la quantité
de ressources disponible. A cette méme échelle, nous avons bénéficié d’une situation quasi-expérimentale
en travaillant sur les canards colvert issus d’élevage et lachés avant 1’ouverture de la chasse en Brenne. En
partenariat avec les associations de chasseurs locaux, il a été possible de baguer plus de 3 000 individus
sur 3 années et d’analyser leurs déplacements a travers une analyse des reprises. Les résultats révélent que
la pression de chasse est la cause principale des mouvements (émigration) enregistrés. De plus, il semble
que les individus en moins bonne condition sont plus a méme de quitter leur lieu de lacher ce qui leur
confére un taux de survie supérieur. Ainsi il aura été possible de montrer une sélection directionnelle
(d’origine artificielle) s’exercant sur cette population. Ces résultats confirment I’idée que les mouvements
dépendent de la condition individuelle des canards c’est-a-dire les individus en moins bonne condition
effectuent des mouvements plus importants (ce qui suggere un mécanisme hormonal : effet de la
corticostérone). Enfin a I’échelle du cycle migratoire, la comparaison des comportements alimentaires en
fonction de la présence de rapaces a montré qu’en hiver (ou les survols effectués par les rapaces sont plus
importants), les sarcelles utilisent trés peu de comportements alimentaires risqués (i.e. les yeux sous la
surface de I’eau) par rapport aux sites de reproduction estivaux. Les résultats de ces travaux permettent de
formuler différentes perspectives de recherche tant fondamentale qu’appliquée a la gestion des sites

naturels et des especes de canards.






