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Résumé

De nombreux petits mammiféres occupent une place centrale dans le réseau alimentaire de
plusieurs écosystemes dans le monde et 1'Arctique ne fait pas exception. En exergant une
forte influence sur ses prédateurs et autres proies, les lemmings jouent un rdle clé dans le
réseau alimentaire de la toundra arctique. Ainsi, la distribution spatiale des lemmings peut
affecter la survie et le comportement de plusieurs espéces de ce réseau alimentaire.
Cependant, on sait peu de choses sur les facteurs qui influencent la répartition spatiale des
lemmings dans la toundra. Le but de ce projet était de caractériser 1'influence de 1'habitat sur
la répartition des lemmings bruns (Lemmus trimucronatus) et des lemmings variables
(Dicrostonyx groenlandicus) sur I'lle Bylot dans le Haut-Arctique canadien a différentes

¢chelles spatiales, allant de quelques dizaines de métres a plusieurs dizaines de kilométres.

Le premier objectif était de déterminer l'influence des ¢léments biotiques et abiotiques sur
l'utilisation de I’espace a I'échelle du domaine vital des lemmings bruns en été. Pour ce faire,
nous avons déterminé comment les facteurs biotiques (i.e. végétation, prédation) et
abiotiques (i.e. microtopographie, hydrologie) influencaient les variations spatiales des
densités de lemmings bruns. Ceci a été réalisé¢ a 1’aide de captures multiples d’individus a
I’intérieur de deux grilles de trappage de 11 ha. Nos résultats montrent que I'hydrologie, la
prédation et I'approvisionnement en nourriture influencent la répartition des lemmings bruns
a ’intérieur de leur domaine vital. Puisque I’hydrologie peut avoir des répercussions sur les
risques de prédation et I’approvisionnement en nourriture, son réle est majeur dans la

répartition des lemmings bruns a fine échelle spatiale.

Le deuxiéme objectif était de comprendre comment la répartition des populations des deux
especes varie en fonction de l'habitat a I’échelle du paysage. Nous avons également évalué
la synchronie (ou asynchronie) spatiale des cycles de population a cette échelle en tenant
compte de I'hétérogénéité de 1'habitat. L'abondance de chaque espéce a été déterminée par la
densité des nids d’hiver sur cing sites s’étalant sur une distance de 50 kilométres. Nous avons
ensuite ¢tudi¢ l'influence des variables abiotiques (i.e. la propension du sol au creusage, la
couverture de sable) et biotiques (i.e. les types de végétation, la couverture de matiere
organique) sur l'abondance de chaque espece selon les sites. Nous avons trouvé une

synchronie spatiale dans 1’abondance des populations de lemmings variables a I’échelle de



~50 km, mais pas chez les lemmings bruns. Les types de communautés végétales selon un
gradient hydrologique et la dureté du sol étaient les caractéristiques de 1'habitat les plus
influentes pour les deux espéces, les lemmings variables étant positivement liés a ces

caractéristiques, alors que 1'inverse a été observé pour les lemmings bruns.

Ce projet met en évidence 1’effet hiérarchique de différentes composantes de 1'habitat, selon
I’échelle spatiale, sur la répartition des lemmings dans la toundra. Nous avons ainsi démontré
que les facteurs qui influencent la répartition des lemmings pouvaient varier entre les échelles
du domaine vital de I’individu et du paysage et aussi de fagcon saisonniére, et que des variables
d’habitat pouvaient affecter la synchronie spatiale dans les fluctuations de population d’une

espece.



Abstract

Many small mammals occupy a central place in the food web of several ecosystems around
the world and the Arctic is no exception. With a strong influence on its predators and other
prey, lemmings play a key role in the food web of the arctic tundra. Thus, the spatial
distribution of lemmings may affect the survival and behaviour of several species in this food
web. However, little is known about the factors that influence the spatial distribution of
lemmings in the tundra. The goal of this project was to characterize how habitat influences
the distribution of brown (Lemmus trimucronatus) and collared (Dicrostonyx groenlandicus)
lemmings on Bylot Island in the Canadian High Arctic at different spatial scales, ranging

from tens of meters to tens of kilometres.

The first objective was to determine the influence of biotic and abiotic elements on space use
at the home range level of brown lemmings. This was achieved using multiple captures of
individuals within two 11-ha trapping grids. To do so, we determined how biotic (i.e.
vegetation, predation) and abiotic (i.e. microtopography, hydrology) factors influenced
spatial variations in brown lemming densities. Our results show that hydrology, predation,
and food supply influence the distribution of brown lemmings within their home range. Since
hydrology can impact predation risk and food supply, its role is major in the distribution of

brown lemmings at fine spatial scales.

The second objective was to understand how the distribution of the populations of the two
species varies with the habitat at the landscape level. We also assessed spatial (a)synchrony
of the population cycles at that scale considering the habitat heterogeneity. The abundance
of each species was determined through winter nest densities at five sites, spread over 50
kilometres. We investigated how abiotic (i.e. soil suitability for burrowing, sand cover) and
biotic (i.e. vegetation types, organic matter cover) variables influence the abundance of each
lemming species among the sites. We found a spatial synchrony in the abundance of collared
lemming populations at a ~50 km scale, but not in brown lemmings. Variations in plant
communities according to hydrology and soil hardness were the most influential habitat
characteristics for both species, with collared lemmings being positively related to them,

while the converse was observed for brown lemmings.



This project highlights the hierarchical effect of different habitat components according to
the spatial scale on the distribution of lemmings in the tundra. Indeed, we demonstrated that
factors influencing lemming distribution could vary in importance between the individual
home range and landscape scales as well as seasonally, and that habitat variables can affect

spatial synchrony in the population fluctuations of one species.
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11 mai 2019

Le gamutiq craque a chaque bosse sur la banquise,
mais quel bonheur de glisser dans cette immensité
blanche qu’est la maison des Inuit. Quel bonheur de
sentir le vent froid sur mes joues en contemplant les
pics enneiges de [’tle Bylot. Je me sens privilégiée et
Jje serai éternellement reconnaissante pour ce
moment.

22 mai 2019

Coté passager sur le ski-doo, je contemplais le ciel
qui était d’'une beauté indescriptible. Il était minuit,
et on revenait d’'une grosse journée de terrain. L air
était froid, et je souriais en regardant les montagnes
et le glacier. J’étais bien.

3 juin 2019

2 heures du matin, enfin dans ma tente. Le vent
souffle tellement fort que mes cheveux fraichement
lavés d’aujourd’hui (oui oui! Apres 22 jours!)
bougent sous les bourrasques. La toile de ma tente
flotte dans tous les sens. Malgreé toute cette agitation,
¢a ne prendra pas beaucoup de temps avant de
m’endormir.

9 juillet 2019

1l faisait tellement chaud aujourd’hui! Ca sentait
tellement bon. La vue était incroyable ; la banquise
fractionnée par la chaleur au pied des falaises de
Baffin, la toundra verte qui sentait les fleurs... Je
crois avoir réeussi a arréter le temps pour un instant,

mais j aurais pu rester dans ce moment preécis a
infini.

19 aout 2019

Le camp est rangé, il ne reste qu une toute petite
partie de I’équipe. Nos tentes sont rangées, on dort a
lintérieur du camp. 1l fait presque noir, ¢a fait drole.
La lune éclaire le fond de la Vallée. Déja la fin de la
saison, j’ai peine a y croire et je ne veux pas partir.
L’immensité, la fragilité et la force de I’ Arctique
vont me manquer, mais seront gravées dans ma
mémoire a jamais.

Extraits de mon journal de terrain, été 2019
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Avant-propos

Ce mémoire avait pour objectif de déterminer 1’influence de I’habitat sur la répartition des deux
especes de lemmings (lemming brun; Lemmus trimucronatus et lemming variable; Dicrostonyx
groenlandicus) de I’ille Bylot, Nunavut, a fine et a large échelle spatiale. Les objectifs ont pu étre
répondus grice a des suivis a long terme de trappage de lemmings (depuis 2009) et de transects de
nids d’hiver (depuis 2015). En premier lieu, une introduction générale présentant les principaux
concepts théoriques en lien avec 1’étude. Ensuite, deux chapitres, sous forme d’articles scientifiques
écrits en anglais, présentent I’influence de 1’habitat sur la répartition des lemmings a deux échelles
spatiales différentes. En dernier lieu, une conclusion générale synthétise les résultats principaux et

présente des propositions pour de futures recherches pour terminer ce mémoire.

Les auteurs des deux chapitres sont Marianne Valcourt (MV), Dominique Fauteux (DF) et Gilles
Gauthier (GG), respectivement. Les deux chapitres sont sous forme d’articles, qui seront soumis sous
peu a des revues pour publication (il n’y a pas de date fixée pour le moment). Les trois auteurs ont
défini le projet et MV a récolté les données d’habitat et celles des lemmings sur le terrain en 2019.
Les analyses statistiques ont été effectuées par MV, guidé par DF et GG. MV a rédigé les deux articles

alors que DF et GG ont été impliqués dans la révision de plusieurs versions des manuscrits.

Les données a long terme de trappage de lemmings, ainsi que celles des transects de nids d’hiver ont

¢été gérées par Marie-Christine Cadieux.
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Introduction

L’utilisation de I’espace et comment elle est influencée par 1’habitat revét une importance particuliere
en écologie et suscite un fort intérét puisqu’elle permet de comprendre les liens que la faune entretient
avec son environnement (Beck et Jennings 2003 ; Martin et al. 2012 ; Honda et al. 2013). De plus,
les processus écologiques qui influencent 1’utilisation de I’espace peuvent changer selon 1’échelle
spatiale (Wiens 1989; Forman 1995). Plusieurs études portant sur la répartition des individus en
fonction de I’habitat ont été faites a différentes échelles spatiales (Orians and Wittenberger 1991;
Pedlar et al. 1997; Saab 1999; Guyot et al. 2017). Celles-ci soulignent I’importance de prendre en
compte différentes échelles spatiales pour bien comprendre comment les individus d’une espéce sont
répartis dans leur habitat. Par exemple, Guyot et al. (2017) montrent que les facteurs de I’habitat qui
influencent la présence d’oiseaux dans les vignobles sont différents selon 1’échelle spatiale. En effet,
a large échelle, les vignobles entourés de boisés ont une plus grande richesse spécifique, alors qu’a
fine échelle c’est la couverture de la végétation au sol qui influence la présence d’oiseaux. De plus,
les facteurs influengant la répartition d’une espeéce a une échelle spatiale donnée peuvent aider a
comprendre les résultats a une autre échelle spatiale. Par exemple, Pedlar et al. (1997) ont montré que
la distribution des ratons laveurs (Procyon lotor) est positivement liée a la présence de framboisiers
rouges (Rubus idaeusi), une source de nourriture, a fine échelle spatiale (rayon de 10 m). Ce résultat
peut expliquer la relation positive trouvée a large échelle spatiale (rayon de 1 km) entre la présence

de ratons laveurs et les bordures de clotures, un habitat favorable aux framboisiers rouges.

En Arctique, malgré le paysage ressemblant parfois & un désert polaire en raison de 1’absence
végétation érigée, la faune terrestre y montre néanmoins des associations avec 1’habitat, que ce soit
pour la quéte alimentaire ou la sélection d’un site de mise bas (Hamel et al. 2013; Rickbeil et al.
2018). Par contre, on connait encore mal comment la répartition des lemmings, un groupe d’espéces
clés de I’écosystéme terrestre arctique, dépend des caractéristiques de I’habitat a différentes échelles
spatiales. Les effondrements récents des cycles de certaines populations de lemmings au Groenland
et en Fennoscandie font en sorte qu’il est aujourd’hui essentiel de mieux documenter les facteurs
limitants de ces proies qui conditionnent la reproduction et la survie d’une majorité des prédateurs
terrestres de 1’Arctique (Gilg et al. 2003; Hornfeldt 2004). C’est pourquoi mon projet de maitrise
s’attardera aux facteurs qui influencent la répartition des lemmings en lien avec leur habitat a

différentes échelles spatiales dans 1’ Arctique canadien.



Utilisation de I’espace et échelle spatiale

L’étude de I'utilisation de I’espace par les animaux passe trés souvent par ce qu’on appelle
’utilisation de I’habitat. Le terme « utilisation » de I’habitat se définit par 1’étude d’une quantité
d’habitats ou de ressources utilisés par unit¢ de temps dans un paysage donné. L’utilisation de
I’habitat se différencie de la sélection d’habitats qui est plutdt 1’étude des choix d’habitat ou de
ressources par rapport a leur disponibilité (i.e. utilisation / disponibilité) (Johnson 1980). L utilisation
de I’habitat s’applique a tous les étres vivants mobiles du régne animal, que ce soit des mammiféres,
des reptiles ou des insectes. Chaque organisme occupe un certain espace et la fagon dont cet espace
est occupé différe selon divers facteurs (Mandelik et al. 2012; Breed et al. 2017; Kurek et al. 2018).
L’utilisation de I’habitat est trés étudiée en €cologie animale puisqu’elle permet de mettre en lumiere
les besoins en ressources d’une espece dans son milieu et ultimement de déterminer sa répartition
spatiale (Cederlund and Okarma 1988; Martin et al. 2012; Honda et al. 2013). Cependant, comme
souligné par Levin (1992) les échelles sont primordiales en écologie que ce soit au niveau de
I’organisation, du temps ou de 1’espace. Les facteurs influencant I’utilisation de 1’habitat peuvent étre
différents selon 1’échelle spatiale que I’on considére et [’utilisation d’une échelle inappropriée
pourrait faire en sorte que des facteurs clés ne soient jamais découverts (Orians and Wittenberger
1991). C’est pourquoi I'utilisation de I’habitat est un processus qui ne peut étre étudié sans considérer
I’échelle spatiale de fagon hiérarchique (Levin 1992; Schaefer and Messier 1995; Saab 1999; Kurek
et al. 2018).

Johnson (1980) a proposé¢ de distinguer quatre échelles spatiales basées sur la biologie des espéces.
Le premier niveau, le plus large, délimite la répartition géographique de I’espéce a I’échelle planétaire
alors que le deuxiéme niveau tient compte de la localisation du domaine vital des individus ou d’une
population a I’intérieur de 1’échelle précédente. Le troisiéme niveau considére 1’utilisation de 1’habitat
par les individus a I’intérieur de leur domaine vital, alors que le niveau le plus fin, le quatriéme, se
définit par I’utilisation d’items de nourriture a I’intérieur d’une parcelle d’habitat. Deux de ces quatre
niveaux feront partie de la présente étude. Ainsi, la plus fine échelle dans mon étude correspondra
principalement a ’utilisation de 1’espace par les individus a ’intérieur de leur domaine vital. Tandis
que 'utilisation de 1’espace a une large échelle spatiale dans mon étude correspondra essentiellement
a la localisation du domaine vital des individus a I’échelle du paysage. Nous qualifierons donc
I’échelle la plus fine comme étant celle du domaine vital (3e niveau de Johnson 1980) et la plus large,

I’échelle du paysage (2e niveau de Johnson 1980).



Utilisation de [’espace a [’échelle du domaine vital

L’abondance ou la disponibilité d’une ressource biotique (e.g. la nourriture) peut souvent influencer
la répartition spatiale des individus a I’intérieur de leur domaine vital. Par exemple, Simonetti (1989)
a démontré que les souris a poil long (4brothrix longipilis) choisissaient les habitats ou il y avait le
plus de larves d’insectes, une composante importante de leur régime alimentaire. De plus, plusieurs
espéces de proies utilisent I’habitat a 1’échelle de leur domaine vital pour se protéger de leurs
prédateurs. Par exemple, les campagnols d’Ondrias (Microtus levis) utilisent les habitats qui offrent
un meilleur couvert lorsqu’il y a présence de prédateurs aviaires, bien que ces habitats soient moins
productifs d’un point de vue nutritif (Koivisto et al. 2018). D’un autre co6té, la reproduction est un
besoin immédiat des individus qui peut lui aussi influencer 1’utilisation de 1’habitat a I’échelle du
domaine vital. Par exemple, les femelles orignaux (Alces americanus) utilisent les habitats ou le
couvert forestier est peu dense sous cinq métres de hauteur, ce qui permet une meilleure détection des

prédateurs et une meilleure survie pour leur faon (Melin et al. 2016).

Les habitats a I’échelle du domaine vital peuvent étre utilisés pour contrer des conditions particuliéres
du microclimat. Par exemple, le campagnol des prés (Microtus pennsylvannicus) utilise les marais
puisqu’ils offrent un microclimat plus frais et humide di au couvert de végétation important (Getz
1960). D’autres facteurs abiotiques peuvent influencer [’utilisation de 1’espace de certains
micromammiféres. Par exemple, la présence de bois mort a un effet positif sur la présence de
micromammiféres en milieu forestier, puisque celui-ci offre un abri de qualité (Lee et al. 2008;
Sullivan et al. 2017). Un autre exemple est celui du rat a grosse queue (Zyzomys pedunculatus) qui

utilise les petites crevasses dans la roche comme abris (McDonald et al. 2015).

Utilisation de [’espace a [’échelle du paysage

A Iéchelle du paysage, les variables biotiques et abiotiques qui doivent étre étudiées sont celles qui
ont un effet sur la localisation des domaines vitaux dans I’espace. L.’abondance ou la disponibilité de
la nourriture est un premier facteur qui peut grandement influencer la répartition des individus et des
populations dans le paysage et donc changer la localisation des domaines vitaux. Par exemple, les
cerfs élaphe (Cervus elaphus) du nord de I’Europe migrent en fonction de la phénologie des plantes
dont ils se nourrissent (Mysterud et al. 2017). La topographie ou le climat sont des facteurs abiotiques
qui peuvent aussi influencer la répartition des populations dans le paysage. C’est le cas des
populations de guanacos (Lama guanicoe) qui se trouvent dans des régions rocheuses lors de la saison
séche puisque ces dernicres offrent un climat particulier sans les grands vents et le froid du désert
(Acebes et al. 2010). La compétition, jumelée a I’accessibilité a de la nourriture, est une autre variable

qui peut influencer la répartition des populations dans le paysage. Par exemple, la récente extinction



du loup gris (Canis lupus), le principal compétiteur des coyotes (C. latrans), a permis a celui-ci
d’exploiter les foréts de I’est de I’ Amérique du Nord et d’ainsi tirer profit de nouvelles proies rendues
disponibles (Créte et al. 2001; Gompper 2002; Kays et al. 2009). La prédation est un facteur biotique
qui influence grandement la répartition des populations d’une espéce dans le paysage. Par exemple,
la présence de loup gris change les habitats que les troupeaux de caribous (Rangifer tarandus caribou)
et les groupes d’orignaux utilisent (Latombe et al. 2014). Des effets sociaux, comme la densité-
dépendance, peuvent aussi influencer I’utilisation de 1’habitat a I’échelle du paysage. C’est le cas des
campagnols roussatres (Myodes glareolus) et des campagnols agrestes (Microtus agrestis) qui vivent
en sympatrie, mais qui ont des préférences d’habitat propre a chacun ; Myodes préfére les foréts alors
que Microtus préfére les champs (Sundell et al. 2012). Cependant, lorsque les densités de campagnols
sont élevées, on retrouve plus de Microtus en forét et plus de Myodes dans les champs (Sundell et al.
2012). Conséquemment, les fluctuations des densités des populations de micromammiféres et leur
synchronie ou asynchronie peuvent étre importants dans la compréhension que nous avons de leur

répartition dans le paysage.

Synchronie spatiale des cycles d’abondance de petits mammiferes

La synchronie spatiale est 1’étude des similitudes dans les variations d’abondance d'une espéce entre
des sites distants de plusieurs kilométres (Krebs et al. 2002). Les populations de petits mammiferes
fluctuent souvent de manicre cyclique et plusieurs de ces fluctuations sont reconnues pour étre
synchrones a de grandes distances (Andersson and Jonasson 1986; Ranta et al. 1997; Sundell et al.
2004; Huitu et al. 2005). Par exemple, Sundell et al. (2004) ont observé que la synchronie spatiale
entre des populations de campagnols pouvait aller jusqu’a 500 km. La synchronie spatiale est souvent
expliquée soit par le mouvement des prédateurs, la dispersion des individus, le climat ou encore la
saisonnalité¢ (Ims and Andreassen 2000; Liebhold et al. 2004). Les prédateurs, surtout les prédateurs
nomades, peuvent suivre les densités des populations de petits mammiféres et contribuer a la
synchronisation des cycles a grande échelle spatiale (Ims and Steen 1990). Plusieurs auteurs ont aussi
proposé que la synchronie pouvait étre engendrée par les conditions climatiques (Krebs and Myers
1974; Terraube et al. 2015). Selonen et al. (2019) ont observé que la synchronie entre des populations
de polatouches de Sibérie (Pteromys volans) s’expliquait principalement par les précipitations

hivernales, qui sont étroitement liées au succes reproducteur de cette espéce.

Il est possible que la synchronie spatiale soit causée par une combinaison de facteurs, telle que
suggérée par Huitu et al. (2005). Ces auteurs ont observé que la synchronie spatiale des populations

de campagnols pourrait étre due a plusieurs mécanismes, c'est-a-dire la prédation, la nourriture et la



dispersion, qui agiraient de manicre séquentielle au fil des saisons. Un autre facteur susceptible
d’influencer synchronie spatiale est I’effet de variables de 1’habitat en interaction avec la prédation
et/ou la nourriture. Par exemple, Turkia et al. (2020) ont trouvé que la synchronie spatiale observée
entre les populations d’écureuils d’Eurasie (Sciurus vulgaris) est dirigée par 1’abondance des cones
de I’épicéa commun (Picea abies). Ainsi, la variation dans la disponibilité d’¢léments importants de
I'habitat au niveau du paysage est un autre facteur qui pourrait affecter le niveau de synchronie spatiale
entre les populations, mais cela a recu moins d'attention (Oksanen and Henttonen 1996; Stenseth et

al. 1996; Oksanen et al. 1999; Huitu et al. 2003; Henden et al. 2011).

Synchronie spatiale chez les lemmings

Un certain degré de synchronie spatiale dans les fluctuations de populations de lemmings a déja été
observé (Myrberget 1973; Angerbjorn et al. 2001; Krebs et al. 2002). Certaines études ont suggéré
que la synchronie spatiale entre des populations de lemmings serait surtout causée par le mouvement
des prédateurs (Ims and Steen 1990; Reid et al. 1995; Sundell 2006). En effet, lorsque la distance
entre les populations dépasse la distance de dispersion des lemmings, la présence des prédateurs dans
les populations serait un facteur pouvant expliquer la synchronisation des cycles. Cependant, les
conditions météorologiques semblent éEtre un facteur particuliérement important dans la
synchronisation de plusieurs populations de lemmings dans I’ Arctique (Koenig 1999; Krebs et al.
2002; Stenseth et al. 2004; Huitu et al. 2008). En effet, les conditions de neige influencent grandement
la survie et la reproduction des lemmings, ce qui peut avoir un effet sur les fluctuations des
populations (Kausrud et al. 2008; Gilg et al. 2009). Par exemple, des événements de pluie-sur-neige
peuvent dégrader 1’habitat sous-nival essentiel aux lemmings pendant ’hiver (Berteaux et al. 2017,
Dominé et al. 2018), synchronisant ainsi les populations de lemmings a 1’échelle de 1’évenement
météorologique. A certains endroits dans I’ Arctique, un surbroutement a large échelle aprés les pics
d’abondance pourrait entrainer une synchronie dans les populations de lemmings (Turchin et al. 2000;
Pitelka and Batzli 2007). Cependant, de tels événements de surbroutement n’ont pas encore été

observés dans I’ Arctique canadien (Bilodeau et al. 2014).

Le role des lemmings dans le réseau trophique de la toundra arctique

Dans plusieurs écosystémes, les petits mammifeéres exercent une grande influence sur les prédateurs
qui les consomment (Lima et al. 2002), mais aussi sur les autres proies du réseau trophique via la
compétition apparente et le mutualisme apparent (Prugh and Brashares 2012). La compétition

apparente se définit par une interaction indirecte qui a des effets négatifs sur deux especes qui



partagent un prédateur (Holt 1984). A I’inverse, le mutualisme apparent se définit par une interaction
ou les deux especes sont avantagées (Boucher et al. 1982). Plusieurs recherches ont mis en lumiére
les relations directes et indirectes que les différentes especes de proies et de prédateurs peuvent avoir
entre elles dans I’écosystéme terrestre arctique : plusieurs prédateurs (principalement des oiseaux et
quelques mammiféres) partagent les mémes espeéces de proies (principalement des espéces de
lemmings, limicoles, oies et lagopedes) (Béty et al. 2002; Krebs et al. 2003; Gauthier et al. 2004,
2011, 2013; Grenier-Potvin et al. 2021). Dans cet €cosystéme, les lemmings occupent une place

centrale au sein du réseau trophique et y jouent un réle clé (Fig. 1) (Gauthier et al. 2011).

Figure 1. Réseau trophique de I’écosysteme terrestre de 1’1le Bylot illustrant 4 catégories d’espéces :
migratrices (gris foncé), migratrices partielles (gris pale), résidents (blanc) et résidentes gelées dans
le sol pendant I’hiver (noir). L’¢épaisseur des fléches représente 1’importance de la relation entre les
deux groupes. (Gauthier et al. 2011).

Pendant la saison estivale, les lemmings ont plusieurs prédateurs, soit des mammiféres résidents et
plusieurs especes de prédateurs aviaires migrateurs ou partiellement migrateurs (Gauthier et al. 2011).
Entre autres, les lemmings servent de proie préférentielle pour I’hermine (Mustela erminea), le renard
arctique (Vulpes lagopus), le labbe a longue queue (Stercorarius longicaudus), le harfang des neiges
(Bubo scandiacus) et la buse pattue (Buteo lagopus) (Elmhagen et al. 2000; Therrien et al. 2014a).
L’hiver, les prédateurs des lemmings se résument aux renards arctiques et aux hermines (Bilodeau et

al. 2013a).



Les fluctuations cycliques de grande amplitude dans I’abondance de lemmings avec une périodicité
de trois a quatre ans ont un effet déterminant sur les interactions prédateurs-proies dans cet
¢écosysteme (Krebs 2011). Lors des années de forte abondance de lemmings, les harfangs des neiges,
les labbes a longue queue et les buses pattues augmentent en nombre et ont un meilleur succes
reproducteur (Therrien et al. 2014a). Lorsque 1’abondance de lemmings est faible, la présence de
certains prédateurs se fait rare ou la reproduction de ceux-ci est trés faible, soulignant encore 1’étroite
relation entre les lemmings et leurs prédateurs (Krebs et al. 2003). Cette relation a d’autant plus été
mise en évidence par 1’affaissement des cycles dans des populations scandinaves et du Groenland, ce
qui a eu des répercussions dévastatrices sur les prédateurs (Schmidt et al. 2012). Par exemple, la
production d’oisillons de harfangs des neiges a chuté de 98% dans un site d’étude au Groenland suite

a I’affaissement des cycles de lemmings (Schmidt et al. 2012).

Les lemmings partagent plusieurs prédateurs avec certaines espéces de proies comme la grande oie
des neiges (Anser caerulescens atlantica) et certains oiseaux limicoles, ce qui influence la prédation
sur ceux-ci (Béty et al. 2002, McKinnon et al. 2014). Par compétition apparente, les lemmings
influencent le taux de prédation d’autres especes de proies. Ainsi, ils ont un impact sur I’ensemble du
réseau trophique de la toundra, le rendant hautement dynamique entre les phases de faible et de forte

abondance des lemmings (Legagneux et al. 2012; Therrien et al. 2014a).

Utilisation de I’habitat par les lemmings

Etant trés influente sur les autres espéces de 1’écosystéme arctique, 1’utilisation de 1’habitat par les
lemmings devient un aspect primordial a étudier pour bien comprendre 1’ensemble du réseau
trophique dont ils font partie. Les lemmings se divisent en deux genres, Lemmus et Dicrostonyx
(Naughton, 2016), et ceux-ci n’utilisent pas ’habitat de la méme facon. En général, Lemmus préfére
les habitats plus humides, alors que Dicrostonyx préfére les habitats plus secs (MacLean et al. 1974;
Morris et al. 2011; Soininen et al. 2013; von Beckerath et al. 2021). Contrairement aux prédateurs
qui se déplacent sur de grandes distances (de l’ordre de plusieurs kilométres ou dizaines de
kilométres), le domaine vital des lemmings est de petite taille (de 1’ordre de quelques centaines de
metres ou moins) et différe selon le sexe et I’age (Predavec and Krebs 2000). En effet, les males a la
recherche de femelles ont souvent un plus grand domaine vital que les femelles qui concentrent leurs
activités autour du terrier pour s’occuper des jeunes (Predavec and Krebs 2000). De plus, les jeunes
ont un domaine vital plus petit que les adultes bien qu’on ne sache pas si cette différence est causée
par le stade de maturité ou la densité de lemmings (Predavec and Krebs 2000). Cependant, la densité

joue un rdle important chez les adultes. Par exemple, lorsqu’elle est élevée, les lemmings variables



(Dicrostonyx groenlandicus) et les lemmings bruns (Lemmus trimucronatus) réduisent la taille de

leur domaine vital (Predavec and Krebs 2000, et al. 1975).

Par la maniere dont ils utilisent 1’habitat, les deux genres de lemmings tentent de combler leurs
besoins de base, soit un acces a de la nourriture de qualité, une protection contre les prédateurs, une
protection du froid extréme en hiver, des conditions favorables a la reproduction et un sol bien drainé
pour minimiser les risques d’inondation (Predavec and Krebs 2000). La saisonnalité¢ est un autre
facteur important, car I’habitat ne sera pas utilis¢ de la méme fagon en hiver et en été (Rodgers and
Lewis 1986). Par exemple, les lemmings bruns semblent se déplacer des habitats mésiques a ceux
plus humides au printemps et vice versa a ’automne (Batzli et al. 1983 ; Duchesne et al. 2011). Ainsi,
il est important de considérer comment les besoins spécifiques des lemmings changent selon les

saisons pour bien comprendre 1’utilisation de I’habitat par ceux-ci.

Besoins des lemmings en hiver

Contrairement a d’autres mammiféres de plus grandes tailles, les lemmings n’hibernent pas. L hiver,
les lemmings continuent de vivre sous le manteau neigeux afin de survivre au froid extréme de
I’ Arctique et c’est pourquoi ils s’isolent en se construisant des nids faits de brins d’herbe (MacLean
et al. 1974). Malgré les conditions climatiques extrémes, un bon couvert neigeux permettra aux
femelles d’avoir une ou plusieurs portées de jeunes pendant I’hiver (MacLean et al. 1974; Duchesne
et al. 2011). Un manteau neigeux de plus de 60 cm d’épaisseur sera favorable pour bien isoler les
lemmings du froid (Duchesne et al. 2011; Bilodeau et al. 2013a; Berteaux et al. 2017). C’est pourquoi
on retrouve les lemmings le plus souvent dans les dépressions des milieux mésiques et le long des
coulées, 1a ou la neige s’accumule en plus grande quantité (Batzli et al. 1983; Duchesne et al. 2011;
Poirier et al. 2019). Un couvert neigeux €pais diminue aussi les risques de prédation par les renards
arctiques, mais pas par les hermines (Duchesne et al. 2011; Bilodeau et al. 2013b). La dureté de la
neige peut également influencer les populations de lemmings. Par exemple, des évenements de pluie
sur la neige engendreront un durcissement de la couche basale du manteau neigeux di au gel-dégel
(Doming et al. 2018) et ainsi rendre la neige moins propice au cisaillement lors du creusage (Poirier
et al. 2021). De telles conditions de neige affecteront négativement les paramétres démographiques
des populations de lemmings (Dominé et al. 2018), entre autres en limitant 1’accés a la nourriture
(Korslund and Steen 2006). Une microtopographie hétérogéne est aussi favorable aux lemmings, car
elle crée des refuges pour éviter les inondations lors d’événements de pluie importantes ou a la fonte

de la neige au printemps (Duchesne et al. 2011).



Au niveau alimentaire, une abondance ¢levée de mousses et de graminées serait recherchée par
Lemmus et assurerait une bonne reproduction hivernale (Duchesne et al. 2011). Par ailleurs, les saules
(Salix spp.), qui font partie intégrante du régime alimentaire des deux espéces de lemmings en hiver,
seraient particulierement recherchés par Dicrostonyx (Predavec and Krebs 2000; Soininen et al.
2015). Malgré les récentes études menées sur 1’abondance et la distribution des lemmings en hiver
basé sur leurs nids, on connait encore peu leur répartition a I’échelle du paysage, surtout en lien avec

les caractéristiques des sols et des communautés végétales.

Besoins des lemmings en été

Durant la période de fonte de la neige au printemps, les lemmings se déplacent vers les buttes ou les
terrains plus hauts puisque les dépressions sont inondées (Batzli et al. 1983). Aprées la fonte de la
neige, les lemmings vont dans les sites ou la nourriture y est abondante (Batzli et al. 1983). D a une
forte pression de prédation, les lemmings affectionneront les dépressions, entre les hummocks par
exemple, ou encore les fentes dans le pergélisol pour se déplacer sans étre détectés par leurs
prédateurs durant I’ét¢ (Predavec and Krebs 2000). Aussi, ils creusent des tunnels dans le sol pour
s’y déplacer a I’abri des prédateurs et se reproduire. Comme en hiver, les saules procurent une source
importante de nourriture pour les Dicrostonyx 1’été et ils seraient I’élément principal qui expliquerait
leur utilisation des habitats plus secs a 1’échelle du paysage selon Batzli et al. (1983). Les Lemmus,
quant a eux, affectionnent les milieux plus humides ou ils se nourrissent de mousses et de graminées
qui poussent dans cet habitat (Rodgers and Lewis 1986; Soininen et al. 2015). Cependant, on peut
aussi les observer dans les milieux mésiques, surtout dans les années de forte abondance (Morris et

al. 2000, 2011), ou ils se nourriront également de saules (Fauteux et al. 2017).

Les lemmings de I’ile Bylot

L’1le Bylot au Nunavut est un site particulierement riche en faune arctique et dont le réseau trophique
est étudié depuis déja quelques décennies (Gauthier et al. 2004, 2013). Des suivis sur plusieurs
especes fauniques sont réalisés depuis prés de 30 ans, ce qui permet d’avoir un portrait assez complet
des interactions entre les espéces des différents niveaux trophiques (Gauthier et al. 2011). Le lemming
brun et le lemming variable y vivent en sympatrie et sont au centre du réseau trophique (Legagneux
et al. 2012). Les deux espéces peuvent parfois entrer en compétition pour les ressources et le lemming
brun est généralement dominant sur le lemming variable lors d’interactions agressives (Morris et al.
2000). A partir d’un nombre limité d’individus, Gruyer (2007) a estimé un domaine vital de 14.2 =
4.0 (SE) ha pour les lemmings variables et de 7.5 + 3.5 ha les lemmings bruns de I’1le Bylot dans une

année de faible abondance, et un domaine vital plus grand chez les méles que les femelles, comme



mentionné précédemment. De plus, les lemmings de I’ile Bylot suivent des cycles d’abondance qui
varient entre trois et quatre ans (Gruyer et al. 2008, Gauthier et al. 2013), mais avec des cycles
beaucoup plus prononcés pour les lemmings bruns que les lemmings variables (Fig. 2). La synchronie
spatiale des cycles de lemmings dans ce systéme reste encore a étre démontrée et, si elle existe, a

quelle échelle spatiale elle s’opere sur I’1le.

Figure 2. Densité estivale annuelle (+ SE) de lemmings bruns (Brown) et de lemmings variables
(Collared) sur 3 grilles de trappage situées sur I'lle Bylot en milieu humide (cercles noirs), en milieu
mésique (carrés noirs) et en milieu mésique dans une grille expérimentale (carrés ouverts). Dans la
grille expérimentale, la couverture neigeuse a été augmentée de 2008 a 2011 et les prédateurs ont été
exclus de 2012 a 2019. La zone grise indique 1'hiver. Jn = mi-juin, Au = mi-ao(t. (Gauthier et al.
2019)

Les lemmings sont largement convoités par plusieurs prédateurs résidents ou migrateurs et la pression
de prédation qui s’abat sur eux est tres élevée (Legagneux et al. 2012). Le taux de prédation sur les
lemmings variables peut méme dépasser la production de jeunes, ce qui expliquerait que leurs cycles
soient moins prononcés comparés aux lemmings bruns et aussi [’abondance plutét faible de cette
espece sur 1’1le Bylot (Legagneux et al. 2012). Les lemmings de 1’1le entretiennent des liens indirects
avec d’autres especes de proies (e.g. la grande oie des neiges) par compétition apparente due au fait

qu’ils partagent les mémes prédateurs (Béty et al. 2002).
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Objectifs et hypothéses

L’objectif de ce mémoire était de caractériser 1’influence de I’habitat sur la répartition des lemmings
a plusieurs échelles spatiales, de 1’ordre de quelques dizaines de métres (i.e. échelle du domaine vital)
a plusieurs dizaines kilométres (i.e. échelle du paysage). La présente étude se base sur les travaux
menés a long terme a I’lle Bylot, Nunavut, ou les abondances de lemmings variables et lemmings
bruns sont suivies depuis 2004 a 1’aide de trappage vivant et depuis 2007 avec des transects de nids
d’hiver a un site principal. De 2015 a 2019, les nids d’hiver ont aussi été suivis a 4 autres sites répartis
le long de la plaine sud-ouest de I’ile Bylot. En examinant la répartition des lemmings a fine (i.e. a
I’échelle du domaine vital) et a large échelle (i.e. a I’échelle de la répartition des domaines vitaux
dans le paysage) au sein de leur habitat et entre les années, cela devrait nous permettre d’obtenir une
image plus détaillée des effets limitants de 1’habitat pour ces espéces a travers leurs cycles

d’abondance tout en examinant pour la présence de synchronie spatiale.

En ce qui a trait au premier objectif, le but était de détecter s’il existe une utilisation différentielle de
I’espace en lien avec I’habitat a I’échelle des domaines vitaux des lemmings, et ce, au sein de grilles
de trappage qui font quelques centaines de metres. Pour ce faire, les données de trappage vivant de
lemmings cumulées de 2008 a 2019 ont été utilisées. Puisque les lemmings variables sont peu
abondants au site d’étude principal, seules les données sur les lemmings bruns ont été utilisées. Notre
premiére hypothése est que les lemmings bruns utiliseront ’habitat afin de réduire leur vulnérabilité
aux prédateurs. Nous prévoyons donc que les lemmings utiliseront les habitats ou la microtopographie
est hétérogene, puisqu’elle offre la possibilité de se cacher. De plus, nous prévoyons que les lemmings
utiliseront les endroits ou le sol est propice au creusage de terriers qui offrent également des refuges
partiels face a la prédation. Notre deuxieme hypothése est que les lemmings utiliseront I’habitat selon
la disponibilité de leurs principales sources de nourriture. Ainsi, nous prévoyons que les lemmings
bruns utiliseront les habitats ayant une forte abondance de mousses (Aulacomnium sp. et Polytrichum
sp.) et de saules, deux groupes de plantes fortement consommées (Soininen et al. 2015). Notre
derniére hypothese est que les lemmings bruns utiliseront les habitats bien drainés pour éviter les

inondations lors de la fonte de la neige.

Le deuxiéme objectif vise a déterminer le degré de synchronie spatiale dansles fluctuations
d’abondance et comment la répartition des deux espéces varie selon ’habitat a 1I’échelle du paysage
entre des sites séparés de 5 a 41 km. Pour répondre a cet objectif, des données de suivi de nids d’hiver
de lemmings, un bon indice de leur abondance (Fauteux et al., 2018b), réalisés pendant 5 ans a 5 sites
différents ont été utilisées. Notre premicre hypothése est que les fluctuations interannuelles des

populations de lemmings seront synchrones entre les sites a 1’étude de 1’ile Bylot, soit jusqu’a une
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distance de ~50 km. Nous prévoyons donc que les densités seront corrélées entre chaque paire de
sites. Notre deuxiéme hypothése est que I’abondance des deux especes de lemmings a chaque site
sera reliée a des caractéristiques de 1’habitat a I’échelle du paysage. Ainsi, nous prévoyons que les
deux espéces se retrouveront dans les habitats propices au creusage de terrier, ¢’est-a-dire ou la dureté
du sol est faible et ou il y a un bon couvert de matiére organique. Sur la base des différences connues
dans les préférences d’habitat entre les deux especes (Rodgers and Lewis 1985; Soininen et al. 2013;
von Beckerath et al. 2021), nous prévoyons que les lemmings bruns se retrouveront en plus forte
abondance aux sites ou les communautés végétales de milieu humide dominent, alors que les
lemmings variables se retrouveront en plus forte abondance aux sites ou les communautés végétales

de milieux mésiques a xériques dominent.
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1 Influence of habitat on fine scale space use by brown
lemmings in the High Arctic

1.1 Résumé

L'utilisation de l'espace par les petits mammiféres devrait refléter leurs besoins immédiats de
nourriture et de protection des prédateurs, mais elle peut aussi étre influencée par des changements
saisonniers dans les facteurs biotiques et abiotiques. Les lemmings de ' Arctique sont des espéces clés
dans le réseau alimentaire de la toundra, pourtant les connaissances sur leur répartition spatiale en
relation avec I'hétérogénéité des habitats sont limitées, surtout a fine échelle spatiale. Dans cette étude,
nous avons utilis¢é des méthodes de captures-recaptures spatialement explicites pour déterminer
comment la microtopographie, la végétation et I'hydrologie influencent les variations a fine échelle
spatiale des densités estivales de lemmings bruns (Lemmus trimucronatus). Les lemmings ont été
suivis tout au long de 1’été dans des habitats de toundra humide et mésique et dans une grille
d’exclusion des prédateurs. Nous avons constaté que dans la toundra humide, les densités de
lemmings étaient plus €élevées dans les sites avec une microtopographie accidentée dominée par des
hummocks et une couverture élevée de saules, mais seulement pendant la fonte de la neige en juin.
Dans la toundra mésique, les densités de lemmings étaient plus élevées dans les sites avec un mauvais
drainage et une faible pente pendant tout 1'ét¢ et dans les sites avec une forte abondance de mousses
Polytrichum lors de la fonte des neiges. L’abondance des lemmings était davantage associée a la
végétation dans la grille ou les prédateurs étaient exclus. Dans l'ensemble, 1’hydrologie et la
topographie semblent jouer un réle dominant en affectant 1’utilisation de 1’espace par le lemming
brun a fine échelle avec un role secondaire pour 1’ évitement des prédateurs et ’abondance des plantes

fourrageres.
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1.2 Abstract

Space use by small mammals should mirror their immediate needs for food and predator shelters but
can also be influenced by seasonal changes in biotic and abiotic factors. Arctic lemmings are keystone
species of the tundra food web, but information on their spatial distribution in relation to habitat
heterogeneity is still scant, especially at a fine scale. In this study, we used spatially-explicit capture-
recapture methods to determine how microtopography, vegetation and hydrology influence the fine-
scale spatial variations in summer density of brown lemmings (Lemmus trimucronatus). Lemmings
were monitored throughout the summer in wet and mesic tundra habitats and in a predator exclusion
grid. We found that in wet tundra, lemming densities were higher at sites with a rugged
microtopography dominated by hummocks and a high willow cover, but only during snow melt. In
mesic tundra, lemming densities were higher in sites with poor drainage and low aspect throughout
the summer and in sites with a high abundance of Polyfrichum mosses at snow melt. Lemming
abundance was most associated with vegetation in the grid where predators were excluded. Overall,
hydrology and topography appear to play a dominant role in affecting small-scale space use of brown

lemmings with a secondary role for predator avoidance and food plant abundance.
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1.3 Introduction

Habitat use reflects where animals are found and how they interact with their environment (Elton
1966, Fretwell 1968). It is generally measured by how often and how many individuals use a specific
set of biotic and abiotic characteristics, information which has a high value for conservation efforts.
In addition to abiotic factors such as topography and extreme events like wildfires, habitat use can
also be driven by species interactions such as the need to find food and mates and avoid predators
(Lashley et al. 2015; Nifong and Silliman 2017; Chance et al. 2020; Pirotta et al. 2020). Such
behaviours may ultimately affect whole food webs with cascading effects on other species at different

spatial scales (Breed et al. 2017; Roder et al. 2020).

Habitat use operates at different temporal and spatial scales with implications for species distribution
and interactions (Johnson 1980). Fine-scale habitat use is particularly useful to reveal how individuals
are affected by the microtopography and hydrology, exploit patches of concentrated food, interact
with conspecifics and competitors or respond to predation through the use of refuges (Cervinka et al.
2013; Garnick et al. 2014; Brzezinski et al. 2018). For example, yellow-bellied marmots (Marmota
Sflaviventris) mostly dig burrows in gentle slopes (Svendsen 1976), whereas mice and voles in
Colorado move out of floodplains during inundations (Andersen et al. 2000). Saetnan et al. (2009)
showed that field voles (Microtus agrestis) mainly use habitats rich in herbaceous plants and willows,
which are important food items for them. Sometimes, interspecific competition influence habitat use,
as in the brown and collared lemmings (Lemmus trimucronatus and Dicrostonyx groenlandicus)
where the presence of the former species negatively affects the density of the latter in its preferred

habitat (Morris et al. 2000).

The way predators and prey use habitats is often influenced by one another with the latter searching
for refuges in response to being hunted (Benoit-Bird et al. 2013; Everatt et al. 2015; Winnie and Creel
2017; Dellinger et al. 2019). As a result, prey can change their foraging behaviour, for instance by
choosing less profitable feeding sites to reduce predation risk and increase their fitness (Lima and
Valone 1986). For example, East European voles (Microtus levis) use covered feeding patches more
than uncovered (i.e. the most productive patches) ones when avian predators are present (Koivisto et
al. 2018). However, in contrast to structurally complex habitats such as forests, drivers of habitat use

in simpler landscapes such as the tundra may be more subtle and difficult to determine.

In the High Arctic tundra, brown lemmings are a key prey species for many predators (Béty
et al. 2002; Gilg et al. 2003; Krebs 2011; Therrien et al. 2014a) and use different habitats depending

on the season (Batzli et al. 1983; Rodgers and Lewis 1986). During summer, lemmings predominantly
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use lowlands with high food availability (Batzli et al. 1983) and a heterogeneous topography in
Alaska, presumably to minimize detection by predators. Predation may be an especially important
factor as lemmings suffer a high mortality rate due to both mammalian and avian predators during
the summer (Gilg et al. 2003; Therrien et al. 2014a; Fauteux et al. 2015). In winter, lemmings move
to depressions or near steep slopes with deep snow accumulation in higher, drier grounds where they
dig tunnels in the snow to move around (Duchesne et al. 2011; Poirier et al. 2019). Brown lemmings
eat mosses and grasses all year long and willows are also an important food item in some areas,
especially during winter (Rodgers and Lewis 1985, Soininen et al. 2015, Fauteux et al. 2017).
Although some studies have documented the general habitats in which lemmings are found, we still
know very little on how brown lemmings use space in relation to habitat features at a fine spatial
scale. Habitat use by lemmings is likely to change seasonally in response to factors like heterogeneity
in microtopography, presence of water bodies, melting of snow, food availability and predator

activity.

The goal of this study is to identify biotic and abiotic variables that are the most important in
determining summer space use of brown lemmings at a fine spatial scale. This was achieved using
lemming densities estimated from a long-term live-trapping dataset (12 years) conducted in areas
with contrasting microtopography, plant and predator conditions. Our scale of analysis corresponds
roughly to the third order identified by Johnson (1980), which is the home range scale. Based on past
studies emphasizing the role of predators in controlling lemming populations in the High Arctic
during the summer (Gilg et al. 2003; Therrien et al. 2014a; Fauteux et al. 2016), we hypothesized that
lemmings should use space to reduce their vulnerability to predation. We first predicted that brown
lemmings should predominantly use sites with a rugged microtopography that could hamper detection
by predators. Because burrows are good shelters in a landscape dominated by permafrost, we also
predicted that they should use more sites with soil suitable for digging, i.e. those with soft soil and a
deep active layer. We also hypothesized that lemmings should use space to maximize food
acquisition. Thus, we predicted that brown lemmings would predominantly use sites with a high
abundance of willows, grasses and palatable mosses (e.g. Aulacomnium spp. and Polytrichum spp.),
all important food plants for them (Soininen et al. 2015). Finally, at snowmelt, we hypothesized that

lemmings should use habitat to avoid flooding and predicted they would use well-drained areas.
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1.4 Material and methods

1.4.1 Study area

The fieldwork was conducted in the Qarlikturvik Valley of Bylot Island, Sirmilik National Park,
Nunavut (73°N, 80°W). The valley is located at the southwest end of the island and is bordered by
mountains and glaciers to the north and east, the sea to the west, and rolling hills to the south. The
lowlands of the valley are composed of two main habitats, wetlands in low-lying areas and mesic
tundra in higher ground and along slopes. Wetlands are characterized by either low-centre polygons,
which are depressions covered by vegetation, often filled with water at snow melt and surrounded by
drier vegetation along their rims, or high-centre polygons, where water is present in troughs
surrounding the drier, elevated centre of polygons (Billings and Peterson 1980). Mesic tundra is
widely covered by vegetation and is often characterized by hummocks with a rugged
microtopography; drainage is variable but generally good along slopes, and standing water is rare.
The wetland vegetation is composed of mosses (e.g. Aulacomnium spp., Polytrichum spp.) and
graminoids (e.g. Eriophorum spp., Dupontia fisherii), whereas the mesic tundra vegetation is
dominated by herbaceous plants (e.g. Saxifraga spp.), shrubs (e.g. Salix spp.) and graminoids (e.g.
Arctagrostis latifolia) (Gauthier et al. 1996; Bilodeau et al. 2014). The average temperature is 4.5°C
during the summer and -32.8°C during winter and the snow covers the ground from October to early

June (Cadieux et al. 2008).

The brown and collared lemming are the only two species of rodents present on the island. We focused
on brown lemmings, which exhibit large-amplitude population cycles with peaks every 3-4 years
(Fauteux et al. 2015), and ignored collared lemmings due to their low abundance at the study site.
Lemmings have many predators, especially during summer, when resident mammals (Arctic fox,
Vulpes lagopus and ermine, Mustela ermine) and migratory birds (snowy owls, Bubo scandiacus,

rough-legged hawks, Buteo lagopus and long-tailed jaegers, Stercorarius longicaudus) are all present.

1.4.2 Trapping protocol

Lemming populations were monitored annually from 2008 to 2019 on two live-trapping grids, one
located in the wetland habitat and one in mesic tundra. Each grid covered an area of approximately
11 ha and was laid out in a 12 x 12 Cartesian plane for a total of 144 trapping stations spaced out
every 30 m. A third trapping grid surrounded by a fence and covered by a net to exclude predators
was added in 2013 as part of an experiment to reduce the predation rate on lemmings (hereafter
predator exclosure; see details in Fauteux et al. 2016). This grid covered approximately 9 ha and was

composed of 8 x 12 trapping stations arranged in a similar fashion as the other grids.
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Each trapping station had one Longworth trap baited with a mixture of peanut butter, flour and oat
along with a piece of apple, as well as synthetic fabric batting to keep trapped lemmings warm and
dry. Traps were set in sites with signs of lemming activity such as feces or burrows near each trapping
station whenever possible. There were three primary trapping periods per grid each summer (mid-
June at the end of snowmelt, mid-July and mid-August) and traps were active for 72 h with visits
every 12 h (for a total of 6 secondary trapping periods per primary period). Each time a lemming was
caught, the station and the lemming identification number (if it was a recapture) were noted. Captured
animals were marked with a Passive Integrated Transponder (PIT, AVID®; Avid Identification
Systems, Inc., Norco, CA, USA) or an ear tag (Monel 1005-1, National Band & Tag Co., Newport,
KA, USA). All manipulations were authorized by the Université Laval animal care committee and

Parks Canada and followed American Society of Mammalogists guidelines (Sikes 2016).

1.4.3 Habitat sampling

Habitat variables were sampled at all the 384 trapping stations of the three grids in summer 2019 and
we assumed that habitat characteristics were constant over the years. Measurements were made

between July 23 and 31.

We assessed the abundance of hummocks (Humm) in a circular plot with a radius of 5 m centred on
each station on a scale between 0 (absent) and 3. A station with a class 1 had only a few scattered
hummocks, a class 2 had several patches of uniformly distributed hummocks with flat areas in
between them, and a class 3 had a uniform distribution of hummocks with little or no flat areas
between them. The height of the tallest hummock in this plot was measured (nearest cm) using a
measuring tape (Humm_height). The slope (Aspect) of the plot was measured using a clinometer by
a single observer for consistency. The total length of frost cracks in the soil (Crack length) large

enough for lemmings to travel in (>4 cm wide) was also measured (nearest cm) within the same area.

Soil hardness (Soil hard) was measured with an electronic penetrometer (Chatillon DFX II, 250 N).
We measured the force (in N, accuracy: + 0.75 N of full scale) it took to push an extension rod with
a pointed end 10 cm into the soil. Four measurements were taken in the four corners ofa 1 mx 1 m
quadrat facing north and centred on the station. We averaged those four measures to a single value
per station. We measured the depth (nearest cm) of the active layer (Depth_Act) at the same four
locations by pushing a metal rod into the soil until the permafrost was reached and used the average

value.
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Within the same 1 m x 1 m quadrat, we visually estimated the cover (proportion to the nearest 0.01)
of the following plant categories: Aulacomnium spp. (Aulacom), Polytrichum spp. (Polytrich),
Sphagnum spp. and lichen (Sphagnum_Lichen), other mosses (Other mosses), willows (Willows),
Cassiope tetragona (Cassiope) and herbaceous plants (Herb). Plant categories were selected based
on their preference or avoidance by lemmings (Soininen et al. 2015). Within the 5-m circular plot
around the station, we visually estimated the cover (proportion to the nearest 0.01) of organic matter

(i.e. green and dead vegetation, including mosses, lichens and vascular plants) (Org_Mat).

Drainage was visually estimated within a radius of 5 m around each station on a scale from 1 (poorly
drained with little runoff, presence of standing water, very wet) to 5 (well drained, extensive runoff,
absence of standing water). Because drainage categories 1, 2 and 3 were rare in the mesic grid
(drainage was mostly in categories 4 and 5), scales 1 and 2 were merged and 3 and 4 were also merged
for the analysis in this habitat. Finally, we estimated the proportion (to the nearest 0.01) of the area

within 10 m of each station covered by permanent water bodies (Water).

1.4.4 Autocorrelation analyses

We initially checked for the presence of spatial autocorrelation in the distribution of brown lemming
captures within each trapping grid with a Mantel test. We built a dissemblance matrix (number of
captures at each trapping station) and compared it with a distance matrix (distance between traps
separated in classes of 30 m, Borcard et al. 2011). We first ran an analysis with those matrices for
each primary trapping period, trapping grid and years separately, except in 2013 and 2018 when we
captured <3 lemmings during any primary trapping period. We then repeated these analyses by
combining data in various ways. We first combined data of the three trapping periods within the
dissemblance matrices, keeping years and grids separated, and then combined data across all years,
keeping trapping periods and grids separated. These analyses should determine whether “hotspots”
of lemmings were present in the trapping grids and if those varied between years or summer periods.
When the global Mantel test was significant (p <0.05) for an analysis, we proceeded with an
inspection of the correlogramm to determine at which distance classes (30-330 m) correlations (#)
were significant (p <0.05). A positive ry for a particular distance class indicated that traps spaced by
this distance were similar in terms of lemming captures, whereas the opposite was true for a negative
rn (Sokal 1986). Mantel tests and correlogramms were also conducted to check for the presence of
spatial autocorrelation in habitat variables. The dissemblance matrix was built with habitat
characteristics (e.g. cover proportion or abundance index), and compared with a distance matrix

(distance between traps separated in classes of 30 m).
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1.4.5 Habitat use analyses

We used spatially explicit capture recapture (SECR) models to estimate lemming densities and
examine the relationships between density and habitat variables at each trapping station with the ‘secr’
R package (Efford et al. 2009; Efford 2020). An important advantage of SECR models is that they
account for the spatial component of captures by considering a variable detection probability based
on both the location of the traps and the estimated centre of activity of each animal. However, such
models require relatively large sample size, so we limited our analyses to years of moderate to high
lemming density only (15 captures per primary period minimum or a minimum density of
approximately >1 lemmings ha™). Because years of low abundance were excluded, we used a half-

normal detection function (Krebs et al. 2011a).

We developed a set of candidate models based on specific hypotheses. Before doing so, we examined
for the presence of collinearity between habitat variables and avoided including variables that were
highly correlated (» > 0.7) in the same models. The candidate set of models used to examine the
relationships between density (D) and habitat variables are presented in Table 1.S1. Some models
were specific to trapping grids or periods due to variables being too spatially uniform, such as the
rarity of standing water (variable “Water”) in the mesic trapping grids. Because of these
particularities, a subset of the candidate models listed in Table 1.S1 was applied to each combination
of trapping grid and primary period in separate analyses. We considered each year as a ‘session’ in
the models allowing us to control for annual variations in D. For all models, we included this
parameter to control for session-specific detection probabilities (g0) and animal movement (c). We
used a theoretical buffer of 100 m around each trap to build the state space, where detection
probabilities are estimated, because it represents 3 to 4 times the movement parameters (o) (Krebs et
al. 2011a). The length of the buffer was recommended by Krebs et al. (2011a) to limit the total state-
space mask to a reasonable level and specify the area where the spatial detection probability is
estimated around all traps. The maximum likelihood was estimated with the BFGS optimization
algorithm because it was less sensitive to local minima than the Nelder-Mead algorithm. When
models showed problems of convergence with BFGS, we used the L-BFGS-B optimization algorithm
(Zhu et al. 1994). When models still had convergence problems, we did not include them in the model
selection. We selected the most parsimonious models with the second-order Akaike Information
Criteria (AICc). We model averaged the coefficients of the variables from models with a AAICc<4

along with their respective 95% confidence intervals.
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1.5 Results

1.5.1 Lemming densities

Brown lemming densities showed large fluctuations over time, ranging from 0 to 8 ha™' at each
primary trapping session. In years of high lemming abundance, captures (including recaptures) can
be as high as 250 in a single primary trapping period (e.g. wet trapping grid in July 2014) or can be
totally absent in low abundance years (e.g. wet trapping grid in June and August 2012). Lemming
densities were on average higher in the predator exclusion grid (2.41 ha') than in the other grids (1.36
to 1.42 ha). Years of low lemming abundance (density <1 lemmings ha™) were 2009, 2012, 2013,
2017 and 2018, and were excluded from the SECR analyses of lemming habitat use.

1.5.2 Autocorrelation analyses

Although significant autocorrelations in lemming densities between trapping stations were
occasionally detected, such situations were uncommon. Out of 53 autocorrelation analyses made on
each combination of primary trapping period, trapping grid and year, there were only 7 significant
ones (13%). When pooling capture data of all primary periods within years, autocorrelation was
significant on 4 occasions out of 19 (21%) and when pooling data across years for each primary
period, only one out of nine (11%) was significant (Table 1.1). When present, autocorrelations
typically showed a positive association in lemming densities between stations located at <100 m (see
Fig. 1.1 for an example). Most autocorrelations were observed in the mesic trapping grid (7 out of 12
significant analyses) and most often in the years 2014 and 2015 characterized with high lemming
abundance (Gauthier et al., 2019). Since spatial autocorrelation in lemming densities was observed
for only a small fraction of the situations, we proceeded to the habitat use analysis with the assumption
that autocorrelation caused a negligible bias. Also, we visually found no evidence of spatial

autocorrelation induced by an edge effect in the predator exclosure grid (Fig. 1.S1).
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Figure 1.1 Correlogram showing Mantel correlation coefficients (rm) of the number of brown
lemmings captured for each distance classes (30 m increment) in the mesic trapping grid during
summer 2014 (z = 6,453,662; p = 0.049) at Bylot Island. Full squares indicate significant (p < 0.05)
spatial autocorrelation for the specific distance class.

Table 1.1 Percentages of significant results (p<0.05) revealed by the spatial autocorrelation analyses
of brown lemming densities in the wet, mesic and predator exclosure trapping grids. Many analyses
were run: i) separate analysis for each trapping grid, year and primary period (Individual session), ii)
analysis with primary periods being pooled (Year) and iii) analysis with years being pooled (Primary
period). Sample size is provided in parentheses.

Trapping grid

Type of analysis Period Wet Mesic Predator
exclosure

Individual sessions June 0% (7) 17% (6) 0% (5)

July 14% (7) 29% (7) 0% (4)

August 29% (7) 17% (6) 0% (4)

Year - 14% (7) 29% (7) 20% (5)
Primary period - 0% (3) 0% (3) 33% (3)

Autocorrelation was found in two of the seven habitat variables tested. Aspect was positively
correlated between stations located <150 m in the mesic and predator exclosure grids, and for
Drainage between stations located at <180 m in the mesic grid and <140 m in the predator exclosure
grid (Fig. 1.2). The correlation was negative for both habitat variables between stations located

>210 m in the mesic grid and >180 m in the predator exclosure grid (Fig. 1.2).
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Figure 1.2 Correlogram showing Mantel correlation coefficients (7m) (30 m increment) for the aspect
in the mesic trapping grid (a) and the predator exclosure grid (b) and for the Drainage in the mesic
trapping grid (c) and in the predator exclosure grid (d) at Bylot Island. Solid squares indicate
significant (p < 0.05) spatial autocorrelation for the specific distance class.

1.5.3 Habitat use

In the wet trapping grid, spatial variations in brown lemming abundance in June was influenced by
habitat variables related to plants and topography (Table 1.S2). Lemming densities were positively
associated with a high willow cover and a high abundance of hummocks (Table 1.2 and Figs. 1.3 and
1.S2). In July, densities were positively associated with a single variable, the proportion of the area
occupied by permanent water bodies (Table 1.2 and Fig. 1.3). However, densities in August were not

related to any habitat feature (Table 1.S2).

In both the mesic and predator exclosure grids, variables related to topography best explained
variations in brown lemming abundance over the summer (Table 1.S3 and 1.S4). Lemming densities
were negatively related to the variables Drainage and Aspect at several primary periods (Table 1.2).
This indicates that lemmings occurred in high numbers in relatively flat sites with poor drainage in

this type of habitat (Fig. 1.3, 1.S3 and 1.S4). Lemming densities were higher in sites with a high
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abundance of Polytrichum mosses than in sites without them in June. In contrast, their densities were
low in areas with a high abundance of Sphagnum and lichens in July (Table 1.2; Fig. 1.3). We found
no links between lemming densities and the soil hardness or the depth of the active layer in the three

trapping grids.

Table 1.2 Parameter values of habitat variables retained in best ranked models (AAICc < 4; see Tables
1.S2, 1.S3 and 1.S4) explaining variations in brown lemming densities for each trapping grid and
trapping period. The table shows the Beta () and lower and upper 95% confidence interval (CI) for
each variable estimated by model-averaging. Variables in bold are those with a 95% confidence
interval that excludes 0.

Trapping grid Period Variable B 1low 95%CI  high 95% CI
Wet June Willows' 3.28 1.60 4.95
Humm’ 0.49 0.12 0.87

Herbaceous® -2.57 -8.77 3.63

Linear crack length 5.90 -17.26 29.06

July Water* 1.08 0.07 2.09
Sphagnum_Lichen’ -2.73 -5.95 0.49

Herbaceous® 2.58 -0.71 5.86

Drainage 0 -0.31 0.31

Other mosses’ 0.35 -0.44 1.14

Aulacomnium® -0.20 -1.02 0.62

Humm 0.03 -0.18 0.24

Humm_height’ 0.27 -0.97 1.52

August*  — - - -

Mesic June Drainage -0.66 -0.89 -0.42
Humm 0.52 -0.02 1.06

Humm _height 1.19 -2.16 4.54

Aspect -0.13 -0.19 -0.08

July Drainage -0.38 -0.55 -0.20

August Drainage -0.54 -0.73 -0.34

Predator June Aspect -0.13 -0.24 -0.02
Exclosure Polytrichum" 3.73 0.24 7.23
Humm _height 343 -1.23 8.09

July Drainage -0.39 -0.68 -0.10
Sphagnum_Lichen =291 -5.32 -0.49

Aspect -0.09 -0.17 -0.01

August Aspect -0.09 -0.15 -0.03

Humm _height 1.31 -1.32 3.94

*Candidate models that included habitat variables had lower statistical support than the null model
(see Table 1.S2).
'Willow cover
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’Hummock abundance

*Herbaceous cover

*Water cover

>Sphagnum and Lichen cover

SHerbaceous plant cover

"Cover of mosses other than Polytrichum spp. and Aulacomnium spp.
8 dulacomnium spp. cover

Height (cm) of the tallest hummock

Y Polytrichum spp. cover

Figure 1.3 Significant relationships between brown lemming densities and various habitat variables.
a) Hummock abundance and b) Willow cover in the wet grid in June, ¢c) Water cover in the wet grid
in July, d) Drainage in the mesic grid in August, €) Aspect and f) Polytrichum cover in the predator
exclosure grid in June and g) Sphagnum and lichen cover in the predator exclosure grid in July at
Bylot Island. Predicted densities are represented by grey diamonds in a and d or black lines in the
other graphs along with the 95% confidence intervals (shaded area) and were backtransformed from
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the logit scale. Black circles represent the mean number of individuals captured per trapping station,
all years combined (right Y axis; provided for illustrative purpose only), for each observed value of
the independent variables with their 95% confidence intervals (vertical black lines). These values are
presented for illustrative purpose only as relationships are based on the output of the SECR models
(see methods).

1.6 Discussion

The High Arctic tundra is a structurally simple habitat due to the absence of tall shrubs and erected
trees, but for small burrowing animals like lemmings, this landscape is far from being homogeneous
even within their restricted home range. We found that variables related to the hydrology and
topography were the main drivers of fine-scale space use by brown lemmings during the summer and
that the abundance of palatable vegetation as well as the ruggedness (i.e. presence of hummocks)
were also important to consider, but to a lesser degree. Although the autocorrelation analysis did not
reveal any clear and consistent spatial structure, suggesting weak aggregation within the trapping
grids, lemmings were more numerous close to permanent water bodies in wet tundra or in poorly
drained areas in mesic tundra. Hummocks in wet tundra at the time of snowmelt are heavily used,
potentially as refuges against predation and/or to avoid risks of flooding. Lemmings also used sites
with a high cover of some preferred food plants such as willows (Salix sp.) and Polytrichum mosses

(Soininen et al., 2015), especially at snowmelt and in the grid protected from predators.

Standing water occupied a significant portion of the landscape only in the wet trapping grid. Water
in this habitat is associated with low-centre polygons (mostly <30 m in diameter) characterized by
shallow depressions permanently filled with water and surrounded by raised mesic edges and narrow
wet troughs. The presence of a rugged microtopography along polygon rims (hummocks, frost cracks
and troughs; Batzli et al. 1983) provides ideal runaways for lemmings to move around without being
seen, and thus can reduce their vulnerability to predators. This could explain why water cover and
presence of hummocks are both positively related to lemming densities in the wet habitat. Duchesne
et al. (2011) reported that lemmings also prefer areas dominated by hummocks during winter. This
may explain why the strongest association between lemming density and hummocks was found in
June, at snow melts. The rugged microtopography provided by hummocks may help lemmings to
avoid running water caused by fast snow melt and thus be beneficial to their survival. Given the
potential benefits of microtopography to minimize detection by predators during their movements, it
is surprising that lemming density was not related to hummock abundance in the mesic habitat. A
possible explanation is that hummocks were such a dominant feature in this habitat that they did not

represent a limiting microhabitat in this landscape (Mysterud and Ims 1998).
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The high abundance of brown lemmings in poorly drained areas of the mesic habitat is in accordance
with their known preference for wet habitats, where they can find many of their preferred food plants
(Batzli et al. 1983). The mesic tundra offers a diversity of landscapes where flat areas tend to be
wetter than those along slopes, which are typically drier and dominated by different plants due to high
runoff (Bliss and Gold 1994; Virtanen et al. 1997; Young et al. 1997; Duclos et al. 2006; Woo and
Young 2006; Campbell et al. 2021). It is therefore not surprising that brown lemmings were not
present in areas with a high aspect. Steep slopes are also prone to the formation of snowbeds under
certain wind conditions in winter (Pomeroy and Brun 2001), which explains why they are heavily
used by lemmings in winter (Duchesne et al. 2011; Schmidt et al. 2021). However, snowbeds persist
for a long time after snowmelt potentially leading to the formation of a refrozen basal layer (Colbeck
1982) This may prevent lemmings from using the subnivean space, delay plant growth and cause the
release of excessive amounts of water during a prolonged period, which poses a risk for tunnel
flooding (Isard 1986; Bjork and Molau 2007). Not surprisingly, Drainage and Aspect showed positive
spatial autocorrelation, which could explain why most spatial autocorrelations in lemming captures

were located in the mesic tundra, a habitat characterized by rolling hills unlike wet lowlands.

Contrary to what was reported in Alaska (Batzli et al. 1983), food plant availability was not a
dominant factor affecting habitat use of lemmings on Bylot Island, except at snow melt and in the
predator exclusion grid. There are two possible reasons for this difference. First, the study in Alaska
was conducted at a slightly larger spatial scale (i.e. between trapping grids, from ~36 m to ~1 km)
compared to our study (i.e. within trapping grids, ~30 m) where differences in plant availability may
be greater at larger scales. Second, lemmings reach much higher densities in Alaska than on Bylot
Island, and thus food competition or congener avoidance may have a greater influence on habitat use
at the former site. According to Soininen et al. (2015), willows (Salix spp.) and Polytrichum mosses
are dominant food items in the winter diet of brown lemmings at our study site and are also consumed
during the summer but likely to a lesser extent. As June represents the snowmelt period when many
plant species have not yet initiated their summer growth, lemmings could still be largely using their
winter forage, which may explain their abundance in sites with a high willow cover in the wet habitat
(Fauteux et al. 2017). Moreover, as willows are especially prevalent in hummocky tundra, it is not
surprising to find an association between lemming abundance and these two habitat variables in wet
tundra. The absence of a similar association between lemmings and willows in mesic tundra may be
due to the high abundance and relatively homogenous distribution of willow in this habitat (Bilodeau

et al. 2014).
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A positive association with Polytrichum, an important food item of brown lemming (Soininen et al.
2015) and a negative one with Sphagnum and lichens, which are not consumed by lemmings, was
also reported in winter (Duchesne et al. 2011). Interestingly, even though the mesic and predator-
exclusion trapping grids were both located in the same type of habitat (mesic tundra), we only found
an association with lemming abundance and these plant taxa in the latter grid. This suggests that
presence of predators affect habitat use of lemmings in summer and may override possible effects of
plant species on their spatial distribution. Alternatively, it could also be related to the higher lemming
density encountered on the predator exclosure grid (Fauteux et al. 2016), which could increase
competition for food plants that have a slow regrowth after consumption like mosses. Some studies
have previously found density-dependent habitat selection in lemmings (Morris et al. 2000; Schmidt

et al. 2021).

Contrary to our expectations, soil hardness and active layer depth had no effect on lemming densities.
This could be partly explained by the limited variability that we observed in these values among our
sampling stations. It is possible that when measurements were taken in July, the soil was soft enough
and the active layer deep enough to allow lemmings to dig burrows almost everywhere. Moreover,
the rugged microtopography created by frost actions such as hummocks, frost cracks or soil collapse
due to thermal erosion of ground ice through water infiltration (Fortier et al. 2007) may offer
numerous opportunities for lemmings to move or hide underground without actively digging burrows

in the soil.

Overall, our results suggest a primary role of hydrology in affecting the fine-scale habitat use of
brown lemmings. Hydrology is a pervasive force leading to the formation of heterogeneous
landscapes in the tundra underlined by permafrost and can contribute to creating a myriad of
microhabitats for lemmings such as hummocks, frost cracks or gullies. In addition, running water at
snowmelt may pose short-term risks to lemmings due to flooding of low-lying areas or burrows.
Permafrost thawing, which can change the underground hydrology (Walvoord and Kurylyk 2016)
and surface topography (Godin and Fortier 2012), changing snow accumulation (Derksen and Brown
2012; Bintanja and Selten 2014) and more intense and sudden spring run-off (Adam et al. 2009) are
potential challenges that lemmings may face with climate warming. Those will add to other threats
currently faced by some lemming populations such as increasing rain-on-snow in fall and winter and
changing snow conditions (Ims et al. 2008; Kausrud et al. 2008; Berteaux et al. 2017; Dominé et al.
2018). Thus, the rapid warming arctic climate may have both positive effects on lemmings such as
the creation of more heterogeneous microhabitats to hide in, but also negative ones with an increased

risk of flooding or of exposure to predators due to more movements at snow melt.
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2 Landscape-scale synchrony and distribution of sympatric
collared and brown lemming populations in the High Arctic

2.1 Résumé

Le principal facteur influengant la répartition et I'abondance d'une espece est la présence de caractéristiques
d'habitat favorables. De nombreuses populations de petits mammiféres sont connues pour avoir des
fluctuations cycliques d'abondance qui peuvent étre synchrones a grande échelle spatiale. Des facteurs tels
que les événements météorologiques, la prédation, le surbroutement ou la dispersion ont été proposés pour
expliquer la synchronie spatiale, mais le role de 1'habitat a rarement été considéré. L'objectif de cette étude
¢tait d'examiner les variations spatiales des fluctuations de populations de lemmings bruns (Lemmus
trimucronatus) et de lemmings variables (Dicrostonyx groenlandicus) et de déterminer quelles variables
biotiques et abiotiques de 'habitat influencent leur répartition a une échelle spatiale d'environ 50 km. Nous
avons échantillonné 1'abondance des nids d'hiver des deux espéces sur cinq sites séparés par 5 a 41 km sur
I'lle Bylot (Nunavut, Canada) de 2015 a 2019. Nous avons constaté que les populations de lemmings
variables sont synchrones a cette échelle spatiale, mais que la synchronie diminue avec la distance, alors
qu'il y avait peu de synchronie entre les sites chez les lemmings bruns. L'abondance du lemming brun était
plus importante sur les sites dominés par les communautés végétales des zones humides et les mousses,
tandis que les lemmings variables étaient associés aux communautés végétales mésiques a xériques. Les
sols plus mous étaient associés a une plus grande abondance de lemmings bruns, tandis que les sols plus
durs étaient associés a une forte abondance de lemmings variable. Dans I'ensemble, nos résultats soulignent
l'importance des caractéristiques de I'habitat au niveau du paysage, en particulier les types de communautés
végétales selon un gradient hydrologique et la dureté du sol, pour affecter la répartition des lemmings. Ils
suggerent également que la synchronie spatiale des cycles de population de lemmings peut étre plus

complexe qu'on ne le pensait en raison de facteurs locaux tels que I'habitat.

2.2 Abstract

The primary factor influencing the distribution and abundance of a species is the presence of favourable
habitat characteristics. Many small mammal populations are known to have cyclic fluctuations of abundance
that can be synchronous over a large spatial scale. Factors such as meteorological events, predation,
overgrazing or dispersal have been proposed to explain spatial synchrony but the role of habitat has rarely
been considered. The aim of this study was to examine spatial variations in population fluctuations of brown
(Lemmus trimucronatus) and collared lemmings (Dicrostonyx groenlandicus) and to determine which biotic
and abiotic habitat variables influence their distribution at a ~50 km spatial scale. We estimated winter nest

abundances of both species at five sites separated by 5 to 41 km on Bylot Island (Nunavut, Canada) from
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2015 to 2019. We found that collared lemming populations were synchronous at this spatial scale with a
negative relationship between synchrony and distance, whereas there was little synchrony between sites in
brown lemmings. Brown lemming abundance was greater at sites dominated by wetland plant communities
and mosses, whereas collared lemmings were associated with mesic to xeric plant communities. Softer soils
were associated with a high abundance of brown lemmings, while harder soils were associated with high
collared lemming abundance. Overall, our results highlight the importance of habitat characteristics at the
landscape level, especially variation in plant communities according to hydrology and soil hardness, in
explaining lemming distribution. They also suggest that patterns of spatial synchrony in lemming population
fluctuations may be more complex than previously anticipated and potentially affected by local factors such

as habitat.

2.3 Introduction

The primary factor affecting animal distribution is the availability of suitable habitats. Abiotic factors, such
as topography or hydrology, and biotic factors such as food, competition and predation can determine habitat
quality (Lashley et al. 2015; Nifong and Silliman 2017; Chance et al. 2020; Pirotta et al. 2020). Moreover,
different spatial scales must be considered when attempting to link animal distribution with habitat (Johnson
1980; Morris 1984). For example, at the landscape scale, habitat will determine the location of home ranges
of individuals within the range of the species, and thus local abundance (Johnson 1980). At this scale,
individuals must find enough suitable habitats in terms of food resources, low abundance of competitors
and predation risk and favourable abiotic conditions to complete their entire life cycle. Habitat quality can
be a strong determinant of survival and growth of individuals, making it a factor that could affect population
fluctuations at large spatial scale (Predavec and Dickman 1994; Shenbrot et al. 2010).

Small mammal populations are often cyclic with potential synchronous fluctuations over long
distances (Andersson and Jonasson 1986; Ranta et al. 1997; Sundell et al. 2004; Huitu et al. 2005). For
example, in Finland the degree of synchrony between vole populations can extend up to 500 km (Sundell et
al. 2004). Several hypotheses have been proposed to explain spatial synchrony in population fluctuations
such as animal movement, predator movement, overgrazing, weather and seasonality (Ims and Andreassen
2000; Liebhold et al. 2004). Ims and Andreassen (2000) reported that an increase in predation due to
dispersal during the growth phase of populations could enhance synchrony among small mammal
populations. The authors suggest that when densities are high, small mammals disperse more, making them
more vulnerable to predation and causing a general negative feedback loop. Nomadic predators can also
track the density of small mammal populations and contribute to the synchronization of cycles at a large
spatial scale (Ims and Steen 1990). Weather is another factor that can influence population synchrony among

small mammal populations over large distances according to many authors (Krebs and Myers 1974). For
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instance, severe conditions in fall and winter can induce mortality simultaneously over a large area and thus
synchronize fluctuations in small mammal populations at a large spatial scale. Huitu et al. (2005) suggested
that the spatial synchrony in vole populations could be driven by several mechanisms (i.e., predation, food
and dispersal), which could act sequentially throughout the seasons. Variations in habitat availability and
use at the landscape level are other factors that could also affect the level of spatial synchrony among
populations although this has received little attention (Oksanen and Henttonen 1996; Oksanen et al. 1999;
Huitu et al. 2003; Henden et al. 2011).

Lemmings are small mammals that play a major role in the tundra ecosystem because they are the
main prey of many predators (Béty et al. 2002; Gilg et al. 2003; Legagneux et al. 2012) and they can impact
the habitat by consuming large amounts of plants (Virtanen et al. 1997; Olofsson et al. 2012; Olofsson et al.
2014). Lemmings belong to two genera that are largely sympatric but with different habitat preferences.
During summer, the genus Dicrostonyx generally prefers mesic to xeric habitats with an abundance of Salix
and Dryas shrubs, whereas Lemmus prefers wet habitats with a dominance of mosses and graminoids.
However, in years of high abundance, both genera can be found in most habitats (MacLean et al. 1974;
Morris et al. 2011; Soininen et al. 2013; von Beckerath et al. 2021). During winter, both genera use mesic
and riparian habitats in areas that are conducive to deep snow accumulation, which provide a favourable
thermal environment (Reid et al. 2012; Bilodeau et al. 2013b). Both genera are also known to compete for
habitat at high density with brown lemmings being the dominant competitor (Morris 2000). However, most
studies have been conducted at a single site and few studies have examined how habitat can affect the
distribution of the two genera and their spatial synchrony at the landscape level (Le Vaillant et al. 2018).

The objectives of this study are to examine spatial variations in the abundance of sympatric collared
(Dicrostonyx groenlandicus) and brown lemming (Lemmus trimucronatus) populations at multiple sites,
and how biotic and abiotic habitat characteristics could explain their distribution. This was achieved by
sampling lemming winter nest densities, an efficient and reliable proxy of their abundance (Krebs et al.
2012), over five years at five sites on Bylot Island, Nunavut, separated by 5 - 41 km from one another and
with heterogeneous habitat characteristics. We first hypothesized that population fluctuations of each
species would be synchronous across all our sites considering that they are separated by <50 km (Ehrich et
al. 2001a) and that other studies in similar systems have detected synchrony in small rodent populations at
this spatial scale (Ims and Andreassen 2000; Hansen et al. 2013). Consequently, we expected annual
abundance to be correlated between all pairs of sites regardless of the distance. Considering that each
lemming species prefer different plant food and habitat at fine spatial scale (Rodgers and Lewis 1985, 1986;
Soininen et al. 2015; Valcourt et al. (Chapitre 1)), we also hypothesized that the abundance of each species
at each site would be related to the dominant habitat characteristics at the landscape level. Thus, we predicted

that abundance of both species would be greater at sites where the soil is soft and dominated by organic
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matter as this would provide more favourable conditions for digging burrows. We also predicted that brown
lemmings would be more abundant in sites where the landscape is dominated by wet plant communities and
palatable mosses, whereas collared lemmings would be more abundant in sites dominated by mesic to xeric
plant communities where shrubs are abundant (Rodgers and Lewis 1985; Soininen et al. 2013; von

Beckerath et al. 2021).

2.4 Material and methods

Study area - Our study was conducted on the southwest plain of Bylot Island, Sirmilik National Park,
Nunavut (73°N, 80°W). Five study sites spanning a total distance of 46 km from north to south (sites A to
E) over the southwest plain were used (Fig. 2.1). Sites were selected based on logistic constraints (access,
possibility to establish a field camp). The southwest plain of Bylot Island is bordered by the sea to the west
and south, and mountains (>1000 m of elevation) to the north and east. The dominant landscape is made of
rolling hills with elevations ranging from 20 to 400 m bisected by numerous streams and rivers and lowland
areas. Extensive wetland patches and mesic tundra are the most common habitats in lowlands whereas
hillsides are dominated by mesic tundra and hilltops by xeric tundra (Fig. 2.S1). Wetlands are mainly
composed of mosses (e.g. Aulacomnium spp., Polytrichum spp.) and graminoids (e.g. Eriophorum spp.,
Dupontia fisherii). Mesic tundra is typically covered by herbaceous plants (e.g. Saxifraga spp.), shrubs (e.g.
Salix spp. and Cassiope tetragona) and graminoids (e.g. Arctagrostis latifolia) (Gauthier et al. 1996;
Bilodeau et al. 2014). The riparian habitat is found along streams at all sites and is characterized by wetland
vegetation next to the water and mesic tundra on the surrounding slopes (Fig. 2.S1). During summer, the
average temperature is 4.5°C, whereas in winter the average temperature drops to -32.8°C and the ground is

covered by snow from October to early June (Cadicux et al. 2008).
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Figure 2.1 Map of the southern plain of Bylot Island, Nunavut, Canada, showing the location of our five
study sites (A-E) and the location of transects used to sample lemming winter nests (red lines). The grey
shaded areas are the minimum convex polygons used to calculate the cover of different plant communities
at each site. Habitat variables of transects located outside the grey shading at site A were not sampled in the
field and were excluded from the habitat analyses. The light grey lines on the map show elevation contours
at 100 m intervals. The graphs represent time series of average lemming winter nest densities (nest/ha) at
each site with their 95% confidence intervals.

There are only two rodent species on the island, the brown lemming and the collared lemming. Both
species build winter nests in sites where the microtopography is heterogeneous, along steep slopes and
where mosses are abundant (Duchesne et al. 2011). Both species share resident predators such as arctic
foxes (Vulpes lagopus) and ermines (Mustela ermine) and migratory predators such as snowy owls (Bubo
scandiacus), rough-legged hawks (Buteo lagopus) and long-tailed jaegers (Stercorarius longicaudus)

(Gauthier et al. 2011).

Winter nest sampling - We sampled lemming winter nests to analyze their spatial distribution and population
synchrony at the landscape scale. Both brown and collared lemmings make nests with dried grass, forbs or
shrubs to take shelter and breed during winter months. Typically, a single lemming occupies a nest
throughout the winter except for females with their young (MacLean et al. 1974; Casey 1981). Assigning
each sampled nest to a species is relatively easy based on the shape and colour of the feces in the nest
(Duchesne et al. 2011; Soininen et al. 2015). This non-invasive sampling method is particularly useful to
assess abundance at multiple sites spaced out over large distances because they are a good indicator of
summer densities (Krebs et al. 2012; Fauteux et al. 2018b).

From 2015 to 2019 (except site D, which was not sampled in 2015), winter nests were sampled
along transects randomly positioned across the landscape in two habitat types used by lemmings in winter,
mesic and riparian habitats, at each site. The number of transects at each site varied among years and ranged
from 10 to 40 per site in 2015 to 18 to 40 in 2019 (Table 2.S1). In the mesic habitat, transects were 500 m
straight lines whereas in the riparian habitat, transects followed streams or riverbeds and their length ranged
from 224 m to 749 m. The transects were walked after snow melt between June 19 and July 26 and a few
riparian transects were revisited in late July-early August due to heavy snow accumulate and late melt.
Location of each nest was recorded and the perpendicular distance between the nest and the transect was
measured. The same transects were conducted every year and each nest found was destroyed to avoid
counting again the same ones from the previous year. Older nests (over a year old) are easy to distinguish
from fresh ones because they are flattened and have a gray colour. We estimated nest densities of each
species separately using distance-sampling methods (Buckland et al. 2015), which accounts for imperfect

detection (package Distance; Miller et al., 2019), following the recommendations of Fauteux et al. (2018a).
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We estimated densities separately for each habitat (mesic and riparian) by pooling all transects sampled in

each habitat.

Habitat variables - We measured several habitat variables in the field between July 1 and July 31 2019.
Habitat was sampled at the end or the beginning of each transect (randomly selected) over a 10 m-radius
plot. All transects were sampled except at Site A where only half of them were sampled.

Soil hardness (SoilHardness) was measured with an electronic penetrometer (Chatillon DFX 11,
250 N £+ 0.75 N). We determined the force it took to insert a rod with a pointed end 10 cm deep into the soil.
Four measurements were taken, each one located 1 m from the centre of the plot in each cardinal direction.
Organic matter (OrganicMatter, mostly moss-covered soil) and sand (Sand) cover were visually assessed in
the 10 m-radius plots. All soil hardness, organic matter and sand measurements taken at each site were
averaged across transects to have a single value per site. Finally, the three most abundant vascular and non-
vascular plant types were visually assessed in the plot and ranked from one (highest abundance) to three
(the third-highest abundance) at each transect, but we only used data concerning mosses for the analyses,
because of their importance in the diet of brown lemmings. We calculated the proportion of plots per site
that had Aulacomnium spp. and/or Polytrichum spp. (PolyAula; two important food plants for brown
lemmings, Soininen et al. 2015) in the three most abundant plant types.

We assessed the proportion of the landscape covered by various plant communities and water at
each site. We first delimited the area covered by our transects at each study site by drawing the minimum
convex polygon (MCP) from the locations of the start and end of all sampled transects with QGIS (QGIS
Development Team, 2021). We added a 100 m buffer around MCPs to consider local movements of
lemmings. The MCPs had areas of 15.04 km?,10.97 km?, 8.67 km?, 6.88 km? and 6.35 km? for sites A to E
respectively (Table 2.S1 and Fig. 2.1). Variables included the proportion of the MCP surface covered by
water bodies (Water) and various plant communities based on rasters of the Bylot Island vegetation map
produced by Duclos et al. (2006). The plant communities were graminoid wet meadow (GramWetMeadow),
graminoid moist meadow (GramMoistMeadow), moist meadow (MoistMeadow), moist shrub tundra
(MoistShrub), grass mesic meadow (GrassMesicMeadow), shrub heath tundra dominated by Dryas
integrifolia (ShrubHeathDryas), shrub heath tundra dominated by Cassiope tetragona (ShrubHeathCass)
and shrub heath tundra dominated by Vaccinium uliginosum (ShrubHeathVacc) (see Table 2.S2 for details).

The average value per site for each habitat variable is summarized in Table 2.1.
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Table 2.1 Mean values (+ standard deviation) of habitat variables at each site measured in the field along
transects and of plant communities determined from a vegetation map at Bylot Island (see methods).

Habitat variables Site A Site B Site C Site D Site E
Variables sampled in the field
SoilHardness (Newton) 104+54 479+11.3 38.3+9.1 451+17.8 57.4+23.8
OrganicMatter cover' 0.980+0.033 0.856+0.189 0.839+0.179 0.762+0.159  0.831+£0.218
Sand cover 0.008 £0.011 0.053£0.090 0.084+0.089 0.113+0.118 0.047 +£0.087
PolyAula? (proportion) 0.350 0.240 0.225 0.180 0.080
Plant communities® and water (proportion)
Water cover 0.050 0.064 0.004 0.008 0.019
GramWetMeadow cover  0.039 0.014 0.040 0.026 0.011
GramMoistMeadow 0.124 0.108 0.087 0.115 0.203
cover
MoistMeadow covers 0.280 0.301 0.341 0.323 0.270
MoistShrub cover 0.082 0.046 0.067 0.054 0.045
GrassMesicMeadow 0.162 0.154 0.178 0.162 0.144
cover
ShrubHeathDryas cover  0.064 0.094 0.089 0.093 0.105
ShrubHeathCass cover 0.159 0.151 0.144 0.162 0.145
ShrubHeathVacc cover 0.040 0.068 0.050 0.057 0.057
PC1* -2.49 1.54 -1.97 -0.14 3.04

! All cover values are expressed as proportions

? Proportion of transects having Polytrichum and/or Aulacomnium in their most abundant plant species.
3 See Table 2.S2 for a description of plant communities.

* Score on the first axis of a principal component analysis of the plant communities. Negative values are
associated with mesic to wet plant communities and positive values to mesic to xeric plant communities
(see results).

Statistical analyses - We first examined synchrony in brown and collared lemming population fluctuations
across sites. We used Pearson’s correlations to compare annual densities between each pair of sites. We also
compared the proportion of winter nests of brown lemmings between each site with a generalized linear
model (GLM) with a binomial distribution.

We examined relationships between annual brown and collared lemming winter nest densities at
each site and habitat variables with linear models or with a GLM with a binomial distribution when using
the proportion of brown lemming winter nests as a response variable. To ensure that winter nests densities
were normally distributed, we log-transformed them. Because some densities were equal to 0, we added half
the smallest density value (i.e. 0.04) to all densities before the log transformation. Prior to building our
candidate set of models, we tested for collinearity between habitat variables in the models. Many habitat
variables were correlated (» > 0.7), especially the proportions of each plant communities. Thus, we used a
principal component analysis (PCA) to reduce the number of plant communities. We also added the habitat
type where the transect was located (MesicHabitat or RiparianHabitat), and year as categorical variables to

control for inter-annual population fluctuations. The most parsimonious models were selected based on the
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second order Akaike Information Criterion (AICc). If multiple models had high statistical support (i.e. with
a AAICc < 4), the estimates of each variable included in these models were computed by model averaging
across those models.

We also related the proportion of brown lemming winter nest at each site to habitat variables using
a GLM with a binomial distribution. We used the same habitat variables and the same model structure as
the models with nest densities (see above). We also performed model selection and model averaging as

described for densities. All analyses were conducted in R software (R core team, 2020).

2.5 Results

Spatial variations in winter nests densities and synchrony - Over the course of our study, winter nest
densities of both lemming species showed high amplitude fluctuations among years, except at sites D and
E where brown lemmings remained at low densities, and also varied among sites (Fig. 2.1). The density of
brown lemming winter nests in the mesic transects ranged from 0 nests/ha at all sites in some years to 2.5
nests/ha at Site D (2016). In the riparian transects, densities ranged from 0 nests/ha at Sites B and E in some
years to 6.3 nests/ha at Site B (2019; Fig. 2.1). Values were higher for collared lemmings with densities
ranging from 0 nests/ha at Site A and D (2018) to 4.8 nests/ha at Site D (2016) in the mesic transects, and
from 0.5 nests/ha at Site D (2017) to 13.3 nests/ha at Site E (2019) in the riparian transects. Brown lemmings
represented on average 60 % of total nests found in site A, 25% in site B, 40 % in site C, 33% in site D, and
13% in site E. Overall, proportions of brown lemming winter nests differed significantly among sites and
was higher at Site A than at other sites except at Site C (Table 2.S3).

Analysis of synchrony between paired sites in mesic or riparian habitats revealed no significant
correlation (p >0.05) for either species, except between sites B and C in collared lemmings and C and D for
brown lemmings in mesic habitat (Fig. 2.S2 and 2.S3). However, when data from both habitats (mesic and
riparian transects) were pooled, all 20 correlation coefficients between paired sites were positive and 7 of
them were statistically significant (p <0.05; brown lemmings: A-B, and B-C; collared lemmings: A-B, B-
E, C-D, C-E, and D-E; Fig. 2.54). We found stronger correlations between sites separated by short distances
compared to those separated by long distances in collared lemmings (R? = 0.58) but not in brown lemmings

Fig. 2.2).

39



Figure 2.2 Relationship between correlation coefficients of winter nests densities (mesic and riparian
transects together) between paired sites and distance between sites in brown (A) and collared (B) lemmings
at Bylot Island (NU), 2015-2019. The line represents the predicted relationship with the 95% confidence
interval (grey shaded area). The figure shows the p-value (p) and adjusted R-squared values (R?) of the
relationships.

Winter nest abundance and habitat characteristics - The PCA discriminated between plant communities
along the first axis, which explained 58% of the variation in the data set (Fig. 2.S5). Three plant communities
typical of mesic to xeric tundra (graminoid moist meadow, shrub heath Dryas and shrub heath Vaccinium;
see Table 2.1) had a positive loading on this axis (1.9 to 2.3). In contrast, all remaining plant communities
typical of mesic to wet tundra (graminoid wet meadow, moist meadow, moist shrub tundra, grass mesic
meadow and shrub heath Cassiope) had negative loadings (-2.5 to -1.0). We thus interpreted the first
principal component (PC1) as an index of dryness of plant communities, from wet (negative values) to dry
(positive values). Sites A and C were dominated by wet plant communities, Sites B and especially E by dry
ones and Site D was intermediate (Fig. 2.S5).

Winter nest densities of brown lemmings were positively related to the abundance of Polytrichum
spp. and Aulacomnium spp. and negatively related to soil hardness and PCl, indicating a negative
association with mesic to xeric plant communities at the site level (Tables 2.2 and 2.S4, Fig. 2.3). In collared
lemmings, we found a positive relationship between winter nest densities and soil hardness and between
winter nest densities and PC1, indicating a positive association with mesic to xeric plant communities
(Tables 2.3 and 2.S5, Fig. 2.4). In both species, winter nest densities were 4.0 (collared lemmings) and 4.2
(brown lemmings) times higher in Riparian habitat than in Mesic habitat on average and varied among years

(Tables 2.2 and 2.3).
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Table 2.2 Results from the most parsimonious linear models (AAICc < 4; model ranking in Table
2.54) testing the relationship between winter nest densities of brown lemmings (log-transformed)
and various habitat variables. The table shows the model averaged coefficients and their respective
lower and upper bound of the 95% confidence interval (Iwr CI and upp CI) for each variable.
Variables in bold are those with a 95% confidence interval that excludes 0.

Habitat variables Estimate lwr CI upr CI

(Intercept) -0.81 384 223
PC1' -0.31 -0.48 -0.14
PolyAula’ 743 356 11.30
SoilHardness -0.04 -0.07 -0.02
Sand’ 440 -11.06 19.87
OrgMat* 1.64 425 7.54
Year2016 -0.24 -1.38 091
Year2017 -1.64 -2.78 -0.50
Year2018 -2.14 329 -1.00
Year2019 -0.86 -2.00 0.29

RiparianHabitat 1.83 114 253

" Index of dryness of plant communities based on a principal component analysis of the plant communities
(see results).

? Proportion of transects having Polytrichum and/or Aulacomnium in their most abundant plant species.
*Sand cover.

*Organic matter cover.
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Figure 2.3 Winter nests densities (nest/ha) of brown lemmings in relation to an index of dryness of plant
communities (wet to dry) based on a principal component analysis (PC1), the proportion of plots with a high
abundance of Polytrichum and Aulacomnium (PolyAula cover) and soil hardness at Bylot Island. The line
represents the predicted relationship with the 95% confidence interval (grey shaded area).
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Table 2.3 Results from the most parsimonious linear models (AAICc < 4; model ranking in Table 2.S5)
testing the relationship between winter nest densities of collared lemmings (log-transformed) and various
habitat variables. The table shows the model averaged coefficients and their respective lower and upper
bound of the 95% confidence interval (Iwr CI and upp CI) for each variable. Variables in bold are those
with a 95% confidence interval that excludes 0.

Variable Estimate lwr CI upp CI
(Intercept) -0.39 -189 1.10
PC1' 0.16 0.06 0.27
SoilHardness 0.02 0.01 0.04
Sand’ 2,79 -11.77  6.20
OrgMat® -0.60 -435  3.15
Year2016 0.26 -0.45 0.97
Year2017 -0.32 -1.03  0.39
Year2018 -145 -2.16 -0.75
Year2019 0.05 -0.66 0.76

RiparianHabitat 147 1.04 1.90

! Index of dryness of plant communities based on a principal component analysis of the plant communities
(see results).

*Sand cover.

3Organic matter cover.

Figure 2.4 Winter nests densities (nest/ha) of collared lemmings in relation to an index of dryness of plant
communities (wet to dry) based on a principal component analysis (PC1) and soil hardness at Bylot Island.
The line represents the predicted relationship with the 95% confidence interval (grey shaded area).

Examination of the proportions of the winter nests occupied by brown lemmings as a function of
habitat variables yielded similar results to those obtained with densities. Proportion of brown lemmings was

negatively related to the PC1, an index of mesic to xeric plant communities, and soil hardness, and positively
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related to the ground cover of organic matter at the site level (Table 2.4 and 2.56). In addition, proportion

of brown lemmings was higher in the riparian habitat (35% on average) than in the mesic habitat (25%).

Table 2.4 Results from the most parsimonious binomial models (AAICc < 4; model ranking in Table A6)
testing the relationship between the proportion of winter nests of brown lemmings and various habitat
variables and year. The table shows the model averaged coefficients and their respective lower and upper
bound of the 95% confidence interval (Iwr CI and upp CI) for each variable. Variables in bold are those
with a 95% confidence interval that excludes 0.

Variables Estimate IwrCI upp CI

(Intercept) -1.25  -5.49 2.99
PC1' -0.30 -0.39 -0.22
OrgMat’ 3.56 1.47 5.64
Sand’ 0.26 -13.81 1433
SoilHardness -0.05  -0.06 -0.04
Year2016 -0.57  -0.92 -0.22
Year2017 -0.74  -1.20 -0.28
Year2018 -0.73  -1.38 -0.08
Year2019 -0.71  -1.03 -0.38
Riparian habitat 0.33 0.04 0.62

'Index of dryness of plant communities based on a principal component analysis of the plant communities
(see results).

Organic matter cover.

3Sand cover.

2.6 Discussion

We found temporal and spatial variations in the abundance of sympatric collared and brown lemmings
between several sites on Bylot Island. There was evidence of spatial synchrony among sampling sites in the
temporal fluctuations of collared lemmings but, contrary to our expectation, spatial synchrony weakened
with distance between sites over ~50 km. Evidence for spatial synchrony was weak for brown lemmings
and did not change with distance between sampling sites. Spatial variations in the abundance of each species
could be explained by dominant habitat characteristics at the landscape level, especially plant communities,
abundance of some moss species and soil hardness, and were in accordance with known habitat preference

in each species.

Spatial synchrony - Similar to what Krebs et al. (2002) reported, we found spatial synchrony among collared
lemming populations separated by up to 50 kilometres in the south plain (ca 1600 km?* of tundra) of a large
island. Three main hypotheses have been proposed to explain spatial synchrony in lemmings: plant

overgrazing, predation and weather. In some area, large-scale overgrazing of plants after a population peak
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that reduces food availability can induce a collapse of lemming populations and synchronize population
fluctuations (Turchin et al. 2000; Pitelka and Batzli 2007). However, there is no evidence that lemmings
overgraze their food plants during peak populations in the Canadian Arctic (Bilodeau et al. 2014). According
to several studies, mobile predators could play a major role in synchronizing small mammal population
cycles (Ims and Steen 1990; Reid et al. 1995; Sundell 2006). On Bylot Island, several migrating (e.g. snowy
owls, long-tailed jaegers, rough-legged hawk) and resident predators (e.g. arctic foxes and ermines) are
present and play a major role in lemming population fluctuations (Legagneux et al. 2012, Hutchison et al.
2020). It is therefore possible that mobile predators contribute to spatial synchrony in collared lemming
population fluctuations. It is widely recognized that synchronization of population cycles can also be
induced by weather conditions (Koenig 1999; Krebs et al. 2002; Stenseth et al. 2004; Huitu et al. 2008).
Snow conditions are critical for lemmings in winter and may play a role in the cyclic population fluctuations
(Ims et al. 2008; Kausrud et al. 2008; Gilg et al. 2009). Weather events such as melt-freeze sequences or
rain-on-snow events, which are likely to equally affect all our sites at the spatial scale of our study, can
degrade the subnivean habitat of lemmings (Berteaux et al. 2017; Dominé et al. 2018), and thus could be an
important factor enforcing spatial synchrony in population fluctuations.

It was surprising to see a decay in the spatial synchrony of collared lemming population fluctuations
over 50 km considering that Krebs et al. (2002) found evidence of synchrony over several hundred
kilometres in the Canadian Arctic. Moreover, the breeding dispersal of snowy owls, a lemming specialist,
in the Canadian Arctic (~700 km on average, Therrien et al. 2014Db) is also consistent with the idea of a
spatial synchrony in lemming populations at this scale. Lemming movements between our sites are possible.
As observed by Ehrich et al. (2001a), collared lemmings can disperse over long distances during population
peaks (up to 20 km), which could favour spatial synchrony among our sites, especially considering the
absence of physical barriers such as glaciers or high mountains. Moreover, dispersal of individuals has been
shown to play a major role in population synchrony (Ims and Andreassen 2000; Kendall et al. 2000). We
note, however, the presence of a large snow goose colony on Bylot Island centred on Site C (Fig. 2.1). The
presence of this colony affects the spatial distribution of predators on this island and leads to spatial patterns
of predation pressure (Giroux et al. 2012; Lamarre et al. 2017; Grenier-Potvin et al. 2021). Indeed, the
stability in prey availability in the goose colony may limit the dispersal of predators away from the area of
Site C, reinforcing the negative impact of predation on lemming dispersal and thus on population synchrony.
Our results therefore suggest that patterns of spatial synchrony in lemming population fluctuations may be
more complex than previously thought and affected by local factors.

Considering our results for collared lemmings, the weak synchrony found in brown lemming
populations is puzzling. However, collared lemmings are found in a habitat more or less continuous across

the landscape unlike brown lemmings which are mostly limited to isolated patches of wet plant
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communities. In contrast with the more homogenous mesic habitat, patches of wet habitats may be separated
by several kilometres and dispersal among them may represent a high-risk journey for brown lemmings.
Low dispersal success may then weaken spatial synchrony at the scale of our study. On the other hand, some
factors could have affected our ability to detect spatial synchrony in this species. Brown lemming abundance
was especially low at two of our five sites in all years, probably because habitat was less suitable for them
at those sites (see below). Brown lemmings typically reach much higher densities than collared lemmings
in peak years on Bylot Island (Gruyer et al. 2008; Gauthier et al. 2013). However, no large peak in brown
lemming populations occurred during our 5-year study (last peak was the year before the start of our study).
Therefore, a longer study period could have revealed a different pattern of spatial synchrony in population

fluctuations of brown lemmings.

Abundance in relation to habitat — The dominance of wet vs dry plant communities and soil hardness at the
landscape level were the two most important variables related to spatial variation in abundance of both
species. However, contrary to our expectation, the relation between soil hardness and abundance was
positive in collared lemmings and differed between the two species. On Bylot Island, soft soil is usually
associated with a high organic matter content, typically moss-dominated fens, whereas hard soil is
associated with a high mineral content (silt or gravel). Therefore, the different response of each species to
soil hardness may either reflect species-specific habitat preference or a better ability of collared lemmings
to dig in hard soil than brown lemmings as documented in snow (Poirier et al. 2021).

As predicted, brown lemmings were more abundant at sites where wet plant communities were
dominant and collared lemmings at sites where dry plant communities were more abundant, which is in
accordance with their known habitat preferences, i.e. wet vs mesic to xeric tundra, respectively (MacLean
et al. 1974; Rodgers and Lewis 1986; Morris et al. 2011). The same pattern was found when we examined
the links between the proportion of each species present and habitat features. In addition, brown lemmings
were more prevalent in sites with a high abundance of moss species. Therefore, both species use habitats
where they are susceptible to find a high proportion of their preferred food, mosses for brown lemmings and
shrubs for collared lemmings (Soininen et al. 2015, von Beckerath et al., 2021). Nonetheless, considering
that both species were present at all sites and show some overlap in habitat use and diet (Rodgers and Lewis
1985, 1986; Morris et al. 2011; Soininen et al. 2015), it is also possible that interspecific competition
contributed to the observed pattern of relative abundance of the two species at each site (Morris et al. 2000).

Factors affecting the abundance of lemmings at large spatial scale (> 5 km) differed from what was
found by Valcourt et al. (Chapitre 1) at a finer spatial scale. At a fine spatial scale (~30 m), distribution of
brown lemmings was primarily driven by hydrology and topography but vegetation and soil hardness, two

important factors here, had little influence. The relative homogeneity of the latter variables at a fine spatial
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scale may explain their lack of influence. Also, the differences observed between the results of Valcourt et
al. (Chapitre 1) and the present ones could be caused by seasonal differences in habitat use because the
former study was based on summer live-trapping and this study was based on winter nests. However,
seasonal movements, which are mainly documented in brown lemmings, are short and of smaller scale than
the one used in this study. Thus, differences of habitat use between the two studies are more likely due to
the hierarchical processes of habitat selection than due to seasonal variations. However, these results still
demonstrate the importance of considering the spatial scale when studying variations in abundance in

relation to habitat features.

Importance of habitat in lemming cycles and spatial synchrony — Because brown lemmings are dominant
over collared lemmings during interspecific interactions (Morris et al. 2000), we expected that they would
be more synchronous over our study area than collared lemming, whose abundance might have been limited
by that of the brown lemming through density-dependent competition. However, large wetland areas are
often spatially constrained in the tundra and were scarce at some of our sites, which may be another factor
affecting the pattern of spatial synchrony for brown lemmings among our study sites. Krebs et al. (2011)
found high short-distance heterogeneity in brown lemming densities with one trapping grid located in a
large wetland patch having densities ten times higher than another grid located two km away in a peak year.
This suggests that very high densities of brown lemmings may be spatially restricted by their preferred
habitats. Habitats of poor quality may always harbor low population densities, and the lack of high amplitude
fluctuations at such sites may disturb signals of spatial synchrony. Thus, considering habitat characteristics

may be critical in understanding small mammal population cycles and their spatial synchrony.

Conclusions — We conclude that collared lemming population cycles fluctuate synchronously up to a scale
of ~50 km and that habitat variables such as variations in plant communities in response to hydrology and
soil hardness are key features that determine the distribution of brown and collared lemmings at this spatial
scale. Hence, this study highlights the importance of habitat in understanding population cycles and spatial
synchrony. Climate warming in the Arctic may lead to a drying out of wetlands, either due to evaporation
(Smol and Douglas 2007) or drainage following thawing of permafrost (Perreault et al. 2016). This could
lead to habitat loss for brown lemmings and cause a population decline in favour of collared lemmings as
the habitat becomes drier and a competitor disappears (Ale et al. 2011). In turn, a reduction in brown
lemming population densities could have far-reaching consequences on the whole food web with a possible
increase in predation rates on other prey species in the short term (Summers et al. 1998; Béty et al. 2002;
Gauthier et al. 2004) and a decline in predator populations in the long term (Gilg et al. 2009; Schmidt et al.

2012). We can also anticipate that habitat alterations caused by climate change will directly affect collared
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lemming distribution as well, which further emphasizes the importance of habitat in affecting the

distribution of tundra small mammals.
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Conclusion

Les objectifs de ce mémoire étaient de déterminer quelles caractéristiques de 1’habitat influengaient
’utilisation de I’espace par les lemmings du Haut-Arctique a I’échelle de leur domaine vital et pour leur
répartition spatiale a I’échelle du paysage, ainsi que de vérifier si les fluctuations des populations étaient
spatialement synchrones. Comme les lemmings sont au centre du réseau trophique de la toundra (Gauthier
et al. 2013), ils exercent une forte influence sur plusieurs especes fauniques qui partagent le méme habitat,
et ce de maniére directe et/ou indirecte. Il est donc plus que pertinent de comprendre ce qui peut affecter la
répartition des lemmings, car cela nous donnera une meilleure perspective globale de la modulation des
interactions trophiques en fonction de 1’habitat. Les résultats de ce mémoire soulignent 1I’importance de
I’habitat dans la répartition des lemmings a plusieurs échelles spatiales, et confirment la présence de

synchronie spatiale a une échelle de ~50 km chez au moins une espéce.

Influence de ’habitat sur ’utilisation de I’espace

A Déchelle du domaine vital

Bien que plusieurs études se soient penchées sur I’écologie spatiale des lemmings (Predavec and Krebs
2000; Krebs 2011; Fauteux et al. 2015), nous en savons toujours peu sur leur répartition spatiale a 1’échelle
de leur domaine vital. Pour mieux comprendre comment les lemmings bruns utilisent I’espace a cette échelle
spatiale, les densités de lemmings ont été mises en relation avec plusieurs variables d’habitat. Les résultats
montrent que les variables hydrologiques et topographiques influencent grandement la répartition des
lemmings a 1’échelle de leur domaine vital. Les lemmings bruns utilisent davantage les pentes plus douces
et mal drainées en milieu mésique, alors qu’au mois de juin, en milieu humide, ils utilisent les endroits ou
les saules et les hummocks sont plus abondants pour se nourrir et possiblement éviter les inondations lors

de la fonte de la neige.

Si la prédation avait été¢ un facteur important affectant la répartition des lemmings a fine échelle spatiale,
nous supposions qu’ils utiliseraient principalement les sites avec des sols propices au creusage (e.g. faible
dureté du sol et mollisol épais) ou des sites ou la microtopographie est accidentée pour réduire leur
vulnérabilité aux prédateurs, ce qui a été observé, mais a un niveau un peu plus faible que celui attendu. La
répartition plutdt uniforme des hummocks a probablement contribu¢ a réduire 1’effet de cette variable dans
I’étude. L’absence de variation significative dans 1’épaisseur du mollisol et la dureté du sol a cette échelle
pourraient expliquer I’absence d’effet de ces variables sur 'utilisation de 1’espace par les lemmings. Une
forte utilisation des hummocks, et potentiellement les rebords de polygones, ou les refuges abondent (fentes

linéaires et mottes renversées) en juin dans les milieux humides pourrait néanmoins étre due a une réduction
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du risque de prédation a ces sites. En milieu mésique en revanche, les hummocks sont omniprésents et
I’épaisseur de la couche active peu variable, uniformisant la disponibilité des refuges. Il est donc possible
que la prédation joue un réle dans la répartition des lemmings bruns a I’intérieur de leur domaine vital, mais

que cet effet soit difficile a détecter dii a I’'uniformité de la grande disponibilité de refuges.

La nourriture est une autre variable qui pourrait influencer la répartition des lemmings bruns a fine échelle
spatiale, mais dont I’effet n’a pas été détecté pour tous les sites ni toutes les périodes. Comme c’est le cas
pour la microtopographie et le type de sol, la nourriture est probablement distribuée de maniére trop
uniforme dans leurs domaines vitaux pour qu’elle ait un grand effet sur leur répartition. Cependant,
I’importance de plusieurs variables liées a I’hydrologie pourrait s’expliquer via un lien avec la nourriture.
En effet, les lemmings bruns utilisent les milieux les moins bien drainés et ot leur nourriture préférée comme
les mousses poussent en abondance. Ceci peut expliquer pourquoi I’hydrologie semble &tre une variable qui

influence fortement la répartition des lemmings bruns a I’intérieur de leur domaine vital.

Nous avons trouvé une relation négative entre la répartition des lemmings bruns a fine échelle spatiale et
I’abondance relative de sphaignes et de lichens. Les lichens pourraient étre un indicateur de la présence de
milieux mésiques plus secs, un habitat moins favorable pour eux, alors que les sphaignes ne sont pas
consommées par les lemmings bruns et ne présentent donc aucun intérét pour eux. D’autres variables,
comme la longueur des fentes linéaires ou la hauteur des hummocks, ne semblent pas influencer la
répartition des lemmings. L absence d’effet significatif de ces variables pourrait également s’expliquer par

le peu de variation spatiale dans les longueurs des fentes et hauteurs d’hummocks.

A 'échelle du paysage

Tout comme c’est le cas a fine échelle spatiale, on connait peu les variations dans la répartition des lemmings
a large échelle spatiale et les facteurs qui I’influencent, d’ou I’intérét de mon étude. Les deux espéces
semblent utiliser des milieux qui répondent le mieux a leurs besoins alimentaires connus: les lemmings
bruns utilisent les sites ou les communautés végétales sont typiques des milieux plus humides, alors que les
lemmings variables utilisent les sites avec des communautés végétales typiques de milieux plus secs. Ces
résultats montrent 1I’importance des types de végétation dans la répartition des deux especes de lemmings
dans le paysage. Les cartes de Duclos et al. (2006) utilisées pour étudier les types de communautés végétales
en lien avec I’hydrologie se sont avérées trés utiles et assez détaillées pour donner des résultats convaincants
dans notre étude. Ces cartes pourraient certainement servir a nouveau pour de futures études sur I’habitat a

large échelle spatiale sur I’ile Bylot.
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A large échelle spatiale, nous avons obtenu des résultats mitigés sur le role de la prédation qui semble étre
un facteur limitant la répartition des deux especes de lemmings a plus fine échelle. En effet, la dureté du sol
et donc la propension au creusage de terrier, un refuge connu pour réduire les risques de prédation chez les
petits mammiferes fouisseurs (Jackson 2000), ont eu une influence opposée sur la répartition spatiale des
deux especes. Les lemmings bruns ont utilisé les endroits ou le sol est plus propice au creusage de terrier,
suggérant I’importance de ces refuges chez cette espéce. Cependant, les lemmings variables ont utilisé
davantage des sites ou le sol est plus dur et moins propice au creusage. 1l est toutefois a noter que cette
espece est possiblement miecux adaptée au creusage que le lemming brun (Poirier et al. 2021). Une
répartition relativement uniforme de prédateurs comme le renard arctique a travers les habitats fréquentés
par les lemmings (Grenier-Potvin et al. 2021) pourrait aussi engendrer un paysage de la peur relativement
uniforme, comme suggéré par Dupuch et al. (2014), et expliquer un role limité de la prédation sur la
répartition spatiale des lemmings a 1’échelle du paysage. 1l est a noter que 1’étude de 1’utilisation de I’habitat
a I’échelle du paysage était basée sur I’emplacement des nids d’hiver de lemmings, et non sur le trappage
vivant estival utilis¢ au Chapitre 1 pour 1’étude a fine échelle spatiale. Cependant, 1’¢chelle de 1’étude était
plus grande que celle des mouvements saisonniers connus des lemmings, excepté pour les longues
dispersions. Il est donc peu probable que I’utilisation de 1’habitat a I’échelle du paysage change de facon

substantielle en été comparativement a celle en hiver.

Comme c’est le cas a fine échelle spatiale, I’hydrologie est une variable importante dans la répartition des
lemmings a large échelle spatiale. En effet, les lemmings bruns se retrouvent dans les habitats avec des
communautés végétales typiques de milieu humide ou le drainage est moins bon. Ainsi, on peut dire que la
répartition spatiale des lemmings bruns est étroitement liée a ’hydrologie, que ce soit a I’échelle du paysage
ou a I’intérieur de leur domaine vital. La toundra est un écosystéme faconné par I’hydrologie de surface,
notamment & cause de la présence du pergélisol et des glaciers (Hodkinson et al. 1999). Des animaux
terrestres fouisseurs, tels les lemmings, sont vulnérables a I’infiltration des eaux de ruissélement dans le sol,
un phénomeéne fréquent en milieu dominé par le pergélisol (Fortier et al. 2007). On peut donc penser que
des changements hydrologiques de la toundra dus au réchauffement climatique pourraient exercer une

grande influence sur la répartition des lemmings dans 1’avenir.

Synchronie spatiale des populations de lemmings et habitat

Les populations de lemmings variables fluctuent de manicre assez synchrone a une échelle de 5 a 41 km sur
I’1le Bylot. On peut ainsi déduire que certains facteurs engendrent la synchronie a cette échelle spatiale. Sur
I’1le Bylot, il est probable que la prédation et le climat soient les principaux facteurs influencant la

synchronie des populations. En effet, plusieurs prédateurs résidents, migrateurs et nomades sont présents
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sur I’1le en grand nombre tous les 3 ou 4 ans lors des pics de lemmings et ils se nourrissent principalement
de ceux-ci a cette occasion (Legagneux et al. 2012). Ainsi, les prédateurs viendraient baisser les effectifs de
lemmings, jusqu’a ce que I’abondance des populations soit faible & nouveau (Hutchison et al. 2020). La
majorité des prédateurs de lemmings étant trés mobiles, leur forte abondance lors d’années de pic de
lemmings est généralement uniforme a une échelle de >50 km, ce qui viendrait synchroniser les
populations. A cela pourraient s’ajouter des événements météorologiques régionaux qui exerceraient une
influence a une échelle spatiale similaire ou plus grande que les prédateurs (e.g. >50 km) et contribueraient
aussi a synchroniser les fluctuations des populations. Par exemple, des événements de pluie sur neige
pourraient engendrer un durcissement du manteau neigeux et rendre plus difficiles les déplacements des
lemmings en hiver (Poirier et al. 2021), ce qui pourrait entrainer une baisse généralisée dans la reproduction
hivernale et donc dans la taille des populations (Dominé et al. 2018; Solonen and Ahola 2010; Merritt et al.

2001).

L’atténuation de la synchronie spatiale des cycles des lemmings avec la distance était inattendue, car
d’autres études ont trouvé des évidences de synchronie spatiale des populations de petits mammiféres a une
¢chelle spatiale beaucoup plus large que celle de notre étude, soit de plusieurs centaines de kilométres
(Erlinge et al. 1999, Krebs et al. 2002, Sundell et al. 2004). Une explication possible pourrait étre une
variation spatiale dans la présence d’habitats peu favorables aux lemmings variables, des habitats plus
humides par exemple. Ainsi, la faible abondance de lemmings variables dans ces habitats entrainerait des
fluctuations de faible amplitude, ce qui se traduirait par une apparente atténuation de la synchronie spatiale

avec la distance.

A I’inverse, les populations de lemmings bruns ne fluctuaient pas de maniére synchrone entre les sites, ce
qui était également étonnant. Toutefois, on note une faible proportion d’habitats humides, 1’habitat préféré
des lemmings bruns, dans trois des cing sites étudiés. Dans ces sites, les populations étaient possiblement
limitées a des « ilots » d’habitats favorables, surtout en période creuse, ce qui ne leur permettait pas des
fluctuations de populations de grande amplitude a 1’échelle du site d’échantillonnage, brouillant ainsi les
signes de synchronie. Nos résultats suggeérent donc que 1’habitat serait un facteur qui devrait étre pris en
compte var il pourrait partiellement masquer la détection d’une synchronie spatiale. Néanmoins, le faible
nombre d’années et de sites échantillonnés dans notre étude ne permet pas de conclure de fagon définitive

a cet égard.
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Implication des résultats de cette étude

Les résultats de ce projet permettent de mieux comprendre comment la répartition spatiale des lemmings
est affectée par I’habitat a différentes échelles spatiales. La force d’étudier les associations entre 1’habitat et
une espece a plusieurs échelles spatiales est de pouvoir déterminer un classement hiérarchique des facteurs
limitant sa répartition et son abondance. Ainsi, les variables influengant la répartition des lemmings a
I’intérieur de leur domaine vital peuvent étre tres différentes de celles qui influencent la répartition a large

¢échelle spatiale.

Mon projet confirme 1’importance des milieux humides dans I’écologie des lemmings bruns. La fonte du
pergélisol, accélérée par les changements climatiques, est préoccupante pour cette espéce, car elle risque
d’entrainer une modification importante des habitats humides. En effet, plusieurs études affirment que la
fonte du pergélisol accentue la formation de ravins, et ceux-ci entrainent un asséchement important, en
drainant les milieux humides (Fortier et al. 2007; Godin and Fortier 2012). Ainsi, les communautés végétales
humides sont remplacées par des communautés végétales mésiques (Perreault et al. 2016). Les lemmings
variables, qui utilisent davantage les milieux secs, bien drainés, pourraient au contraire étre favorisés par
cet asséchement des milieux humides qui devrait créer de nouveaux habitats propices a leur présence. En
revanche, les interactions interspécifiques entre les deux espéces de lemmings pourraient devenir plus
intenses, par exemple si les lemmings bruns se déplacent davantage vers les milieux mésiques. Cependant,
cette compétition interspécifique s’essoufflerait probablement au rythme de la diminution des populations
de lemmings bruns, puisque les milieux mésiques sont des habitats moins favorables pour cette espece. D’un
autre coté, la synchronie spatiale entre les populations de lemmings variables augmente les risques
d’extinction locale de ces populations a 1’échelle régionale puisqu’elles répondent simultanément a certains
phénomenes tels que des éveénements météorologiques extrémes (Post and Forchhammer 2002, 2004;
Selonen et al. 2019). Ainsi, cette étude met en lumiére la possible précarité des populations des deux especes
de lemmings de I’ile Bylot face aux changements climatiques méme si les mécanismes en cause peuvent

différer selon les espéces.

Limites de I’étude et perspectives de recherche

Pour ce qui est du premier chapitre, certaines variables d’habitat intéressantes n’ont pas pu étre mesurées,
telles que les patrons de fonte de la neige. Considérant I’importance de I’hydrologie dans I’utilisation de
’habitat par les lemmings bruns et du lien entre cette variable et la fonte de la neige, il serait intéressant de
mesurer les variations spatiales a fine échelle dans la fonte de la neige au printemps. Bien que cela était

prévu dans la présente étude, une fonte hative de la neige en 2019 a empéché de prendre de telles mesures.
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Aussi, les mesures qui auraient dii étre prises en juin 2020 n’ont pas été possibles dii a I’annulation des
activités de terrain au Nunavut a cause de la pandémie de COVID-19. Ainsi, pour de futures études sur le
sujet et pour approfondir les résultats de cette recherche, il serait pertinent de mesurer la couverture de neige
lors de la fonte et faire un suivi de 1’évolution spatiale de cette couverture jusqu’a sa disparition compléte.
Cela permettrait d’identifier les zones ou la neige fond en dernier (refuges possibles pour les lemmings
contre la prédation) et ou I’eau issue de la fonte de la neige s’accumule (zones possiblement évitées par les
lemmings a cause des risques de noyade). Cette information supplémentaire pourrait appuyer nos résultats
qui mettent en évidence I’importance de I’hydrologie dans la répartition des lemmings bruns a ’intérieur de
leur domaine vital.

Certaines difficultés ont été rencontrées lors de la prise des données d’habitat sur le terrain avec le
quadrat de Im x 1m en milieu humide. En effet, le quadrat devait étre systématiquement centré sur
I’indicateur de la station de trappage dans nos grilles. Ce faisant, il tombait parfois dans un microhabitat peu
ou pas utilisé par les lemmings comme le centre de polygones inondés. Le quadrat a ainsi di été déplacé sur
le rebord des polygones dans ces situations, mais une portion significative d’eau a quand méme pu été
incluse dans les quadrats, ce qui ne décrit pas bien 1’habitat disponible pour les lemmings. Pour de futures
¢tudes, il serait pertinent d’ajouter des quadrats dans des sites aléatoires a une distance minimale de 1’eau-
Ainsi, I’habitat disponible pour les lemmings serait mieux décrit et mieux représenté dans les milieux
humides. Une autre possibilité serait d’utiliser des images satellites a haute résolution pour inclure la
longueur et 1’épaisseur des rebords de polygones comme une variable d’habitat dans les analyses. Cela
ajouterait des informations quant a I’habitat utilisé par les lemmings bruns en milieu humide.

Le site d’étude du premier chapitre est dominé par des milieux humides, ou les lemmings bruns se
retrouvent en plus forte abondance comparés aux lemmings variables. Il serait intéressant de répéter 1’étude
a fine échelle spatiale du chapitre 1 a un autre site dominé par des milieux mésiques, ou les lemmings
variables sont plus abondants (voir chapitre 2). Ainsi, il serait possible de vérifier si les caractéristiques
hydrologiques de 1’habitat sont toujours aussi importantes dans de tels sites. Une autre suggestion serait de
répéter cette étude a d’autres sites en Arctique dans 1’aire de répartition des lemmings bruns pour vérifier si
ce sont les mémes variables de I’habitat qui influencent leur répartition a I’intérieur de leur domaine vital.
Les résultats de ces études, mis en commun, permettraient de cerner le role des facteurs hydrologiques, de
la nourriture et de la prédation dans I’écologie des lemmings et de mieux anticiper les effets du présent
changement climatique sur cette espéce. De plus, de telles études révéleraient le degré de flexibilité des
lemmings bruns dans I’utilisation de 1’habitat.

En plus des effets de 1’habitat, il aurait été intéressant d’étudier les effets de la compétition
interspécifique entre les deux espéces de lemmings. En effet, bien que les lemmings bruns et les lemmings

variables aient des préférences générales d’habitat différentes (Morris et al. 2011; Soininen et al. 2013; von
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Beckerath et al. 2021), il est reconnu que les lemmings bruns sont dominants sur les lemmings variables
lors d’interactions interspécifiques (Morris et al. 2000). Néanmoins, a cause de leur dominance, on peut
supposer que les lemmings bruns utilisent, malgré tout, les endroits qui leur sont les plus favorables malgré
la présence de lemmings variables. Cependant, trop peu de lemmings variables ont été capturés pendant
notre étude pour étudier leur cooccurrence avec les lemmings bruns. Ainsi, il serait intéressant de vérifier si
la répartition des lemmings variable a fine échelle spatiale dépend des interactions interspécifiques avec les
lemmings bruns en plus des facteurs d’habitats (Ale et al. 2011).

Il serait intéressant de répéter cette étude sur une période plus longue, et a plus de sites en particulier
au chapitre 2. En effet, notre étude s’étend sur une période de cinq ans, soit a peine plus d’un cycle de
population. Il serait pertinent de refaire 1’é¢tude sur une période d’au moins dix ans pour couvrir plus
d’oscillations cycliques. La puissance des analyses statistiques serait ainsi augmentée, et avoir plusieurs
années de forte abondance permettrait peut-étre de mieux déceler la présence ou I’absence de synchronie
entre les populations. De plus, des études futures seraient nécessaires pour préciser 1’échelle spatiale de la
synchronie entre les populations de lemmings variables du Haut-Arctique canadien. Augmenter la distance
entre les populations a I’étude serait intéressant pour voir jusqu’ou cette synchronie opére.

Les résultats de ce mémoire devraient tre pertinents ailleurs dans 1’ Arctique puisqu’on retrouve
des milieux humide et mésique dans plusieurs régions de I’Arctique, ou se ctoient lemmings bruns et
variables. Néanmoins, nous proposons de répéter cette étude a d’autres sites pour les valider et en tester leur

généralité.
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Annexe A — Tableaux supplémentaires

Table 1.S1 Candidate models used to examine the influence of habitat variables on brown lemming densities, the response variable, and their
number of parameters (K). The session was included as a variable in all models and its influence on detection probabilities (g0) and movement
parameters (o) was tested.

Model ID Independant variables K Model description
Hydrology Drainage + Water 23 Influence of drainage, water cover or both on densities in July and
Water 22 August.
Drainage 22
Pedology Soil hard + Depth_Act + Org_Mat 24 Influence of soil hardness, depth of active layer, organic matter cover or a
Soir_hard + Depth_Act 23 combination of those on densities.
Soil hard 22
Depth_Act 22
Org Mat 22
Topography Humm + Linear _crack length 23 Influence of hummock abundance, hummock height, linear crack length
Humm + Humm_height + Aspect 24 aspect or a combination of those on densities.
Humm 22
Humm_height 22
Aspect 22
Linear crack length 22
Vegetation Sphagnum_Lichen + Other Mosses 24 Influence of Polytrichum spp., Aulacomnium spp., Sphagnum/lichen,
Willows + Herbaceous 23 other mosses, willows, Cassiope tetragona, herbaceous plants or a
Aulacomnium + Polytrichum 23 combination of those on densities.
Sphagnum_Lichen 22
Other Mosses 22
Cassiope 22
Aulacomnium 22
Polytrichum 22
Willows 22
Herbaceous 22
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Table 1.S2 Best ranked models testing for relationships between brown lemming density and habitat
variables in the wet trapping grid at each trapping period. The table shows the number of model
parameters (K), the log-likelihood (logLik), the difference in Akaike’s Information Criterion between
the current and the top-ranked model (AAICc) and the model weights (wi) for all models with a
AAICc < 4 and the model without any habitat effect (Session). Variables in bold are statistically
significant based on their 95% confidence interval (see Table 1.2). See Table 1.A1 for definition of
variables.

Period Model variables K logLik AAICc  wi
June Willows + Session 22 -1422.94 0 0.27
Willows + Herbaceous + Session 23 -1422.14 0.94 0.17
Humm + Session 22 -1423.43 0.97 0.17
Humm + Linear crack length + Session 23 -1421.77 3.28 0.05
session 21 -1426.65 4.90 0.02
July Water + Session 22 -3774.22 0 0.21
Sphagnum_Lichen + Session 22 -3774.88 1.32 0.11
Herbaceous + Session 22 -3774.99 1.52 0.10
Drainage + Water + Session 23 -3774.13 2.06 0.08
Sphagnum_Lichen + Other mosses + Session 23 -3774.18 2.16 0.07
Session 21 -3776.52 2.35 0.07
Aulacomnium + Session 22 -3776.07 3.68 0.03
Humm_height + Session 22 -3776.13 3.82 0.03
Humm + Session 22 -3776.20 3.95 0.03
August session 21 -2523.78 0 0.11
Polytrichum + Session 22 -2522.82 0.41 0.09
Other mosses + Session 22 -2522.82 0.41 0.09
Soil hard + Session 22 -2523.0 0.77 0.07
Depth_Act + Session 22 -2523.08 0.92 0.07
Linear crack length + Session 22 -2523.14 1.03 0.06
Humm + Session 22 -2523.18 1.13 0.06
Org Mat + Session 22 -2523.19 1.15 0.06
Soil _hard + Depth_Act + Session 23 -2522.27 1.65 0.05
Drainage + Session 22 -2523.45 1.66 0.05
Humm_height + Session 22 -2523.48 1.73 0.05
Aulacomnium + Polytrichum + Session 23 -2522.37 1.85 0.04
Water + Session 22 -2523.65 2.07 0.04
Aulacomnium + Session 22 -2523.67 2.11 0.04
Soil_hard + Depth_Act + Org_Mat + Session 24 -2521.33 2.13 0.04
Sphagnum _lichen + Session 22 -2523.76 2.28 0.03
Sphagnum _lichen + Other mosses + Session 23 -2522.80 2.71 0.03
Humm + Linear_crack length + Session 23 -2523.15 341 0.02
Drainage + Water + Session 23 -2523.38 3.87 0.02

Note: The effect of Session on g0 (detection probability relative to center of home ranges) and ¢
(animal movement; spatial scale parameter of the half-normal detection model) is present in every
model.
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Table 1.S3 Best ranked models testing for relationships between brown lemming density and habitat
variables in the mesic trapping grid at each trapping period. The table shows the number of model
parameters (K), the log-likelihood (logLik), the difference in Akaike’s Information Criterion between
the current and the top-ranked model (AAICc) and model weights (wi) for all models with a AAICc
< 4 and the model without any habitat effect (Session). Variables in bold are statistically significant
based on their 95% confidence interval (see Table 1.2). See Table 1.A1 for definition of variables.

Period Model variables K logLik AAICc  w;
June Drainage + Session 19 -1672.08 0 0.85
Humm + Humm_height + Aspect + Session 21 -1671.38 3.53 0.15
Session 18 -1687.84 28.40  0.00
July Drainage + Session 22 -2786.55 0 0.90
Session 21 -2795.30 15.19  0.00
August Drainage + Session 22 227381 0 0.98
Session 21 -2288.60 27.22  0.00

Note: The effect of Session on g0 (detection probability relative to center of home ranges) and o
(animal movement; spatial scale parameter of the half-normal detection model) is present in every
model.
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Table 1.S4 Best ranked models testing for relationships between brown lemming density and habitat
variables in the predator exclosure trapping grid at each trapping period. The table shows the number
of model parameters (K), the log-likelihood (logLik), the difference in Akaike’s Information Criterion
between the current and the top-ranked model (AAICc) and model weights (wi) for all models with a
AAICc < 4 and the model without any habitat effect (Session). Variables in bold are statistically
significant based on their 95% confidence interval (see Table 1.2). See Table 1.A1 for definition of
variables.

Period Model variables K logLik AAICc  w;
June Aspect + Session 13 -989.07 0 0.38
Aspect + Humm_height + Session 14 -988.26  1.02 0.23
Polytrichum + Session 13 -990.44 2.57 0.10
Session 12 -992.26 3.81 0.06
July Drainage + Session 13 -179427 0 0.39
Sphagnum_Lichen + Session 13 -1794.92 1.29 0.20
Aspect + Session 13 -1795.41 2.27 0.12
Session 12 -1798.29 5.71 0.02
August Aspect + Session 13 -2259.52 0 0.51
Aspect + Humm_height + Session 14 -2259.06 1.31 0.26
Session 12 -2263.51 5.75 0.03

Note: The effect of session on g0 (detection probability relative to center of home ranges) and o
(animal movement; spatial scale parameter of the half-normal detection model) is present in every
model.
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Table 2.S1 Number of transects sampled for lemming winter nests at each site according to habitat
type and year at Bylot Island. The table also shows the area of each minimum convex polygons used
to estimate plant community cover at each site (Area).

Site Area (km?) Habitattype 2015 2016 2017 2018 2019

A 15.04 Mesic 20 20 20 20 20
Riparian 20 20 20 20 20
B 10.97 Mesic 5 15 17 17 17
Riparian 5 5 5 5 6
C 8.67 Mesic 10 8 10 10 10
Riparian 10 10 9 10 10
D 6.88 Mesic 0 6 6 11 11
Riparian 0 1 7 7 7
E 6.35 Mesic 5 8 11 11 11
Riparian 5 5 0 7 7
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Table 2.S2 Description of the plant communities identified by Duclos et al. (2006) at our study sites
at Bylot Island.

Plant community Description
GramWetMeadow - Dominated by mosses and hydrophilic graminoids (such as

Dupontia fisheri, Eriophorum spp and Carex aquatilis)
- Moss cover: 81%
- Dwarf-Shrub cover: 7%
- Graminoid cover: 76%
- Main microtopography: Polygons
- QGravel, stones and rocks cover: <2%
- Water table above the soil surface
- Small lakes and ponds are common

GramMoistMeadow - Dominated by species of moist to mesic conditions (such

as Eriophorum triste, Carex spp. and Arctagrostis latifolia)

- Moss cover: 42%

- Dwarf-Shrub cover: 43%

- Graminoid cover: 62%

- Main microtopography: Hummocks and flat

- QGravel, stones and rocks cover: 5%, 2% and 0.4%
respectively

MoistMeadow - Dominated by Poaceae and Juncaceae typical of mesic
conditions (such as Arctagrostis latifolia)
- Shrubs; Salix spp., Cassiope tetragona
- Moss cover: 58%
- Dwarf-Shrub cover: 35%
- Graminoid cover: 42%
- Main microtopography: Hummocks
- QGravel, stones and rocks cover: <2%

MoistShrub - Dominated by shrubs (Salix spp.)
- Moss cover: 44%
- Dwarf-Shrub cover: 49%
- Graminoid cover: 21%
- Low graminoid cover <25%
- High forb diversity (50 species)
- Main microtopography: Hummocks
- QGravel, stones and rocks cover: <2%

GrassMesicMeadow - Dominated by Luzula nivalis and Saxifraga oppositifolia
- High forbs cover
- Hight vascular plants species richness (87 species)
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ShrubHeathDryas

ShrubHeathCass

ShrubHeathVacc

Moss cover: 32%

Dwarf-Shrub cover: 20%

Graminoid cover: 26%

Main microtopography: Flat

Gravel, stones and rocks cover: 16%, 5% and 2%,
respectively

Dominated by dwarf-shrubs like Dryas integrifolia, Salix
spp arctica and Cassiope tetragona

Mesic-xeric to xeric plant community

Moss cover: 17%

Dwarf-Shrub cover: 60%

Graminoid cover: 7%

Main microtopography: Hummocks and flat

Gravel, stones and rocks cover: 11%, 5% and 1%,
respectively

Dominated by dwarf-shrubs such as Cassiope tetragona
and Salix reticulata

Moss cover: 50%

Dwarf-Shrub cover: 54%

Graminoid cover: 25%

Mesic plant community

More moisture than Shrub Heath-Tundra

Main microtopography: Hummocks and flat

Gravel, stones and rocks cover: < 2%

Hight cover of dwarf-shrubs like Vaccinium uliginosum,
Dryas integrifolia, Salix spp, and Cassiope tetragona
Moss cover: 36%

Dwarf-Shrub cover: 63%

Graminoid cover: 21%

Mesic to Xeric plant community

Presence of biological crust

Main microtopography: Hummocks

Gravel, stones and rocks cover: 3%, 5% and 11%,
respectively
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Table 2.S3 Results of the analysis testing the relationship between the proportion of winter nests of
brown lemming and sites (A (intercept), B, C, D, and E). The table shows the estimates (Estimate)
and their lower and upper 95 % confidence intervals (Iwr CI and upp CI). Estimates in bold are those
with a 95% confidence interval that excludes 0.

Variable Estimate lwr CI upp CI

Intercept 054 012 0.97
B -1.74 -2.52 -1.01
-0.67 -1.37  0.02
-1.74 -2.90 -0.74
-252 -3.69 -1.55

m g Q
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Table 2.S4 Ranked models testing for relationships between winter nest densities of brown lemmings
(log-transformed) and various habitat variables and year. Models presented are those with a AAICc<4
and the following one. The table shows the number of parameters for each model (K), the log-
likelihood (LogLik), the difference in Akaike’s Information Criterion between the current and the
top-ranked model (AAICc) and the model weights ().

Model K AAICc wy LogLik
PC1' + Year + Habitat 0 0292 -73.78
PolyAula® + Year + Habitat 0.03 0.288 -73.80
SoilHardness + Year + Habitat 1.24 0.157 -74.40
Sand® + SoilHardness + Year + Habitat 1.92 0.112 -73.22
PC1 + OrgMat* + Year + Habitat 2.72 0.075 -73.62
PC1 + Sand + Year + Habitat 2.81 0.072 -73.67
OrgMat + Year + Habitat 9.62 0.002 -78.59

'Index of dryness of plant communities based on a principal component analysis of the plant
communities (see results).

*Proportion of transects having Polytrichum and/or Aulacomnium in their most abundant plant
species.

*Sand cover.

*Organic matter cover.

0 O O O o0 0 ©
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Table 2.S5 Ranked models testing for relationships between winter nest densities of collared
lemmings (log-transformed) and various habitat variables and year. Models presented are those with
a AAICc<4 and the following one. The table shows the number of parameters for each model (K), the
log-likelihood (LogLik), the difference in Akaike’s Information Criterion between the current and the
top-ranked model (AAICc) and the model weights (wt).

Model K AAICc wy LogLik
PC1' + Year + Habitat 8 0 0.345 -50.77
SoilHardness + Year + Habitat 8 0.30 0.297 -50.92
Sand® + SoilHardness + Year + Habitat 9 1.45 0.167 -49.97
PC1 + Sand + Year + Habitat 9 2.88 0.082 -50.68
PC1 + OrgMat® + Year + Habitat 9 2.98 0.078 -50.73
PolyAula* + Year + Habitat 8 6.22 0.015 -53.88

'Index of dryness of plant communities based on a principal component analysis of the plant
communities (see results).

*Sand cover.

3*Organic matter cover.

*Proportion of transects having Polytrichum and/or Aulacomnium in their most abundant plant
species.
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Table 2.S6 Ranked models testing for relationships between the proportion of winter nests of brown
lemmings and various habitat variables and year. Models presented are those with a AAICc<4 and
the following one. The table shows the number of parameters for each model (K), the log-likelihood
(LogLik), the difference in Akaike’s Information Criterion between the current and the top-ranked
model (AAICc) and the model weights (wt).

Model K AAICc w; LogLik
PC1' + OrgMat® + Year + Habitat 8 0 0451 -115.78
PC1 + Sand® + Year + Habitat 8 0.95 0.28 -116.26
Sand + SoilHardness + Year + Habitat § 1.26 024 -116.41
SoilHardness + Year + Habitat 7 6.83 0.015 -120.67

'Index of dryness of plant communities based on a principal component analysis of the plant
communities (see results).

Organic matter cover.
*Sand cover
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Annexe B — Figures supplémentaires

Figure 1.S1 Total number of brown lemmings captured (red dots) at each trapping station in the
predator exclosure grid in a) June, b) July and c) August, all years combined (i.e. 2014, 2015, 2016,
2019) at Bylot Island.
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Figure 1.S2 Heatmap showing willow cover (proportion) sampled in a 1-m x 1-m quadrat centred on
for each trapping station in the wet grid. The size of the red dots is proportional to the total number

of brown lemmings captured at each trapping station in June for all years combined (2008, 2010,
2011, 2014, 2015, 2016, 2019) at Bylot Island.
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Figure 1.S3 Heatmap showing the drainage from a scale of 1 and 2 (poorly drained) to 5 (well
drained) for each trapping station of the mesic grid. The size of the red dots is proportional to the total
number of brown lemmings captured in August for all years combined (2008, 2010, 2011, 2014,
2015, 2016, 2019) at Bylot Island.
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Figure 1.S4 Heatmap showing the aspect (degrees) for each trapping station in the predator exclosure
grid. The size of the red dots is proportional to the total number of brown lemmings captured at each
trapping station in June for all years combined (2014, 2015, 2016, 2019) at Bylot Island.
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Figure 2.S1 Dominant habitat types at Bylot Island, NU, Canada: Wet (A), mesic (B) and riparian
(C) habitats. (A — photo credit: Mathilde Poirier; B and C — photo credit: Marianne Valcourt)
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Figure 2.S2 Correlations of lemming winter nests densities (nest/ha) between each pair of sites (A,
B, C, D, and E) in the riparian habitat at Bylot Island, 2015-2019. Open circles represent brown
lemmings, solid circles collared lemmings. The p-value (p) and the Pearson correlation coefficient (1)
are shown.
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Figure 2.S3 Correlations of lemming winter nests densities (nest/ha) between each pair of sites (A,
B, C, D, and E) in the mesic habitat at Bylot Island, 2015-2019. Open circles represent brown
lemmings, solid circles collared lemmings. The p-value (p) and the Pearson correlation coefficient (1)
are shown. Correlations with a significant p-value (< 0.05) are framed with a grey box.
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Figure 2.84 Correlations of lemming winter nests densities (nest/ha) between each pair of sites (A,
B, C, D, and E) in riparian and mesic habitats at Bylot Island, 2015-2019. Open circles represent
brown lemmings, solid circles collared lemmings. The p-value (p) and the Pearson correlation
coefficient (r) are shown. Correlation with a significant p-value (< 0.05) are framed with a grey box.
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Figure 2.S5 Principal component analysis (PCA) of the plant communities encountered across the 5
sites at Bylot Island (see Table 2.S7 for a description of plant communities). The first principal
component (PC1) represents an index of dryness of plant communities from wet (negative values) to
dry (positive values). Arrows indicate the position of each plant community and letters the position
of each study site (A to E) on the two axes.
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