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Résumé : Pour contribuer a prédire les effets du
changement climatique sur la biosphére, ce travail
propose une approche originale, empruntée a
I’écologie  comportementale étudier  les
comportements de soins parentaux des bécasseaux
(genre Calidris), déterminants et leurs
conséquences reproducteur. Ces
migrateurs au long-cours rejoignent 1’ Arctique, ou les
changements sont particuli¢rement rapides, pour se
reproduire pendant la courte saison estivale. Sous ces

leurs

sur le succes

latitudes, les conditions abiotiques ainsi que la
disponibilité en ressources sont trés variables, et la
prédation est la cause principale d’échec de la
reproduction. Le succés reproducteur des bécasseaux
dépend alors de la capacité des adultes a se reproduire
et a fournir les soins nécessaires a la survie et au
développement des jeunes. Contraints de s’alimenter
chaque jour, le comportement des adultes correspond
a la gestion du compromis entre investir dans les soins
parentaux ou se nourrir, entre reproduction et survie.
L’incubation empéchant 1’adulte de s’alimenter, deux
stratégies d’incubation, caractérisées par la répartition
de la charge des soins entre les parents, ont évolué
chez ce petit groupe d’espéces. La stratégie
biparentale repose sur la coopération des deux parents
qui se relaient au nid alors que pour la stratégie
uniparentale, un seul adulte est en charge des soins.
Le premier chapitre de ma these s’attache a discuter
les principales hypothéses évolutionnistes formulées
pour expliquer 1’émergence de cette diversité de
stratégies chez les bécasseaux, avant de décrire la
variabilité du comportement d’incubation entre ces
stratégies.

Les travaux présentés dans les deux chapitres suivants
reposent sur I’analyse du comportement d’incubation
(via I’enregistrement de la température d’incubation)
et le suivi de plusieurs centaines de nids (date de
ponte, succes ou échec) d’une diversité d’espéces de
bécasseaux (7 a 9 especes), suivis selon un protocole
standardisé, a 1’échelle circumpolaire (12-15 sites

d’étude) et sur plusieurs années (2016-2018 et 2016-
2019).

Le deuxiéme chapitre est consacré a 1’étude des
relations entre le comportement d’incubation, et des
variables environnementales comme la température
au sol et la productivité primaire, utilisée comme
proxy de I’abondance d’arthropodes terrestres. Ce
travail montre que le comportement d’incubation est
fortement corrélé a ces variables chez les espéces
uniparentales, contrairement aux especes
biparentales, témoignant d’une contrainte énergétique
forte.

Le troisiéme chapitre traite quant a lui de la relation
entre la stratégic d’incubation, le comportement
d’incubation, et le risque de prédation des nids. Ce
travail démontre que le risque de prédation varie selon
le comportement d’incubation et que la stratégic
uniparentale contraint 1’adulte a adopter un
comportement plus risqué.

Enfin, le quatriéme chapitre présente, sous la forme
d’une revue bibliographique, des éléments de
discussion autour des avantages et inconvénients
relatifs a chacune des stratégies au regard des
changements abiotiques et biotiques prédits dans
I'Arctique. Les soins parentaux déterminant le nombre
et la qualité des jeunes recrutés dans la population,
cette revue fait le lien entre les résultats originaux
présentés dans ma thése et des préoccupations plus
larges de biologie de la conservation.

En résumé, mes travaux montrent que les stratégies
d’incubation, résultats d’une histoire évolutive
complexe dans des environnements parfois extrémes,
déterminent le  comportement  d’incubation,
influencent le risque de prédation du nid et
contraignent 1’aptitude des adultes a tamponner les
variations des conditions environnementales.
Aujourd’hui soumis & une mutation rapide de leur
environnement, mes travaux questionnent le maintien
des bécasseaux et de leurs stratégies de reproduction
dans les écosystémes arctiques.




<5

ECOLE DOCTORALE

Environnements - Santé

Title: Behavioural ecology of arctic sandpipers’ incubation strategies: constraints and consequences in a
changing ecosystem

Keywords: incubation behaviour, Arctic, predation, ground-surface temperature, productivity, climate change.

Abstract: To help predict the effects of climate
change on the biosphere, this work offers an original
approach inspired from a behavioural ecology
framework: studying parental care behaviour of
sandpipers (Calidris genus), their constraints and their
consequences on reproductive success. These long-
distance migrants move to the Arctic, which currently
experiences rapid changes, to breed during the short
summer season. Under those latitudes, abiotic
conditions as well as resource availability are highly
variable and predation is the main cause of
reproductive  failure.  Therefore,  sandpipers’
reproductive success depends on adults’ ability to
initiate reproduction and to provide their young with
the care required for their survival and development.
As sandpipers must forage, parental effort that
enhances current reproductive success is traded off
against foraging that enhances adult’s survival.
Adults’ behaviour hence results from the management
of this steady trade off. Since incubation prevents the
adult from foraging, sandpipers evolved
incubation strategies, defined as the partitioning of
incubation duties between partners, which resolve this
trade-off in different ways. The biparental strategy
relies on the cooperation of both parents who take
turns at the nest, while a single adult incubates in the

two

uniparental strategy.

The first chapter of my thesis aims at discussing the
main evolutionary hypotheses formulated to explain
the emergence of such a diversity of strategies in
sandpipers and describes the incubation behaviour
variability between strategies.

The next two chapters rely on the monitoring of
hundreds of nests (provide estimated laying date and
nest fate as successful or predated) from a diversity of
sandpiper species (from 7 to 9 species),

which incubation behaviour was monitored using a
standardized protocol (recording of nest temperature),
at the circumpolar scale (12-15 study sites) and over
several years (from 2016 to 2018 and from 2016 to
2019).

The second chapter is devoted to the study of the
relationships between incubation behaviour and two
environmental variables: ground-surface temperature
and primary productivity used as a proxy of terrestrial
arthropods’ abundance. From this work, we
demonstrate that uniparental species show strong
relationships between these variables and incubation
behaviour, whereas biparental species do not.

The third chapter deals with the relationships between
incubation strategy, incubation behaviour, and the risk
of nest predation. This work shows that the risk of nest
predation varies with incubation behaviour.
Moreover, the uniparental strategy constrains adults to
adopt a riskier incubation behaviour.

Finally, the fourth chapter discusses, in the form of a
literature review, the relative advantages and
drawbacks of each parental care strategy with regard
to the abiotic and biotic changes predicted in the
Arctic. Since parental care determines the number and
quality of young recruited in the population, this
review links the original results presented in my thesis
with broader concerns in conservation biology.

In summary, my work shows that incubation
strategies, which result from a complex evolutionary
history in extreme environments, determine
incubation behaviour, influence the risk of nest
predation and constrain adults’ ability to buffer
environmental conditions to enhance their offspring
survival and development. Hence, my work questions
the conservation of sandpipers and their reproductive
strategies in arctic ecosystems that
experience rapid changes.

currently

UBFC Qﬁ

UNIVERSITE
BOURGOGNE FRANCHE-COMTE

32, avenue de I'Observatoire
25000 Besangon

Université Bourgogne Franche-Comté




#m//f /pm



Remerciements

Rendre hommage a tous les efforts que vous avez faits pour moi au cours de ces trois années est un
exercice complexe tant I'aide morale, matérielle et scientifique a été déterminante. Rédiger des
remerciements force a la modestie ceux qui se méprennent, mais pour ceux qui se souviennent c’est
rendre compte que I'accomplissement d’ambitions personnelles n’est possible que lorsque d’autres
vous accordent leur confiance et vous donnent de leur temps. Vous avez, tous a votre fagon, comblé
un manque d’assurance et m’avez permis d’apprendre de vous. Pour vous remercier a la hauteur de
votre engagement a mes cOtés, et parce que certains remerciements sonneront comme des excuses,
je ne me contraindrai a aucune fausse pudeur.

Je transmets mes premiers remerciements a Eve Afonso, Loic Bollache et Olivier Gilg qui ont proposé
ce sujet de these, I'ont défendu et m’ont permis de relever le défi. Vous m’avez offert I'incroyable
opportunité de travailler a vos cOtés sur un sujet absolument passionnant et je vous en suis tres
reconnaissant.

Loic, merci d’avoir vu un collaborateur en I'étudiant « old school » que j’étais. Tu m’as fait confiance
dés le début de notre collaboration et, voyant I'angoisse naitre chez moi, tu m’as régulierement rassuré
et aidé moralement. Au cours de ma these, tu as souvent apporté la vision d’ensemble qu’il me
manquait pour construire sa ligne directrice, tout en discutant finement nos hypotheses. Attentionné
et profondément humain, tu m’as donné de nombreux conseils qui résonneront encore longtemps
dans mon esprit.

Olivier, en France comme sur le terrain, j’ai énormément appris a tes cotés et je suis fier d’avoir pu
participer aux projets que tu défends depuis si longtemps. Merci d’avoir intégré un bleu dans ton
équipe et de lui avoir enseigné tant de choses. Tu as été un référent et tuteur scientifique d’une trés
grande qualité, si je peux en juger, et avec lequel j'ai toujours pris un immense plaisir et intérét a
discuter. Au-dela de I'aspect scientifique tu m’as trés généreusement ouvert les portes de chez toi et
m’as permis de partager des moments avec ta famille et les membres du GREA. Merci pour la confiance
qgue tu m’as accordée.

Merci a Jérome Moreau, Frédéric Barraquand, Emmanuelle Gillot et Francis Raoul d’avoir accepté de
rejoindre mon comité de thése pour nous aider tous a y voir plus clair lorsque nous manquions de
recul. Je suis particulierement reconnaissant a Jérome Moreau d’avoir participé tres régulierement a
nos échanges et pour ton aide précieuse depuis le début de ma thése. Merci pour vos encouragements
et pour votre attention.

Un grand merci a Eve Afonso, Francois-Xavier Dechaume-Moncharmont et a Matthias Galipaud pour
I'aide que vous m’avez accordée en statistiques ainsi que pour votre soutien et vos conseils.
Pédagogues et passionnés, vous avez le talent de susciter I'intérét, alors merci pour cette inspiration.

Je remercie le laboratoire Chrono-environnement et sa gouvernance de m’avoir offert les conditions
matérielles nécessaires a la réalisation de ma thése. Merci également a I'Université de Franche-Comté
et a I'école doctorale Environnement-Santé d’avoir accepté ma candidature, de m’avoir permis de
participer a des travaux de recherche et de proposer des formations intéressantes, dont je remercie
les dispensateurs. Merci également aux gestionnaires : Sylvie Costille, Agnes Jodon et Nathalie Puillet
qui m’ont souvent porté secours quand je me perdais dans les papiers. Je tiens aussi a remercier
Martine Gautheron pour sa disponibilité et I'aide qu’elle m’a fournie pour mettre ma thése en ordre.
Je remercie enfin le département pour le financement de mon travail au cours de cette these.

Je remercie trés chaleureusement le GREA (Groupe de Recherche en Ecologie Arctique) et I’équipe de
passionnés qui donne vie a cette association, dans une ambiance toujours familiale. C’est au sein de



ce groupe de recherche que j'ai appris la plus grande partie des enseignements que je retiendrai de
cette these, du terrain a I’analyse des données jusqu’a leur publication. C'est grace a cette organisation
que j'ai pu participer a des projets de recherche aussi passionnants et grace a ses actions de
communication que le grand public est informé des enjeux de la situation dans I’Arctique. Je tiens donc
a saluer et a remercier chacun des membres qui contribue a la vie de cette association.

Je tiens a remercier tout particulierement certains membres du GREA avec qui j’ai pu partager des
moments hors du temps, dans la Toundra. Un immense merci a Brigitte Sabard (Tata toundra) pour
I’ensemble des casquettes que tu portes sur le terrain (scientifique, logisticienne, médecin, confidente,
cuisiniere, etc.) et pour les attentions que tu as souvent eues a mon égard. Merci également a Vladimir,
le petit frere que je retrouve en allant sur le terrain, pour nos longues conversations, pour la multitude
de passions que tu entretiens, pour ta confiance et pour ces moments de détente ! Je te souhaite une
bonne continuation dans I'accomplissement de tes ambitions ! Enfin, merci a Eric Buchel dont le
courage nous a tous scotchés plus d’une fois et qui m’a appris a baguer (¢a ne s’oublie pas ces choses-
13). A Vadim Heuacker pour toutes ces histoires incroyables partagées. A Dimitri Zver (Dima) pour les
valeurs que nous avons en commun, pour nos grandes conversations et pour ta confiance. Et enfin,
merci a Marie-Amélie Forin-Wiart pour tes enseignements, tes conseils, les fous-rire et pour tout ce
gu’on a partagé a Sabetta, entre expatriés —j’en garde un super souvenir !

Je quitte la France un instant pour remercier nos collegues russes, avec la méme chaleur que celle de
I'accueil qu’ils réservent aux amis de Brigitte et Olivier. Merci a Natalya Sokolova (Natasha), Alexandr
Sokolov (Sasha), Vasiliy Sokolov et lvan Fufachev pour tous ces échanges scientifiques et culturels, pour
votre travail, votre sympathie et pour votre immense générosité. cnacnbo 6onblwoe ! Merci également
a Dorothée Ehrich et Arnaud Tarroux pour les conversations passionnantes que nous avons eues lors
de mes premiers pas dans I'Arctique Sibérien, a Erkuta.

Je tiens également a remercier tous les membres de I'Interaction Working Group, ce groupe de travail
informel, composé de chercheurs et d’écologues de terrain, qui ceuvrent pour récolter et analyser des
données afin de nous informer sur I'état et le fonctionnement des écosystéemes arctiques. Je vous
remercie pour votre travail, votre confiance, vos conseils et votre aide précieuse pendant la rédaction
des articles. J'ai appris a vos cOtés et je suis tres fier d’avoir participé a un projet d’une telle envergure.

Enfin, je remercie Dominique Allainé et Sandrine Meylan, d’avoir accepté d’étre les rapporteurs de ma
these. Merci aussi a Frangois-Xavier Dechaume-Moncharmont et a Glenn Yannick d’avoir accepté d’en
étre les examinateurs.

Je pourrais écrire encore plusieurs pages maladroites pour exprimer la reconnaissance que j'éprouve
envers ces personnes avec lesquelles j’'ai travaillé et qui m’ont offert un apprentissage riche. Je dois
pourtant garder du temps pour remercier toutes celles qui partagent ma vie personnelle, pour le
soutien indéfectible qu’elles m’accordent et pour toutes les actions inspirantes qu’elles
entreprennent.

Je tiens a remercier tout particulierement Solemne Lhomme, ma plus grande force et mon plus grand
soutien depuis plus de dix ans maintenant. Au cours de ces longues années d’études, souvent tres
prenantes, je t'ai refusé beaucoup de projets qui te tenaient a coeur pour satisfaire ma curiosité et
répondre a mon anxiété. Tu as fait beaucoup de sacrifices, dont le dernier pour venir a Besangon et
pour me permettre de travailler sur un sujet qui me passionne. Tu as toujours été patiente,
attentionnée, animée par la volonté de m’aider. Mais au-dela de I’aide directe que tu m’apportes, tu
es mon modele d’équilibre, d’optimisme et de combativité. Qui me connait vraiment sait a quel point
ton soutien est décisif et ton attitude est inspirante pour moi. Je t’ai souvent promis des « plus tard »
que je vais aujourd’hui pouvoir honorer.

Un pére agronome, passionné d’ornithologie, amoureux de foréts boréales et de grands espaces
subarctiques, ainsi qu’'une mere passionnée par I'évolution du vivant et par les mouvements de la



Terre; je me suis laissé influencer, de toute évidence. Mes passions pour I'écologie et pour
I'ornithologie sont nées du bonheur immense que j'éprouve depuis I'enfance pendant les longs
moments passés dans la nature avec mon pére, Frangois Meyer. Quant au go(t de la Recherche, la
curiosité insatiable, I'art de I'observation et I'excitation de I'expérimentation, c’est a ma mere,
Bénédicte Meyer, a sa patience et a son infinie tendresse, que je le dois. Mes trés chers parents, vous
m’avez permis de faire des études dans des conditions optimales, m’avez toujours apporté votre
soutien et surtout vous incarnez un modeéle inspirant pour I'enfant, I'adolescent et désormais I'adulte
que je suis. Je vous remercie infiniment et j'éprouve aujourd’hui une immense fierté a I'idée que vous
lirez ces pages.

Comment font les « tous seuls » ? J’ai la chance d’étre toujours accompagné par mon frere, Benoit
Meyer. Je te donne souvent le role de grand frére, de celui qui me rassure et qui assouplit des scléroses
gue tu connais bien, merci de I'accepter et de contribuer a mon équilibre. Je te remercie d’avoir été ce
modele, souvent plus assuré et plus courageux que je ne le suis, qui me pousse a entreprendre et a me
lancer. Je remercie également ma sceur, Marine Meyer, de quelques années notre ainée et qui nous a
ouvert de nombreuses portes. Ton authenticité et ta force sont une grande source d’inspiration, ta
douceur un inestimable réconfort. Je remercie aussi chaleureusement Garance Gambier et William
Tati pour le bonheur que vous apportez a notre famille. A mon équipe, mes modeéles, mes alliés, je suis
extrémement fier de vous. Votre engagement a mes cétés renforce mes convictions et entretient ma
motivation.

Je tiens aussi a remercier mes grands-parents : Jacques Meyer, Janine Meyer, Philippe Mercier et
Marie-Claire Mercier. Si je ressens toujours la culpabilité de ne pas pouvoir venir vous rendre visite
plus souvent, je vous remercie pour tous les moments heureux passés en votre compagnie
attentionnée. Je vous remercie pour les souvenirs d’enfants que vous m’avez laissés et, par-dessus
tout, pour toutes les sagesses que vous m’avez enseignées. Je tiens aussi a remercier Sylvie Meyer
pour I'admiration que tu as toujours suscitée chez moi dans la passion que tu entretiens avec la Nature.
Tes attentions a mon égard sont précieuses et me touchent beaucoup.

Un immense merci a Geneviéve, Clémence et Jean-Frangois Lhomme. Genevieve ta gentillesse, ton
attention, ton écoute et tes précieux conseils m’ont permis d’entreprendre nombre de projets pour
lesquels je manquais de force. Jean-Francois, ta bonne humeur, ton incroyable sympathie et le plaisir
que tu trouves dans le partage sont toujours un grand bonheur pour chacun d’entre nous. Enfin
Clémence, ma petite sceur, toujours pleine de vie et pleine de réves. Pour tout ce que nous partageons,
tout ce qui nous anime tous les deux, je te remercie. Ta vie aussi a radicalement changé pendant cette
thése mais tu en es sortie forte et prends admirablement ta revanche, merci pour cette lecon ! Je
n'oublie évidemment pas Mamie vers laquelle mes pensées divaguent souvent, toujours
accompagnées d’admiration et tendresse. Merci pour tous ces sourires, toutes ces respirations, merci
de m’avoir accueilli et de me faire confiance.

Je tiens a remercier Thibault Josse, un ami qui m’a soutenu dans les moments les plus difficiles que jai
connus, sans jamais faire défaut. Nous nous sommes avant tout offerts du temps, quand la prépa ne
nous en laissait que tres peu. Tu as absolument toujours été la depuis, présent pour refaire le monde
pendant des heures, pour débattre, pour conseiller, pour rire... Je te dois une grande partie de ce que
j'essaye d’accomplir depuis le début de notre amitié. Face a ce monde parfois écceurant dont nous
héritons, j'admire ton engagement et ta combativité dans la défense active de tes convictions
humanistes.

Un immense merci accompagné d’un grand sourire a ce petit groupe d’irréductibles infortunés qui m’a
souvent permis de m’évader et qui ne m’a jamais laché. Pour certains nous avons scellé nos liens dans
le sang, et pour tous nous les avons renforcés par un soutien indéfectible. Je veux donc remercier tres
chaleureusement Guylene Tillard, Joélle Mettier, Gaétan Lecordier et Quentin Michaud. Vous avez
souvent pris soin de moi et me pardonnez tout. Je veux donc profiter de ces remerciements pour vous
dire a quel point je suis honoré d’étre votre ami. Ce travail je vous le dois en grande partie et puisque



vos vies ont toutes été bouleversées pendant ces trois années, je vous souhaite a toutes et a tous, et
avec toute mon énergie, de vous épanouir a nouveau.

Je tiens aussi a remercier Magalie Aferiat, une amie chére qui s’est prise de passion pour I’herpétologie,
et qui m’a toujours soutenu. Je suis fier de ce que tu as accompli et te remercie sincérement de ton
soutien.

Un immense merci a Silene Lartigue avec laquelle j’ai passé beaucoup de moments studieux, qu’elle a
souvent transformés en moments heureux. Apres I'aventure du double Master, nous avons commencé
nos theses en méme temps et nous les avons achevées ensemble, en nous serrant les coudes. Tu as
littéralement métamorphosé cette fin de these ! Passionnée de Nature, je te souhaite de trouver le
temps de la contempler encore et encore et je me souhaite de pouvoir partager ces moments avec toi
I A trés vite, chaussures de rando aux pieds, jumelles autour du cou et appareils photo dans les sacs !

Au cours de ces trois années de these, loin de ma région natale, j’ai rencontré des personnes qui ont
rapidement occupé une place importante dans ma vie. Aussi, je remercie sincerement mes amis, Anne-
Caroline Pilu, Jonathan Klee, Claire Boulanger et Flora Kohlmuller pour le soutien que vous m’avez
apporté, pour vos attentions et votre gentillesse. Vous avez transformé notre quotidien a Besangon et
je ferai en sorte d’avoir encore plein d’occasions de vous remercier dans le futur ! Je tiens également
a remercier Julia Cassecuelle et Léna Gérome qui ont longtemps été nos seules amies a Besangon et
dont la bonne humeur et la tendresse ont été d’un grand réconfort. Bravo pour tout ce que vous avez
accompli ces trois derniéres années !

Je tiens a remercier Johana Fabre et Lucas Bernard pour votre amitié, pour vos attentions et pour avoir
accueilli un thésard chez vous pendant plusieurs semaines ! Je vous souhaite a tous les deux, avec
toute ma tendresse, de retrouver un équilibre.

Je remercie également Sylvain Haaby et Aurélie Deny pour votre gentillesse, pour tous les services que
vous nous avez rendus et pour vos petites attentions délicieuses. J’espére que nous pourrons partager
un peu plus de temps ensemble dans le futur.

Enfin, merci a tous les amis qui ont suivi mes aventures, avec qui j’ai repris ou perdu contact pendant
ces derniéres années mais qui ont occupé une place tres importante dans ma vie : Valentin Olek, Lucie
Daniel, Marie Vellay, Aurore de Longvilliers, Emma André, Lise Jaulmes, Gwen Farnier, Servane Mahé,
Gaél Ledoux, Anna Verbe, Aurélia Le Naour, Maud Lenagard... Je vous souhaite a tous une bonne
continuation, en espérant que nos chemins continueront de se construire ensemble ou se croiseront
encore.



Table des matieres

Liste des COMMUNICATIONS ....uiiiiiiiiiie ettt e sree e s s e e s e e e s anre e e e sanneeens 12
TaY{oTe [T el tTo) o I ={< aT=] =] (=TT UURRRRRPP 14
1. Lacommunauté des vertébrés terrestres arctiqUes.......cccovvvvvrieeeeeeeeieiiineeeereeeeensennnns 16
2. LS DBCASSEAUX ceuviiiiiiieeiiee sttt et st e et e e st e et e b e s abe e s aaee s 18
2.1. Les conditions abiotiques €N ArCHiQUE......uvvvieeiieiieiiiiieeeeee e e eerrereee e 19
2.2. Lesressources ou effets « BOTTOM-UP » ..uvveiiiiiiiiiiiiieeeeie e 20
2.3. La prédation ou effets « tOP-dOWN » .....occieeiiiiiiiiiiec e e 21
3. L'approche de I'écologie comportementale .......cccoovveviiriiiiiiiiiiieeecieeee e 25
4. Description des especes MOAEIES ........oeivviiiiiiiiiiiie e 28
D PlaN @ TNESE et s st e e e s aa e e e ena 31
Chapitre 1 Présentation des espéces modeles et de leur comportement d’incubation........ 35
1. La phylogénie des lIMiICOIES.....ccouiiiiiiiiiiiii ettt e e e e e s 36
2. Ladiversité des stratégie de soins parentaux chez les bécasseauX.........cccccevvereiveenns 39
2.1, LesS SOINS DIPareNtaUX....cccucuieeiiiiiiee ettt e s s sarae e s saeeeas 40
2.2, LeS SOINS UNIPArENTAUX...ccuuuieeeiieeiieiiieie e e e e eee et eeee e e e eeseeaassaeeseesseeessannaeeeeessenssnn 40
2.3, Le « double-clutCh SYSTEM » ....uvvieiiiiiiiiiiiiieec et 41

3. évolution des systemes de reproduction : roles des traits d’histoire de vie, analyses
comparatives et hypotheses ECOlOZIQUES .......oocuuiriieiiiiiieiice e 45
3.1. Inertie phylogénétique : oviparité et mode de développement des jeunes......... 46

3.2. Les systéemes de reproduction comme des stratégies d’exploitation de

(=T a1V T o T =Y 0 d =T o SO PP 48
3.3. Les systémes de reproduction face a la prédation........ccccccceeevervveeeeeeeeiiiccneeeennn.. 52
3.4. Les systémes de reproduction et la durée de la période de reproduction............ 55
3.5. Les systémes de reproduction et les comportements de migration..................... 58
4. Evolution des systéemes de reproduction : le role des conflits sexuels........cccccvvveene... 61
4.1. Le pointde départ : 'aniSOZAMIE .....c.cceeiieiiiiiiieeeieeeeeciireeeee e eerrrrreee e e e e e aaeras 63
4.2. Limportance de I'environnement SOCIal .......ceeevieeiiiiiiiiiieeeeeieeeiicieeeeee e 65
4.3. L'assurance de paternité et les soins ParentauX ........ccceevveereeeeerieiiiireeeeeeeeeneiennnns 71

4.4. Résolution des conflits sexuels au quotidien : coopération, négociation,

compensation et ManiPUIGTION......cocciiiiiiiii e e 78
5. Stratégies et comportement d’incubation..........cccecuieiiiiiiiiiin e 82
LT B I 1o Vol U] o -1 f [0 o VO UUU 83

5.2. Lagestion de l'incubation selon les stratégies ........cccvuvveiiiiciveeiniiieee e, 84



5.3. Lesvariations du comportement au cours du tEMPS......ceeeevereeererreeeeeeeeeeeereeeeenenn. 88

Chapitre 2 Behavioural responses of arctic sandpipers to ground-surface temperature and

primary production during iNCUBATION.......ccvviiiiiiiiieeeeee e s 95
Lo INrOdUCTION....ciiiiiiciee e s 103
2. Materials and Methods .......c.ccoiiiiiiiiiiee e 104

N ] 1 U Lo LYY 1 Y 104
2.2.  Study animals and nest deteCtioN.......cccoeevvvieiiiiieiieceeeee e 104
2.3, Incubation behavioUr.......cocei i 105
2.4.  Ground-surface tEMPEIAtUIE .......eiiiiiiieeiireeeeee et e e ee et e e eeeeeernaaraeeeeeas 105
W TR o o 1o o b TV oo Yo [V o1 £ 1Y | R 105
2.6, Data @nalySiS ..cccieeiiiirieiiiie e e e e e s b a e e e e e e e e e enbrrraes 106
B RESUIES ettt err e e 106
N B T 110111 [ o TP PP PPP T OPPPTPP 109
5. Credit authorship contribution statement.........ccccovieiiiiiiee i, 111
6. Declaration of competing iNterest ......ovuuiiiiiiiieiii e 111
7. ACKNOWIEAGEMENTS ..cciiiiiiiiiiieee e e s e e e s saaaee s s aaeeas 111
8. Appendix A. Supplementary data .....ccccoeeveiiiiiiii e 112
0. REFEIENCES ...t 112

Chapitre 3 Nest attentiveness drives nest predation in arctic sandpipers........cccceevevveeene 115
Lo INrOdUCTION....ciiiiiiiieee e s 122
2. Materials and Methods .......ccuoiiiiiiiiiiie e 123

N ] 1 U Lo LYY 1 Y 123
b A N1 =1) o o o oV o] o oY -SRI 123
2.3.  Incubation behaviour and nest fate.......cccceevieiiieriiiiecee s 124
2.4, Data @nalySiS c.cccieeiiiiiieeiieeeeeeirrre e e e ee e e e seararraeeeeeeeenerrrraes 124
3. RESUIES ettt st nnees 125
L 0 1oL U 13 o o TP 128
5. Data availability Statement ........cooviiiiiii 129
B.  RETEIENCES. ... ittt st 130

Chapitre 4 Breeding strategies in a constrained and changing environment: a review for

[0 A Tol T T 0o [o] o 1=T T PSPPI 133
O 1) { o To [0t o] o DO TP PPPTOPPPT 134
2. ADIOTIC FACLOIS ittt ettt et e st e e sar e enes 138

2.1. Incubation behaviour and abiotic CONAItIONS ....cceueniiiieneiieiiee e 138



2.2. Longterm effects as a result of interactions between abiotic conditions and

INCUDAtION DENAVIOUN ... 140
2.3. Incubation behaviour flexibility to buffer variations of abiotic conditions......... 142
2.4. Phenology and life-history Strategies .......ccvveeevieeiiiiiiirreeeee e 143
2.5. Life-history strategies and nest iNitiation .........cccceevvveeeiieeiiniiiiireeee e, 145
2.6. Season length and sexual CONTHCES ......cooevvivieiiiiiiiiiie e 147
T - To (o] 0 BT o =Y i =T ot o OO PUTTRRRRRP 149
3.1. Climate change effects on arctic arthropods........cccoeeuvvveveeeieeiiiiiiieeeeneee e, 149
3.2. Incubation behaviour and resource availability ........ccccceeeeiiiiiiiiiieeniie, 150
4, TOP-UOWN EFFECES .iiiiiiiiiiiriiiiie ettt e e r e e e e e se st beaaeeeeeseeessnarees 152
4.1. Predation pressure on shorebirds’ nests in a changing Arctic .......cccceevveeieeiennne. 152
4.2. The role of predation in breeding system diversification.........ccccccovvveeeerinnennn. 154

4.3. Relationships between incubation behaviour and the risk of nest predation.... 155

4.4. Incubation behaviour flexibility against predation........ccccccevvviieeiiniiieiiniiieeens 157

5. CONCIUSION .ttt et e bt sbbe e st e e sbe e e sareeeanes 159
CONCIUSIONS B PEISPECLIVES ...vvvieiiiiiiie ettt e eitee e e sttt e e e s e e e e sbae e e e s sbeeeeesabteeessnsaeeeens 162
1. RESUME dES TraVaUX ...eecueiiiiiiiiiiieeiiie ettt sttt et s e s eaeees 163

2. Perspectives — Comportement de recherche alimentaire des bécasseaux................ 165
2.1.  Quand partir du nid pour aller S€ NOUITIF ? .....ccovviieeiiiiiieecriiie e 168

2.2, OU aller POUT SE NOUITIE 2 .iiiiciiiiieieeceeccciitieeee e e eeireeeeere e e s ennaabreereeeessssanrseaaeeeens 170

2.3.  Pendant combien de temps chercher a se NOUITIr ? .....ooveeiieiccivveeenee i, 172

2.4, CONCIUSIONS ..ttt et sre e e sn e s e e s neesnneeas 173
Annexe 1 : Supplementary Material.......cccceeeeeiiiiiiiiiiiiiee e 174
Annexe 2 : Supplementary Material.......cccceeeeeiiiiiiiiiiiiiee e 179

Annexe 3 : Comment on "Global pattern of nest predation is disrupted by climate change in
] Lo T =] o 11 e E3 SRR 184

R I ENCES . .ceeeieieeeeee ettt ettt e ettt et ettt e seeseete e et aab e sasseeessabaasaasseeeesarersnsseseesaeens 190



Liste des communications

Articles scientifiques :

Bulla, M., Reneerkens, J., Weiser, E.L., Sokolov, A., Taylor, A.R., Sittler, B., McCaffery, B.J.,
Ruthrauff, D.R., Catlin, D.H., Payer, D.C., Ward, D.H., Solovyeva, D.V., Santos, E.S.A,,
Rakhimberdiev, E., Nol, E., Kwon, E., Brown, G.S., Hevia, G.D., Gates, H.R., Johnson,
J.A., van Gils, J.A., Hansen, J., Lamarre, J.-F., Rausch, J., Conklin, J.R., Liebezeit, J.,
Béty, J., Lang, J., Alves, J.A., Fernandez-Elipe, J., Exo, K.-M., Bollache, L., Bertellotti,
M., Giroux, M.-A., Pol, M. van de, Johnson, M., Boldenow, M.L., Valcu, M., Soloviev,
M.Y., Sokolova, N., Senner, N.R., Lecomte, N., Meyer, N., Schmidt, N.M., Gilg, O.,
Smith, P.A., Machin, P., McGuire, R.L., Cerboncini, R.A.S., Ottvall, R., Bemmelen,
R.S.A. van, Swift, R.J., Saalfeld, S.T., Jamieson, S.E., Brown, S., Piersma, T., Albrecht,
T., D’Amico, V., Lanctot, R.B., Kempenaers, B., 2019. Comment on “Global pattern of
nest predation is disrupted by climate change in shorebirds.” Science 364 (6445).

Gilg, O., Bollache, L., Afonso, E., Yannic, G., Schmidt, N.M., Hansen, L.H., Hansen, J., Sittler, B.,
Lang, J., Meyer, N., Sabard, B., Gilg, V., Lang, A., Lebbar, M., Haukisalmi, V.,
Henttonen, H., Moreau, J., 2019. Are gastrointestinal parasites associated with the
cyclic population dynamics of their arctic lemming hosts? International Journal of
Parasitology: Parasites and Wildlife, 10: 6-12.

Meyer, N., Bollache, L., Dechaume-Moncharmont, F.-X., Moreau, J., Afonso, E., Angerbjorn,
A., Béty, J., Ehrich, D., Gilg, V., Giroux, M.-A., Hansen, J., Lanctot, R.B., Lang, J.,
Lecomte, N., McKinnon, L., Reneerkens, J., Saalfeld, S.T., Sabard, B., Schmidt, N.M.,
Sittler, B., Smith, P., Sokolov, A., Sokolov, V., Sokolova, N., Bemmelen, R. van, Gilg,
0., 2020. Nest attentiveness drives nest predation in arctic sandpipers. QOikos,
129(10): 1481-92.

Meyer, N., Bollache, L., Galipaud, M., Moreau, J., Dechaume-Moncharmont, F.-X., Afonso, E.,
Angerbjorn, A., Béty, J., Brown, G., Ehrich, D., Gilg, V., Giroux, M.-A., Hansen, J.,
Lanctot, R., Lang, J., Latty, C., Lecomte, N., McKinnon, L., Kennedy, L., Reneerkens, J.,
Saalfeld, S., Sabard, B., Schmidt, N.M., Sittler, B., Smith, P., Sokolov, A., Sokolov, V.,
Sokolova, N., van Bemmelen, R., Varpe, @., Gilg, O., Accepté le 16 Septembre 2020.
Behavioural responses of breeding arctic sandpipers to ground-surface temperature
and primary productivity. Science of the Total Environment.




Poster :
Meyer, N., Bollache, L., Afonso, E., Gilg, O., 2020. Interactions indirectes, prédation et

plasticité du comportement d’incubation des limicoles arctiques a stratégie
monoparentale. Journée des Doctorants, Besancon, Décembre 2017.

Communications orales :

Meyer, N., Bollache, L., Dechaume-Moncharmont, F.-X., Moreau, J., Afonso, E., Angerbjorn,
A., Béty, J., Ehrich, D., Gilg, V., Giroux, M.-A., Hansen, J., Lanctot, R.B., Lang, J.,
Lecomte, N., McKinnon, L., Reneerkens, J., Saalfeld, S.T., Sabard, B., Schmidt, N.M.,
Sittler, B., Smith, P., Sokolov, A., Sokolov, V., Sokolova, N., Bemmelen, R. van, Gilg,
0., 2020. Comportement d’incubation des limicoles arctiques et conséquences sur le
risque de predation. Journée des Doctorants, Besangon, Décembre 2018.

Meyer, N., Bollache, L., Dechaume-Moncharmont, F.-X., Moreau, J., Afonso, E., Angerbjorn,
A., Béty, J., Ehrich, D., Gilg, V., Giroux, M.-A., Hansen, J., Lanctot, R.B., Lang, J.,
Lecomte, N., McKinnon, L., Reneerkens, J., Saalfeld, S.T., Sabard, B., Schmidt, N.M.,
Sittler, B., Smith, P., Sokolov, A., Sokolov, V., Sokolova, N., Bemmelen, R. van, Gilg,
0., 2020. Parental investment in nest attentiveness reduces nest predation in arctic
sandpipers. Collogue Ecology and Behaviour, Toulouse, Mai 2019.

Meyer, N., Bollache, L., Dechaume-Moncharmont, F.-X., Moreau, J., Afonso, E., Angerbjorn,
A., Béty, J., Ehrich, D., Gilg, V., Giroux, M.-A., Hansen, J., Lanctot, R.B., Lang, J.,
Lecomte, N., McKinnon, L., Reneerkens, J., Saalfeld, S.T., Sabard, B., Schmidt, N.M.,
Sittler, B., Smith, P., Sokolov, A., Sokolov, V., Sokolova, N., Bemmelen, R. van, Gilg,
0., 2020. Parental investment in nest attentiveness reduces nest predation in arctic
sandpipers. Forum des Jeunes Chercheurs, Dijon, Juin 2019.



Introduction générale

Introduction générale

Le début du XXI®Me siécle est marqué par une profonde prise de conscience des impacts de
I'Homme sur la biosphere (Vitousek et al., 1997). Il n’y a aujourd’hui plus de doute sur les
effets négatifs du changement global, terme générique regroupant les modifications ou les
altérations des habitats, la surexploitation des ressources et le changement climatique, sur la
biosphére. La question centrale n’est donc plus de savoir si les écosystemes et les espéces qui
y vivent sont impactés par les activités anthropiques, mais dans quelles proportions et selon

guelle dynamique ces perturbations affectent la biodiversité.

Les travaux réalisés au cours de ma these s’inscrivent dans ce besoin urgent de comprendre
les processus qui influencent la dynamique des especes, connaissances indispensables a la
formalisation de modeéles prédictifs sur les impacts du changement climatique. Ce contexte
particulier est illustré par un réchauffement moyen rapide de I'atmosphere, la modification
des climats (régime de précipitations, calendrier des saisons, etc.) et I'augmentation de la
fréquence et de la durée des anomalies climatiques (Callaghan et al., 2004; Serreze and Barry,
2011; Collins et al., 2013; IPCC, 2014). Les projets scientifiques qui en étudient les effets sur la
biosphére ont un double objectif : 1) la conservation des espéces et des écosystemes et 2)
tester des hypothéses a propos de la capacité des différents niveaux d’organisation du vivant

a répondre aux variations de leur environnement.

Les études qui se centrent sur les réponses individuelles (physiologie, comportement, etc.) ou
populationnelles (phénologie, distribution, etc.) au changement climatique n’offrent qu’une
vision partielle de la réalité en isolant les organismes du réseau d’interactions qui a fagonné
leur histoire évolutive. En effet, les espéeces interagissent et les effets du changement
climatique sur chaque population se transmettent le long du réseau d’interactions, modifiant
la structure et la dynamique des communautés. Ainsi, aux effets directs du changement des
conditions abiotiques s’ajoutent les effets indirects sur la prédation (« contrdle top-down »)
et sur les ressources (« contréle bottom-up »), deux types de controle définis en écologie des
communautés pour qualifier les interactions biotiques qui régulent la dynamique d’une
population au sein d'un réseau trophique (Hunter and Price, 1992). Comprendre le

fonctionnement d’'une communauté et envisager les effets du changement climatique sur les
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interactions qui la structurent augmentera considérablement notre capacité a prédire la
dynamique des populations et a les conserver (van der Putten et al., 2004, 2010; Klein et al.,
2008; Tylianakis et al., 2008; Wookey et al., 2009; Gilman et al., 2010; Gilg et al., 2012; Cahill
et al., 2013; Ockendon et al., 2014).

Les écosystémes arctiques présentent plusieurs intéréts majeurs dans la recherche de
réponses et d’éléments de prédiction quant a I'avenir de la biodiversité face a ces nouvelles
contraintes. En premier lieu, ces écosystemes jouent actuellement le réle de sentinelles de la
planéte, car ils se réchauffent a une vitesse environ deux fois plus importante que ce qui est
décrit a I’échelle globale (Figures 1 et 2 ; Callaghan et al., 2004; Serreze and Barry, 2011; Collins
et al.,, 2013; IPCC, 2014; Box et al., 2019). Par ailleurs, la communauté de vertébrés de
I’Arctique, souvent décrite comme relativement simplifiée (Summerhayes and Elton, 1923;
Krebs et al., 2003; Post et al., 2009; Legagneux et al., 2012), permet de contréler finement les
effets confondants de certaines interactions et facilite donc les tests d’hypothéses. De plus, la
faible redondance fonctionnelle au sein de cet écosysteme et la spécialisation
(comportement, physiologie, morphologie) des espéces dans |‘exploitation de ces
environnements, le rend particulierement vulnérable aux perturbations (Gilg et al., 2012).
Enfin, I’Arctique est actuellement au centre de jeux de pouvoirs entre des grandes puissances
économiques qui convoitent les ressources de son sous-sol et planifient leur exploitation,
aujourd’hui facilitée par le changement climatique (p. ex réduction de la banquise dans le
temps et I'espace). Une meilleure compréhension du fonctionnement des écosystemes
arctiques permettrait alors d’orienter ces décisions et de limiter les externalités négatives de
tels projets (e.g. Andres et al., 2012b). L'urgence de la situation en Arctique, et les lecons et
prédictions que nous pouvons en tirer en fait un modeéle pour la recherche en écologie, pour

la conservation des espéces, et pour la sensibilisation du grand public.
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Figure 1 : Taux de réchauffement en fonction de la latitude et selon la période considérée sur I'intervalle de 1928 a 2010.
Repris depuis Post et al. (Post et al., 2018).
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Figure 2 : Anomalies thermiques moyennes mensuelles mesurées a 2 métres du sol dans I’Arctique (60-90°N) en fonction des
années, de 1948 a septembre 2020 (NCEP/NCAR reanalysis). Les données sont disponibles a I'adresse suivante :
https://climatereanalyzer.org/reanalysis/monthly tseries/ et citées dans (Box et al., 2019).

1. LA COMMUNAUTE DES VERTEBRES TERRESTRES ARCTIQUES

Dans I’Arctique, la communauté des vertébrés terrestres peut étre représentée par un schéma
relativement invariable composé de quelques groupes en interaction (Figure 3; Ims and
Fuglei, 2005; Lamarre et al., 2017) : les prédateurs terrestres (renard polaire Vulpes lagopus,

hermine Mustela erminea, etc.) et aviaires (labbes, goélands, corvidés, buse pattue, chouette
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harfang, etc.), les rongeurs (lemmings, campagnols), les grands herbivores (rennes, boeufs
musqués) et les oiseaux (passereaux, oies, canards, plongeons, lagopédes, limicoles, etc.). Les
consommateurs primaires comme certains arthropodes, les oies, les rongeurs et les grands
herbivores dépendent de la végétation rase qui caractérise la toundra et sa faible productivité
(Walker et al., 2005). Les insectivores dépendent quant a eux des arthropodes terrestres qui
peuplent la toundra (Hodkinson and Coulson, 2004; Wirta et al., 2015; Schmidt et al., 2017).
Cet écosysteme type n’est lui-méme pas isolé : les ressources marines jouent souvent un réle
important dans le fonctionnement des écosystéemes cotiers (e.g. les renards polaires qui
exploitent des ressources marines, Angebjorn et al., 1994; Hersteinsson and Macdonald, 1996;
Dalerum and Angerbjorn, 2000; Roth, 2002; Carbonell Ellgutter et al., 2020) et les migrations
constituent autant d’échanges de matieres entre des écosystémes parfois trés éloignés

(Giroux et al., 2012).

PREDATEURS

HERBIVORES K

VEGETATION ARTHROPODES
TERRESTRES

Figure 3 : Représentation simplifiée du réseau d'interactions arctique. Prédateurs, de gauche a droite : hermine (Mustela
erminea crédits : B. Sabard et O. Gilg), harfang des neiges (Bubo scandiacus crédits : B. Sabard et O. Gilg), loup arctique (Canis
lupus crédits : B. Sabard et O. Gilg), renard polaire (Vulpes lagopus), labbe a longue queue (Stercorarius longicaudus).
Herbivore et insectivores, de gauche a droite: bceuf musqué (Ovibos moschatus), lemming a collier (Dicrostonyx
groenlandicus), oie a bec court (Anser brachyrhynchus, crédits: V. Heuacker), bécasseau sanderling (Calidris alba),
plectrophane des neiges (Plectrophenax nivalis, crédits : B. Sabard et O. Gilg). La végétation est illustrée par une photo de
saxifrage a feuilles opposées (Saxifraga oppositifolia) et les arthropodes terrestres sont ici représentés par un moustique sur
une fleur de dryade (Dryas octopetala, crédits : B. Sabard et O. Gilg).
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Principalement étudiée pour ces interactions entre les rongeurs et leurs prédateurs (Gilg et
al., 2003, 2006; Krebs et al., 2003; Gauthier et al., 2004; Ims and Fuglei, 2005; Legagneux et
al., 2012), cette communauté integre également d’autres espéces migratrices dont la
dynamique dépend de leur succes reproducteur (recrutement et qualité des jeunes) dans
I’Arctique. Parmi ces especes, les oiseaux insectivores ont une position au sein du réseau
d’interactions qui limite considérablement notre capacité a prédire leurs réponses aux
changements actuels. En effet, leur succés reproducteur dépend a la fois des conditions
abiotiques, de la disponibilité en arthropodes (contrdle « bottom-up ») et de la pression de
prédation (contréle « top-down »). Le changement rapide du climat, les modifications de la
composition de la communauté et I'altération des interactions pourraient alors profondément

impacter la dynamique de ces espéces.

2. LES BECASSEAUX

Le travail réalisé au cours de ma these porte sur la communauté d’oiseaux insectivores la plus
diversifiée sous ces latitudes : les limicoles arctiques (Smith et al.,, 2020). Le groupe des
limicoles n’est pas un groupe monophylétique, mais regroupe une grande diversité d’oiseaux
dont il est aisé d’observer I'adaptation aux milieux limoneux ou coétiers (e.g. long bec et
longues pattes) qu’ils fréquentent majoritairement en dehors de la saison de reproduction
(Colwell, 2010c). Plus particulierement, ce travail se centre sur le groupe des bécasseaux
(genre Calidris), petits limicoles dont la taxonomie est discutée dans le premier chapitre de ce

travail.

Ces bécasseaux ont un cycle de vie particulierement impressionnant pour des oiseaux de
petite taille, témoignant d’aptitudes remarquables et d’une grande flexibilité (Piersma and
Lindstrom, 1997; Piersma et al., 1999). En effet, ce sont des oiseaux migrateurs nichant dans
les zones arctiques et subarctiques et dont les aires d’hivernage peuvent s’étendre des régions
tempérées de I’"hémisphere nord jusqu’aux régions les plus méridionales de I’Amérique, de

I’Afrique ou de I'Océanie (Piersma and Lindstrém, 2004; Henningsson and Alerstam, 2005;
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Conklin et al., 2017). Leur cycle de vie est fortement contraint par la demande énergétique
(Kersten and Piersma, 1987; Alerstam et al., 2003) et la chronologie imposée par ces longs
voyages. De plus, les bécasseaux ne disposent que d’une courte période de reproduction,
limitée par la saisonnalité tres marquée de I'Arctique. Pendant cette courte période, les
oiseaux cherchent a s’accoupler, certains établissent des territoires et s’adonnent a des
comportements de cour souvent trés élaborés et colteux. lls construisent des nids
rudimentaires au sol (Reid et al., 2002; Tulp et al., 2012), souvent exposés aux éléments (e.g.
vent, pluie, etc.), ou les femelles pondent 4 ceufs (taille modale de la ponte chez les
bécasseaux, MacLean, 1972; qui peut décliner au cours de la saison, Weiser et al., 2018b),
parfois a quelques centimétres au-dessus du permafrost. Aprés une période d’incubation
d’environ 3 semaines (Pitelka, 1959; Holmes, 1966, 1972; Soikkeli, 1967; Ashkenazie and
Safriel, 1979a; Breiehagen, 1989; Del Hoyo et al., 1996; Pierce, 1997; Sandercock, 1998;
Reneerkens et al., 2014) écloront des jeunes nidifuges capables de se déplacer et de se nourrir
par eux-mémes (Nice, 1962; Starck and Ricklefs, 1998). Ces activités qui se succédent sur un
temps court, requierent des adaptations et investissements importants de la part des adultes.
Les colits de ces investissements et leurs bénéfices en termes de succes reproducteur
dépendent alors des conditions abiotiques qui influencent la condition corporelle de I'oiseau,

de la disponibilité en ressources et du risque de prédation.

Les conditions abiotiques rythment la phénologie de la reproduction des bécasseaux. En effet,
I’étendue du couvert nival, le calendrier de la fonte neige (Green et al., 1977; Troy, 1996;
Schekkerman et al., 2004; Hgye et al., 2007; Smith et al., 2010; Grabowski et al., 2013;
Liebezeit et al., 2014; Saalfeld and Lanctot, 2017; Kwon et al., 2019) ou encore la température
apres l'arrivée sur le site (Nol et al., 1997; Pearce-Higgins et al., 2005; McKinnon et al., 2012;
Kwon et al., 2017) sont des déterminants importants de la date de ponte. Certaines années,
le couvert nival ne diminuant pas au cours de I'été et les conditions étant rudes, le succes
reproducteur des bécasseaux est presque nul et les indices de reproduction difficiles a trouver
(Evans and Pienkowski, 1984; Gratto-Trevor, 1991; Schmidt et al., 2019). De plus, les limicoles

sont déja contraints énergétiquement et montrent un taux métabolique basal ainsi qu’une
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dépense énergétique maximale dans I’Arctique (beaucoup de tissus métaboliquement actifs
comme les muscles ou les organes de reproduction, Piersma et al., 1995; Lindstrom, 1997;
Lindstrom and Klaassen, 2003), en plus d’étre recouverts d’un plumage moins isolant pendant
I’été que pendant la période d’hivernage (Piersma et al., 1995). La dégradation des conditions
abiotiques entraine donc une augmentation de la dépense énergétique du fait des pertes de
chaleur (Wiersma and Piersma, 1994) mais limite également la disponibilité en ressources.
Ceci peut alors conduire a une dégradation rapide de la condition corporelle de I'adulte (e.g.

pendant I'incubation, Tulp and Schekkerman, 2006) et ainsi altérer son succés reproducteur.

Les bécasseaux arrivent généralement sur leur site de reproduction avec un niveau de
réserves graisseuses faibles, les réserves précédemment constituées ayant été utilisées au
cours de la migration (Tulp et al., 2009b). Ils reposent donc presque entiérement sur
I’exploitation des ressources de |’Arctique pour la reproduction (Klaassen et al., 2001;
Klaassen, 2003; Morrison and Hobson, 2004; Morrison et al., 2005) et doivent se nourrir
guotidiennement. La disponibilité en arthropodes terrestres est alors un déterminant
essentiel du succes reproducteur puisque la condition corporelle des adultes, ainsi que la
croissance rapide et la survie des jeunes, en dépendent (Schekkerman et al., 2003; Tjgrve et
al., 2007; McKinnon et al., 2012). Mais I'abondance des arthropodes est tres variable au cours
de la saison, du fait de leur cycle de vie, déterminé par la saisonnalité marquée du climat
Arctique (Danks, 1999, 2004) et contrainte par la forte variabilit¢é des conditions

météorologiques en été.

En effet, 'abondance des arthropodes dépend de I'avancement de la saison qui définit la date
d’émergence des adultes (fonte de la neige, cumul des températures, MaclLean and Pitelka,
1971; Danks, 1999; Schekkerman et al., 2004; Hgye and Forchhammer, 2008a; Tulp and
Schekkerman, 2008; Bolduc et al., 2013; Saalfeld et al., 2019), mais également de leur succes
reproducteur pendant les années précédentes (Hodkinson et al., 1996). Certaines espéces
d’insectes ont la particularité d’avoir des émergences synchronisées qui contribuent a la
formation d’un pic d’abondance d’arthropodes plus ou moins long au cours de la saison de

reproduction des bécasseaux (MacLean and Pitelka, 1971; Tulp and Schekkerman, 2008;
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McKinnon et al., 2012; Bolduc et al., 2013; Reneerkens et al., 2016; Saalfeld et al., 2019). Les
bécasseaux maximisent alors leur succeés reproducteur lorsque le pic de demande de
nourriture, quelques jours apres |'éclosion, est synchronisé avec le pic d’abondance des
arthropodes (Pearce-Higgins and Yalden, 2004; Pearce-Higgins et al., 2010; McKinnon et al.,
2012; Machin et al., 2018; Saalfeld et al., 2019; mais voir ; Reneerkens et al., 2016; Senner et
al., 2017; Corkery et al., 2019). Néanmoins, la disponibilité en arthropodes ne dépend pas
uniquement de leur abondance mais aussi de leur niveau d’activité (i.e. mobilité), qui facilite
leur détection par les limicoles mais qui varie fortement selon les conditions météorologiques
(Schekkerman et al., 1998; Tulp and Schekkerman, 2008; Bolduc et al., 2013; Machin et al.,
2018; Saalfeld et al., 2019). Enfin, la composition de la communauté d’arthropodes et leur
abondance peut varier selon les habitats et selon les sites (Schekkerman et al., 2004; Tulp and

Schekkerman, 2008; Bolduc et al., 2013; Sweet et al., 2015).

Dans un environnement ou la disponibilité en ressources est a ce point variable et dépendante
des conditions abiotiques, le succes reproducteur des bécasseaux repose sur leur aptitude a
les exploiter et a synchroniser leurs activités avec ces derniéres. Néanmoins, les effets de la
variabilité de la disponibilité des ressources sur le succes reproducteur des oiseaux peuvent
étre difficiles a détecter (e.g. effets latents sur la condition ou la survie future de I'adulte). La
prédation a quant a elle des conséquences immeédiates et peut étre facilement observable sur
le terrain (e.g. par le suivi de nids réels ou artificiels, la pose de pieges photo ou par

observations directes).

La prédation des ceufs est la premiere cause d’échec de la reproduction chez les bécasseaux
(Smith et al., 2007a; Reneerkens et al., 2016; Weiser et al., 2018a). Bien que les écosystemes
arctiques n’abritent qu’une faible diversité de prédateurs, le succes reproducteur des
bécasseaux est fortement impacté par leur présence. De nombreuses études ont montré que
le renard polaire était responsable de la plus grande partie des évenements de prédation des
ceufs de bécasseaux (Larson, 1960; Troy, 1996; Béty et al.,, 2002; Lecomte et al., 2008;
Liebezeit and Zack, 2008; McKinnon and Béty, 2009; Royer-Boutin, 2015; Reneerkens et al.,

2016; Lamarre et al., 2017), devant les prédateurs aviaires, comme les Stercoraridés (e.g.
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labbe parasite), les Laridés (e.g. goéland bourgmestre) et les Corvidés (principalement grand
corbeaux et corneilles), pourtant plus abondants (Liebezeit and Zack, 2008; Weiser et al.,
2018c). Néanmoins, aucun prédateur ne semble spécialisé dans la consommation des ceufs de

bécasseaux, dont la densité et la profitabilité pour les prédateurs sont souvent faibles.

En effet, les prédateurs de cette communauté consomment principalement des rongeurs
(Arvicolinés : campagnols et lemmings, Gilg et al., 2006; Krebs, 2011; Schmidt et al., 2012). Ces
interactions en font la proie focale du systeme, déterminant la structure et la dynamique de
la communauté en affectant la guilde de prédateurs. Or, ces rongeurs montrent des
dynamiques cycliques dans I’Arctique, avec un pic de densité tous les 3 a 5 ans selon les sites
considérés (Stenseth, 1999; Turchin et al., 2000; Angerbjorn et al., 2001; Kokorev and Kuksov,
2002; Gilg et al., 2003; Ims and Fuglei, 2005; Pitelka and Batzli, 2007; Oksanen et al., 2008;
Krebs, 2011; Ehrich et al., 2020). Si certains prédateurs spécialistes nomades sont absents
lorsque la densité de rongeurs est trop faible sur un site (e.g. harfang des neiges, Gauthier et
al., 2004; Gilg et al., 2006), d’autres, opportunistes et/ou moins mobiles, exploitent des
ressources plus diversifiées (e.g. labbe a longue-queue, Gilg et al., 2006; Meltofte and Hgye,
2007). Le renard polaire montre quant a lui une réponse numérique (i.e. réponse de la densité
de prédateurs a la densité de proies) forte aux densités de rongeurs: il en dépend
habituellement pour se reproduire et élever ses jeunes (Kaikusalo and Angerbjorn, 1995;
Angerbjorn et al., 1999; EImhagen et al., 2000; Gilg et al., 2003, 2006; Giroux et al., 2012;
Ehrich et al., 2017). Il montre également une réponse fonctionnelle (i.e. nombre de proies
consommeées par un prédateur selon la densité de proies) qui lui vaut le qualificatif de
prédateur spécialiste opportuniste (“opportunist specialist”, Elmhagen et al., 2000) : il élargit
son spectre alimentaire lorsque la densité de rongeurs diminue (réponse fonctionnelle de type
[ll, Angerbjorn et al., 1999; Gilg et al., 2003, 2006; Ehrich et al., 2015). La densité de renards
et leur comportement de recherche alimentaire, déterminants de la pression de prédation qui
pese sur les nids de bécasseaux, seraient donc tous deux liés a la densité de rongeurs. Les deux
populations de proies partagent donc un prédateur et entretiennent des interactions
indirectes (Holt, 1977, 1984; Holt and Lawton, 1994; Chaneton and Bonsall, 2000). La relation
entre les densités des deux espéces de proies changerait alors selon la phase du cycle et selon
I’'amplitude des variations de densité de la proie principale (Abrams et al., 1998; Blomqvist et

al., 2002c; Schmidt and Ostfeld, 2008; Barraquand et al., 2015).
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A partir de cette idée d’interaction indirecte entre rongeurs et limicoles, dont les ceufs sont
considérés comme des proies occasionnelles, certains auteurs ont prédit que la densité de
rongeurs était positivement corrélée au succes reproducteur des bécasseaux. Cette prédiction
découle d’une hypothese connue sous de multiples dénominations: « Roselaar-Summers
hypothesis » du nom de ses constructeurs (e.g. Underhill et al.,, 1993), « lemming-bird
hypothesis » qui se réfere strictement a notre systeme (e.g. Blomqvist et al., 2002c; Reiter and
Andersen, 2011), ou encore « alternative prey hypothesis » (Lack, 1954; Angelstam et al.,
1984) qui se référe a tous les systémes dans lesquels deux espéces de proie, au moins,
partagent un méme prédateur (e.g. Béty et al., 2001; McKinnon et al., 2013a). Cette situation
s’apparenterait a de I'amensalisme indirect (Holt and Bonsall, 2017) dans le cas supposé ou
les renards ne montrent pas de réponse (numérique ou fonctionnelle) a la densité des nids
bécasseaux. Cette hypothése est soutenue par des études corrélatives menées sur les
limicoles nichant en péninsule de Taimyr et basées sur les taux de survie des nids (Underhill
et al., 1993) ou sur I'estimation des proportions de jeunes lors de la migration automnale
(Summers and Underhill, 1987; Summers et al., 1987, 1989, 1998; Underhill, 1987; Underhill
et al.,, 1989; Blomqvist et al., 2002c). Certaines montrent également que le succes
reproducteur est minimal I'année qui suit le pic de densité de rongeurs, lorsque les prédateurs
sont abondants et les ressources rares (voir I'index de pression de prédation dans Blomqvist
et al., 2002c). D’autres études conduites au Canada et notamment sur I'ile Bylot, ont soutenu
I’hypothese selon laquelle les ceufs de limicoles seraient des proies occasionnelles des renards
(Béty et al., 2002; McKinnon et al., 2013a, 2014) dans cette région ou les ceufs d’oies des
neiges (Anser caerulescens atlanticus) sont une proie alternative (Béty et al.,, 2001, 2002;
Gauthier et al., 2004; voir aussi ; Morrissette et al., 2010; Chevallier et al., 2020). Néanmoins,
la présence de colonies d’oies affecte également le succes reproducteur des limicoles en
initiant une réponse agrégative chez les prédateurs, plus abondants a proximité des colonies
(McKinnon et al., 2013a; Lamarre et al., 2017; Flemming et al., 2019; mais voir ; Pedersen et
al., 2018). La relation entre oies et limicoles ressemble alors a de la compétition apparente :
la densité d’oie est négativement corrélée au succes reproducteur des limicoles (Holt and
Bonsall, 2017). Ces relations indirectes sont essentielles a la compréhension du
fonctionnement des écosystemes arctiques, a tel point que certains auteurs font I’"hypothese
gue l'aire de reproduction de certains bécasseaux serait contrainte par la distribution des

rongeurs (Gilg and Yoccoz, 2010).
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Figure 4 : Résumé schématique des pressions abiotiques et biotiques directes (en rouge) et des interactions indirectes entre
proie principale et proie occasionnelle (en pointillés), qui déterminent le succés reproducteur des bécasseaux dans I’Arctique.
Les effets directs qui influencent la dynamique des autres groupes sont représentés par des fleches noires en traits pleins.

Le succes reproducteur des bécasseaux dépend donc des conditions abiotiques, de la
disponibilité en arthropodes tout au long de la saison et de la pression de prédation exercée
par des prédateurs opportunistes (Figure 4). Ces déterminants varient selon les sites et sur
des pas de temps variables et pourraient étre considérablement affectés par le changement
climatique rapide sous ces hautes latitudes. En effet, en schématisant, le changement du
climat altérerait les caractéristiques physiques des habitats (Box et al., 2019) pour entrainer
la modification de la physionomie et la composition de la végétation (Post et al., 2009; Myers-
Smith et al., 2011, 2020; Pearson et al., 2013). Ensemble, ces transformations affecteraient la
composition et la dynamique de la guilde des arthropodes terrestres, ainsi que leur phénologie
(Koltz et al., 2018; Kwon et al., 2019; Saalfeld et al., 2019). La dynamique et la composition de
la guilde des herbivores dont les rongeurs font partie (Ims et al., 2008; Kausrud et al., 2008;
Gilg et al., 2009; Schmidt et al., 2012; Bilodeau et al., 2013; Cornulier et al., 2013) seraient
également affectées, altérant enfin la pression de prédation sur les proies alternatives ou
occasionnelles (Fraser et al., 2013; Nolet et al., 2013). Ces effets en cascade le long du réseau

d’interactions peuvent amplifier ou tamponner I'impact du changement climatique sur les
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espéces. Prédire la dynamique des populations de bécasseaux est alors un exercice complexe,

y compris dans cette communauté simplifiée.

Cependant, les bécasseaux ont évolué dans ces environnements et devraient étre avantagés
s’ils peuvent tolérer ou répondre aux variations des facteurs susmentionnés (i.e. conditions
abiotiques, ressources et prédation), limitant leurs effets sur leur succés reproducteur. La
capacité des adultes a protéger leur descendance, et a apporter les conditions nécessaires au
développement des jeunes, est au centre des relations entre environnement et recrutement
dans la population (nombre et qualité des jeunes). En effet, la majorité de la période de
reproduction est dédiée aux soins parentaux (i.e. soins aux ceufs puis aux jeunes), définis
comme I'ensemble des comportements exprimés par un adulte et qui ont pour conséquence
I’'augmentation de I'aptitude phénotypique de la descendance (Clutton-Brock, 1991; Royle et
al., 2012). Les relations entre conditions environnementales et comportements de soins
parentaux, et entre ces comportements et le succés de reproduction, constituent donc une
piece manquante qui limite notre capacité a prédire les effets du changement climatique sur

la dynamique de ces oiseaux.

3. LAPPROCHE DE L'ECOLOGIE COMPORTEMENTALE

En écologie comportementale, le comportement est appréhendé comme une action qui
génere des bénéfices, impose des colts, et dont la réalisation a des conséquences sur le succes
reproducteur de I'individu. Cette discipline repose également sur une vision évolutionniste du
comportement : si le déterminisme génétique est complexe, un trait comportemental évolue
par la sélection naturelle et/ou sexuelle, contraint par I'histoire évolutive antérieure du
groupe, et il peut étre plus ou moins plastique face aux variations de I’environnement
(Danchin et al., 2005; Davies et al., 2012). Or, dans un environnement ou énergie et temps
sont limités, la réalisation d’un comportement reléve d’un processus de décision dans
I'allocation des ressources entre plusieurs fonctions et les bénéfices perdus peuvent étre
considérés comme autant de codts. Sur un pas de temps long, un trait comportemental évolue
alors comme le résultat d’'un compromis entre plusieurs fonctions. Dans I'étude des soins

parentaux, la notion d’investissement parental reprend cette idée de compromis : tout ce

25



Introduction générale

gu’un parent investit dans un jeune et qui permet d’augmenter I'aptitude phénotypique de ce
dit jeune, est autant de ressources qui ne sont pas investies dans un autre jeune, ou dans
n‘importe quelle autre fonction qui augmenterait le succes reproducteur futur de I'adulte
(Williams, 1966; Trivers, 1972). Sur un pas de temps plus court, la capacité des individus a
initier une réponse adaptative rapide aux variations de leur environnement leur conféere un
avantage évolutif considérable dans un environnement tres variable et imprévisible comme
I’Arctique. En effet, si les colts et les bénéfices associés a un comportement varient, la
plasticité comportementale devrait étre sélectionnée. Il est alors possible de distinguer ce qui
reléve de la plasticité comportementale au sens strict (plasticité phénotypique) de ce qui
releve de la flexibilité comportementale (flexibilité). La plasticité phénotypique est favorisée
dans un environnement dont les variations sont relativement lentes (> au temps de
génération) et I'influence de I’'environnement sur I'expression du génotype persistent toute la
vie de l'individu. La flexibilité est avantageuse dans des environnements qui varient sur des
pas de temps courts (< au temps de génération) et correspond a la réponse comportementale
réversible d’un individu a la variation de son environnement (Piersma and Drent, 2003;
Dingemanse et al., 2010; Komers, 2011; Snell-Rood, 2013). Face aux changements rapides qui
ont lieu dans I'Arctique, I'adaptation d’une population par la sélection des variants les plus
compétitifs (qui ont le succes reproducteur total le plus élevé, sélection naturelle) est un
processus lent qui laisse peu de chance a la persistance des espéces a cycle de vie long (Blirger
and Lynch, 1995; Gomulkiewicz and Holt, 1995; Aitken et al., 2008; Hoffmann and Sgro, 2011).
En revanche, la capacité des organismes a initier une réponse adaptative rapide aux variations
de leur environnement, ayant évolué dans I’histoire ancienne du groupe, pourrait permettre
la persistance de certaines populations dans des environnements en mutation (Buchholz et
al., 2019). C'est donc I’étude de ces variations de courts termes qui nous permettra de discuter
de I'aptitude des especes de bécasseaux a se maintenir dans des écosystemes tres impactés

par le changement du climat.

Le comportement d’incubation est un exemple de choix pour illustrer I'évolution d’un
comportement soumis a de tels compromis entre survie et reproduction. En effet, pour
garantir le succes de la couvée, la température des ceufs doit étre maintenue dans un
intervalle étroit, compatible avec le développement embryonnaire (Webb, 1987). Cette

régulation fine de la température se fait par le transfert de la chaleur, générée par le
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métabolisme de l'adulte (thermogeneése), vers les ceufs (Deeming, 2002c). Si la demande
énergétique de ces transferts est importante, surtout au début de I'été dans I'Arctique
(Piersma and Morrison, 1994; Williams, 1996; Tinbergen and Williams, 2002; Piersma et al.,
2003; Williamson et al., 2006), I'incubation requiert également la présence de I'adulte au
contact des ceufs et 'empéche de réaliser d’autres activités essentielles, comme la recherche
de nourriture (Yom-Tov and Hilborn, 1981a). Or, si privilégier les soins parentaux par rapport
au nourrissage bénéficie aux ceufs et augmente le succés reproducteur courant, la
dégradation de la condition corporelle de I'adulte qui en résulte altére sa capacité a fournir
des soins (McNamara and Houston, 1996) et diminue sa survie ainsi que son succes
reproducteur résiduel (Williams, 1966; Trivers, 1972). Les bécasseaux étant itéropares (i.e.
valeur reproductive résiduelle non nulle), le compromis entre reproduction actuelle et
reproduction future, entre incuber et se nourrir, est d’autant plus intense et varie selon la
valeur de la couvée par rapport a la valeur reproductive résiduelle de I'adulte. Dans les faits,
les adultes incubent donc par intermittence, quittant le nid pour se nourrir et reconstituer les
réserves corporelles perdues dans l'incubation. La gestion de ces interruptions dépend alors
principalement de la répartition des taches entre les partenaires qui définit la stratégie

d’incubation (“incubation strategies”, Williams, 1996).

Jusgu’a maintenant, j’ai utilisé les points communs a tous les bécasseaux pour décrire un
groupe et définir son positionnement dans la communauté d’intérét. Mais derriére cette
uniformité apparente, les bécasseaux et les limicoles en général montrent une grande
diversité des systemes de reproduction et donc de stratégies de soins parentaux (Pitelka et
al., 1974; Erckmann, 1983; Oring, 1986; Székely and Reynolds, 1995; Reynolds and Székely,
1997b). Cette diversité s’exprime surtout pendant la période d’incubation puisque les males
prennent une plus grande part des soins post-éclosions chez les bécasseaux (e.g. Holmes,
1966; Bengtson, 1970; Ashkenazie and Safriel, 1979a; Gratto-Trevor, 1991; Pierce, 1997). Les
stratégies d’incubation observables au sein de ce groupe varient alors entre le partage
équitable des soins entre les partenaires (soins biparentaux) et les soins uniparentaux fournis
par un seul adulte, sans aide extérieure (il n’y a pas de nourrissage de I'adulte au nid par son
partenaire chez les limicoles). Si la plupart des especes semblent avoir une stratégie unique,
certaines montrent une stratégie d’incubation flexible, avec des couples qui coopérent au nid

et d’autres nids a la charge d’un seul adulte (Reneerkens et al., 2011; Bulla et al., 2017; Moreau
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et al.,, 2018). L'émergence de cette diversité de stratégies et leurs conséquences sur les

comportements de soins parentaux sont abordées dans le Chapitre 1.

Incuber seul ou en coopération avec un partenaire demande une gestion bien différente du
temps et de I'énergie (Norton, 1972; Tulp and Schekkerman, 2006; Reneerkens et al., 2011;
Smith et al., 2012b). La stratégie biparentale permet par exemple a I'un des partenaires de se
nourrir pendant que l'autre incube et les adultes soutiennent une incubation quasi continue
en se relayant au nid (Norton, 1972; Cresswell et al., 2003; Tulp, 2007; Bulla et al., 2014,
2015b). A contrario, lorsqu’un seul adulte est en charge de I'incubation, ce dernier quitte le
nid fréguemment durant certaines périodes (généralement lorsque les conditions
d’alimentation sont favorables), laissant les ceufs exposés aux conditions environnementales
et a la prédation, pour aller se nourrir (Cantar and Montgomerie, 1985; Cresswell et al., 2004;
Tulp and Schekkerman, 2006). Puisque le comportement d’incubation varie fortement entre
ces deux stratégies (voir partie 5 du Chapitre 1), la flexibilité comportementale de I'incubation
face aux variations des conditions environnementales (voir Chapitre 3) et les conséquences
de ces comportements sur le succeés reproducteur devraient également varier (voir Chapitre
2). Cette these a donc pour objectif d’étudier les interactions entre stratégie d’incubation,
flexibilité comportementale et succes reproducteur dans un écosysteme en mutation. Seule
une étude fine du comportement d’incubation d’'un ensemble d’especes de bécasseaux,
contenant des représentants des deux stratégies, dans des conditions variables, nous

permettra alors d’atteindre cet objectif.

4. DESCRIPTION DES ESPECES MODELES

Mon travail repose sur une initiative internationale portée par I'Interaction Working Group
(IWG), un collectif informel réunissant plusieurs dizaines de chercheurs et écologues de
terrain, travaillant sur 15 sites d’études listés ci-dessous (Figure 5). Cette initiative originale
permet la mise en place de cinq protocoles standardisés a I’échelle circumpolaire, pour le suivi

des différentes especes/communautés du réseau d’interactions décrit ci-dessus.
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Cette these est centrée sur I'étude du comportement d’incubation de 9 espéces de limicoles
du genre Calidris suivies sur les sites d’études utilisés par le réseau IWG, entre début juin et
début aolt. Ces especes different, entre autres, par leurs stratégies de soins parentaux. En
effet, parmi ces derniéres, quatre ont une stratégie d’incubation uniparentale comme le
bécasseau minute (Calidris minuta, Cramp and Simmons, 1983) et le bécasseau de Temminck
(Calidris temminckii, Hildén, 1975) chez lesquels les deux sexes peuvent étre en charge de
I'incubation, mais aussi le bécasseau tacheté (Calidris melanotos, Pitelka, 1959) et le
bécasseau a croupion blanc (Calidris fuscicollis, Parmelee et al., 1968) dont le régime
d’appariement est polygyne et chez lesquels seules les femelles incubent. Quatre autres ont
une stratégie d'incubation biparentale : le bécasseau variable (Calidris alpina, Holmes, 1966),
le bécasseau de Baird (Calidris bairdii, Gill Jr. and Tomkovich, 2004), le bécasseau violet
(Calidris maritima, Pierce, 1997) et le bécasseau semipalmé (Calidris pusilla, Ashkenazie and
Safriel, 1979a). Enfin, une derniéere espéce, le bécasseau sanderling (Calidris alba), montre une
stratégie trées flexible avec certains nids incubés par les deux adultes et d’autres incubés par

un adulte uniguement (Reneerkens et al., 2014; Moreau et al., 2018).
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Zones bioclimatiques de I'Arctique
I:I Désert Polaire

i Subzone A
|:| Subzone B
I:I Subzone C
- Subzone D
- Subzone E

O Sites d'étude

1. Belyi Island (73.32N 70.09E), 2. Sabetta (71.24N 71.80E), 3. Erkuta (68.22N 69.15E), 4.
Hochstetter Forland (75.15N 19.70W), 5. Zackenberg (74.47N 20.57W), 6. Karupelv (72.50N
24W ), 7. Bylot (73.15N 80.00W), 8. Igloolik (69.40N 81.60W), 9. East Bay (63.98N 81.67W),
10. Churchill (58.70N 94.08W), 11. Utqgiagvik/Point Barrow (71.23N 156.75W), 12.
Ammarnds (69.96N 16.29E), 13. Burntpoint Creek (55.14°N 84.20°W), 14. Canning River
(70.12°N 145.82°W), 15. Longyearbyen (78.19°N 15.83°E)

Stratégie uniparentale :

Bécasseau minute (Calidris minuta).............ccccceeeevuveeeeeennnee. 1,2
Bécasseau de Temminck (Calidris temminckii)....................... 2,3
Bécasseau tacheté (Calidris melanotos)............cccccvveeveenene... 3,14
Bécasseau a croupion blanc (Calidris fuscicollis).................. 7,8,9

Stratégie biparentale:

Bécasseau variable (Calidris alping).........ccccovvvvevevevenenennn.. 2,4,5,10,11,12,13,14
Bécasseau de Baird (Calidris bairdii)..............ccceevevvrrveennnn.. 7

Bécasseau violet (Calidris maritima)............ccceeevevvvvvennen.. 15

Bécasseau semipalmé (Calidris pusilla).............cccccoeevvnnnns 11, 14

Stratégie mixte:
Bécasseau sanderling (Calidris alba)...........cccvuveeveeeeeeinnnn. 4,5,6

Figure 5 : Distribution des espéces suivies et des sites d’études rassemblés au sein de I'Interaction Working Group. Le fond de
carte correspond a la Circumpolar Vegetation Arctic Map (refaite et adaptée selon Walker et al. 2005). Les « Subzones »
différent par la hauteur de la végétation et par la proportion du couvert représentées par les différent groupes : (A) végétation
rase avec 5% de plantes vasculaires prostrées et 40% de mousses et lichens ; (B) 5-25% plantes vasculaires prostrées de moins
de 5-10 cm de haut et 60% de plante cryptogames ; (C) 5-50% plantes vasculaires avec des arbustes de de 15 cm de haut; (D)
50-80% plantes vasculaires avec des arbustes de 10-40 cm de haut ; (E) 80-100% plantes vasculaires avec des arbustes de
moins et des graminées de 20—50 cm de haut. La densité de végétation croit entre A et E d’une végétation clairsemée a un
couvert continu.
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5. PLAN DE THESE

Expliguer comment une telle diversité de systemes de reproduction a émergé chez les
limicoles, et chez les bécasseaux en particulier, permettrait de comprendre quelles sont les
caractéristiques propres a ces oiseaux et quelles sont les pressions qui ont favorisé certaines
formes de soins par rapport a d’autres. Mon premier chapitre de thése est le résultat de cet
exercice complexe et permet de se familiariser avec les approches et les hypothéses
évolutionnistes, de donner des informations sur I'écologie des bécasseaux et d’expliquer les
pressions de sélection qui s’exercent sur les soins parentaux. Pour résumer, la diversification
des systemes de reproduction a souvent été considérée comme la conséquence du mode de
développement des jeunes, fixée dans I'histoire évolutive ancienne du groupe, permettant
I’émancipation d’un adulte par la diminution de la quantité de soins nécessaire au succes de
la reproduction (Silver et al., 1985; Lazarus, 1990; Temrin and Sillén-Tullberg, 1995; Thomas
and Székely, 2005; Thomas et al., 2006; Olson et al., 2008). Elle a également intrigué les
écologues, cherchant a interpréter cette multitude de systéemes comme autant de stratégies
stables et d’adaptations aux conditions si particulieres de I'été arctique et aux caractéristiques
de la toundra (Holmes, 1966, 1971; Pitelka et al., 1974; Emlen and Oring, 1977). Certains
évolutionnistes y ont également vu un potentiel d’étude de I’évolution des rdles et des conflits
sexuels, supposés particulierement intenses chez les especes nidifuges (Thomas and Székely,
2005; Thomas et al., 2007). Ces derniers se sont focalisés sur la coévolution des stratégies de
soins parentaux et des régimes d’appariement qui déterminent I'intensité de la sélection
sexuelle et définissent les colts et avantages relatifs de la fourniture de soins par rapport a la

désertion et a la recherche de nouveaux partenaires.

Dans le second chapitre de ma these, j'aborderai les réponses des bécasseaux aux variations
des conditions abiotiques et aux variations de la disponibilité en ressource. En effet, initiée tot
en saison, l'incubation est une période particulierement critique pour les adultes puisque les
ressources sont encore peu abondantes, les conditions météorologiques capricieuses et les
températures basses. Or les conditions abiotiques, comme la température ambiante,
affectent la dépense énergétique des adultes pendant I'incubation (Walsberg and King, 1978;

Vleck, 1981; Biebach, 1986; Piersma and Morrison, 1994; Wiersma and Piersma, 1994;
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Hainsworth et al., 1998; Conway and Martin, 2000a; Tinbergen and Williams, 2002). Dans ces
conditions, la gestion du compromis entre incuber et se nourrir, déterminée principalement
par la stratégie d’incubation, devient de plus en plus ardue (Norton, 1972; Cantar and
Montgomerie, 1985; Cartar and Montgomerie, 1987; Tulp and Schekkerman, 2006;
Reneerkens et al., 2011; Smith et al., 2012a). De plus, I'exposition prolongée et/ou répétée
des ceufs a des températures basses peut considérablement ralentir le développement
embryonnaire, prolongeant d’autant I'exposition a la prédation (Lyon and Montgomerie,
1985; Bosque and Bosque, 1995; Tombre and Erikstad, 1996; Lindstrom, 1999; Hepp et al.,
2006; Martin et al., 2007; DuRant et al., 2012) et altérant potentiellement le phénotype des
jeunes et leur survie (Hepp et al., 2006; Olson et al., 2006; DuRant et al., 2010, 2012, 2013;
Hopkins et al., 2011; Lunny et al., 2020). De méme, lorsque les ressources sont peu disponibles
(tot en saison ou lorsque les conditions abiotiques limitent les émergences ou I'activité des
arthropodes), I'efficacité de la recherche de nourriture des adultes serait diminuée et les co(its
associés a la recherche de nourriture considérablement augmentés. Selon ces conditions et la
stratégie d’incubation, la gestion du compromis entre incubation et nourrissage sera

vraisemblablement tres différente.

Dans le troisieme chapitre de ma these j'étudierai les effets du comportement d’incubation
sur le risque de prédation, la cause principale de I’échec de la reproduction (Smith et al.,
2007a; Reneerkens et al., 2016; Weiser et al., 2018a). L'incubation est une période critique
puisqu’un évenement de prédation entraine généralement la perte de la totalité de la couvée,
ce qui n’est plus le cas lorsque les jeunes ont quitté le nid. Si les limicoles possedent un large
répertoire de comportements anti-prédation (Gochfeld, 1984), les bécasseaux reposent
principalement sur la discrétion plutot que I’agression (Larsen, 1991; Larsen et al., 1996; Buck,
2016), la fuite (Smith and Edwards, 2018) et les feintes (revus dans Gochfeld, 1984;
Humphreys and Ruxton, 2020) pour limiter la probabilité que leur nid soit découvert. Le
plumage cryptique de l'adulte, le choix du site de nidification (Colwell et al., 2011), la
coloration des ceufs (Colwell, 2010a) et les matériaux utilisés pour construire le nid (Gémez et
al., 2018) permettent également son camouflage (Skrade and Dinsmore, 2013). Le
comportement d’incubation, variable selon les conditions abiotiques et la disponibilité en
ressource, pourrait influencer la probabilité qu’un prédateur découvre le nid en altérant

Iefficacité du camouflage (Smith et al., 2007a, 2012b; Reneerkens et al., 2011; Buck, 2016;
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Bulla et al., 2016). Le comportement d’incubation et sa variabilité étant tres différents entre
stratégies (Norton, 1972; Tulp and Schekkerman, 2006; Reneerkens et al., 2011), nous nous
intéresserons a leurs conséquences sur le risque le plus immédiat d’échec de la reproduction :
la prédation. De plus, nous savons que les taux de prédation sont variables selon les sites et
les années. Ce travail nous permettra donc également de discuter de la possibilité d’une

plasticité comportementale des bécasseaux face au risque de prédation.

Dans un quatrieme et dernier chapitre, qui prendra la forme d’une revue de littérature en
cours d’écriture, je replacerai mes travaux, et les nouveaux questionnements qui en sont nés,
dans la littérature existante. Mon objectif est d’apporter des éléments de réflexion quant aux
conséquences des stratégies d’incubation sur la flexibilité comportementale des bécasseaux
et sur leur capacité a adopter une réponse adaptative aux changements de leur
environnement. Ce travail permettra alors d’affiner notre compréhension des effets
potentiels (directs et indirects) du changement climatique sur le succés relatif attendu des
deux principales stratégies de soins parentaux. Cette revue se déclinera en quatre
parties abordant successivement les facteurs abiotiques, les effets « bottom-up », les
situations de mismatch (découplage des phénologies respectives de deux populations en
interaction), et les effets « top-down ». J'introduirai chacune de ces parties par la description
des changements observés ou prédits, imputables au changement climatique. Sur la base de
ces descriptions, je comparerai les stratégies selon deux axes: (1) la sensibilité aux
changements qu’elles induisent, (2) les réponses attendues a ces changements, qu’elles
conditionnent. Jinsisterai également sur les points encore peu étudiés et qui nous

permettraient de compléter nos prédictions.

Pour conclure ma these, japporterai des perspectives a mon travail et mettrai en emphase les
aspects méconnus du comportement de soins parentaux des bécasseaux arctiques. Cette
partie me permettra également d’intégrer mon travail dans la réflexion globale menée au sein

de mon équipe de recherche, qui a précédé a ma these et qui lui succedera.
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HISTOIRE EVOLUTIVE

SR &

F A N

UNIPARENTAL BIPARENTAL
ENVIRONNEMENT

|

ENVIRONNEMENT

@ @
Taux de prédation Taux de prédation
p ‘ . P

I 174 I

SUCCES REPRODUCTEUR SUCCES REPRODUCTEUR

Figure 6 : Schéma du plan de thése. Le chapitre 4 englobant la totalité du schéma, il n’est pas représenté ici pour faciliter la
lecture.
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Presentation des especes modeles et de
leur comportement d’incubation
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Chapitre 1

Ce premier chapitre a pour objectif d’introduire les concepts d’écologie évolutive et de
présenter les hypothéses qui ont été formulées pour expliquer la diversification des systemes
de reproduction, et le maintien de systemes particuliers, chez les limicoles et plus précisément
chez les bécasseaux. Ce chapitre permettra également de décrire |’écologie des bécasseaux et
leur histoire évolutive. Apres avoir replacé les bécasseaux dans la taxonomie et brievement
expliqué leur phylogénie, je questionnerai I'influence de I’histoire évolutive ancienne de ce
groupe sur I’'émergence d’une telle diversité de systéemes de reproduction. J’aborderai ensuite
un ensemble d’hypothéses écologiques formulées pour comprendre les pressions
particulieres, liées au cycle de vie des bécasseaux ou aux caractéristiques des écosystemes
arctiques, qui auraient pu permettre et favoriser cette diversification. Enfin, j'introduirai la
notion de conflit sexuel pour aborder le réle des différences entre les intéréts évolutifs des
males et ceux des femelles dans I’évolution et le maintien des stratégies de soins parentaux.
Ce chapitre s’achevera par la description du comportement d’incubation relatif a chaque
stratégie. J'y aborderai brievement la répartition des soins post-éclosion chez les especes
biparentales. Ce chapitre ouvrira enfin sur la suite du travail réalisé au cours de ma these et

servira de base a de nombreuses réflexions développées dans les chapitres suivants.

1. LA PHYLOGENIE DES LIMICOLES

Le groupe des limicoles rassemble une grande diversité d’especes, qui different par leur
morphologie, leur organisation sociale, leur écologie, etc. (Cramp and Simmons, 1983; Colwell,
2010c). Comme pour les autres oiseaux, leur phylogénie évolue constamment au gré des
avancées techniques (Sibley and Ahlquist, 1990). Ce groupe offrant I'incroyable opportunité
de formuler et de tester des hypotheses sur les processus évolutifs qui ont conduit a cette
diversité, je souhaite d’abord positionner les bécasseaux (de la famille des Scolopacidés et du

genre Calidris), espéces modeles de mon travail, dans la taxonomie des oiseaux.

Le groupe des limicoles n’est pas monophylétique, et le seul clade qui les regroupe en
intégralité est I'ordre des Charadriiformes (Colwell, 2010c). Cet ordre est I'un des plus riches
parmi les oiseaux non-passereaux. Il regroupe prés de 350 espéces actuellement regroupées

en 19 familles (selon van Tuinen et al., 2004; 85 genres et 366 especes selon Christian et al.,
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1992; 343 especes et 18 familles selon Del Hoyo et al., 1996). Il était initialement subdivisé en
trois grands sous-ordres : les Charadrii (tous les limicoles), les Lari (mouettes, goélands, labbes
pour les plus communs) et les Alcae (les alques tels que e.g. les guillemots, pingouins,
macareux) en se basant sur le duvet des poussins (Jehl, 1968a). L’étude ostéologique de ce
vaste groupe des Charadriiformes a ensuite révélé une classification différente, toujours
composée de trois sous-ordres mais cette fois-ci il s’agissait du sous-ordre des Charadrii, de
celui des Scolopacii et enfin de celui des Alcae (qui aurait été la branche primitive a I'origine
des deux autres, Strauch, 1978). Avec I'’émergence de la biologie moléculaire, les séquences
d’ADN obtenues a partir de fragments de genes ont été utilisées afin d’étudier les distances
phylogénétiques. Les premiers travaux basés sur des techniques d’hybridation ADN-ADN ont
d’abord permis de confirmer la séparation des charadriiformes en deux grands groupes que
sont les Charadrii et les Scolopacii, en plagant cette fois les Alcae comme un sous-ordre a part
entiere proche de l'ordre des Lari. Les travaux de Christian (1992), basés sur |'analyse
protéique, puis les travaux utilisant ’ADN mitochondrial (cytochrome B des mitochondries,
Thomas et al., 2004) ou I’ADN nucléaire (Ericson et al., 2003; Paton et al., 2003), ont ensuite
permis d’aboutir a la classification actuelle. L'ordre des Charadriiformes serait bel et bien un
groupe monophylétique subdivisé en trois sous-ordres que sont les Charadrii, les Lari et les
Scolopaci (van Tuinen et al., 2004). Le sous-ordre des Scolopaci constitue un groupe frére des
Lari (Ericson et al., 2003) et contient la famille des Scolopacidés qui constitue un groupe
monophylétique séparé des autres familles telles que les Jacanidés (Jacanas) ou les
Rostratulidés (échasse et avocette, Figure 7). Au sein des Scolopacidés, les bécasseaux sensu
stricto (genre Calidris et alliés) forment, avec les tournepierres (genre Arenaria), un groupe
frére des chevaliers (genre Tringa et alliés) et des phalaropes (genre Phalaropus, Baker et al.,

2007).
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Scolopacidae{

Jacanidae z
Rostratulidae Y
Thinocoridae <@

R Pedionomus,

—— LaridaeJ o
— Sternidae‘-4
- Rhynchopidae ~g~

Stercorariidae
Alcidae 4

s Glareolidae
TP T " Dromas

---------------------- Turnicidae 4
Charadriidae {
4'_7‘: Recurvirostridae ?
Haematopodidae¥\
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—{_,_— Chionidae 4
------ PIuvianel/us‘

Figure 7 : Positionnement des Scolopacidés (dont les bécasseaux ; ligne rouge) dans la phylogénie des Charadriiformes selon
les études moléculaires (Ericson et al., 2003; Paton et al., 2003; Thomas et al., 2004). Les groupes pour lesquels des doutes
persistent sont indiqués par des lignes pointillées. Ce schéma a été modifié a partir de van Tuinen et al. (2004).

Le groupe des bécasseaux rassemble de nombreuses especes initialement classées dans des
groupes monotypiques comme le bécasseau rousset (Tryngites subruficollis), le bécasseau
falcinelle (Limicola falcinellus) ou encore le bécasseau spatule (Eurynorhynchus pygmeus) et
le chevalier combattant (Philomachus pugnax). Ces groupes paraphylétiques ont
généralement été distingués sur des critéres anatomiques ou par rapport a I'originalité de leur
systeme de reproduction (Gibson and Baker, 2012). lls sont aujourd’hui intégrés au genre
Calidris par certains auteurs (e.g. Clements et al., 2019). Ceci témoigne de la diversification

des bécasseaux dans I'histoire évolutive récente de ce groupe (Figure 8).
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C mauri
C pusilla
C melanotos
T subruficollis
C fuscicollis
C minutilla
C minuta
C bairdii

C maritima

C ptilocnemis
C alpina
C alba 2
C ruficollis Sandpipers _——

E pygmeus JJ
C subminuta
C temminckii
C ferruginea
C himantopus
C acuminata
L falcinellus
P pugnax
A virgata
C canutus
C tenuirostris
' A interpres
W= A melanocephala

Figure 8 : Phylogénie des bécasseaux et alliés repris selon Gibson et Baker (2012)

Selon la méthode des horloges moléculaires relachées appliquées aux Charadriiformes,
I'ancétre commun le plus récent aurait plus 93 millions d’années. En ajoutant des contraintes
paléontologiques pour calibrer I’horloge relachée, Baker et al. (2007) ont montré que les trois
grands clades se sont séparés au cours du crétacé ancien (il y a 79 millions d’année environ).
lIs montrent ainsi que I'ancétre des bécasseaux a survécu a la crise K-T (Crétacé - Tertiaire)
comme pour beaucoup d’autres lignées d’oiseaux (Cooper and Penny, 1997). L'optimum

climatique au cours de I'Eocéne aurait ensuite favorisé la diversification des sous-ordres.

2. LA DIVERSITE DES STRATEGIE DE SOINS PARENTAUX CHEZ LES

BECASSEAUX

Le groupe des limicoles intéresse particulierement les évolutionnistes car on y trouve une
grande diversité de régimes d’appariement et de patrons de soins parentaux (Tableau 1;
Pitelka et al., 1974; Erckmann, 1983; Oring, 1986; Székely and Reynolds, 1995; Reynolds and
Székely, 1997b) rassemblés sous le termes de systeme de reproduction (i.e. “breeding
system”, Reynolds, 1996). Un systeme de reproduction est caractérisé par le nombre de
partenaires qu’un individu obtient au cours de la période de reproduction, par la stratégie
d’acquisition du ou des partenaires (défense du territoire, lek, ...), par la durée du lien qui les

unit et par la participation des adultes aux soins parentaux.
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Ci-dessous, je décrirai la diversité des systémes de reproduction observés chez les bécasseaux
en étendant parfois certaines idées a I’'ensemble des limicoles pour comparaison. J’apporterai
également des éléments de compréhension sur I'origine d’une telle diversité chez ce groupe
particulierement et sur I'évolution de ces stratégies. La rédaction de cette partie est
particulierement complexe du fait du nombre important de facteurs qui ont potentiellement

influencé I’histoire évolutive des limicoles.

Chez les oiseaux, environ 81% des espéces sont associés a une stratégie biparentale, 8% a une
stratégie uniparentale avec des soins maternels uniquement et 1% a une stratégie
uniparentale avec des soins paternels uniguement (surtout chez les Ratites et au sein des
Charadrii). Pres de 1% des espéces ne fournissent aucun soin a leurs descendants apres la
ponte (parasitisme ou géothermie chez certains mégapodes) et 9% des especes peuvent avoir
des soins alloparentaux (Cockburn, 2006). Cette diversité, associée a la diversité des systemes
de reproduction est souvent appréhendée au travers de leur régime d’appariement, les
espéces monogames étant souvent associées a une stratégie biparentale et les especes

polygames a une stratégie uniparentale.

Le systéme de reproduction monogame est aussi le plus répandu chez les limicoles (Székely
and Reynolds, 1995). Le bécasseau variable (Holmes, 1966), le bécasseau de Baird (Gill Jr. and
Tomkovich, 2004) ou encore le bécasseau semipalmé (Ashkenazie and Safriel, 1979a) sont des
exemples de ce systeme. Chez ces especes, les soins sont partagés entre les partenaires

sociaux au moins pendant la période d’incubation (voir paragraphe 5.3.3 dans ce Chapitre 1).

D’autres especes ont un systéme de reproduction polygyne et la femelle est alors seule en
charge des soins parentaux. Le bécasseau a croupion-blanc (Parmelee et al., 1968; Cantar and
Montgomerie, 1985; Cartar and Montgomerie, 1987), le bécasseau cocorli (Holmes and
Pitelka, 1964; Schekkerman et al., 1998) ou le bécasseau tacheté (Pitelka, 1959) sont des

exemples de ces systemes de reproduction ou les males défendent activement un territoire
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qui accueillera les femelles et les nids. D’autres limicoles comme le bécasseau rousset (Myers,
1979) et le chevalier combattant (Van Rhijn, 1973) forment des leks pour obtenir des
copulations. Les liens entre males et femelles sont alors trés courts et ne se résument qu’aux
parades et aux copulations. Chez certaines especes comme le bécasseau tacheté, le
dimorphisme sexuel est tres important avec des males beaucoup plus lourds que les femelles
(environ 95 g pour les males contre environ 66 g pour les femelles au moment de la
reproduction, Pitelka, 1959). Ces derniers possédent aussi des adaptations anatomiques,
permettant des vocalisations attractives (Riede et al., 2015), et physiologiques, pour soutenir
une compétition sexuelle intense (Lesku et al., 2012). Chez ces espéces, les males peuvent
partir trés précocement du site de reproduction (e.g. vers le 10 juillet chez C. melanotos a
Barrow, Pitelka, 1959; et pareil chez C. ferruginea en Peninsule de Taimyr, Schekkerman et al.,

1998), et ne participent pas aux soins parentaux.

Si les régimes polyandres observés chez les limicoles ont concentré de trés nombreux efforts
pour comprendre cette « inversion » des roles sexuels (Orians, 1969; Jenni, 1974; Pitelka et
al., 1974; Graul et al., 1977; Maynard Smith, 1977; Erckmann, 1983; Oring, 1986; Owens,
2002), aucun représentant du genre Calidris n’est polyandre a proprement parler. Il existe en
réalité deux formes de polyandrie : celle basée sur la défense d’un territoire a I'intérieur
duquel les males incubent, comme observables chez les Jacanidés (Emlen et al., 1998; Haig et
al., 2003) ou chez le chevalier grivelé (Oring and Lank, 1982, 1984) et la polyandrie de défense
du méale comme celle observable chez les phalaropes (Schamel and Tracy, 1977; Reynolds,

1987; Sandercock, 1997; Schamel et al., 2004b).

Un autre systeme de reproduction particulierement intéressant mais difficile a mettre en
évidence (et donc encore débattu) mérite d’étre discuté ici : le systéme de pontes multiples
ou « double-clutch system ». Dans ce systeme de reproduction, une femelle réaliserait deux
pontes en succession rapide au début de la période de reproduction. La premiéere ponte serait
a la charge du male alors que la femelle fournirait les soins a une seconde ponte. Deux
situations sont possibles : 1) le male et la femelle sont les parents des deux couvées et le

régime d’appariement est monogame (social et génétique), méme si les soins sont
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uniparentaux (e.g. Alectoris rufa , Green, 1984; Casas et al., 2009), ou alors 2) chaque individu
change de partenaire entre les deux pontes et dans ce cas le régime d’appariement devient
polygame (i.e. bigamie successive). Dans la premiére situation, le lien entre les adultes est
acquis lors de la seconde ponte alors que dans la seconde le male peut délayer le début de
I'incubation pour rechercher un second partenaire (e.g. décrit pour le bécasseau de

Temminck, Hildén, 1975; Breiehagen, 1989).

Des observations de terrain ont permis de suspecter ce systéme de reproduction particulier
chez plusieurs especes et dans une variété de sites. Un systéeme de bigamie successive a par
exemple été proposé pour le bécasseau de Temminck et le bécasseau minute (Hildén, 1975,
1983; Breiehagen, 1989; Tulp et al., 2002), sur la base du suivi d’individus bagués, sans n’avoir
jamais été remis en question depuis. Certaines études supposaient alors que les femelles
dispersaient apres la premiere ponte, s’appuyant sur les variations de sex-ratio des adultes
estimées au cours de la saison (Breiehagen, 1989; Schekkerman et al., 2004; Thomson et al.,

2014) et sur les flux de génes entre populations (Ronka et al., 2008).

Le cas le plus complexe de double ponte reste celui proposé pour le bécasseau sanderling,
pour lequel les études se contredisent (voir le Tableau 1 dans Pienkowski and Green, 1976
pour plus de détails sur des études anciennes ; Reneerkens et al., 2014; Moreau et al., 2018)
bien qu’il reste largement cité dans les travaux récents (Colwell, 2010b). Cette hypothése se
base principalement sur I'observation fréquente de nids incubés par un seul adulte chez cette
espece supposée biparentale (les tailles d’échantillons augmentant avec les avancées des
techniques de suivi; Parmelee, 1970; Tomkovich and Soloviev, 2001; Piersma et al., 2006;
Reneerkens et al., 2014; mais voir ; Pienkowski and Green, 1976) mais aussi sur une analyse
histologique des ovaires d’'une femelle qui révélait la présence de 8 follicules déhiscents,
témoins d’une deuxieme ponte de quatre ceufs (Parmelee and Payne, 1973). La découverte
de nids incubés par un seul adulte ne suffit pas pour supporter cette hypothese et des analyses
génétiques n’ont pas permis de le mettre en évidence (Reneerkens et al., 2014). De méme, la
présence de huit follicules dans les ovaires d’'une femelle pourrait étre associée a une ponte
de remplacement, fréguemment observée chez les limicoles arctiques dont |la couvée a été
perdue en début de saison (e.g. Jamieson, 2011; Gates et al., 2013). Indépendamment de ce
débat sur l'existence d’'un «double clutch system », les sanderlings montrent un

polymorphisme certain dans leur systeme de soins parentaux et une grande flexibilité,
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certains individus changeant de stratégie d’'une année sur l'autre (N = 4 males et 1 femelle,

Reneerkens et al., 2014).
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Tableau 1 : les stratégies de soins parentaux chez les bécasseaux du genre Calidris et chez les groupes monotypiques proches

parfois associés aux bécasseaux.

Espéce

Systéme de

reproduction

Références initiales

Calidris tenuirostris — Bécasseau de Monogame (Tomkovich, 1997; Battley et al., 2004)
I'Anadyr

Calidris canutus — Bécasseau maubéche Monogame (Whitfield and Brade, 1991)

Calidris alba — Bécasseau sanderling Monogame (Parmelee, 1970; Parmelee and Payne, 1973;

(« Double-clutch »)

Pienkowski and Green, 1976; Tomkovich and Soloviev,

2001)
Calidris pusilla — Bécasseau semipalmé Monogame (Ashkenazie and Safriel, 1979b; Gratto-Trevor, 1991)
Calidris mauri — Bécasseau d'Alaska Monogame (Holmes, 1973)
Calidris ruficollis — Bécasseau a cou roux Monogame (voir références dans Pitelka et al., 1974; Morosov and

Tomkovich, 1986)

Calidris minuta — Bécasseau minute

Monogame ou

Polygame

(Hildén, 1983)

Calidris temminckii — Bécasseau de

Monogame ou

(Hildén, 1975; Breiehagen, 1989).

Temminck Polygame

Calidris subminuta — Bécasseau a longs Monogame (Tomkovich, 1989)
doigts

Calidris minutilla — Bécasseau minuscule Monogame (Miller, 1985)

Calidris fuscicollis — Bécasseau a croupion

blanc

Polygyne (territorial)

(Parmelee et al., 1968; Cantar and Montgomerie, 1985;

Cartar and Montgomerie, 1987)

Calidris bairdii — Bécasseau de Baird

Monogame

(Gill Jr. and Tomkovich, 2004)

Calidris melanotos — Bécasseau tacheté

Polygyne (territorial)

(Pitelka, 1959)

Calidris acuminata — Bécasseau a queue

pointue

Polygyne

(voir références dans Pitelka et al., 1974)

Calidris ferruginea — Bécasseau cocorli

Polygyne (territorial)

(Holmes and Pitelka, 1964)

Calidris maritima — Bécasseau violet Monogame (Bengtson, 1970; Pierce, 1997)

Calidris ptilocnemis — Bécasseau des Monogame (Johnson et al., 2009)

Aléoutiennes

Calidris alpina — Bécasseau variable Monogame (Holmes, 1966; Soikkeli, 1967; Jamieson, 2011)
Calidris himantopus — Bécasseau a Monogame (Jehl, 1973)

échasses

Calidris pygmaea — bécasseau spatule Monogame (Syroechkovski et al., 2010)

Philomachus pugnax — Chevalier Polygyne (lek) (Van Rhijn, 1973)

combattant

Tryngites subruficollis — Bécasseau

Polygyne (lek)

(Myers, 1979)

roussatre
Aphriza virgata - bécasseau du ressac Monogame (Jehl, 1968b)
Limicola falcinellus — bécasseau falcinelle | Monogame (Cramp and Simmons, 1983)
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3. EVOLUTION DES SYSTEMES DE REPRODUCTION : ROLES DES TRAITS
D’HISTOIRE DE VIE, ANALYSES COMPARATIVES ET HYPOTHESES

ECOLOGIQUES

Bien que certains auteurs aient émis I'"hypothese que les soins paternels étaient la forme
ancestrale des soins parentaux chez les limicoles (van Rhijn, 1985, 1990), il semble que la
diversité des stratégies de soins ait émergé a partir de soins biparentaux (Székely and
Reynolds, 1995; Borowik and MclLennan, 1999; Thomas and Székely, 2005). En revanche, la
ramification des Jacanidés, Rostratulidés et des Pédionomidés, qui ont tous des soins
paternels uniquement, se fait en amont de la ramification des Scolopacidés, soutenant
I’hypothése de soins paternels ancestraux dans cette famille. Il y a ensuite eu quasiment
autant de transitions vers des soins biparentaux que vers des soins opérés par les femelles
uniquement (Székely and Reynolds, 1995). L’hypothese « stepping stone » stipule que
I’émergence d’une telle diversité de soins aurait été permise par I’état transitoire qu’est le
« double-clutch system », ayant favorisé I'’émergence des soins uniparentaux chez des
biparentaux (Jenni, 1974; Pitelka et al., 1974; Maynard Smith, 1977) et des soins biparentaux

chez les uniparentaux dans un environnement contraignant (van Rhijn, 1990).

Les études visant a comprendre I'’émergence de certains systémes sociaux particuliers (e.g.
polyandrie), ou d’une telle diversité de systémes chez les limicoles, ont souvent tenté de
démontrer le caractére adaptatif de ces systemes en les confrontant aux conditions
écologiques dans lesquels ils sont observés aujourd’hui (Orians, 1969; Pitelka et al., 1974;
Székely et al., 2006). Les analyses comparatives ont alors eu un role essentiel pour distinguer
ce qui avait pour origine une adaptation a un environnement (traits analogues) de ce qui était
déterminé par I'histoire évolutive d’un groupe et qui résulterait de l'inertie phylogénétique

(traits homologues, McKitrick, 1993; mais voir, van Rhijn, 1990).
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L’évolution des soins parentaux chez les oiseaux est directement reliée a I’histoire évolutive
de ce groupe. Chez les oiseaux, on estime que plus de 90% de la variation des traits d’histoire
de vie observable chez les espéces contemporaines résultent de I’histoire évolutive ancienne
du groupe (i.e. au niveau des ordres et des familles, Owens and Bennett, 1995). Ainsi, l'inertie
phylogénétique est potentiellement tres importante dans I’évolution des systemes de
reproduction, ce qui limite notre capacité a trouver des facteurs écologiques actuels
responsables d’une diversification ancienne. En revanche, la diversité de systemes de
reproduction trouvée chez des espéces proches au niveau phylogénétique laisse a penser que

cette diversification est récente dans I’histoire évolutive des limicoles.

La premiére contrainte phylogénétique, I'oviparité, est commune a tous les oiseaux et limite
fortement le type de soins parentaux (Blackburn and Evans, 1986). Les oiseaux pondent des
ceufs contenant un embryon et des réserves entourés d’'une membrane protectrice qui sert
aussi de zone d’échange a linterface avec l'environnement (Deeming, 2002b). Le
développement des ceufs se faisant presque intégralement a I’extérieur du corps des femelles,
ces derniéres ont la possibilité de s’émanciper des soins parentaux rapidement apres la ponte.
Cette possibilité d’émancipation dépend également de la quantité des soins nécessaires au

succes de la reproduction et donc du mode de développement des jeunes.

A Iéclosion, le niveau de développement et d’autonomie des oisillons permet de classer les
especes sur un gradient allant des espéces nidicoles aux espéeces nidifuges (Nice, 1962; Starck
and Ricklefs, 1998). La classification des modes de développement observables chez les
oiseaux, proposée par Starck et Ricklefs (1998) et inspirée par celle de Nice (1962), contient
des critéres qui ont trait a la fois au développement, au comportement et a I'écologie de
I'espéce. Elle est basée sur 4 critéres : le plumage, I'état des yeux, la présence au nid et les
soins parentaux apportés apres I’éclosion. Selon cette classification, les bécasseaux sont dans
la catégories « precocial-2 » puisque les oisillons sont recouverts de duvet a I’éclosion, ont les
yeux ouverts, peuvent partir du nid trés rapidement et se nourrir seuls, sans pour autant étre

en mesure de réguler leur température interne a I'éclosion (Visser and Ricklefs, 1993b, 1993a).
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La grande majorité des limicoles entrent dans cette catégorie (sauf les Haematopodidés par

exemple, Lind, 1965; Norton-Griffiths, 1969).

Ce mode de développement particulier impose des colts importants lors de la production des
ceufs (Ar and Yom-Tov, 1978). En revanche, en limitant la quantité de soins nécessaires au
succes de la couvée, il augmenterait la probabilité qu’un seul adulte parvienne a prodiguer ces
soins sans assistance. En définissant le potentiel de désertion comme le rapport des co(ts et
des bénéfices de la désertion d’un adulte, ce potentiel est considérablement augmenté par ce
mode de développement (Silver et al., 1985; Lazarus, 1990; Thomas and Székely, 2005;
Thomas et al., 2006; Olson et al., 2008). En permettant de réduire les colts de I'’émancipation
d’un adulte, ce mode de développement accroitrait la disponibilité en individus sexuellement
actifs au sein de la population et influencerait donc la compétition sexuelle et I’évolution des

régimes d’appariement.

Dans une étude corrélationnelle, Silver et al. (1985) montraient que le mode de
développement était le prédicteur principal de la forme des soins parentaux chez les oiseaux.
Temrin et Sillén-Tullberg (1995) ont ensuite réalisé une analyse comparative pour étudier les
relations entre le mode de développement des jeunes et le régime d’appariement chez les
oiseaux. lIs ont trouvé plus de transitions vers des liens courts et donc des régimes polygames
chez les espéces dont les jeunes sont nidifuges que chez les espéces nidicoles (significatif pour
la polyandrie). D’autres études plus récentes, comme celle de Olson et al. (2008), sont venues
soutenir ces résultats. Thomas et Székely (2005) ont quant a eux réalisé une analyse
comparative directionnelle, montrant que le caractére nidifuge des jeunes limicoles précédait
les transitions vers des soins uniparentaux, soins qui auraient ensuite permis les transitions
vers des régimes d’appariement polygames en augmentant le potentiel de désertion. En
revanche, en utilisant un état ancestral ou les deux adultes coopérent et nourrissent les
jeunes, Székely et al. (2006) ont montré que les espéces semi-nidifuges (e.g. les
Haematopodidés, Lind, 1965; Norton-Griffiths, 1969) conservent des soins biparentaux

(Thomas et al., 2006).

Si le potentiel de désertion est augmenté par I'oviparité et le mode de développement des
jeunes, ancré dans I'histoire évolutive ancienne des limicoles, la décision de déserter dépend

des facteurs écologiques et des interactions sociales qui influencent les bénéfices de la
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désertion et notamment la probabilité de trouver un autre partenaire sexuel (Owens and

Bennett, 1995, 1997).

Les limicoles appartiennent a la catégorie des « income breeders » (la reproduction repose
sur les ressource disponible dans I'environnement), en opposition aux « capital breeders » (la
reproduction est soutenue grace aux réserves corporelles, Drent and Daan, 1980; Meijer and
Drent, 1999). lIs reposent donc majoritairement sur les ressources de leur environnement
immeédiat (i.e. site de reproduction) pour répondre a leurs besoins pendant la période de
reproduction (Klaassen et al., 2001; Klaassen, 2003; Morrison and Hobson, 2004; Morrison et
al.,, 2005), contrairement aux anatidés et a d’autres taxons qui mettent a profit leurs
importantes réserves de graisses acquises avant d’arriver sur leur site de reproduction
(Ankney and Maclnnes, 1978; Parker and Holm, 1990). Le mode de développement et la
croissance rapide des jeunes requiérent également une grande quantité de nourriture
disponible sur le site de reproduction (Schekkerman et al., 2003; Tjgrve et al., 2007; McKinnon

et al.,, 2012).

Le succes reproducteur des bécasseaux dépendrait donc principalement de leur aptitude a
exploiter les ressources de leur environnement immédiat. Supposant que la disponibilité en
site de reproduction n’est pas limitante dans I'Arctique, Pitelka et al. (1974) émettent
I’hypothese que la distribution, I'abondance et la phénologie des ressources sont autant de
facteurs déterminants des systémes sociaux chez les bécasseaux. Ces systemes sociaux
peuvent alors étre divisés en deux stratégies d’exploitation de I’environnement : |'une
« conservatrice » et 'autre « opportuniste » (Holmes, 1966, 1971; Pitelka et al., 1974). La
premiere stratégie est caractérisée par une philopatrie importante, une faible variabilité
interannuelle de la densité des nids sur un site donné, un systeme de reproduction monogame
(souvent associé a des soins biparentaux) et un succes reproducteur relativement stable. La
seconde stratégie se distingue de la premiére par un succes reproducteur trés variable selon
les années, mais surtout par des régimes d’appariement polygames (associés a des soins

uniparentaux).
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Dans cette approche basée sur I'écologie, I’étude de référence de ElImen et Oring (1977) étaye
la thése de Pitelka et al. (1974). Ces derniers définissent la notion de « environmental
potential for polygamy » comme les conditions de I’environnement qui permettent a un sexe
d’obtenir plusieurs partenaires. Une distribution des ressources non homogene ou tres
variable dans le temps favoriserait alors 'émergence et le maintien de régimes polygames et
donc des soins uniparentaux. En menant une étude sur 10 especes de limicoles a Barrow
pendant 10 années, Saalfeldt et Lanctot (2015) montrent que la plupart des especes peuvent
effectivement étre associées, selon les caractéristiques de leur environnement, a I'une ou

I’autre de ces stratégies.

3.2.1. Territorialité

Les limicoles arctiques évoluent dans un environnement relativement imprévisible en termes
de disponibilité des ressources. Certains ont alors interprété les comportements territoriaux
observables chez certaines especes comme le moyen de défendre les ressources disponibles
a proximité du nid et utiles au moins pendant I’établissement du territoire (Pitelka et al., 1974;
Hildén, 1979). Ces comportements, associés a la structure de I’habitat, déterminent la densité
de nidification. Or, certains travaux supposent des relations entre la densité de nidification et
le systeme de reproduction. Ainsi, une analyse comparative menée par Owens (2002) a révélé
gue la polyandrie était associée a des densités de nidification importantes. De plus,
I’hypothese de la dichotomie entre stratégie opportuniste et stratégie conservatrice prédit
que les especes conservatrices ont des comportements territoriaux plus marqués et que la
taille des territoires est moins dépendante des conditions du milieu (e.g. I'abondance de
nourriture). A I'inverse, les espéces opportunistes montreraient moins de comportements
territoriaux et une taille de territoire variable, dépendante de I'abondance de nourriture

(Holmes, 1966, 1971; Pitelka et al., 1974; Saalfeld and Lanctot, 2015).

Certaines especes conservatrices défendent effectivement des territoires relativement larges
comme le bécasseau variable (0,05 - 0,07 km?, Holmes, 1966; Soikkeli, 1967) et dont la taille
est peu variable d’une année a l'autre (e.g. les bécasseaux variable et semipalmé ; voir Table
2 dans Saalfeld and Lanctot, 2015). Ces comportements territoriaux sont souvent intenses,

avant que l'incubation ne commence, et s’atténuent rapidement par la suite (Holmes, 1966),
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suggérant que les ressources contenues dans le territoire sont surtout utile pendant les
parades. A linverse, d’autres espéces conservatrices ont des densités de population
relativement élevées comme c’est le cas du bécasseau d’Alaska (jusqu’a environ 335 nids/km?,
Holmes, 1971; Lanctot et al., 2000; Ruthrauff and McCaffery, 2005), une espece monogame a
soins biparentaux qui établit des territoires de nidification mais se nourrit dans des aires de
nourrissage communes ; ou encore du bécasseau semipalmé qui niche en pseudo-colonies
dans le sud de son aire de nidification (jusqu’a 400 nids par km?, Gratto et al., 1985; Cotter
and Andres, 2000; Jehl, 2006). Chez les espéces opportunistes, certaines comme le bécasseau
minute (Cramp and Simmons, 1983) n’ont quasiment pas de comportement territorial, alors
gue d’autres défendent des territoires ; c’est le cas du bécasseau tacheté (Pitelka, 1959), du
bécasseau cocorli (Holmes and Pitelka, 1964; Schekkerman et al., 1998), ou encore du
bécasseau a croupion blanc (Parmelee et al., 1968; Cantar and Montgomerie, 1985; Cartar and
Montgomerie, 1987) qui sont toutes des especes polygynes dont le male défend un territoire
contenant les nids de ses différentes partenaires. Les comportements territoriaux sont
exprimés par les deux sexes chez le bécasseau de Temminck, qui peut é&tre monogame ou
polygame (vraisemblablement associé a un « double-clutch system »), ou les deux sexes
incuberaient des couvées séquentielles (Hildén, 1975, 1979). Chez ces especes opportunistes,
la taille des territoires varierait davantage selon les conditions. En effets, la taille du territoire
d’un bécasseau de Temminck peut varier de 15.103 - 25.103 km? 3 prés de 15.102 km? entre
un habitat favorable et un habitat peu favorable (Hildén, 1979). De méme, la densité de
population du bécasseau tacheté varie d’un facteur 3 a 5 selon les milieux (Pitelka, 1959). Les
phalaropes, polyandres facultatifs, ont également des densités de populations variables entre

années (Reynolds, 1987; Troy, 1996).

Cependant, Saalfeldt et Lanctot (2015) montrent que les espéeces qui ont les mémes stratégies
d’exploitation (i.e. « opportunistes » ou « conservateurs ») ont des densités qui varient
ensemble et indépendamment des autres especes, méme si la ressource ne semble pas
expliquer ces variations. Les études récentes comme celle de Saalfeldt et Lanctot (2015) sont

rares et leurs résultats ambigus appellent d’autres initiatives.
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3.2.2. Fidélité au site de reproduction

Si la philopatrie natale est faible chez les bécasseaux en général (e.g. Gratto et al., 1985), une
proportion non négligeable des oiseaux adultes reviennent d’une année a I'autre sur leur site
de reproduction. La dichotomie entre opportunistes et conservateurs (Holmes, 1966, 1971;
Pitelka et al., 1974) prévoit que les espéces conservatrices expriment une fidélité au site plus
importante que les especes opportunistes qui se déplaceraient pour trouver les meilleures
conditions de nidification. Etre familier avec le site de reproduction permettrait de se
reproduire plus rapidement en exploitant un site connu (Greenwood, 1980). La fidélité au site
favoriserait également la coopération entre les sexes si les couples se reforment sur plusieurs
années (Greenwood, 1980; Sandercock et al., 2000; Johnson and Walters, 2008). Enfin, le taux
de retour dépend aussi du succes ou de I'échec de la couvée (Oring and Lank, 1984; Gratto et
al., 1985). Ces taux de retour restent cependant souvent complexes a interpréter puisqu’il
existe beaucoup de facteurs confondants qui peuvent modifier les résultats (e.g. structure de

I’'habitat des différentes espéces : répartition des zones de nidification sur un site).

Oring et Lank (1984) montrent par exemple que les limicoles qui ont le taux de retour au site
de reproduction le plus élevé sont les monogames a soins biparentaux, et ce pour les
représentants des deux sexes. Certaines études menées sur plusieurs especes sympatriques
illustrent ces différences : le bécasseau minute et le bécasseau cocorli (considérés comme
polygames) ont une fidélité au site trés faible, le bécasseau maubéche (monogame) une
fidélité au site beaucoup plus importante et le bécasseau sanderling (flexible) une fidélité au
site intermédiaire. Les males de bécasseau maubéche reviennent quasiment sur le méme
territoire chaque année s'il est déneigé (en péninsule du Taimyr, Tomkovich and Soloviev,

1994).

Le bécasseau semipalmé est un exemple de choix pour la stratégie conservatrice. Chez cette
espéce monogame sans dimorphisme sexuel et dont le méle est en charge de la défense du
territoire, pres de la moitié des couples se reforme d’une année sur I'autre et 33 a 57% des
adultes bagués reviennent sur le méme site d’une année a l'autre (Gratto et al., 1985). Le
bécasseau d’Alaska, également associé a une stratégie conservatrice, montre des taux de
retour de 58% pour les males et de 49% pour les femelles (Holmes, 1971; voir aussi Sandercock

et al., 2000; Johnson and Walters, 2008), mais peuvent avoir une fidélité au site plus faible en
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limite nord de leur zone de répartition (Saalfeld and Lanctot, 2015). D’autres espeéces
monogames montrent une fidélité au site forte comme chez le bécasseau variable (Soikkeli,
1967). Plusieurs études rapportent des différences similaires entre la fidélité au site exprimée
par les males, souvent en charge de la défense du territoire, et celle des femelles (Soikkeli,
1967; Holmes, 1971; Tomkovich and Soloviev, 1994). D’autres travaux ne détectent pas cette

variabilité inter-sexe (Oring and Lank, 1982, 1984; Gratto et al., 1985).

Le bécasseau tacheté est quant a lui un exemple extréme de la stratégie opportuniste. Cette
espéce montre une fidélité au site tres faible avec moins de 2% des males et 1% des femelles
marqués qui sont observés a nouveau sur le site d’étude I'année suivante (Lesku et al., 2012;
Saalfeld and Lanctot, 2015). De méme, une étude récente menée sur cette espéce révele un
nomadisme trés important : les males sont tres mobiles au cours de la période de
reproduction. Ainsi, Kempenaers et Valcu (2017) montrent que les bécasseaux tachetés
peuvent parcourir jusqu’a 13.000 kilometres (3.000 km en moyenne) pendant la période de
reproduction, soit une grande partie de leur aire de reproduction. Ces auteurs ont montré que
certains males peuvent s’arréter sur un grand nombre de sites (jusqu’a 24), se reproduire a
plusieurs endroits, et que leur temps de résidence sur ces sites dépend de la quantité de
femelles qui s’y trouvent. Leurs déplacements sont également influencés par les conditions
météorologiques (Krietsch et al., 2020). Ce comportement nomade explique l'initiation
relativement tardive de la reproduction observable chez les especes opportunistes (Whitfield
and Tomkovich, 1996). Chez d’autres espéces opportunistes comme les phalaropes, cette
distinction est plus ténue : le phalarope a bec étroit (Phalaropus lobatus) exprime une fidélité
au site importante (entre 11 et 50%, Colwell et al., 1988; Sandercock, 1997) tandis que le
phalarope a bec large (Phalaropus fulicarius) est I'une des espéeces dont le taux de retour est
le plus faible avec seulement 8% des males qui reviennent au site, et presque aucune femelle

(Schamel and Tracy, 1977).

Nous avons déja mentionné en introduction que la prédation était la premiere cause d’échec
des nids chez les limicoles arctiques (Smith et al., 2007a; Reneerkens et al., 2016; Weiser et

al., 2018a). Certains auteurs ont alors tenté d’expliquer la diversification des systemes de
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reproduction des limicoles par la variation de la pression de prédation (Pitelka et al., 1974;

Lenington, 1980; Larsen, 1991).

Pitelka et al. (1974) suggérent par exemple que la monogamie et les soins biparentaux
permettent d’augmenter la survie des jeunes, dans un environnement ou le risque de
prédation est élevé (voir aussi Lenington, 1980, 1984; Larsen, 1991). L’hypothese selon
laquelle la défense active des nids serait plus efficace lorsque les deux adultes cooperent a
souvent été proposée (Erckmann, 1983; Larsen, 1991; Larsen et al., 1996; Smith and Wilson,
2010). Plausible pour les limicoles de grande taille comme I'huitrier pie (Haematopus
ostralegus) ou les tournepierres (Arenaria sp.) qui défendent leurs nids par des
comportements agressifs, elle semble plus difficile a accepter pour les limicoles de petite taille
comme les bécasseaux (Weidinger, 2002; Buck, 2016). En privilégiant I'agression, ces derniers
prendraient un risque considérable pour un effet négligeable sur le prédateur. Leur stratégie
de défense active repose donc davantage sur la fuite (Smith and Edwards, 2018) et la feinte
(revus dans Gochfeld, 1984; Humphreys and Ruxton, 2020) pour empécher le prédateur de
découvrir la localisation du nid. L'intensité des comportements anti-prédation varie alors
selon la valeur relative de la couvée par rapport a la valeur reproductive résiduelle de I'adulte
(Barash, 1975; Andersson et al., 1980; Montgomerie and Weatherhead, 1988) et leur efficacité
dépend de I'environnement immédiat du nid: ce qui augmente le camouflage limite la
capacité des adultes a détecter un prédateur (Gotmark et al., 1995; Koivula and Rénka, 1998;
Whittingham et al., 2002; Smith et al., 2007a; Gémez-Serrano and Lépez-Lopez, 2014).
Parallelement a la défense active du nid, I'incubation peut étre appréhendée comme une
défense passive des ceufs chez les espéces cryptiques (Weidinger, 2002). Dans ce cas, c’est le
comportement d’incubation qui pourrait influencer le risque de prédation des nids. Ce
dernier, induit par le comportement des adultes, varierait alors en fonction des stratégies qui
déterminent ces comportements (Chapitre 3 ; Smith et al., 2012b; Meyer et al., 2020). Les
études ayant précédé mes propres travaux de thése n’ont néanmoins pas pu s’accorder sur
cette différence éventuelle de taux de survie des nids entre les deux stratégies, les effets
especes, sites et années masquant a priori d’autres facteurs (Smith et al., 2007a; Weiser et al.,

2018a).

Une autre hypothése fait le lien entre pression de prédation et I’évolution des systemes de

reproduction chez les limicoles. Cette hypothese suggere que I'émancipation des femelles
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(supposément tres affaiblies par la ponte), point de départ de I’évolution de la polyandrie, est
avantageuse pour le couple si cela permet une ponte de remplacement, lorsque la pression
de prédation est élevée (i.e. la “replacement clutch hypothesis”, Jenni, 1974; Schamel and
Tracy, 1977; Erckmann, 1983; Lenington, 1984; Oring, 1986; Schamel et al., 2004b; Safari and
Goymann, in press). Cependant, il ne semble pas nécessaire que la femelle déserte pour
gu’elle puisse pondre a nouveau et coopérer au nid semble favoriser la ponte de
remplacement (voir e.g. chez le lagopéde des saules, Martin and Cooke, 1987). Chez les
limicoles, les pontes de remplacement sont particulierement difficiles a identifier et le taux de
remplacement a estimer (Naves et al., 2008), surtout lorsque ces dernieres sont pondues tot
en saison. Certaines études, basées sur le suivi d’individus marqués et la recherche de leur
nid, ont rapporté des taux de remplacement relativement faibles (Holmes, 1966; Soikkeli,
1967; Norton, 1972; Tulp, 2007; Naves et al., 2008). Des études plus récentes ont questionné
ces premieres estimations et les ont revues a la hausse. Ainsi, Jamieson (2011) a trouvé un
taux de remplacement de 75% chez une sous espéce de bécasseau C. alpina pacifica (N = 52)
dans le Delta du Kuskokwim. De méme, une étude expérimentale menée a Barrow et basée
sur le retrait des pontes et le marquage des adultes a permis d’observer qu’une autre sous
espéce de bécasseau variable (C. alpina articola) avait un taux de remplacement tres élevé
lorsque la ponte était perdue en début de saison (82-95% des pontes remplacées) et moins
élevé en fin de saison (35-50%, Gates et al., 2013). Lors de ces événements, les adultes restent
habituellement ensemble (55% des cas dans Jamieson, 2011; quasiment toujours dans Gates
et al., 2013) et la ponte de remplacement est pondue dans le méme territoire, rapidement
apres la perte de la premiere (environ 9 jours dans Jamieson, 2011; 4.7-6.8 jours dans Gates
et al., 2013). Le délai entre les deux pontes est plus long s’il y a un changement de partenaire,
et la coopération permet donc une ponte de remplacement plus rapide en prolongeant le lien
(Jamieson, 2011). Une ponte représentant entre 50 et 110% de la masse de la femelle environ
(moyenne : 77% + 16%, Colwell, 2006 et les références citées), la probabilité qu’une ponte de
remplacement soit initiée dépend également de la condition corporelle de la femelle. Les
pontes de remplacement sont observées chez bon nombre d’espéces monogames mais
restent anecdotiques chez d’autres comme par exemple le bécasseau d’Alaska (Holmes, 1971;
Sandercock et al., 1999) ou le bécasseau a échasses (Jehl, 1973). Ainsi, si certains supposaient
gue la désertion de la femelle était nécessaire a sa survie apres la ponte et favorisait la

polyandrie (“stressed female hypothesis”, Graul et al., 1977; Erckmann, 1983), la capacité des
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femelles a pondre rapidement une deuxiéme couvée ne permet pas de soutenir cette

hypotheése.

Chez les limicoles polyandres comme les phalaropes a bec étroit (34% de nids trouvés sont
des pontes de remplacement, Schamel et al., 2004b), ces pontes semblent nécessiter la
présence de la femelle qui a pondu la premiére couvée (Schamel and Tracy, 1977; Schamel et
al., 2004a). Ainsi, la disponibilité en femelles n’est pas limitante du taux de remplacement chez
cette espéce. A l'inverse, les males sont limitants dans la population puisqu’ils seraient
réticents a se reproduire avec de nouvelles femelles, pour éviter les jeunes illégitimes
(engendrés par le stockage du sperme provenant de copulations précédentes dans le tractus

génital des femelles).

Il est donc difficile in fine d’interpréter les stratégies d’incubation comme une adaptation au
risque de prédation. En effet, si I'incubation biparentale permet des pontes de remplacement,
les espéces polygames augmentent également leur succes reproducteur en multipliant les
pontes, indépendamment du risque de prédation. Ces explications n’étant pas satisfaisantes
pour les bécasseaux, d’autres études se sont concentrées sur I'influence de leur cycle de vie
sur leurs systemes de reproduction et notamment sur la durée de la période de reproduction

dans I’Arctique et leurs stratégies de migration.

Emlen et Oring (1977) présentent I'idée selon laquelle le synchronisme de la reproduction au
sein d’une population favoriserait la monogamie en limitant la probabilité de retrouver un
partenaire apres la désertion, sauf s’il est possible pour les représentants d’'un sexe
d’accaparer plusieurs partenaires (par la défense d’un territoire ou d'un groupe de
partenaires, Ims, 1990). Cette hypothése a été soutenue par des travaux plus récents ayant
montré que la fréquence de la polygamie était positivement corrélée a la durée de la période
de reproduction (Andersson, 2004; Thomas and Székely, 2005). Dans I’Arctique, la durée de la
période de reproduction est fortement contrainte par les conditions abiotiques (i.e. été tres

court) ainsi que par le cycle de vie des limicoles arctiques (i.e. longues migrations
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saisonnieres). Sous ces hautes latitudes, la période de reproduction est donc contractée et le
synchronisme est plus important (e.g. Summers and Nicoll, 2004; Smith and Wilson, 2010).
Selon I’hypothése de Emlen et Oring (1977), les espéces polygames auraient une période de
reproduction plus longue. Or, les espéces monogames et polygames, souvent sympatriques
dans I’Arctique (voir Figure 5 en introduction), sont soumises aux mémes conditions estivales

ce qui limite le soutien de cette hypothése.

Quelle que soit la stratégie des oiseaux, le début de la période de reproduction est déterminé
a la fois par la date d’arrivée sur le site (i.e. a I'issu des migrations), mais également par les
conditions locales (e.g. date de fonte du manteau neigeux dans I’Arctique). Ces deux facteurs
sont quasi-indépendants puisque les limicoles migrateurs ne peuvent estimer les conditions
gu’ils trouveront a leur arrivée sur leur site de reproduction depuis leur site d’hivernage (elles
peuvent, au mieux, étre estimées depuis certains sites de halte migratoire par quelques
espéces ; voir e.g. Ely et al., 2018). De plus, la plupart des études montrent que la date de
ponte des limicoles arctiques dépend principalement de la chronologie de la fonte de la neige
(Green et al., 1977; Troy, 1996; Schekkerman et al., 2004; Hgye et al., 2007; Smith et al., 2010;
Grabowski et al., 2013; Liebezeit et al., 2014, Saalfeld and Lanctot, 2017; Kwon et al., 2019),
et/ou de la température (Nol et al., 1997; Pearce-Higgins et al., 2005; McKinnon et al., 2012;
Kwon et al.,, 2017). Au Groenland, Meltofte (2007a, 2008) a également démontré que
I’'abondance en arthropodes pouvait influencer la date de ponte des limicoles arctiques
lorsque la fonte était tardive. Enfin, la production primaire peut elle aussi constituer un
déterminant important de la date de ponte, comme I'ont montré Liebezeit et al. (2014) pour
le bécasseau tacheté. Ces conditions peuvent donc fortement impacter la reproduction, qui
est quasi-inexistante les années ou la fonte est exceptionnellement tardive ou lorsque les
conditions en début d’été sont trop rudes (Evans and Pienkowski, 1984; Gratto-Trevor, 1991;

Schmidt et al., 2019).

Apres leur arrivée, la demande énergétique importante liée a la ponte contraint également
fortement la phénologie des oiseaux. En effet, les limicoles doivent alors recouvrer leurs
réserves (Tulp et al., 2009b), remanier leur organisme en préparation de la reproduction
(Morrison et al., 2005; Vezina et al., 2012) et, pour les femelles, acquérir I'énergie et les
nutriments nécessaires a la production des ceufs (Klaassen et al., 2001; Morrison and Hobson,

2004). Les bécasseaux passent alors une grande partie de leur temps a se nourrir (> 70% de la
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journée, Ashkenazie and Safriel, 1979b; Meltofte and Lahrmann, 2006). De plus, les dates de
pontes peuvent dépendre de la stratégie. Par exemple, siles espéces uniparentales ont besoin
de plus de ressources avant de débuter I'incubation, leur ponte pourra étre plus tardive
(Whitfield and Tomkovich, 1996; Tulp, 2007). Les bécasseaux uniparentaux ont également
besoin de plus de ressources pendant la période d’incubation, et pondre plus tard en saison
peut permettre d’avoir plus de ressources a disposition mais aussi des conditions plus
clémentes (Perrins, 1970; Drent, 2006). Une explication alternative (voire complémentaire)
pourrait aussi étre que la ponte tardive offre plus de temps aux adultes polygames pour
chercher plusieurs partenaires avant le début de l'incubation (e.g. chez le bécasseau de

Temminck, Hildén, 1975; Breiehagen, 1989).

Le début de la période de reproduction n’est cependant pas la seule contrainte. En effet, le
succes reproducteur des limicoles est maximal lorsque le pic de demande en nourriture (qui
intervient quelques jours apres I'éclosion des ceufs) est synchronisé avec le pic d’abondance
des arthropodes, nécessaires a la croissance rapide des poussins nidifuges (Schekkerman et
al., 2003; Pearce-Higgins and Yalden, 2004; Tjgrve et al., 2007; McKinnon et al., 2012; mais
voir ; Reneerkens et al., 2016; Corkery et al., 2019). Le calendrier de la reproduction est donc
fortement contraint par la nécessité que les ceufs éclosent quelques jours avant le pic de
nourriture. De plus, alors que les jeunes quittent le site de reproduction aprés les adultes
(Pitelka, 1959; Holmes, 1966, 1972; Parmelee et al., 1968), les jeunes précoces peuvent partir
plus rapidement que les jeunes tardifs et sont moins exposés aux conditions météorologiques
qui se dégradent en fin d’été. Certaines études reportent alors un déclin de I'investissement
des parents (augmentation de la durée de I'incubation et diminution du nombre et du volume
des ceufs pondus) au cours de la saison de reproduction (Sandercock et al., 1999; Weiser et
al., 2018b). Weiser et al. (2018b) montrent également que la probabilité d’abandon des nids
augmente au cours de la saison, dans une étude de grande envergure (i.e. 25 taxons étudiés
sur 16 sites). De méme, le départ précoce du site de reproduction confére divers avantages
aux adultes : e.g. conditions météorologiques plus clémentes durant la migration, risque de
prédation réduit (Lank et al., 2003; Jamieson et al., 2014) et arrivée sur le site d’hivernage
pendant que la compétition pour les ressources est encore relativement faible (Schneider and

Harrington, 1981) . Ainsi, retarder la ponte génere des colts supérieurs pour I'adulte et
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diminue les bénéfices des investissements parentaux en diminuant la probabilité de survie des

jeunes et leur qualité.

Dans I'Arctique, les espéeces polygames a stratégie uniparentale ne semblent donc pas pouvoir
opter pour une saison de reproduction plus longue que les espéces biparentales, mais la
phénologie de leurs pontes semble pouvoir étre décalée en saison. Quoigu’il en soit, la
polygamie est fortement contrainte par |'étroitesse de la fenétre temporelle entre I'arrivée
sur le site de reproduction et l'initiation de I'incubation, cette derniére diminuant fortement
les opportunités de reproduction. Au-dela de la contrainte environnementale, le cycle de vie
des bécasseaux, et notamment la migration, pourrait aussi expliquer une partie de la diversité

des systemes de reproduction observés.

Prenant pour exemple deux espéces de Calidris monogames, Ashkenazie and Safriel (1979b)
ont proposé une autre hypothése. Selon eux, il pourrait exister une relation entre la distance
parcourue au cours de la migration et la durée des soins parentaux chez ces espéces. Les
femelles de bécasseau variable, qui migrent entre I’Arctique et les régions tempérées, restent
en effet plus longtemps avec leurs jeunes apres I'éclosion que les femelles de bécasseau
semipalmé, qui migrent sur de plus longues distances entre I’Arctique et ’Amérique du Sud.
Les systémes de reproduction ne dépendraient donc pas uniquement des facteurs écologiques
sur le site de nidification, mais seraient également tributaires du reste du cycle de vie de

I'ciseau (i.e. “crosss-seasonal effect”, Myers, 1981).

Les corrélations trouvées par Myers (1981) entre (1) le systéme de soin parental et la distance
de migration (réduction des soins parentaux avec |'augmentation de la distance de migration),
et (2) entre le régime d’appariement et cette méme distance, ont ouvert le débat et ont été
réexaminées par des analyses comparatives quantitatives. En effet, Reynolds et Székely
(1997b) puis Garcia-Pefia et al. (2009) ont pu mettre en évidence une relation tres similaire :
la distance de migration est corrélée a une diminution de la durée des soins fournis par les

males (mais sans affecter les soins maternels dans ces études). En utilisant une analyse
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phylogénétique directionnelle, Garcia-Pena et al. (2009) ont réussi a démontrer que
I'allongement des distances de migration précédait la réduction des soins paternels,
contrairement a la thése soutenue par Reynolds et Székely (1997b) qui supposaient la

chronologie inverse.

La relation entre la distance de migration et les systémes de reproduction peut s’expliquer de
plusieurs manieres. Premierement, on suppose que le co(t de la migration est positivement
corrélé a la distance parcourue (sans prendre en compte la qualité de la route migratoire
comme discuté par Myers, 1981) et donc qu’une longue migration prive les individus de
I’énergie nécessaire a la provision de soins parentaux (Ashkenazie and Safriel, 1979b; Myers,
1981; Reynolds and Székely, 1997b). Cette explication n’est pas satisfaisante pour expliquer
pourquoi la relation n’est significative que pour les soins paternels et non pour les soins
prodigués par les femelles (qui payent les colts de la production des ceufs). Deuxiemement,
des relations plus complexes existeraient entre la distance de migration, 'intensité de la
sélection sexuelle et donc I'investissement dans les soins parentaux. Soit la sélection sexuelle
favorise des migrations plus courtes chez le sexe qui maximise son succes reproducteur en
arrivant précocement sur le site de reproduction (Oring and Lank, 1982; Kokko, 1999a; Kokko
et al., 2006). Soit la distance de migration conditionne I'intensité de la sélection sexuelle : une
migration longue favorise des arrivées asynchrones des sexes et des différentes classes d’age,
modifiant la disponibilité en partenaires sexuels apres I'arrivée. La deuxieme hypothése est
soutenue par les travaux de Garcia-Pefia et al (2009). Ce lien entre la distance de migration et
I'intensité de la sélection sexuelle est aussi soutenue par certaines études révélant, par
exemple, une augmentation de la fréquence des copulations hors-paires, témoins d’une
sélection sexuelle intense, avec la distance de migration (Spottiswoode and Mgller, 2004;
Kokko et al., 2006; Albrecht et al., 2007). Le fait que la distance de migration ne soit pas
associée aux soins maternels résulteraient de différences sexuelles dans les comportements
de migration (e.g. les femelles hivernent plus au sud que les males chez le bécasseau d’Alaska,
Nebel et al., 2002). Sachant que les males défendent le territoire chez la plupart des especes,
il est aussi possible qu’ils soient soumis a une plus forte pression de sélection que les femelles
pour arriver précocement sur le site de reproduction (sauf chez les espéces dont les roles
sexuels sont inversés, Kokko et al., 2006) et que la sex-ratio soit biaisée en leur faveur en début

de saison, augmentant alors l'intensité de la sélection sexuelle (voir paragraphe 4.2.2).
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Cependant, il est possible que les conditions rencontrées par les bécasseaux sous de plus

hautes latitudes (i.e. zones de reproduction associées a des plus grandes distances de

migration) favorisent elles aussi la polygynie et donc la réduction des soins paternels (Pitelka

et al., 1974; Emlen and Oring, 1977; Chalfoun and Martin, 2007).

Les études comparatives et corrélationnelles cherchant a démontrer le caractére adaptatif des

systemes de reproduction, et a isoler des facteurs écologiques déterminants de leur évolution,

ont été tres utiles mais sont aujourd’hui remises en question pour cing raisons principales :

Il est souvent difficile d’assigner un lien causal et donc une interprétation simple des
relations observées (voir e.g. Reynolds and Székely, 1997b pour la distance de
migration).

Ces études sous-entendent que des similarités entre especes seraient liées aux
similarités dans leur mode de vie et dans les écosystemes qu’ils fréquentent. Or, le fait
gue des especes puissent nicher dans le méme environnement tout en ayant des réles
sexuels aussi différents intrigue et rend fragile toute explication qui serait basée
uniquement sur des facteurs écologiques (Johnson et al., 2007).

Ces études ignorent la variabilité intraspécifique en assignant un systeme ou une
stratégie fixe a chaque espéce et en discrétisant le champ des stratégies possibles
(Reneerkens et al., 2014). Les espéces comme le sanderling, dont la stratégie de soins
est variable et flexible, ou encore les bécasseaux de Temminck et minute, qui peuvent
étre monogames ou polygames, nous contraignent a approfondir notre
compréhension des systemes de reproduction.

La grande diversité observée chez les bécasseaux témoignent de la rapidité de
I’évolution des systemes de reproduction au sein de ce groupe, rapidité qui semble
alors parfois étre incompatible avec les résultats d’études phylogénétiques (Olson et
al., 2009).

La coévolution des régimes d’appariement et des stratégies de soins parentaux
complique considérablement la recherche de relations entre les systemes de
reproduction et les facteurs écologiques (Thomas and Székely, 2005; Olson et al.,

2009).
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Parallélement a ces études traditionnelles, certains auteurs ont recommandé une approche
hiérarchique pour étudier les déterminants des systemes de reproduction (Owens and
Bennett, 1997). lls considerent ainsi successivement : (1) les contraintes phylogénétiques
issues de I’histoire évolutive du groupe, (2) la « facilitation écologique » qui correspond aux
facteurs environnementaux qui favorisent I’émergence ou le maintien d’un systéme, et enfin
(3) les interactions sociales. Contrairement aux deux premiéres étapes, elles aussi
appréhendées dans les travaux mentionnés jusqu’ici, I’étude des interactions sociales a
souvent été laissée de cOté, occultant I'importance des différences entre les intéréts évolutifs
des deux parents dans |’évolution des systemes de reproduction des limicoles. Or, elle pourrait
bien nous aider a expliquer la diversification récente des systémes de reproduction (Thomas
et al.,, 2007). En effet, le fondement de la reproduction réside dans l'interaction de deux
individus de sexe différent et généralement non apparentés. Ainsi, la diversité des systemes
de reproduction observable chez les limicoles peut étre appréhendée comme un continuum
allant de la coopération compléte et équitable des deux parents sociaux jusqu’a des soins
uniparentaux exclusifs depuis la ponte, selon I'intensité et la résolution des conflits entre les

intéréts évolutifs des parents (Szekely et al., 2007; Szekely, 2014).

4. EVOLUTION DES SYSTEMES DE REPRODUCTION : LE ROLE DES CONFLITS

SEXUELS

Avant le début des années 1970, les éthologues avaient une vision idéaliste de la coopération
entre les membres d’une famille. Le lien de parenté entre les descendants ainsi qu’entre les
descendants et leurs parents permettaient de valider cette vision en utilisant la sélection de
parentéle pour expliguer des comportements altruistes (Hamilton, 1963; Arnqvist and Rowe,
2005). Les avancées théoriques ont ensuite permis de mettre en évidence des intéréts
évolutifs communs a certains membres d’une famille et des intéréts propres a chaque individu
(Figure 9). La divergence de ces intéréts crée des conflits qui ont un role important dans
I’évolution des traits d’histoire de vie (Parker et al., 2002). Il y a des conflits entre les
descendants, entre les descendants et les adultes (Trivers, 1974; Godfray et al., 1991; Godfray,

1995) et entre les partenaires sociaux qui ne sont pas apparentés dans la plupart des situations
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(Parker et al., 2002; Arngvist and Rowe, 2005). Ici, je m’intéresserai a cette derniere forme de
conflits : les conflits sexuels. Ces conflits émergent pendant la période de reproduction et

persistent aussi longtemps que dure le lien entre les deux partenaires sociaux.

Conflit

Mere sociale <:|l Il:> Pere social

| [}
! !

Descendant 1 <:ﬂ ﬂ:> Descendant 2

Conflit parent-
descendant

Conflitentre
descendants

Figure 9 : Les conflits au sein des familles ; reprise selon Parker et al. (2002)

L’évolution des soins parentaux est liée a ces conflits sexuels. En effet, si les adultes partagent
les bénéfices de leur investissement parental lorsque les jeunes leur sont apparentés, chacun
paye individuellement les co(ts de ces efforts sur leur survie et leur succés reproducteur futur

(Williams, 1966; Trivers, 1972). L’équation suivante représente cette relation.
Fi(x1, X2) = Bi(x1+ x2) - Ki(x;) (Eq.1.0) (Taylor and Day, 2004)

Avec B, la fonction de bénéfice de I'adulte i et qui dépend de la contribution (x) totale des deux
adultes (1 et 2) et K; la fonction de co(t qui dépend de la contribution de I'adulte i. F;

représente la fonction de fitness de I'adulte i.

Chaque parent a donc un intérét a déplacer la charge des soins parentaux sur son partenaire
(Trivers, 1972; Houston et al., 2005) sauf chez des espeéces strictement monogames tout au
long de leur vie (trés rare dans la Nature, Lessells, 2006). De plus, les individus des deux sexes

different par de nombreuses caractéristiques (e.g. physiologie, morphologie, comportement,
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Klug et al., 2013) et donc niveau d’investissement parental donné n’implique pas les mémes
conséquences sur leur succes reproducteurs respectifs. Ainsi, le niveau d’investissement
parental évolue comme la résultante d’un conflit entre les intéréts évolutifs individuels des
males et ceux des femelles et aucun des deux sexes ne peut atteindre la valeur optimale de
ce trait (sélection sexuelle antagoniste, Arnqvist and Rowe, 2005). La différence entre la valeur
optimale de I'investissement parental des femelles et celle des males constitue le « champ de
bataille » et permet de quantifier I'intensité du conflit (Godfray, 1995). Ces conflits sexuels
peuvent aussi amener a I'évolution de traits permettant la manipulation de I'investissement

parental du partenaire (Lessells, 2006).

Cependant, l'importance des conflits sexuels dans |'évolution des stratégies de soins
parentaux repose également sur le reste de I'histoire évolutive du groupe. En effet, le mode
de développement des jeunes augmente considérablement le « champ de bataille » puisque
I’'un des deux adultes peut déserter completement et laisser son partenaire seul en charge des
soins, pour maximiser son succes reproducteur futur sans condamner sa couvée actuelle

(Orians, 1969; Temrin and Sillén-Tullberg, 1995).

Je m’intéresseraiici a I'importance de ces conflits sexuels dans I'évolution des soins parentaux
chez les limicoles. Il y aurait trois grands déterminants de la répartition des roles sexuels : 1)
I'investissement inégal dans les soins pré-zygotiques (anisogamie), 2) I'environnement social

et 3) I'intensité de la sélection sexuelle (copulation hors couple ou polygamie).

Les patrons de soins parentaux résultent de la partition des taches entre males et femelles.
Les premiers travaux conferent a la femelle le réle des soins parentaux et au male le réle de
compétiteur et entérine ce schéma qui aboutira aux roles sexuels dits «conventionnels » et
par opposition, aux roéles dits «inversés » (Trivers, 1972). Loin d’une vision
anthropomorphique machiste et passéiste, ce schéma nait d’un raisonnement scientifique
construit sur des prémisses qui sont toujours valides et sur le constat que les femelles
prennent une plus grande part dans les soins parentaux chez une grande diversité d’espéces
(Clutton-Brock, 1991; Queller, 1997; Kokko and Jennions, 2012). En effet, le point de départ

de cette partition des taches est I'anisogamie, soit la différence entre I'investissement initial -
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relativement important des femelles dans une quantité limitée d’ceufs chargés en réserves et
I'investissement faible des males dans une abondante quantité de spermatozoides. La
distinction méme des sexes repose sur cette inégalité d’investissement de départ (Kokko and
Jennions, 2012) puisque la différence de caryotype (sexe homogamétique et sexe
hétérogamétique) n’est pas uniforme dans le monde vivant (e.g. le sexe hétérogamétique est
le méle chez 'Homme et la femelle chez I'oiseau). La discussion de ce schéma est tres utile
pour comprendre les processus évolutifs, basés sur les conflits sexuels, qui conduisent aux

formes des soins parentaux que nous observons.

Selon le raisonnement de Trivers (1972), lui-méme basé sur les travaux de Bateman (1948)
portant sur la sélection sexuelle chez la drosophile, I'anisogamie est a |'origine d’un processus
de renforcement autonome (« self reinforcing process ») de la divergence entre les sexes par
les processus de sélection naturelle et de sélection sexuelle. Pour expliquer ce renforcement,
Trivers crée deux arguments: un «argument male » et un «argument femelle ». Ces
arguments ont souvent été repris et critiqués malgré le fait qu’ils aient permis des avancées
théoriques riches (e.g. dans Kokko and Jennions, 2008). Le premier argument stipule qu’une
femelle ne « peut pas se permettre de perdre son investissement passé » et qu’elle est donc
du sexe qui prodigue des soins parentaux. Cet argument commet en réalité la « concorde
fallacy » puisqu’il est démontrable que la sélection ne tient pas compte de l'investissement
passé mais bien de l'investissement futur (i.e. théoriquement, une mere peut préférer
s’occuper d’un de ses freres que de son fils si le premier demande moins d’effort futur que le
second, Dawkins and Carlisle, 1976). Le second argument stipule que le male «est un
compétiteur qui n’a pas le temps de prendre soin de ses jeunes ». Ainsi, la meilleure réponse
évolutive du male, au fait de devoir concourir pour multiplier son succes reproducteur, est
d’investir toujours davantage dans la compétition pour la reproduction et par conséquent

d’investir toujours moins dans les soins parentaux.

Certains travaux se basaient sur cette anisogamie pour expliquer les réles « inversés » ayant
évolué chez plusieurs familles de limicoles. lls supposaient alors que la demande énergétique
importante imposée a la femelle au moment de la ponte (Colwell, 2006) impactait fortement
sa condition corporelle et donc sa capacité a fournir des soins parentaux (« differential
parental capacity hypothesis » et “stressed female hypotehesis”, discutée dans de nombreux

travaux : Graul et al., 1977; Ashkenazie and Safriel, 1979b; Lenington, 1980; Myers, 1981;
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Erckmann, 1983; Gratto-Trevor, 1991; Pierce, 1997). Cette hypothese permet de réhabiliter
partiellement I'hypothése de Trivers en considérant que l'investissement passé altere la
condition corporelle des femelles et contraint leur décision future. En effet, des travaux de
modélisation ont permis de montrer que la condition corporel d’'un oiseau, associé a la
probabilité qu’il a de retrouver un partenaire, influence son niveau d’investissement parental
(Barta et al., 2002). Cependant, cette hypothese est réfutable facilement en prenant un
exemple comme le bécasseau variable. En effet, la femelle de bécasseau variable est plus
lourde que le méale au début de I'incubation (Weiser et al., 2018a), elle est capable de pondre
une ponte de remplacement trés rapidement en début de saison (Jamieson, 2011) et elle peut
méme pondre a nouveau apres que son premier nid a éclos (i.e. « double brood »), dans
certaines zones de |'aire de reproduction de I'espéce (Soikkeli, 1967; Jamieson, 2011). Ces
femelles ne semblent donc pas étre physiologiqguement impactées par la ponte au point de

devoir déserter.

De méme, une étude comparative de grande ampleur (792 espéces de 126 familles d’oiseaux)
menée par Liker et al. (2015) n’a pas permis de soutenir I'importance de I'anisogamie ou de
I'investissement total dans les gameétes (investissement nécessaire a la fécondation) dans la
divergence des réles sexuels chez les oiseaux, soutenant les critiques de I'argument de Trivers
(Dawkins and Carlisle, 1976; Kokko and Jennions, 2008; Klug et al., 2012, 2013). Ainsi, ce point
de départ de notre réflexion sur les conflits entre les intéréts évolutifs des males et ceux des
femelles, ne peut étre discuté de maniere isolée mais doit étre confronté a d’autres

parametres qui pourraient jouer un réle plus important dans I’évolution des roles sexuels.

La reproduction sexuée est avant tout une interaction entre deux individus au sein d’une
population dont la composition détermine I’environnement social. Or, la participation d’un
individu aux soins parentaux I'empéche théoriquement de rechercher un autre partenaire au
sein de la population, c’est ce qui est appelé colits d’opportunité (Alonso-Alvarez and Velando,
2012). Ainsi, plus la probabilité de trouver un partenaire apres la désertion est grande, plus

les bénéfices de la désertion augmentent. Cette probabilité dépend du nombre relatif de
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partenaires disponibles par rapport au nombre et a la qualité relative des compétiteurs. La

sex-ratio est alors souvent utilisée pour décrire I'environnement social.

4.2.1. Des boucles de rétroaction

Pour comprendre les raisonnements qui vont suivre a propos de linfluence de
I’environnement social sur I'évolution des stratégies de soins parentauy, il faut introduire la
condition de Fisher. Cette derniére nait du constat trivial que chez les espéces diploides a
reproduction sexuée, chaque jeune a un pére et une mére (Houston et al., 2005; Kokko and
Jennions, 2008). Suivant cette condition, le succes reproducteur total des males est égal a celui
des femelles. Ainsi, a tout moment, le succes reproducteur d’un individu est limité par la

disponibilité relative en partenaires du sexe opposé (soit par son environnement social).

En se basant sur les travaux de Trivers (1972), Maynard Smith (1977) a créé les premiers
modeles basés sur la théorie des jeux pour étudier la résolution des conflits sexuels autour de
I'investissement parental. L'objectif était alors de définir des stratégies évolutivement stables,
soit des états d’équilibre vers lesquels le systéeme revient aprés une perturbation (ici I'intrusion
d’un variant dans la population). Dans ces modeles, les adultes ont le choix entre la désertion
ou les soins parentaux, et le male a une probabilité fixée p de retrouver un partenaire sexuel
apres désertion. La stratégie évolutivement stable est alors la meilleure réponse du male a la
décision de la femelle et inversement. Quatre stratégies évolutivement stables sont
considérées : I'absence de soin, les soins uniparentaux maternels, uniparentaux paternels et
les soins biparentaux, lorsqu’aucun des deux adultes ne déserte. Ainsi, les soins biparentaux
sont stables lorsque les chances de trouver un autre partenaire sont tres faibles, lorsque le
succes reproducteur attendu est supérieur au double de celui d’un individu seul (modeles
synergétiques, Maynard Smith, 1977; Yamamura and Tsuji, 1993; Kokko and Jennions, 2008;
Fromhage and Jennions, 2016), ou lorsque les parents se spécialisent dans un certain type de
soin (Grafen and Sibly, 1978). Les soins uniparentaux quant a eux seraient stables lorsque la
probabilité qu’un individu seul parvienne au succés est élevée (Maynard Smith, 1977; Grafen

and Sibly, 1978).

Si ces premiers modeéles ont servi de bases théoriques, ils ont été largement critiqués dans la

littérature pour leur manque de cohérence dans la définition de la probabilité p (« lack of
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consistency », Grafen and Sibly, 1978; Webb et al., 1999; Mcnamara et al., 2000; Houston and
McNamara, 2005; Houston et al., 2005, 2013; Kokko and Jennions, 2008; Alonzo, 2010;
Lessells, 2012). En effet, prenons la sex-ratio opérationnelle (OSR), soit la sex-ratio des
individus sexuellement actifs et disponibles (émancipés des soins parentaux) dans le pool
reproducteur (partie de la population disponible pour se reproduire). Ce proxy de la
probabilité p dépend de la décision de chaque membre de la population puisque les
déserteurs réintégrent le pool reproducteur. L'environnement social (ici I'OSR) varie donc
selon la décision de chaque membre de la population et inversement : il y a une boucle de
rétroaction. La décision de déserter est donc fréquence-dépendante. En effet, certaines
études qui ont tenté d’expliquer I'évolution d’une telle diversité de systemes de reproduction
chez les limicoles ont distingué deux hypotheses. L'une repose sur I'investissement parental
uniquement (la stratégie de soins parentaux contraint I’évolution du régime d’appariement
en déterminant I’environnement social) et I'autre hypothése sur les conflits sexuels (stratégies
de soins et régimes d’appariement sont en interrelation du fait de cette rétroaction). Les
résultats de ces travaux corroborent cette seconde hypothése, démontrant que les stratégies
de soins parentaux ont co-évolué avec les régimes d’appariement chez les limicoles (Thomas

and Székely, 2005; Olson et al., 2009).

Inspirés par les travaux de Queller (1997), Kokko et Jennions (2008) construisent un modele
nul qui témoigne de I'importance de prendre en compte ces boucles de rétroaction. En effet
ce modele montre que si I'anisogamie favorisait la désertion des males initialement, elle ne
conduirait pas a la divergence des roles sexuels mais bien a leur convergence vers un partage
équitable des soins parentaux. En effet, la désertion des males est avantageuse tant que le
biais de I’OSR, qui en découle, leur garantit un succes reproducteur plus important que celui
gu’ils pourraient atteindre en investissant dans la reproduction actuelle, par la fourniture de
soins parentaux. Ainsi, plus I'OSR est biaisée en faveur des males, plus la compétition
s’intensifie pour les femelles et plus la probabilité qu’'un male donné acquiert une partenaire

diminue (si tous les males sont identiques).

En intégrant cette fréquence dépendance entre décision de déserter et sex-ratio, certains
modeles montrent I'existence d’un état stable ou les représentants d’un sexe peuvent avoir
des stratégies différentes (je parlerai de stratégie mixte dans la suite de ma these, soit la

coexistence de la stratégie uniparentale et de la stratégie biparentale dans une méme
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population, Yamamura and Tsuji, 1993; Webb et al.,, 1999; Mcnamara et al., 2000). Ceci
explique alors les variations dans le systeme de soins parentaux observées chez certaines
especes comme chez les bécasseaux sanderlings (Reneerkens et al., 2014; Moreau et al., 2018)
ou chez les gravelots a collier interrompu (Charadrius alexandrinus, Székely and Lessells,

1993).

Cependant, si 'environnement social détermine la probabilité de retrouver un partenaire
sexuel dans une population, il détermine aussi I'intensité de la compétition sexuelle et, sur un
pas de temps plus long, de la sélection sexuelle. Il influence donc considérablement le
compromis entre l'investissement dans les soins parentaux et l'investissement dans la
compétition pour la reproduction. Sur un pas de temps évolutif, la coévolution, parfois
antagoniste entre les traits favorisant les soins parentaux et les traits favorisant la
compétitivité, peut perturber les boucles de rétroaction précédemment décrites, et aboutir a
la spécialisation des sexes dans I'une des deux activités, diminuant les bénéfices potentiels de
I'autre (McNamara and Wolf, 2015). Dans ce cas, le modeéle nul de Kokko et Jennions (2008)
est revu et les réles sexuels peuvent diverger par le processus de sélection sexuelle depuis un
point de départ ou les sexes ne different que par I'anisogamie (Fromhage and Jennions, 2016;

Jennions and Fromhage, 2017).

4.2.2, Les biais de la sex-ratio

Au-dela des modeles nuls, I'influence d’un déséquilibre de la sex-ratio sur la divergence des
roles sexuels a été longuement discutée dans la littérature. En effet, si j’ai discuté des biais de
I’OSR selon les décisions des individus de la population de participer ou non aux soins
parentaux, ces biais peuvent également apparaitre au cours de la saison. Chez les limicoles,
certaines populations ont effectivement un biais de I'OSR en début de saison de reproduction,
du fait de I'asynchronisme des arrivées des sexes, certainement accru par la distance de
migration (voir paragraphe 3.5), et favorisant la polygamie (Emlen and Oring, 1977).
Cependant, le lien entre I'ordre d’arrivée des représentants des sexes et les systemes de
reproduction est complexe. En effet, les males des espéces monogames arrivent
généralement avant les femelles sur le site de reproduction, sans pour autant accaparer

plusieurs femelles (Holmes, 1966, 1971; Myers, 1981; Handel and Gill, 2000). Si ce constat
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était d’abord interprété comme une nécessité dans le cas d’especes territoriales, d’autres
résultats contredisent cette idée. En effet, chez les especes polyandres, les femelles arrivent
en premier sur le site de reproduction, méme si elles n’établissent pas de territoire (Oring and
Lank, 1982; Reynolds et al., 1986). Ces arrivées asynchrones ont également été discutées chez
des especes polygynes, sans aboutir a un consensus (le bécasseau tacheté dans Pitelka, 1959;
le bécasseau a croupion blanc dans Parmelee et al., 1968) et les males semblent également
arriver avant les femelles chez le bécasseau de Temminck (Breiehagen, 1989). Enfin, chez
d’autres especes de limicoles, les couples sont formés au cours des haltes migratoires qui
précedent I'arrivée sur le site de reproduction (le bécasseau variable dans Holmes, 1966; le
bécasseau violet dans Bengtson, 1970; le bécasseau sanderling dans Tomkovich and Soloviev,

2001).

De plus, certains ont prédit qu’un biais de la sex-ratio des adultes (ASR), provoqué par une
mortalité différentielle des sexes (notamment due a leurs activités respectives : défense de
territoire, ponte, etc.) diminue les bénéfices de la désertion en augmentant l'intensité de la
compétition pour le sexe le plus représenté (Maynard Smith, 1977; Mcnamara et al., 2000;
Székely et al., 2000; Kokko and Jennions, 2008). Par exemple, si la mortalité est plus
importante dans le pool reproducteur (pendant la compétition), alors le sexe compétiteur est
le sexe limitant, celui dont la valeur reproductive est la plus élevée, et donc celui qui a un
intérét plus grand a la désertion, malgré la diminution de son espérance de vie. Liker et al.
(2013) ont mené une analyse comparative visant a tester les prédictions théoriques de I'effet
de I’ASR sur la répartition des roles sexuels chez les limicoles. Cette étude soutient ces
prédictions malgré les difficultés a établir une relation de causalité entre I’ASR et les stratégies
de soins parentaux, les deux étant interdépendants. Il montre alors que I’ASR est tres variable
entre des populations d’espéeces proches phylogénétiquement et qu’elle est un prédicteur des

roles sexuels, du régime d’appariement et de la durée des liens entre adultes.

Cependant, si de nombreux auteurs s’y réferent (Emlen and Oring, 1977; Clutton-Brock and
Parker, 1992; Yamamura and Tsuji, 1993; Webb et al., 1999; Mcnamara et al., 2000), I'OSR se
reporte davantage a I’étude de la plasticité des roles sexuels sur le court terme qu’a I’évolution
de ces réles sur le long terme (e.g. chez des gravelots, Székely et al., 1999; Parra et al., 2014).
L’OSR utilisée jusque-la n’est en réalité qu’un indicateur du taux de reproduction, soit de la

vitesse d’acquisition d’un partenaire aprés désertion (Jennions and Fromhage, 2017). De
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méme I’ASR n’est pas un indicateur adéquat de la valeur reproductive et n’informe que sur la
mortalité relative des sexes. La valeur reproductive serait plutot approximée par la sex-ratio a
la maturité sexuelle (MSR, Fromhage and Jennions, 2016; Jennions and Fromhage, 2017). En
effet, selon la condition de Fisher, si un sexe est en minorité a la maturité alors la valeur
reproductive des représentants de ce sexe est plus grande en moyenne que celle des
représentants du sexe majoritaire. Un biais de la MSR serait alors la conséquence de la
mortalité sexe-spécifique des jeunes. Si I’ASR est modifiée par I'effet de la MSR, les résultats
précédents sont supportés. En revanche, si I’ASR est modifiée par la mortalité plus faible d’un
sexe apres la maturation, sans que la MSR ne change, alors il n’y a pas de lien avec la valeur
reproductive des sexes et donc avec la divergence des roles sexuels sur un pas de temps

évolutif (la vitesse de reproduction change mais pas leur valeur reproductive).

Peu d’études fournissent des estimations de la MSR chez les bécasseaux. Quelques rares
études se sont concentrées sur la sex-ratio primaire (a la naissance) pour confronter la théorie
de la répartition des sexes ; e.g. chez le combattant varié par exemple (“sex allocation theory”,
Thuman et al., 2003; Jaatinen et al., 2010) mais les sex-ratios primaires trouvées ne semblent
pas significativement éloignées de I'équilibre chez la plupart des espéces (biaisée en faveur
des males chez les bécasseaux variables a Zackenberg dans Reneerkens et al., 2005b; voir aussi
la sex-ratio équilibrée chez le gravelot a collier interrompu dans Székely et al., 2004; ou chez
le phalarope a bec large dans English et al., 2014). Cependant, la MSR varie également selon
la mortalité sexe-spécifique relative aprés I’éclosion expliquée par e.g. le dimorphisme sexuel
(Sheldon et al., 1998; e.g. chez la barge rousse, Loonstra et al., 2018) mais beaucoup d’autres
mécanismes peuvent entrer en jeu (Eberhart-Phillips et al.,, 2017, 2018 et les références
citées). Or, les bécasseaux montrent peu de dimorphisme (sauf e.g. le bécasseau tacheté) mais
les sexes peuvent différer par d’autres aspects comme leur route migratoire ou leur calendrier
de migration par exemple, potentiellement responsables du biais de la sex-ratio dés la
premiere migration (Baker et al., 1999; Nebel et al., 2002). Ce manque de connaissance ne
permet pas de tester l'influence de la MSR sur la stratégie de soins parentaux chez les
bécasseaux. L'étude tres innovante menée par Eberhart-Phillips et al. (2018) sur 6 populations
de gravelot a montré que chez les populations ou la survie apparente des juvéniles différait
entre les sexes, la désertion d’un des adultes était plus fréquente (voir aussi chez le gravelot

neigeux ou les femelles ont une mortalité juvénile plus importante et qui sont polyandres,
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Eberhart-Phillips et al., 2017). Chez ces espéces dont la stratégie de soins parentaux est tres
flexible (coopération, soin paternel ou maternel uniquement peuvent étre représentés au sein
d’une seule population), la MSR est donc bel et bien corrélée a la probabilité de désertion d’un

adulte.

Enfin, I'environnement social conditionne également la compétition pour les partenaires et
tous les représentants d’'un sexe n’ont pas la méme valeur reproductive. En effet, Queller
(1997) a montré que lorsque la valeur reproductive des males est trés variable (sélection
sexuelle intense), certains males seulement ont acces aux femelles (les meilleurs
compétiteurs) et leur valeur reproductive est supérieure a celle de leurs partenaires, qui
prennent donc une part plus importante des soins parentaux. L'intensité de la sélection
sexuelle peut alors influencer le comportement des individus qui maximisent leur succés
reproducteur en augmentant le nombre de leurs partenaires, parfois aux dépends d’autres
individus. C’est ainsi que, chez les espéces monogames ou polygames, certains adultes
prennent soins de jeunes qui ne leur sont pas apparentés (dits illégitimes) et contribuent au
succes reproducteur d’un autre. Dans la partie qui suit, jaborde l'importance de ces

mécanismes dans I’évolution des stratégies de soins parentaux.

Les systemes de reproduction au sens de Reynolds (1996) sont généralement décrits en
utilisant les régimes d’appariement sociaux. Cependant, la simplification opérée en assignant
un systeme de reproduction a chaque espéce masque souvent une réalité plus complexe et
mene vers des écueils dans la classification (e.g. le cas du bécasseau sanderling dans les
analyses comparatives, Reneerkens et al., 2014). En effet, il y a parfois une distorsion entre
les régimes d’appariement sociaux, observés grace a des études comportementales, et la
réalité révélée par des analyses de parenté elles-mémes basées sur des techniques

d’empreinte génétique, développées depuis les années 1980.

Ainsi, les adultes qui fournissent les soins ne sont pas toujours apparentés aux jeunes et les
jeunes d’une couvée ne sont pas toujours freres et sceurs génétiqguement. Cette distorsion
résulte de plusieurs mécanismes. Dans la plupart des cas, les jeunes ne sont pas apparentés a

leur pere social, suggérant une copulation et une fécondation hors couple (EPC : « Extra-Pair
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Copulation »). On parle alors de paternité hors couple (EPP : « Extra-Pair Paternity »). Dans la
situation inverse, un male peut rechercher une partenaire hors couple et se reproduire avec
une femelle qui pondra dans le nid du couple social. On parlera alors de quasi-parasitisme et
la femelle sociale n’est pas apparentée aux jeunes (e.g. chez le gravelot a collier interrompu
et chez le chevalier guignette Actitis hypoleucos, Blomquvist et al., 2002a). Enfin, dans certains
cas, une femelle pond ses ceufs dans le nid d'un autre couple, adoptant alors un
comportement parasitaire (“intraspecific brood parastism”; e.g. chez I'avocette élégante
Recurvirostra avosetta, Hotker, 2000). Dans ce dernier cas, aucun des deux adultes, en charge

des soins, n"est apparenté aux jeunes (Kipper et al., 2004).

4.3.1. Les modeles théoriques

La parenté se définit comme la proportion des jeunes d’une couvée qui a été engendrée par
un individu donné. Si les individus ne peuvent pas estimer leur parenté a chaque épisode de
reproduction, alors I'investissement parental évolue par le processus de sélection naturelle
en fonction de leur assurance de paternité, considéré comme la parenté moyenne (Houston
and McNamara, 2002). Sur un pas de temps évolutif, I'assurance de paternité évolue avec les
interactions entre les sexes (e.g. régime d’appariement et sélection sexuelle) et son influence
sur I'évolution des patrons de soins parentaux ne peut étre dissociée de I'évolution des
comportements de reproduction (Westneat and Sherman, 1993; Kempenaers and Sheldon,

1997; Houston and McNamara, 2002; Sheldon, 2002).

Robert Trivers (1972) et John Maynard-Smith (1977) ont initié une réflexion sur la relation
entre |'assurance paternité et I'investissement dans les soins parentaux. Cette réflexion et
celles qui suivent font notamment appel a la regle d’"Hamilton qui explique les comportements
altruistes par I'apparentement des individus. Selon cette regle, un comportement altruiste est
sélectionné lorsque ses colts (c) sont inférieurs aux bénéfices du récipiendaire (b) pondérés
par la proximité génétique (r) entre les deux parties (r.b > ¢, Hamilton, 1963). Les colts des
soins ne dépendent pas de la parenté alors que les bénéfices sont pondérés par ce facteur.
Une relation négative devait alors émerger entre investissement parental et assurance de

paternité.
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Les premiers modeles montraient que linvestissement parental était indépendant de
I'assurance de paternité lorsque le méale ne pouvait augmenter sa parenté. En effet, si les
bénéfices des soins parentaux sont pondérés par |'assurance de paternité mais que la valeur
reproductive du male I’est aussi, alors |'assurance de paternité peut étre retirée de I'équation
(Grafen and Sibly, 1978; Grafen, 1980; Werren et al., 1980; Winkler, 1987; Westneat and
Sherman, 1993). Certains de ces travaux et les travaux qui suivirent ont encore une fois eu a
prendre en considération la cohérence : la paternité perdue par certains males doit étre
gagnée par d’autres (Werren et al., 1980; Westneat and Sherman, 1993; Queller, 1997;
Houston and McNamara, 2002, 2005; Houston et al., 2005). Lorsque tous les males sont
identiques et que la sex-ratio est équilibrée, chaque male engendre des jeunes dans sa couvée
mais également des jeunes issus de copulations hors-couples. La valeur reproductive des
males est alors égale a celle des femelles et ne dépend pas de I'assurance de paternité
(Werren et al., 1980; Queller, 1997; Houston and McNamara, 2002; Alonzo and Klug, 2012). Si
seuls les bénéfices des soins parentaux dépendent de l'assurance de paternité, alors

I'investissement parental doit diminuer lorsque cette derniére diminue.

L'influence de I'assurance de paternité sur la provision de soins paternels dépend de ce qui
crée la variation de la paternité. En effet, dans une population, les males ne sont pas tous
identiques et leur assurance de paternité peut varier selon leur attractivité (sélection
intersexuelle) ou leur compétitivité (sélection intrasexuelle, Werren et al., 1980; Sargent and
Gross, 1985; Kempenaers and Sheldon, 1997; Queller, 1997). Dans cette situation, former un
couple social avec un male et chercher des copulations hors couple avec un autre male de
meilleure qualité permet a la femelle de maximiser ses bénéfices en profitant du male social,
qui ne peut augmenter ses bénéfices, et qui fournit des soins parentaux a des jeunes dont
certains auront de « bons génes » (Kempenaers and Sheldon, 1997). On comprend ainsi que,
selon la qualité du male (statut, attractivité, compétitivité), son assurance de paternité peut
étre négativement corrélée a son investissement parental. A I'inverse, si 'investissement dans
les soins parentaux augmentent l'attractivité du male (« good father »), alors I'assurance de
paternité varie positivement avec linvestissement parental (Sargent and Gross, 1985;
Kempenaers and Sheldon, 1997; Houston and McNamara, 2002). Le choix des femelles,
reposant sur le territoire ou sur les caractéeres du males sont alors déterminants (Alonzo, 2010,

2012).
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Enfin, des modeles de la théorie des jeux se sont concentrés sur la recherche d’une stratégie
évolutivement stable entre investir dans les soins parentaux ou déserter et maximiser le
nombre de copulations desquelles résultent des jeunes que d’autres males cocufiés
soigneront (Kokko, 1999b; Wade and Shuster, 2002; Fromhage et al., 2007). Fromhage et al.
(2007) ont montré la possibilité d’un état stable ou les deux stratégies pouvaient coexister

dans une méme population (« deserters » et « carers »).

4.3.2. La paternité hors couple (EPP, « Extra Pair Paternity »)

chez les limicoles

Chez les limicoles monogames, le taux d’EPP est relativement faible avec moins de 5% des
jeunes illégitimes (Tableau 2 ; Heg et al., 1993; Pierce and Lifjeld, 1998; Zharikov and Nol,
2000; Wallander et al., 2001; Blomqvist et al., 2002b, 2002b, 2002a; Kiipper et al., 2004;
Yezerinac et al., 2013; Reneerkens et al., 2014), par rapport a ce qui est reporté chez les
passereaux socialement monogames ou 11% des jeunes sont illégitimes en moyenne (Griffith
et al., 2002). Seules les études de Mee et al. (2004) et de Casey et al. (2011) reportent des
taux d’EPP plus élevés avec respectivement 15.7% et 15.0% d’EPP chez le chevalier guignette

et la bartramie des champs (Batramia longicauda).

Des tendances contradictoires ont été trouvées entre la latitude et le taux d’EPP. En effet, une
méta-analyse conduite par Spottiswoode et Mgller (2004) a révélé que le taux d’EPP
augmente avec la latitude, alors qu’une autre méta-analyse menée par Brouwer et Griffith
(2019) sur un plus grand nombre d’especes a montré la tendance inverse chez des espéces
monogames non coloniales. Les différences pourraient alors résider dans I'influence de Ila
migration sur la disponibilité en partenaire a chaque instant (voir paragraphe 1.5). Certains
auteurs supposaient également qu’une courte période de reproduction, souvent associée aux
hautes latitudes, limitait la recherche de copulations hors-couple (e.g. Ims, 1990) alors que
d’autres soutenaient la these inverse en supposant que le synchronisme permettait aux
femelles d’avoir acces a une multitude de males disponibles (e.g. chez les passereaux

tropicaux, Stutchbury and Morton, 1995).

Certains auteurs prédisaient des taux d’EPP plus élevés chez les especes polygames en

supposant que des liens courts entre des partenaires favorisaient la paternité multiple,
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notamment par le stockage de sperme dans le tractus génital des femelles. En effet, le taux
d’EPP est plus élevé chez certaines espéeces polyandres facultatives comme le phalarope a bec
large dont 8.6% des jeunes sont illégitimes (Dale et al., 1999). En revanche, la variabilité
interspécifique est trés forte puisque chez d’autres especes polyandres facultatives comme le
phalarope de Wilson et le phalarope a bec étroit, les taux d’EPP mesurés sont respectivement
nul (Delehanty et al., 1998) et tres faible (<1.0% dans Schamel et al., 2004b). Chez le bécasseau
de Temminck, le systeme de reproduction peut étre polygame séquentiel et la seconde ponte
peut contenir des ceufs apparentés au premier male (Oring et al., 1992; Schamel et al., 2004b;
Thomson et al., 2014). Les males se reproduisant en début de saison peuvent alors étendre le
nombre de leurs descendants au dépend des males de moins bonne qualité, se reproduisant

plus tard (Valle, 1994).

Chez les limicoles monogames, le male fournit souvent des soins indispensables au succes de
reproduction, et si l'assurance paternité conditionne linvestissement paternel (voir
paragraphe 2.3.1) alors I'infidélité des femelles devrait étre contre-sélectionnée (Pierce and
Lifjeld, 1998; Wallander et al., 2001; Blomqvist et al., 2002b). Il est donc étonnant de constater
un taux d’EPP élevé chez des espéces polyandres ou les males fournissent tous les soins
parentaux. Certaines études ont avancé que si I'assurance de paternité était essentielle a
I’émergence de soins paternels, elle n’est pas nécessaire a son maintien. Par exemple, il est
possible que les males de jacana noir (Jacana jacana) soient dans un piége évolutif puisque
les femelles gagnent a maximiser le nombre de partenaire quand les méales sont contraints de
prendre soin de leur couvée pour assurer un minimum de succes reproducteur (Emlen et al.,
1998). Le faible taux d’EPP trouvé chez le Jacana a créte (Jacana gallinacea) en revanche

suggere que les males ne sont pas encore dans ce piege évolutif (Haig et al., 2003).

Dans le méme temps, si I'assurance de paternité contre-sélectionne I'infidélité des femelles,
des traits ont aussi pu évoluer chez les males pour leur permettre de contréler leur paternité.
En effet, les limicoles nichent généralement dans des zones ouvertes ou il est peu colteux
pour un male d’éviter que sa partenaire ne cherche d’opportunités de copulation hors couple
(Delehanty et al., 1998; Zharikov and Nol, 2000; Wallander et al., 2001). Les males emploient
aussi des comportements spécifiques et souvent colteux pour augmenter leurs chances de
paternité comme des copulations trés fréquentes (e.g. le plus élevé reporté était de 1.3 fois

par heure chez le jacana noir dans Emlen et al., 1998; alors qu’il est bien plus faible, i.e. 0.034
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fois par heure chez le bécasseau violet dans Pierce and Lifjeld, 1998), des copulations a des
périodes stratégiques (Owens et al., 1995; Mee et al., 2004; Schamel et al., 2004b) ou du
gardiennage de femelles (Heg et al., 1993; Oring et al., 1994; Owens et al., 1995; Zharikov and
Nol, 2000; Blomqvist et al., 2002b; Schamel et al., 2004b; mais voir ; Pierce and Lifjeld, 1998;
Wallander et al., 2001).

Parfois, les gains de la copulation hors couple sont importants, et notamment lorsque les
adultes sont proches génétiquement. La recherche d’EPC serait alors avantageuse, diminuant
les effets négatifs de la consanguinité. L'EPC est effectivement plus fréquente chez les couples
dont les parents partagent une partie de leur génome (Blomgvist et al., 2002a). Il est peu
probable que ce soit un choix pré-copulatoire de la part des femelles qui sauraient discriminer
les males selon leur proximité génétique. En réalité, Thuman et Griffith (2005) ont montré que
ce choix se fait apres la copulation, dans le tractus génital de la femelle. Ainsi, les femelles de
combattant varié réaliseraient un choix cryptique en biaisant la compétition spermatique par
une forme d’incompatibilité. Autrement dit, la femelle stocke du sperme provenant de
plusieurs males et les spermatozoides qui fécondent les ovules sont ceux des males dont la
distance génétique permet la compatibilité des gamétes alors que les autres sont détruits. Le
taux d’EPP est aussi plus élevé a mesure que la saison avance et que le colt en terme de
réduction de la survie des jeunes augmente (Dale et al., 1999; Haig et al., 2003; Kipper et al.,
2004). Dans I'étude sur I'EPP chez le bécasseau violet, Pierce et Lijfeld (1998) ont fait
I’hypothese que la femelle n"avait pas d’intérét a rechercher des EPCs sachant que les males
sont en général tous proches génétiquement, puisque les populations de bécasseaux ont

généralement une faible diversité génétique (Baker, 1992).
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Tableau 2 : Références aux pourcentages de jeunes illégitimes (i.e. non apparentés a au moins I'un des parents, généralement
le pere) et de familles contenant des jeunes illégitimes chez les limicoles. Ce tableau est inspiré de tableaux déja publiés (voir
Colwell, 2010b; Casey et al., 2011) et y ajoutent des études supplémentaires.

Espece Régime Pourcentage N Pourcentage N Référence
d'appariement de jeunes de familles
social assigné illégitimes avec des
jeunes
illégitimes
bécasseau roussdtre polygyne - - 40.4 47 (Lanctot et al., 1997)
combattant varié polygyne - - 50 34 (Lank et al., 2002)
combattant varié polygyne - - 52 66 (Thuman and Griffith, 2005)
Bécasseau sanderling monogame 2.0 342 6.3 48 (Reneerkens et al., 2014)
grand gravelot monogame <5% ? 57 0 21 (Wallander et al., 2001)
bécasseau violet monogame 1.2 82 3.7 27 (Pierce and Lifjeld, 1998)
gravelot a collier interrompu monogame 0.6 170 1.5 65 (Blomqvist et al., 2002a)
bécasseau d'alaksa monogame 6.6 61 8.0 25 (Blomqvist et al., 2002a)
chevalier guignette monogame 1.8 53 6.7 15 (Blomqvist et al., 2002a)
bécasseau d'alaksa monogame 5.0 98 8.0 40 (Blomquvist et al., 2002b)
huitrier pie monogame 1.5 65 3.8 26 (Heg et al., 1993)
pluvier semipalmé monogame 4.7 85 4 24 (zharikov and Nol, 2000)
pluvier bronzé monogame 8.0 131 16 37 (Yezerinac et al., 2013)
gravelot a collier interrompu monogame 3.9 229 7.9 89 (Ktpper et al., 2004)
chevalier guignette monogame 15.7 83 18.5 27 (Mee et al., 2004)
bartramie des champs monogame 15.2 177 30.4 56 (Casey et al., 2011)
vanneau téro monogame b 9.8 41 18.8 16 (Saracura et al., 2008)
pluvier guignard polyandre 4.6 44 9.1 22 (Owens et al., 1995)
phalarope de wilson polyandre 0 51 0 17 (Delehanty et al., 1998)
phalarope a bec large polyandre 4.3 70 33.3 18 (Dale et al., 1999)
jacana a créte polyandre 2.8 36 10 10 (Haig et al., 2003)
jacana noir polyandre 7.5 235 17.9 74 (Emlen et al., 1998)
phalaorpe a bec étroit polyandre 1.7 226 6.4 63 (Schamel et al., 2004b)
chevalier grivelé polyandre 10.8 111 20.6 34 (Oring et al., 1992)

2 : (estimé a moins de 5%) mais O jeunes EPF trouvés ; ® : et coopératif
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Nous avons vu que I'investissement parental était au centre des conflits sexuels et que chaque
adulte avait intérét a déplacer I'effort parental sur son partenaire pour avoir les bénéfices des
soins parentaux sans en payer les colts. C’'est dans ce cadre qu’émergent les concepts de
compensation et de négociation qui ont permis de réaliser des avancées considérables dans

notre compréhension de la coopération entre les adultes.

Selon le modeéle séminal de Houston et Davies (1985) basé sur la théorie des jeux, pour que
les soins biparentaux persistent malgré ces conflits, il faut que le systéme évolue vers un état
stable ou I'adulte qui est exploité ne compense que partiellement la réduction de
I'investissement de son partenaire. Ce modele est dit de « sealed bid » puisqu’il considere que
la stratégie de chaque parent est fixée pour toute sa vie (voir aussi le modele de Chase, 1980).
D’autres modeles mathématiques ont ensuite laissé place a la négociation sur des temps
courts, en considérant que les adultes réévaluaient leur investissement parental par période
(McNamara et al., 1999, 2003; Taylor and Day, 2004). Ainsi, ces modeles ne modélisent plus
une stratégie évolutivement stable qui serait un niveau d’investissement parental fixe mais
qui serait une regle de négociation permettant aux adultes de répondre rapidement aux
variations de l'investissement de leur partenaire. Ces modeéles prédisent également une

compensation partielle pour que la coopération soit stable.

De nombreuses études expérimentales ont cherché a tester la stabilité de la stratégie
biparentale face a ces conflits. Chez les oiseaux, plusieurs méthodes sont employées pour
manipuler I'investissement parental des adultes et observer les stratégies de compensation

chez leur partenaire :

e Eliminer un adulte et observer le comportement du partenaire veuf, contraint a un
systeme de soin uniparental (e.g. Whittingham et al., 1994; Székely and Cuthill, 1999). Il
est aussi possible de retenir un adulte durant une période donnée avant de le relacher
(e.g. Bulla et al., 2019b) ;

e Handicaper un individu dans le but d’accroitre le colt des soins parentaux (e.g. ajout de

poids, coupure des ailes Wright and Cuthill, 1990; Sanz et al., 2000) ;
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e Administrer de la testostérone aux males pour les détourner des soins parentaux (Harrison
et al.,, 2009) ;

e Manipuler la quantité de soins requis par les jeunes ou les ceufs (e.g. augmentation du
begging behvaiour chez la mésange charbonniere Parus major dans Hinde, 2006;
refroidissement ponctuel du nid de gravelot a collier interrompu dans Kosztolanyi et al.,

2009) ;

Néanmoins, les réponses aux manipulations expérimentales ont donné des résultats tres
variables allant de la non-compensation, la compensation partielle, la compensation totale et
méme le « matching » caractérisé par le fait que les partenaires ajustent leur investissement

dans le méme sens (Sanz et al., 2000; Houston et al., 2005; Hinde, 2006; Harrison et al., 2009).

Pour expliquer la compensation totale, Jones et al. (2002) ont modifié la courbe de bénéfice
(succes reproducteur) en fonction de I'effort parental. En effet, cette fonction a souvent été
représentée sous la forme d’une courbe de saturation (Davies, 1985; Winkler, 1987;
McNamara et al., 1999, 2003). En choisissant une « step function » pour laquelle une petite
réduction de I'effort parental entraine une réduction drastique du succés reproducteur, et en
amendant le modele de McNamara et al. (1999), les auteurs ont trouvé que la compensation
partielle amenait a I'’échec de la reproduction. Dans des environnements extrémes, ou
I’exposition des ceufs aux conditions extérieures peut étre fatale, la compensation totale
permet donc de garantir le succés reproducteur. Néanmoins, les soins biparentaux sont tout
de méme stables puisque la coopération est garantie par le fait que I'adulte exploité déserte
lorsque I'autre parent réduit son investissement parental au-dela d’une limite appelée « limit
to laziness » (Jones et al., 2002) ou encore « abondanment threshold » (Wiebe, 2010). Les
partenaires peuvent avoir une limite différente (Wiebe, 2010). Sur un pas de temps évolutif,
la contribution plus faible d’un des deux sexes est rapidement contrebalancée par
I’augmentation de la probabilité que son partenaire déserte en condamnant la couvée ; mais

la manipulation reste possible.

Pour expliquer le « matching », Johnstone et Hinde (2006) ont ajouté une incertitude, quant
aux besoins de la descendance, aux modeles de McNamara et al. (1999, 2003). Selon eux,
I’effort parental d’un adulte pourrait constituer une information pour son partenaire qui en
déduirait I'effort qu’il doit lui-méme fournir (deux études clés chez Parus major, Sanz et al.,

2000; Hinde, 2006). Dans le cas ou le parent le mieux informé réduit son effort parental, I'autre
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réduira le sien en réponse a I'information percue. Le « matching » émergerait surtout lorsque
les besoins de la descendance sont variables relativement a la condition corporelle de I'adulte
et que ce sont ces besoins qui déterminent I'effort parental. Ici encore la manipulation est
possible mais colteuse. En effet, pour obtenir un accroissement de I'investissement de la part

d’un partenaire, un adulte doit accroitre son propre investissement parental.

Les conditions imprévisibles et parfois rudes de I’Arctique permettent de faire I’hypothese
gu’une compensation partielle serait trop couteuse (courbe de bénéfice comme décrite dans
Jones et al., 2002) et que les limicoles biparentaux compenseraient parfaitement I'absence de
leur partenaire. Or, on observe que les nids ne sont pas incubés 100% du temps et que certains
individus d’espéces biparentales peuvent incuber seuls un nid pendant plus de 10 jours (14
jours chez le bécasseau semipalmé dans Bulla et al., 2017) et achever I'incubation avec succes.
De méme, chez les limicoles biparentaux, les parents se nourrissent loin du nid pendant que
leur partenaire incube (Bulla et al., 2015b), et n’y reviennent que pour les échanges (i.e. pas
de surveillance du partenaire). Parfois les adultes ne se croisent pas au nid (Ashkenazie and
Safriel, 1979b; Bulla et al., 2014, 2015b, 2017), ce qui rend I’échange d’informations
impossible. Ces derniers n‘ont pas la possibilité de connaitre le niveau de soin de leur
partenaire et d’ajuster le leur en fonction (comme décrit dans Johnstone and Hinde, 2006).
Ainsi, on s’attendrait a ce que les limicoles biparentaux compensent partiellement la

diminution de 'effort parental de leur partenaire.

Quelques études expérimentales seulement ont été menées chez les limicoles pendant la
période d’incubation. Des études menées sur le gravelot a collier interrompu dans des
environnements chauds mettent en évidence une compensation partielle chez cette espece
et une réponse en temps réel au niveau d’investissement parental du partenaire (Kosztolanyi
et al.,, 2003, 2009). Lorsque l'effort parental d’'un adulte est artificiellement accru, son
partenaire diminue sa provision (Kosztolanyi et al., 2009). Lorsque la femelle est éliminée, le
male compense partiellement son absence, alors que la femelle ne modifie pas son
comportement d’incubation lorsque son partenaire est éliminé (Kosztolanyi et al., 2003). De
plus, la supplémentation en nourriture ne modifie pas le niveau de compensation, ce qui
indique que ce dernier n’est pas lié a la condition corporelle de I'ciseau. Bulla et al. (2019b)
ont étudié ces comportements de compensation chez le bécasseau semipalmé a Utgiagvik en

retenant I'un des deux adultes pendant une courte période au cours de l'incubation. La
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compensation partielle semble étre la plus courante mais le niveau de compensation est trés
variable. Selon les auteurs, une compensation totale garantirait un meilleur succés
reproducteur mais les limicoles ont peu de réserves énergétiques et un tel effort entrainerait
la dégradation de la condition corporelle de I'adulte et une diminution de sa survie. De plus,
sans échanges d’informations fréquents, I'adulte laissé seul peut avoir un délai de réponse
avant de commencer a compenser (i.e. “responsiveness” dans Bulla et al., 2019b; aussi
observé chez les sanderlings en 2019 avec des absences de plus de 7 heures couramment
reportées apres la désertion d’un des deux adultes a Hochstetter Forland). Cette étude révele
enfin qu’un adulte attentif a son environnement quitterait le nid plus t6t (i.e. grande distance
de fuite) et serait également plus apte a analyser le comportement de son partenaire et donc
a compenser. Ainsi, la condition corporelle de I'adulte et son niveau d’information permettent
de prédire sa capacité a compenser la réduction de l'investissement parental de son
partenaire. Enfin, comme reporté dans (Wiebe, 2010), le traitement ponctuel permet de
montrer que lorsque les adultes reviennent au nid apres avoir été retenus, un processus de
renégociation se met en place et les deux adultes reviennent a leur investissement initial sans
vengeance de la part de I'adulte déserté temporairement. Ce comportement de vengeance

serait contre-sélectionné du fait des colts importants qu’il imposerait a la couvée.

Enfin, la divergence des intéréts des deux sexes peut également conduire I’évolution de traits
qui permettent la manipulation de I'effort parental du partenaire. Si peu d’études s’y réferent
chez les bécasseaux, certaines émettent I'idée que les femelles pourraient maintenir une
condition corporelle dégradée si cela induit une augmentation de I'effort du male (Barta et
al., 2002). En effet, si la condition de la femelle est une information sur sa capacité a fournir
des soins uniparentaux, alors le male n’a pas intérét a déserter lorsque la condition de sa
partenaire est dégradée. Cette hypothese est parfois appelée pour expliquer les différences
de masses entre les partenaires chez les bécasseaux a stratégie biparentale ; e.g. le méle de
bécasseau variable prend du poids avant le début de I'incubation alors que la femelle a une

masse constante (e.g. Weiser et al., 2018a).

Dans les parties précédentes, jai tenté d’apporter des éléments pour expliquer la

diversification et le maintien de certaines stratégies de soins chez les espéces modeéles de ma
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these. Au-dela de lI'intérét intellectuel que suscite un tel travail, il est utile de comprendre les
mécanismes qui faconnent les stratégies de soins parentaux pour comprendre leurs
conséquences sur I’évolution du comportement d’incubation. En effet, le comportement des
adultes varie entre les stratégies de soins et les relations entre |'environnement et le
comportement, ainsi que les relations entre le comportement et le succes reproducteur

devraient également différer.

Dans l'introduction générale de ma theése, j'ai exposé que le succés reproducteur des
bécasseaux dépendait a la fois des conditions abiotiques et des interactions au sein de la
communauté terrestre arctique. J’ai également expliqué que mon travail se centre sur |’étude
du comportement d’incubation des bécasseaux, la période d’incubation étant critique pour
leur succes reproducteur et propice a I'étude fine du comportement des parents. L'étude de
I'influence des conditions environnementales sur le comportement d’incubation d’un
ensemble d’espéces de bécasseaux différant par leur stratégie (entre autres), nous permettra
d’apporter des éléments de prédiction quant a la dynamique future de ces espéces face au

changement climatique rapide qui altere les écosystemes arctiques.

Dans un premier temps, je décrirai le comportement d’incubation correspondant a la gestion
d’un compromis entre incubation et nourrissage, en insistant sur les différences entre les
stratégies. Ensuite, j'aborderai les variations prévisibles du comportement d’incubation au
cours du temps (e.g. journée, saison) et prolongerai notre raisonnement en abordant
I’évolution des stratégies de soins apres I’éclosion. En effet, puisque I'investissement parental
pendant I'incubation répond a un compromis entre succés courant et succes futur, connaitre
I’évolution de la stratégie de soin apres I’éclosion, et donc I'investissement futur des adultes,

offre une discussion intéressante.

5. STRATEGIES ET COMPORTEMENT D’INCUBATION

Plusieurs classifications ont été proposées pour distinguer les différentes stratégies
d’incubation chez les oiseaux (“incubation strategies”, Williams, 1996). Skutch (1957) fut I'un

des premier a en lister trois principales : (1) une stratégie biparentale pour laquelle les deux
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partenaires sociaux coopéerent pour fournir les soins, (2) une stratégie uniparentale avec un
seul adulte en charge des soins et (3) une stratégie coopérative ou d’autres individus
coopérent avec le couple social (i.e. soins alloparentaux). Plus récemment, Williams (1996)
proposait une classification l|égerement différentes en distinguant: (1) lincubation
biparentale continue, (2) I'incubation « androparentale » (soins paternels uniquement), (3)
I'incubation « gynéparentale » (soins maternels uniqguement) qu’il est possible de diviser entre
les espéces dont (3a) les femelles sont assistées par les males qui les nourrissent (« assisted
gyneparental incubation » ; non décrite chez les limicoles) et (3b) les femelles qui doivent
interrompre l'incubation pour se nourrir (« gyneparental intermittent incubation »). Ces
travaux suffisent a distinguer les différentes stratégies d’incubation existant chez les oiseaux
mais je vais décrire plus en détails le comportement d’incubation qui découle de chacune de

ces stratégies ci-dessous.

L'incubation est un comportement qui permet a des adultes de maintenir les conditions
nécessaires au développement de leurs embryons (Deeming, 2002b), incapables de
thermoréguler (Vleck and Vleck, 1987, 1996). C'est un comportement colteux (Williams,
1996; Tinbergen and Williams, 2002), surtout chez les especes modéles de ma thése qui ont
déja un taux métabolique maximal pendant I’'été arctique (Piersma and Morrison, 1994;
Lindstréom, 1997; Kvist and Lindstrom, 2001; Williamson et al., 2006) et qui montrent des
dépenses énergétiques proches des seuils théoriques de soutenabilité pendant I'incubation
(Ashkenazie and Safriel, 1979b; Piersma and Morrison, 1994; Carey, 2002; Piersma et al., 2003;
Cresswell et al., 2004; Tulp et al., 2009a). La dépense énergétique journaliere des adultes varie
peu entre I'incubation et les soins post-éclosions (e.g. comportement de «brooding» pour
réchauffer les jeunes poussins qui ne sont pas capables de thermoréguler, Visser and Ricklefs,
1993b, 1993a), quelle que soit la stratégie d’incubation (Tulp et al., 2009a). En revanche,
I'incubation requiert la présence de I'adulte au nid et exclue d’autres activités comme la
recherche de nourriture (Yom-Tov and Hilborn, 1981b), alors que les soins post-éclosions
laissent davantage de temps a I’adulte pour se nourrir. Ainsi, pendant I'incubation, les faibles

réserves énergétiques de |'oiseau sont rapidement consommeées et doivent constamment (i.e.
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guotidiennement chez les bécasseaux) étre renouvelées, au risque de voir la condition
corporelle de I'adulte se dégrader ce qui réduirait son aptitude a fournir des soins parentaux

(McNamara and Houston, 1996) ainsi que sa valeur reproductive résiduelle (Williams, 1966).

Les petits limicoles tels que les bécasseaux ne possédant pas de réserves substantielles (Drent
and Daan, 1980; Meijer and Drent, 1999), ils doivent régulierement quitter le nid pour aller se
nourrir (Klaassen et al., 2001; Klaassen, 2003; Morrison and Hobson, 2004; Morrison et al.,
2005). S’ils ne sont pas relayés par leur partenaire, alors le nid est laissé sans adulte et
I'incubation est interrompue. Ces interruptions créent alors des variations importantes de la
température des ceufs (Zerba and Morton, 1983; Morton and Pereyra, 1985; Haftorn, 1988;
Weathers and Sullivan, 1989; Olson et al., 2006; Reneerkens et al., 2011), entrainant I'arrét du
développement embryonnaire lorsqu’elle passe en dessous d’'un certain seuil (i.e. 26°C;
Webb, 1987). La température des ceufs chute d’autant plus que l'interruption est longue, et
la vitesse de refroidissement des ceufs dépend de la température environnementale, de leur
taille (Turner, 2002), du site et de la composition du nid (Reid et al., 2002; Tulp et al., 2012).
En affectant le développement embryonnaire, le comportement d’incubation influe donc
également sur la durée d’incubation et la période d’exposition des ceufs a la prédation (Lyon
and Montgomerie, 1985; Bosque and Bosque, 1995; Tombre and Erikstad, 1996; Lindstrom,
1999; Hepp et al., 2006; Martin et al., 2007; DuRant et al., 2012), mais aussi sur le phénotype
des jeunes (Hepp et al., 2006; Olson et al., 2006; DuRant et al., 2010, 2012, 2013; Hopkins et
al., 2011; Lunny et al., 2020). Ainsi, « laisser les ceufs » diminue le succes reproducteur courant
mais « les soigner » diminue le succes reproducteur futur en impactant la condition corporelle
de I'adulte. L’adulte doit donc gérer ce compromis permanent entre se nourrir et incuber. Ce

compromis illustre la notion d’investissement parental définie en introduction.

La fréquence, la durée moyenne et cumulée de ces interruptions, la fréguence des échanges
chez les biparentaux, mais également le patron d’activité journalier des adultes au nid, ont été
utilisés par Skutch (1957) pour affiner sa classification des stratégies d’incubation. Ces
variables comportementales mesurables sont au centre de mon travail de thése puisqu’elles

renseignent sur la gestion du compromis décrit précédemment. Chez les bécasseaux, ces
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dernieres varient fortement entre les stratégies mais également entre les espéces qui ont une
stratégie identique (voir Figure 2 du Chapitre 3,). En effet, si les deux adultes coopérent au
cours de l'incubation, ils se relaient et chacun peut aller se nourrir sans que I'incubation ne
soit significativement altérée (le nid est incubé 95% de la journée, Norton, 1972; Cresswell et
al., 2003; Tulp, 2007; Bulla et al., 2014, 2015b). En revanche, si un unique parent est en charge
de I'incubation, le temps qu’il passe a se nourrir est autant de temps perdu pour l'incubation
(le nid est incubé entre 80 et 85% de la journée, Cantar and Montgomerie, 1985; Cresswell et
al., 2004; Tulp and Schekkerman, 2006). Enfin, chez les espéces a stratégie d’incubation mixte
comme le bécasseau sanderling, les nids semblent incubés moins longtemps (environ 57%
pour les uniparentaux contre environ 71% pour les biparentaux, Reneerkens et al., 2011 mais

voir Tableau 3).

Chez les especes uniparentales pour lesquelles le compromis entre se nourrir et incuber est le
plusintense (Tulp and Schekkerman, 2006), I'adulte quitte le nid lorsque son niveau de réserve
passe en dessous d’'un certain seuil (montré expérimentalement en réduisant les codts
d’incubation chez le bécasseau tacheté dans Cresswell et al., 2004). Si interrompre
I'incubation pour se nourrir est nécessaire, la durée d’une interruption et la fréquence de ces
derniéres sont des parametres importants pour l'adulte et pour les ceufs. En effet,
contrairement a de nombreuses interruptions courtes, opter pour quelques interruptions
longues entraine une exposition prolongée au froid pour les embryons (avec arrét de
I'embryogénése ; voir paragraphe 5.1), mais permet de limiter les déplacements de I'adulte
(entre le nid et les zones de nourrissage), dont les colts sont bien supérieurs a ceux de
I'incubation (Piersma et al., 2003). La durée et la fréquence des interruptions dépendent alors
principalement des facteurs qui influencent le refroidissement des ceufs et de I'efficacité des
limicoles dans leurs recherches alimentaires. Les bécasseaux uniparentaux s’apparentent
donc a des « central place foragers » (Kacelnik, 1984; Houston and McNamara, 1985) au cours
de la période d’incubation : ils effectuent des allers-retours entre un endroit ou ils ne se
nourrissent pas (le nid) et des zones de nourrissages plus ou moins éloignées. Ce cadre
théorique (« central place foraging theory ») est souvent utilisé chez les oiseaux marins
(Thabet et al., 2019) mais il est peu employé pour les bécasseaux. Seule I'étude de Tulp et
Schekkerman (2006) mentionne une hypothése qui est liée a cette théorie : I’hypothése du

« digestive bottleneck » suppose que les oiseaux maximisent leurs gains en revenant
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rapidement au nid lorsque leurs capacités de digestion sont atteintes, afin de digérer tout en
incubant. Enfin, il convient de noter que certaines espéeces uniparentales semblent pouvoir
maintenir une température d’incubation supérieure a celle des biparentaux, afin de
compenser partiellement leurs absences et d’éviter ainsi un allongement de la période totale

d’incubation (Reneerkens et al., 2011).

Chez les bécasseaux biparentaux, les interruptions de l'incubation peuvent étre détectées
lorsque les deux adultes se relaient au nid mais ne sont pas parfaitement synchronisés
(“exchange gaps”, Bulla et al., 2015a), lorsqu’un adulte fuit a I'approche d’un prédateur, ou
lorsque I'adulte en charge de 'incubation quitte le nid pour aller se nourrir. Chez ces espeéces,
le probleme d’allocation est considérablement réduit par la coopération des deux adultes. En
revanche, I'organisation de l'incubation (i.e. la répartition de I'incubation et la synchronisation
des deux adultes) demeure méconnue et particulierement intéressante pour comprendre la
résolution concrete des conflits sexuels (Bulla et al., 2016). Alors gu’une premiere expérience
manipulant les colts d’incubation du bécasseau semipalmé semblait montrer un allongement
des tours d’incubation lorsque les colts étaient réduits (Cresswell et al., 2003), une étude plus
récente conduisant une expérience originale similaire, associée a une réanalyse de la premiére
étude, est venue contredire cette hypothése (Bulla et al., 2015a). La contrainte énergétique
ne semble donc pas étre un déterminant important de I'organisation de I'incubation entre les

adultes.

Je viens de différencier les stratégies selon leur gestion du compromis entre se nourrir et
incuber, deux activités nécessaires mais mutuellement exclusives. Ces différences sont
observables en étudiant le comportement d’incubation des adultes (fréquence et durée des
interruptions de l'incubation). Dans la partie suivante, je présente les variations du
comportement d’incubation des bécasseaux au cours du temps en distinguant les stratégies.
Cette immixtion dans la gestion des soins parentaux apportera des éléments importants pour
comprendre |'organisation de I'incubation chez les bécasseaux et permettra de nuancer notre

classification des stratégies en abordant les soins post-éclosions.

86



Chapitre 1

Tableau 3 : Données de comportement d'incubation en fonction de la stratégie : comparaison d’études précédentes avec les
données utilisées au cours de ma thése. Les trois variables comportementales sont reportées : TDR (« total duration of
recesses », la durée cumulée des interrruptions d’incubation), NR (« number of recesses », le nombre d’interruptions) et MDR
(« mean duration of recesses », la durée moyenne d’une interruption). Les deux stratégies sont représentées avec les
biparentaux (Bl) et les uniparentaux (UNI); les nids de bécasseaux sanderling ont été séparés selon la stratégie des adultes
grdce au discriminant publié par Moreau et al. (Moreau et al., 2018). Enfin les méthodes et les tailles d’échantillon sont
ajoutées ici avec « Temp » qui signifie que le comportement d’incubation est obtenue grdce a I'enregistrement dans la
température dans le nid.

Stratégie Espéce TDR (% du jour NR MDR (min) Méthode (nb nids / nb Référence
hors du nid) (nombre/jour) jours)
BI B. de Baird 3.5+0.5 - 50+0.4 Temp? (13/29) (Norton, 1972)
BI B. de Baird 5.5+4.2 16.7+7.3 4.7+25 Temp (51/415) Cette thése
BI B. sanderling 59+3.7 13.7+4.0 6.2+3.2 Temp (13/86) Cette thése
BI B. sanderling 32.2+145 38.7+7.2 5.1+3.8 Tempand PIT (21/env. 128)  (Reneerkens et al., 2011)
BI B. semipalmé 5.1+5.8 13.6 £9.1 49+3.9 Temp (110/938) Cette thése
Bl B. semipalmé 0.0 - 1.5+0.5 PIT/Temp (Tulp, 2007)
BI B. semipalmé 3.0+ 0.01 9.6+0.2 3.6+0.5 Video (14/26) (Smith et al., 2012a)
BI B. semipalmé 0.5+0.1 - - Temp and PIT? (12/NA) (Cresswell et al., 2003)
BI B. variable 2.5+0.3 51+1.1 5.0+0.4 Temp? (4/30) (Norton, 1972)
BI B. variable 3.0+0.01 7.2+0.0 57+1.2 Video (6/12) (Smith et al., 2012a)
BI B. variable 5.8+6.8 10.8 6.7 7.9+8.6 Temp (179/1508) Cette thése
Bl B. violet 23120 6.91+4.0 4.41+24 Temp (12/116) Cette thése
BI B. violet 49+10.7 - - Temp (10/env.78) (Pierce, 1997)
UNI B. minute 18.8+7.7 - 9.4+8.6 Temp (38/197) (Tulp and Schekkerman, 2006)
UNI B. minute 21.6+5.8 38.717.6 8.4+3.3 Temp (74/529) Cette thése
UNI B. a croupion blanc 17.5+2.5 25.1+6.1 10.5+2.7 Video (8/env. 118) (Cantar and Montgomerie, 1985)
UNI B. a croupion blanc 14.0+0.0 28.8+0.0 8.0+0.4 Temp (22/100) (Smith et al., 2012a)
UNI B. a croupion blanc 15.4+4.0 26.816.0 8.6+29 Temp (100/749) Cette thése
UNI B. cocorli 17.6+6.9 21.6+7.4 15.3+19.5 Temp (15/91) (Tulp and Schekkerman, 2006)
UNI B. de Temminck 22.1+6.4 38.1+9.8 9.0+4.4 Temp (121/1097) Cette thése
UNI B. sanderling 19.5+10.4 28.9+10.5 10.7 £10.1 Temp (79/561) Cette thése
UNI B. sanderling 42.1+6.3 64.6 +14.1 7.2%+21 Temp and PIT® (13/env.78)  (Reneerkens et al., 2011)
UNI B. tacheté 17.1+5.7 29.9+9.2 9.8+9.0 Temp (7/64) (Tulp and Schekkerman, 2006)
UNI B. tacheté 18.5+0.6 1.2+0.1 6.0¢ Temp (46/NA) (Cresswell et al., 2004)
UNI B. tacheté 23.1%5.2 29.3+6.8 12.2+6.0 Temp (88/482) Cette these
UNI B. tacheté 15+0.5 NA 8.0¢ Temp (4/30)? (Norton, 1972)

@ températures du nid prise dans le nid et/ou dans un ceuf factice

b PIT : “Passive Integrated Transponders” utilisé pour distinguer les deux adultes grace a la détection de puces a
attribuées a chacun (i.e. collée a une bague).

¢ report de la médiane uniquement, la moyenne n’étant pas donnée.

4 déterminé par lecture graphique
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L'incubation dure 3 semaines en moyenne chez les bécasseaux (Pitelka, 1959; Holmes, 1966,
1972; Soikkeli, 1967; Ashkenazie and Safriel, 1979a; Breiehagen, 1989; Del Hoyo et al., 1996;
Pierce, 1997; Sandercock, 1998; Reneerkens et al., 2014). Les co(its et bénéfices des soins
parentaux pour les adultes, déterminants du comportement d’incubation, varient quant a eux
sur différentes échelles de temps, allant de la journée a la saison entiére. Ici, je souhaite
également aborder les soins post-éclosions et notamment la répartition de ces soins entre les
partenaires chez les espéces a stratégie biparentale. En effet, si l'investissement parental
illustre un compromis entre ce qui est investi dans la couvée actuelle et ce qui est investi dans
la survie de I’'adulte, connaitre la répartition des soins post-éclosions nous informe également

sur I'intensité relative de ce compromis entre les partenaires durant I'incubation.

5.3.1. Au cours de la journée

Pendant la période d’incubation, le rythme d’activité journalier des bécasseaux est déterminé
par linteraction de facteurs endogenes et de facteurs exogenes, parfois appelés
« zeitgebers », détectables par |'oiseau et variables y compris pendant le jour continu (e.g.
I’'angle d’incidence du soleil, Steiger et al., 2013). De plus, les variations journaliéres des
conditions abiotiques, de la disponibilité en nourriture, de la nature et du niveau d’activité des

prédateurs influencent les colts et bénéfices des soins parentaux au cours de la journée.

Les especes uniparentales ont un rythme d’activité journalier trés marqué pendant
I'incubation. Les adultes semblent plus actifs aux heures les plus chaudes de la journée,
lorsque les interruptions sont les moins déléteres pour les ceufs et la disponibilité en
arthropodes maximale (Figure 10 ; Norton, 1972; Cantar and Montgomerie, 1985; Cartar and

Montgomerie, 1987; Cresswell et al., 2004; Tulp and Schekkerman, 2006; Smith et al., 2012a).
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Figure 10 : Rythme d’incubation des bécasseaux. Voir le matériel et méthode du Chapitre 2 pour comprendre la provenance
des données (9 espéeces, 15 sites, 2016-2019). Les courbes correspondent aux prédictions de la composante du comportement
(e.g. nombre d’interruptions) fournies par des modeles utilisant tous des équations cycliques pour le temps (cosinus et sinus
de I'heure de la journée transformée en radian) en interaction soit avec I'espéce (courbes colorées) soit avec la stratégie
(courbes noires). L’heure est calculée en fonction de la latitude du site d’étude ot les espéces ont été suivies (heure solaire).
Enfin, dans ces modéles linéaires mixtes, les données sont répétées sur chaque nid et le nid a été placé en effet aléatoire. Les
tailles d’échantillon (nombre de nids suivis) sont données dans la légende.

Chez les limicoles biparentaux en revanche, le partage des périodes de la journée entre les
deux adultes peut étre interprété comme la résolution d’un conflit sexuel. En effet, chez de
nombreuses espéces de Charadriidé nichant sous des latitudes tempérées, avec un cycle jour-
nuit marqué, le male incube la nuit et la femelle le jour (pluvier doré Pluvialis apricaria,
Byrkjedal, 1985; pluvier de Wilson Charadrius wilsonia, Thibault and McNeil, 1995; pluvier
kildir Charadrius vociferus, Warnock and Oring, 1996; Pluvier semipalmé Charadrius
semipalmatus, Blanken and Nol, 1998; gravelot neigeux Charadrius nivosus, Kosztolanyi and
Székely, 2002; grand gravelot Charadrius hiaticula, Wallander, 2003; pluvier des Falkland
Charadrius falklandicus, St Clair et al., 2010; pluvier de Sainte-Hélene Charadrius
sanctaehelenae, Burns et al., 2013; gravelot a collier interrompu et gravelot neigeux, Vincze
et al,, 2013, 2017; gravelot a téte rousse Charadrius ruficapilllus, Ekanayake et al., 2015; mais
la femelle incube la nuit chez Vanellus coronatus, Vanellus melanopterus, Ward, 1990). En

revanche, dans I'Arctique ou le jour est généralement permanent durant la saison de
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reproduction des limicoles arctiques, aucun biais vers une incubation nocturne par le male n’a
été reporté chez le grand gravelot ou le bécasseau violet, qui partagent équitablement les
soins entre ces deux périodes (Norton, 1972; Pienkowski, 1984; Pierce, 1997). En revanche,
les femelles de bécasseau d’Alaska semblent incuber davantage aux heures les plus froides et
les males en journée (Holmes, 1973). Le méme constat a été fait chez le bécasseau variable
en Finlande (Soikkeli, 1967) et chez le bécasseau a échasses a Churchill (Jehl, 1973), deux sites
dont la latitude est inférieure a 62°N, ou encore chez les pluvier doré américain (Pluvialis
dominica) ou le bécasseau d’Alaska a Barrow (mais il existe une grande variabilité intra-
populationnelle, Bulla et al., 2016). Enfin, dans une étude récente menée a Utqiagvik, Bulla et
al. (2014) montrent que la femelle du bécasseau semipalmé incube aux heures les plus froides
avant d’étre relayée aux heures les plus chaudes de la journée, lorsque les arthropodes sont
les plus disponibles et I'incubation moins colteuse. Les échanges au nid aux moments les plus
sombres de la journée pourraient alors étre une adaptation au risque de prédation, limitant
la visibilité des mouvements au nid (Thibault and McNeil, 1995). De plus, la spécialisation des
sexes dans l'incubation a certaines périodes de la journée (Blanken and Nol, 1998) et/ou
I’évolution de caractéres sexuels déléteres pour la survie du nid selon les conditions (e.g. “the
brightest incubates at night” chez le gravelot a téte rousse, Ekanayake et al., 2015), pourraient
favoriser la coopération et les soins biparentaux. Néanmoins, une étude portant sur 32
espéces biparentales a également montré qu’il existe une grande diversité interspécifique et
intraspécifique de rythmes d’incubation journaliers, principalement déterminés par la

synchronisation des rythmes individuels des deux adultes (Bulla et al., 2016).

5.3.2. Au cours de la saison

Chez les especes biparentales, la répartition de I'incubation entre les partenaires peut évoluer
au cours de la période d’incubation. En début de saison, le méle assure une part plus faible de
I'incubation chez certaines espéces de bécasseaux (bécasseau variable, Holmes, 1966; and
Soikkeli, 1967; bécasseau d’Alaska Holmes, 1971; bécasseau minuscule, Miller, 1985;
bécasseau violet, Pierce, 1997; mais non reporté chez le bécasseau a échasses, Jehl, 1973).
Pierce (1997) a par exemple rapporté que le partage équitable du temps d’incubation n’avait
lieu qu’au 11°™¢ jour en moyenne aprés le début de I'incubation chez le bécasseau violet. Chez

ces especes, les males expriment des comportements territoriaux intenses en début de saison,
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les empéchant vraisemblablement d’assurer une part équitable de I'effort d’incubation. Les
males pourraient également utiliser le début de la période d’incubation pour recouvrer leurs
réserves, apres une période de parades et de comportements territoriaux intenses. De plus,
juste apres la ponte, il est possible que les males cherchent a maximiser leur succes
reproducteur en recherchant des opportunités d’accouplement hors couple avant de revenir
au nid (Pierce, 1997). Enfin, chez certaines espéces comme le bécasseau semipalmé, la femelle
incube toujours davantage et a une incubation plus constante que celle effectuée par le male
(Bulla et al., 2014). A la fin de la période d’incubation, la situation peut s’inverser avec des
femelles qui passent parfois plus de temps a se nourrir et qui diminuent leur contribution aux
soins. Cette diminution serait alors compensée par les maéles (e.g. bécasseau d’Alaska,
Erckmann, 1983; gravelot semipalmé, Blanken and Nol, 1998). Cette tendance observée chez

certaines especes peut ensuite continuer aprées I'éclosion.

Chez les représentants de la stratégie uniparentale, certaines espéces semblent montrer une
baisse de I'attention portée au nid avec I'avancement de la saison (e.g. bécasseau tacheté,
Tulp and Schekkerman, 2006) mais cette tendance est difficile a prouver étant donné la
guantité de facteurs confondants potentiels (e.g. météo, conditions corporelles des parents

de pontes tardives).

5.3.3. Apres l'incubation

Chez les bécasseaux monogames pour lesquels les deux adultes incubent une unique couvée,
la femelle déserte fréquemment la couvée apres I'éclosion (et parfois quelques jours avant,
Erckmann, 1983; Oring and Lank, 1984; Miller, 1985; Gratto-Trevor, 1991; Székely and
Reynolds, 1995). Chez le bécasseau violet, les femelles ne sont plus observées sur le site
d’étude quelques jours apreés I'éclosion et la grande majorité (94%) des familles sont soignées
par des males (Bengtson, 1970; Pierce, 1997). Le méme patron a été observé chez le bécasseau
maubeche ou les femelles désertent également tres tot, juste avant I'éclosion ou au départ
des jeunes du nid, alors que les males restent avec les jeunes jusqu’a I'envol dans la plupart
des cas (Whitfield and Brade, 1991). Les femelles désertent aussi les jeunes entre 5 et 7 jours
apreés I'éclosion en moyenne chez le bécasseau d’Alaska (Holmes, 1973; Ruthrauff et al., 2009),

le bécasseau minuscule (Miller, 1985), le bécasseau variable (Holmes, 1966; Soikkeli, 1967;
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Jamieson, 2011, 2012), le bécasseau semipalmé (Ashkenazie and Safriel, 1979b; Gratto-
Trevor, 1991) et chez le bécasseau des aléoutiennes, une espéce proche du bécasseau violet
(Johnson et al., 2009). La désertion de la femelle est aussi présente chez le bécasseau a
échasses (Jehl, 1973) et chez d’autres espéeces de limicoles arctiques comme le gravelot
semipalmé (Blanken and Nol, 1998) ou tempérée comme le courlis cendré (Numenius
arquata ; Currie et al., 2001) ou le gravelot a collier interrompu (Lessells, 1984; Székely and

Williams, 1995).

Cette désertion, permise par la réduction des soins parentaux post-éclosions, semble donc
faire partie intégrante de la stratégie biparentale (Borowik and McLennan, 1999). Si les jeunes
sont rapidement autonomes et capables de se nourrir par eux-mémes, des soins parentaux
sont encore fournis par le male qui les accompagne (e.g. « brooding », vigilance,
comportement anti-prédation, guidage vers les zones de nourrissage, Ashkenazie and Safriel,
1979b; Walters, 1984). Le male est alors contraint de fournir ces soins pour ne pas perdre son
succes reproducteur courant (le male est dans une situation de “cruel bind”, Trivers, 1972).
De plus, les femelles de bécasseaux arctiques ne désertent pas pour retrouver un partenaire
puisque la saison de reproduction est trop courte, contrairement aux especes nichant dans
des environnements tempérés (Lessells, 1984; Székely and Williams, 1995). Ainsi, les bénéfices

de la désertion ne sont pas liés a la recherche d’un nouveau partenaire.

Les femelles sont pourtant capables également d’assurer les soins post-éclosions puisque,
lorsque le male est absent, ces derniéres peuvent rester avec les jeunes (Gratto-Trevor, 1991;
Pierce, 1997). De méme, en simulant la désertion des males de bécasseaux violets, Pierce et
al. (2010) montrent que les femelles sont capables de prendre soin des jeunes et elles ne
semblent ni plus impactées par cet effort, ni moins adaptées que les males. De méme,
Jamieson (2012) n’a pas trouvé de lien entre la date de désertion de la femelle et sa masse,
proxy de sa condition corporelle. Pierce suppose ainsi qu’une différence minime entre male

et femelle est a I'origine de la désertion de ces dernieres.

L’évolution de la désertion des femelles apres I’éclosion a d’abord été considérée comme un
mécanisme permettant de réduire la compétition et d’augmenter la quantité de nourriture
disponible pour les jeunes (Holmes and Pitelka, 1968; Pitelka et al., 1974). Néanmoins, puisque
la plupart des espéces précédemment citées guident les jeunes vers des aires de nourrissage

communes, la famille n’est donc pas vraiment contrainte par les ressources présentes dans le
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territoire de nidification (Ashkenazie and Safriel, 1979a). La désertion permettrait plutot au
déserteur de se nourrir plus rapidement, afin d’étre mieux préparé a la migration post-
nuptiale et donc de partir plus tét pour rejoindre ses sites d’hivernage (e.g. les premiers
groupes partant du site de reproduction sont quasiment entierement formés de femelles chez
certaines populations de bécasseaux variable, Holmes, 1966; et semipalmé, Gratto-Trevor,
1988). Cette désertion lui permettrait donc d’accroitre son succés reproducteur résiduel au
dépend de celle de son partenaire. La désertion de la femelle serait par ailleurs plus précoce
chez des especes qui ont de longues routes migratoires (Myers, 1981; Lenington, 1984;
Reynolds and Székely, 1997b) ou lorsque I'éclosion a été tardive (Ashkenazie and Safriel,
1979a; Gratto-Trevor, 1991). Ces explications ne permettent néanmoins pas de comprendre

pourquoi, dans la grande majorité des cas étudiés, c’est la femelle qui est le sexe déserteur.

Ashkenazie et Safriel (1979a) ont également observé des males montrer des comportements
agonistiques envers leur partenaire apres |I’éclosion. Cette observation a aussi été faite sur des
bécasseaux sanderling sur le site de Hochstetter Forland (Olivier Gilg; observations
personnelles), et a été rapportée également au Svalbard, chez les bécasseaux violets par
Pierce (Pierce et al., 2010). Il est difficile d’'imaginer quels seraient les bénéfices de tels
comportements pour le male, dans le contexte des conflits sexuels ou ce dernier gagnerait
plutot a déplacer les colts des soins sur sa partenaire. Gratto-Trevor et al. (1985) ont proposé
une explication intéressante dans leur étude du bécasseau semipalmé a La Pérouse Bay
(proche de Churchill, Manitoba, Canada) : la désertion des femelles pourrait augmenter le
succes reproducteur futur du male sile couple a une grande probabilité de se reformer I'année
suivante, les deux partis y auraient donc intérét commun. En effet, ces auteurs ont trouvé que
80% des couples dont les deux adultes reviennent sur le site de reproduction se reforment
(Gratto et al., 1985). La désertion de la femelle pourrait ainsi garantir une probabilité plus
élevée de retrouver un partenaire sexuel I'année suivante, dont la qualité sera augmentée par
les bénéfices de la désertion. Il serait dés lors intéressant de découvrir si la date de désertion
des femelles est liée a leur investissement parental pendant la période d’incubation (Bulla et

al., 2014).
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Dans ce premier chapitre, j’ai exposé les caractéristiques, propres au groupe des limicoles, qui
ont favorisé I'émergence d’une telle diversité de systémes de reproduction et donc de
stratégies de soins parentaux. J'ai également tenté de mettre en avant les pressions qui ont
favorisé I’évolution et le maintien de certaines formes de soins avant d’expliquer I'importance
des conflits sexuels dans la répartition des colts des soins parentaux entre les adultes.
Particulierement intéressé par la période d’incubation, j’ai ensuite décrit les conséquences de
la stratégie de soins sur le comportement d’incubation (attention portée au nid, nombre et
durée des interruptions). Nécessaire a la suite de mes travaux, ce premier chapitre se
positionne sur le temps long et s’intéresse aux variations interspécifiques du comportement
d’incubation ou a sa variabilité en réponse a des changements prévisibles (e.g. au cours de la
journée, saison). Cependant, j'ai rappelé en introduction que I'objectif de cette these est
d’étudier la capacité des bécasseaux a modifier leur comportement d’incubation, selon la
marge de variation permise par leur stratégie d’incubation, afin de maintenir leur succes
reproducteur dans des conditions variables et imprévisibles. En effet, la rapidité des
changements dans I’Arctique nous oblige a étudier la flexibilité des traits comportementaux,
qui garantissent le succes reproducteur, sur des pas de temps courts. Les chapitres qui suivent
sont donc dédiés a cet effort qui permettra ensuite de discuter du maintien des représentants

des deux stratégies dans les écosystémes arctiques en mutation.
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temperature and primary production
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Dans I'Arctique, les conditions météorologiques sont trés variables et imprévisibles, surtout
au début de la période de reproduction des bécasseaux. Ces conditions peuvent
considérablement perturber les activités de reproduction en affectant la condition corporelle
des adultes, 'abondance des ressources et la disponibilité en site de nidification (Mayfield,
1978; Evans and Pienkowski, 1984; Gratto-Trevor, 1991; Martin and Wiebe, 2004; Meltofte et
al., 2007b; Reneerkens et al., 2016; Schmidt et al., 2019).

L'incubation, qui commence t6t en saison (i.e., avant la disparition totale du manteau
neigeux), est un comportement colteux (Williams, 1996; Tinbergen and Williams, 2002)
exprimé par les adultes pour maintenir la température des ceufs dans un intervalle compatible
avec le développement embryonnaire (Webb, 1987; Deeming, 2002b). Pour garantir leur
succés reproducteur, les adultes doivent alors tamponner les variations de leur
environnement en compensant les pertes de chaleur. Cependant, si une incubation continue
serait optimale pour le développement embryonnaire dans ces conditions (Olson et al., 2006),
les bécasseaux ne constituent pas de réserves de graisse suffisantes pour pouvoir en soutenir
les colits (Klaassen et al., 2001; Klaassen, 2003; Morrison and Hobson, 2004; Morrison et al.,
2005). lls passent donc une fraction variable de chaque journée hors du nid, pour se nourrir
(Norton, 1972; Cantar and Montgomerie, 1985; Cartar and Montgomerie, 1987; Tulp and
Schekkerman, 2006; Reneerkens et al., 2011; Smith et al., 2012a; Bulla et al., 2014). De plus,
les bécasseaux consomment des arthropodes terrestres dont la disponibilité dépend aussi des
conditions environnementales (Hodkinson et al., 1996; Hgye and Forchhammer, 2008b;
Reneerkens et al., 2011; Bolduc et al., 2013; Kwon et al., 2019; Saalfeld et al., 2019). Ainsi,
lorsque les conditions se dégradent, la demande énergétique des adultes augmente (Piersma
and Morrison, 1994; co(its de maintenance + co(ts de I'incubation ; Wiersma and Piersma,
1994; Tinbergen and Williams, 2002) et I'efficacité de la recherche de nourriture diminue

puisque les ressources sont moins abondantes et/ou moins actives.

Les deux stratégies d’incubation précédemment décrites impliquent alors une gestion tres
différente du compromis entre se nourrir et incuber (Tulp and Schekkerman, 2006). Dans
le cas olU deux adultes se relaient au nid, I'un peut se nourrir pendant que I'autre incube et
I'incubation peut étre quasi continue (Norton, 1972; Bulla et al., 2014). En revanche, lorsqu’un
unique adulte est en charge de I'incubation, ce dernier laisse les ceufs se refroidir pendant

gu’il se nourrit et doit le réchauffer a son retour (Walsberg and King, 1978; Vleck, 1981;
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Biebach, 1986; Hainsworth et al., 1998; Conway and Martin, 2000a). La stratégie uniparentale
étant beaucoup plus contraignante pour les adultes, ces derniers devraient montrer une
réponse plus marquée aux variations des conditions abiotiques, par rapport aux bécasseaux
biparentaux (Norton, 1972; Tulp and Schekkerman, 2006; Reneerkens et al.,, 2011). Les
conséquences des variations des conditions abiotiques sur le succes reproducteur dépendent

donc de la stratégie.

Dans ce chapitre, j’ai réalisé un travail qui permet une immixtion dans la gestion du compromis
entre incuber et se nourrir chez les bécasseaux, dans un environnement variable. Ce travail
contribue ainsi aux avancées théoriques en renseignant sur les pressions qui pesent sur les
adultes selon leur stratégie, utile pour la compréhension de I’évolution des stratégies de soins
parentaux chez les limicoles arctiques. Mais ces analyses corrélationnelles quantitatives
offrent également une base pour paramétrer d’éventuels modeles de comportement ou
encore pour formuler des prédictions quant aux effets du changement climatique sur le

comportement d’incubation des limicoles arctiques, garant de leur succées reproducteur.

Ne possédant pas de données de température pour tous les sites d’études, j'ai détourné la
méthode de suivi du comportement d’incubation des limicoles (reposant sur la mesure et
I’enregistrement de la température dans le nid), en mesurant la température au sol dans le
micro-habitat précis de nidification de I'espece d’intérét, une fois les nids vides (prédatés ou
éclos). Cette approche originale permet d’avoir une température proche de ce
qu’expérimentent les oiseaux et leurs ceufs sur un pas de temps tres fin (Steiger et al., 2013),
en comparaison des études qui utilisent généralement des températures mesurées a plus d'un
métre du sol (e.g. Tulp and Schekkerman, 2006), ou des températures simulées a partir de

données provenant de stations météorologiques éloignées du site d’étude.

De plus, relevée au sol, cette température est également plus représentative des conditions
auxquels sont soumis les arthropodes terrestres mais elle ne peut étre utilisée comme seul
indicateur de la disponibilité en ressource. En effet, nous savons que la physionomie, la
structure, le stade de développement et la composition de la végétation (incluant les lichens)
affectent également la communauté d’arthropodes et notamment leur biomasse (Sweet et
al., 2015), un parametre important pour les limicoles. Ainsi, d’'une température égale sur deux
sites différents, ou sur un méme site a deux périodes différentes, nous ne pouvons pas inférer

une égalité de la disponibilité en ressource pour les limicoles. Pour prendre en compte cette
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variabilité inter-sites et interannuelle sur chaque site, j'ai utilisé un indice, souvent employé
comme proxy de la productivité primaire et corrélé a I'abondance d’arthropodes dans
I’Arctique (Sweet et al., 2015): le NDVI (Normalized Difference Vegetation Index). Cet indice a
déja été utilisé pour certaines études comme un moyen d’estimer I'abondance de ressource

pour les limicoles arctiques (e.g. van Gils et al., 2016).

J'ai donc cherché a étudier les relations entre le comportement d’incubation journalier de
chacune des neuf especes de bécasseaux suivies (voir l'introduction générale pour la
description des espéces) et la température moyenne journaliere relevée dans des nids de
conspécifiques (voir Annexe 1 pour le supplément de matériels et méthodes). J’ai ensuite
comparé ces relations entre stratégies, mais également entre espéces au sein de chaque
stratégie. De méme, j'ai souhaité étudier les relations entre la productivité primaire et le
comportement d’incubation des bécasseaux avant d’examiner I'effet de la productivité
primaire sur la relation comportement-température. Pour aller plusloin dans notre
compréhension de la gestion des soins parentaux chez les bécasseaux, j'ai enfin étudié les
effets latents des conditions de la journée précédente sur la relation température-
comportement d’une journée donnée (e.g. Cartar and Montgomerie, 1987). Un effet latent
pourra alors étre interprété comme le « remboursement » d’un déficit énergétique contracté
pendant la journée précédente, soit parce que les ressources étaient tres rares, soit parce que
I'adulte a momentanément accru son effort parental pour éviter d’exposer ses ceufs a des
conditions délétéres. Ces effets latents renseignent sur la gestion des réserves de I'adulte

pendant I'incubation, dans un environnement variable.

Deux types de réponse sont attendus de la part des adultes face a une dégradation de la
météo : (1) une augmentation de I'effort parental lorsque les conditions sont déléteres pour
les ceufs, ou (2) une diminution de cet effort lorsque la contrainte énergétique est trop forte
pour les adultes, qui doivent alors se nourrir (avec une disponibilité d’arthropodes réduite)
pour garantir leur survie et la continuité des soins. La premiere a été rapportée et étudiée
chez les passereaux (White and Kinney, 1974; Haftorn, 1988; Conway and Martin, 2000a). La
seconde semble davantage correspondre a ce que certaines études rapportent chez les
limicoles a stratégie d’incubation uniparentale (Norton, 1972; Cantar and Montgomerie, 1985;
Cartar and Montgomerie, 1987; Tulp and Schekkerman, 2006; mais voir ; Reneerkens et al.,

2011; Smith et al., 2012a).
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BOX.1 : Les arthropodes terrestres dans I’Arctique.

Généralement centrées sur la communauté de vertébrés, la structure, la dynamique et
I'importance de la communauté d’arthropodes terrestres dans ce réseau d’interactions ont
souvent occupé une place mineure dans les descriptions des écosystemes arctiques
(Summerhayes and Elton, 1923; Krebs et al., 2003; Legagneux et al., 2012). Pourtant, les
études qui s’y sont intéressées ont révélé une grande diversité d’especes assurant des
fonctions aussi essentielles que la décomposition, indispensable aux flux de matieres dans
cet environnement peu productif, ou encore la pollinisation (Hodkinson and Coulson, 2004;
Heye and Sikes, 2013; Wirta et al., 2015; Hansen et al., 2016; Barrio et al., 2017). Ces petits
ectothermes sédentaires montrent de multiples adaptations morphologiques,
physiologiques et comportementales qui leur permettent de vivre sous ces latitudes et qui
déterminent leur cycle de vie. Ainsi, ils passent I’hiver sous des formes de résistance (ceufs,
larves, pupes) et ne sont actifs que pendant la saison estivale, lorsque les conditions

permettent la croissance et la reproduction des adultes (Danks, 1999, 2004).

Quelles que soient les méthodes de piégeage utilisées (adaptées a la physionomie de la
végétation) et les sites étudiés, la composition globale de la communauté des arthropodes
de I’Arctique est similaire. L'ordre des diptéres est souvent le plus abondant, représentant
parfois plus de la moitié de la biomasse capturée (MaclLean and Pitelka, 1971; Schekkerman
et al., 2003, 2004; Hgye and Forchhammer, 2008b; McKinnon et al., 2012; Bolduc et al.,
2013; Wirta et al., 2016; Corkery et al., 2019; Saalfeld et al., 2019) avec des familles tres
représentées comme les Tipulidae et les Chironomidae dont la présence est essentielle pour
les limicoles (Holmes and Pitelka, 1968). Les acariens et les collemboles sont deux groupes
également trés représentés dans la toundra (Hgye and Forchhammer, 2008b; Corkery et al.,
2019). D’autres ordres sont également présents comme les Araneae, Hymernoptera,

Hemiptera, Lepidoptera, Coleoptera.

Si la composition de la communauté d’arthropodes est relativement uniforme dans
I’Arctique (localement variable selon la végétation, Schekkerman et al., 2004), 'abondance

des arthropodes varie selon les habitats (plus abondants dans les zones humides, Tulp and
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Schekkerman, 2008; Bolduc et al., 2013) et les sites (selon la productivité primaire, Sweet
et al., 2015). Mais I'abondance et la composition de la communauté d’arthropodes varient

surtout au cours du temps, a de multiples échelles.

Le cycle de vie de ces petits ectothermes est contraint par les conditions et la saisonnalité
qui caractérisent les habitats arctiques. Les arthropodes passent alors I’hiver sous des
formes de résistance qui leur permettent de soutenir des conditions rudes grace a des
mécanismes physiques et physiologiques (Danks, 2004). La courte période de reproduction
dans I'Arctique favorise ensuite des émergences synchronisées chez plusieurs ordres,
créant des pics d’abondance de nourriture pour les insectivores (MaclLean and Pitelka,
1971). La chronologie des émergences dépend alors de la température cumulée au cours
de la saison (Danks, 1999; Schekkerman et al., 2004; Bolduc et al., 2013; Saalfeld et al.,
2019), de la date (Tulp and Schekkerman, 2008; Saalfeld et al., 2019) ou encore de I'état du
couvert nival (Hgye and Forchhammer, 2008b; Saalfeld et al., 2019). Enfin, la disponibilité
en arthropodes a un instant donné est déterminée par les conditions météorologiques
conditionnant leur abondance et leur niveau d’activité (e.g. température, vitesse du vent,
précipitations, Tulp and Schekkerman, 2008; Saalfeld et al., 2019) et varie donc sur des pas

de temps plus courts.

De méme, la composition de la communauté d’arthropodes varie au cours de la saison
(McKinnon et al., 2012; Wirta et al., 2016). En effet, les Tipulidae et les Chironomidae
montrent un ou des pics d’émergences trés synchronisées (voir aussi, MacLean and Pitelka,
1971; Tulp and Schekkerman, 2008) alors que les Araneae sont disponibles en faible
guantité toute la saison de reproduction et des la fonte de la neige (Saalfeld et al., 2019).
Les diptéres qui émergent relativement tardivement, semblent plus importants pour la
croissance des jeunes (Pearce-Higgins and Yalden, 2004; McKinnon et al., 2012; Bolduc et
al.,, 2013) que les Araneae et les larves, plus importantes pour les adultes. La taille des
insectes augmente aussi cours de la saison, résultat de différences physiologiques et

phénologiques propres a chaque groupe (Tulp and Schekkerman, 2008).
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BOX.2 : Les modeles utilisés dans cet article

Paramétres récurrents : Température moyenne journaliéreausol : T

TDR, NR ou MDR journalier (variables comportementales) : VC.

Tous les modéles utilisés ici sont construits de maniere a prendre en compte I'autocorrélation entre
la valeur des variables de comportement mesurées avec un lag de 1. Les variables comportementales
sont toujours utilisées dans des modéles séparés puisqu’elles sont corrélées entre-elles.

Choix de la forme fonctionnelle la plus adaptée pour modéliser les relations :

e Modélel: VC~w*T/(D+T)+(1]nid)
e Modéle 2 inspiré de White et Kinney (1974): VC~A+[B/(T-C)] + (1]nid)

e Modeéle 3 :VC ~ stratégie + T+ (T) 2+ (1| nid)

Avec w et D les constantes utilisées dans les modéles type Michaelis-Menten et A, B et C des
constantes utilisées dans le modeles de White et Kinney (1974). Les modéles 1 et 2 sont des modéles
non linéaires a effets mixtes alors que le modéle 3 est un modéle polynomial a effets mixtes.

Effet de la stratégie sur le comportement d’incubation — comparaison des modeéles 1 et 2

e Modele 4 : VC ~ stratégie + T + (1] nid)
e Modele 5 : VC ~ stratégie * T + (1] nid)

Figure 1 — courbes des espéces uniparentales et estimations des vertex (Figure 2°)

VC ~ espéces + T + (T) 2 + espéces : T + espéces : (T) 2 + (1] nid)

Figure 1° — courbes des espéces biparentales

VC ~ especes + T + espéces : T + (1| nid)

Effet d’interaction température et NDVI, pour les espéces uniparentales :

VC~T+(T)2+NDVI+T:NDVI+(T) 2: NDVI + (1| nid)

Le terme quadratique pour la température moyenne journaliere au sol ainsi que le terme
d’interaction entre température et NDVI, sont retirés lorsqu’ils n’améliorent pas significativement le
modele (e.g. pour les espéces biparentales ou pour les bécasseaux sanderling uniparentaux).

Effet latent de la température, pour les espéces uniparentales :

VC~T+ (T) 24 Tjour-l +T: Tjour—l + (T) 2. Tjour-l + (1| nld)

Le terme quadratique pour la température moyenne journaliere au sol ainsi que le terme
d’interaction entre température et température moyenne journaliere au sol jour -1, sont retirés
lorsqu’ils n‘améliorent pas significativement le modéle (e.g. pour les espéces biparentales ou pour
les sanderlings uniparentaux).

“Les figures se rapportent aux figures de I'article
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Relationships found between uniparental
species’ incubation behaviour and tem-
perature vary with primary productivity.
We found lag effects of past temperature,
supporting the hypothesis that some spe-
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ABSTRACT

Most birds incubate their eggs, which requires time and energy at the expense of other activities. Birds generally
have two incubation strategies: biparental where both mates cooperate in incubating eggs, and uniparental
where a single parent incubates. In harsh and unpredictable environments, incubation is challenging due to
high energetic demands and variable resource availability.

We studied the relationships between the incubation behaviour of sandpipers (genus Calidris) and two environ-
mental variables: temperature and a proxy of primary productivity (i.e. NDVI). We investigated how these rela-
tionships vary between incubation strategies and across species among strategies. We also studied how the
relationship between current temperature and incubation behaviour varies with previous day's temperature.
We monitored the incubation behaviour of nine sandpiper species using thermologgers at 15 arctic sites between
2016 and 2019. We also used thermologgers to record the ground surface temperature at conspecific nest sites
and extracted NDVI values from a remote sensing product.

We found no relationship between either environmental variables and biparental incubation behaviour. Con-
versely, as ground-surface temperature increased, uniparental species decreased total duration of recesses
(TDR) and mean duration of recesses (MDR), but increased number of recesses (NR). Moreover, small species
showed stronger relationships with ground-surface temperature than large species. When all uniparental species
were combined, an increase in NDVI was correlated with higher mean duration, total duration and number of re-
cesses, but relationships varied widely across species. Finally, some uniparental species showed a lag effect with a
higher nest attentiveness after a warm day while more recesses occurred after a cold day than was predicted
based on current temperatures.

We demonstrate the complex interplay between shorebird incubation strategies, incubation behaviour, and en-
vironmental conditions. Understanding how species respond to changes in their environment during incubation

helps predict their future reproductive success.

© 2020 Elsevier B.V. All rights reserved.

1. Introduction

Most bird species maintain egg temperature through contact incu-
bation to ensure embryo development (Deeming, 2002). Moreover, in-
cubation also protects the eggs against environmental hazards (e.g.
overheating or solar radiation; Brown and Downs, 2003) and predators
(Weidinger, 2002). However, incubation is an energetically costly be-
haviour preventing adults from performing other activities, such as for-
aging (Yom-Tov and Hilborn, 1981). Because a parent's body condition
can in turn influence both its ability to care (McNamara and Houston,
1996) and its probability of surviving until the next breeding event
(Williams, 1966), the time devoted to incubation may have negative
consequences for its fitness. To solve this trade-off, birds evolved a di-
versity of incubation strategies from biparental incubation where both
mates cooperate to uniparental incubation, where only one adult incu-
bates. Hence, the extent to which eggs are incubated depends on the in-
cubation strategy but is also flexible and may vary with predation risk
(Conway and Martin, 2000a; Fontaine and Martin, 2006; Ghalambor
and Martin, 2002) and other environmental factors. Two main

environmental factors known to partly explain the variability in incuba-
tion behaviour are temperature and food availability (Chalfoun and
Martin, 2007; Conway and Martin, 2000b; Londono et al., 2008;
Weathers and Sullivan, 1989). Sharing incubation duties may buffer
the effect of such environmental factors on the pair's incubation behav-
iour but comes with coordination challenges (Bulla et al.,, 2016). By con-
trast, incubation behaviour of uniparental species may vary importantly
with environmental conditions (e.g. Reneerkens et al., 2011; Tulp and
Schekkerman, 2006).

In birds, the genus Calidris (Charadriiform, Scolopacids; henceforth
referred to as “Calidris species”) has been studied intensively as they
show a diversity of breeding strategies (Pitelka et al., 1974; Reynolds
and Székely, 1997; Székely and Reynolds, 1995). Male and female adults
within pairs of Calidris species can either incubate nests cooperatively
(henceforth referred to as “biparental species”) or alone (henceforth re-
ferred to as “uniparental species”), and in a few species a mix of both
strategies can be found within populations (see e.g. Bulla et al., 2017;
Moreau et al., 2018; Reneerkens et al., 2011). Biparental incubation al-
lows a quasi-continuous heat input into the eggs and gives both mates
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substantial time to forage (Bulla et al., 2014; Norton, 1972). Conversely,
uniparental species have a constrained schedule as they must leave the
nest unattended during foraging bouts (Tulp and Schekkerman, 2006).
Moreover, uniparental species may incur higher incubation costs as
some have been shown to maintain a higher incubation temperature,
presumably to compensate for their decreased overall attentiveness
(Reneerkens et al., 2011). However, nests of biparental species are
also left unattended for short periods several times a day (e.g. during pa-
rental exchanges or when the attending adult is flushed from its nest).
Such periods during which nests are left unattended are called incuba-
tion recesses (hereafter referred as “recesses”). Hence, both strategies
may result in intermittent incubation with detectable recesses, but in-
cubation patterns (e.g. number and duration of recesses) greatly vary
between strategies (Meyer et al., 2020; Norton, 1972; Reneerkens
et al., 2011; Smith et al., 2012b).

Many hypotheses have been formulated to describe the possible ad-
vantages that breeding in the Arctic might offer to birds (e.g., reduced
parasite loads: Alerstam et al., 2003; Piersma, 1997; increased food
availability during continuous daylight: Schekkerman et al., 2003;
lower predation risk: Gilg and Yoccoz, 2010; McKinnon et al., 2010;
but see Bulla et al., 2019). Yet, the harsh arctic weather can also nega-
tively impact breeding activities (Martin and Wiebe, 2004; Mayfield,
1978; McKinnon et al., 2013; Meltofte et al., 2007; Reneerkens et al.,
2016; Schmidt et al., 2019). For example, local conditions may have
multiple and interacting negative effects on the adult and its clutch. In
harsh conditions, breeding adults experience additional energetic
costs to sustain their increasing metabolic rate (Piersma and Morrison,
1994; Tinbergen and Williams, 2002; Wiersma and Piersma, 1994), to
keep their eggs warm during incubation bouts or to rewarm them
after recesses (i.e. increased egg-cooling rate; Biebach, 1986; Conway
and Martin, 2000b). Moreover, Calidris species cannot draw on substan-
tial reserves, but instead rely on local resources, forcing them to feed
regularly to sustain incubation and body maintenance (Drent and
Daan, 1980; Klaassen, 2003; Klaassen et al., 2001; but see Morrison
and Hobson, 2004). In addition, Calidris species feed on arthropods,
the availability (i.e. abundance and activity) of which varies from day
to day with local temperatures but also throughout the season and
across years and sites according to e.g. the local climate, plant phenol-
ogy or the timing of snowmelt (Bolduc et al., 2013; Hodkinson et al.,
1996; Heye and Forchhammer, 2008; Kwon et al., 2019; Saalfeld et al.,
2019).

To investigate the effect of local conditions on bird incubation be-
haviour, we needed proxies for thermal conditions as well as food avail-
ability. We used the temperature near the ground-surface as a proxy for
the temperature experienced by incubating birds and their unattended
eggs. We also used the ground-surface temperature to account for the
day to day variability in arthropod availability. At a broader scale,
arthropod's biomass and tundra vegetation are driven by the same en-
vironmental factors such as the local climate or the timing of snowmelt
(Sweet et al., 2015). The NDVI (Normalized Difference Vegetation
Index) is a widely used proxy for primary productivity and varies with
such environmental variables (Jia et al., 2003; Raynolds et al., 2006;
Reed et al., 1994). Hence, we used the NDVI as a proxy of secondary pro-
duction (i.e. arthropods biomass) to account for the variability in arthro-
pod availability throughout season and across years and sites (Sweet
et al.,, 2015). We predicted that uniparental species would show stron-
ger relationships between incubation behaviour and both environmen-
tal variables as compared to biparental species that experience lower
individual energetic constraints (Bulla et al., 2015). We also predicted
that, when foraging efficiency is reduced (low prey availability under
low NDVI and/or low temperature) and/or the adult's energetic needs
increase (low temperature), uniparental species would increase the
time spent off the nest. This behaviour would likely enhance their
own survival at the expense of their embryos. Finally, we predicted
that uniparental species could use their modest body reserves during
harsh weather episodes to sustain a higher attentiveness than expected
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under the current conditions. This increased parental effort (i.e. the rel-
ative amount of time and energy allocated to parental care) would par-
tially buffer deleterious effects on the developing embryos but adults
may experience an energetic deficit. Consequently, a lag effect may
emerge since the energetic deficit of a harsher day (“historical factor”
sensus Cartar and Montgomerie, 1987) must be “paid back” in the
near future to avoid impairing the adult's survival or its ability to attend
its nest (McNamara et al., 1994). Conversely, we predicted that biparen-
tal species would not show such a lag effect as they cooperate to cope
with bad conditions and would always have enough time to forage dur-
ing off-bouts. Studying such lag effects offers an interesting insight into
adult management of energy constraints during incubation. Although
we could have expected the incubation behaviour to be driven only by
adult's needs for survival (e.g. decreased attentiveness when cold) or
only by the needs of embryos (strong lag effect), we assumed that incu-
bation behaviour varies in a complex way due to the trade-off between
current and future reproduction that intensifies in poor conditions.

In this study, we monitored the incubation behaviour of nine Calidris
species, with different incubation strategies, during four consecutive
summer seasons at a circumpolar arctic scale (15 sites). First, we de-
scribe the variability in the relationship between ground-surface tem-
perature and incubation behaviour across strategies and species.
Second, we assess how incubation behaviour varies with NDVI. Third,
we investigate the joint effects of NDVI and ground-surface temperature
on species-specific incubation behaviour. Finally, we examine the lag ef-
fects of past temperatures (i.e. during previous 24 h) on the behavioural
responses of Calidris species to current ground-surface temperatures.

2. Materials and methods
2.1. Study sites

The study was conducted at 15 study sites across the Arctic during
four consecutive summer seasons (2016-2019): Belyi Island (BELY;
73.32°N, 70.09°E), Sabetta (SABE; 71.24°N 71.80°E), Erkuta (ERKU;
68.22°N 69.15°E), Hochstetter Forland (HOCH; 75.15°N 19.70°W),
Zackenberg (ZACK; 74.28°N 20.34°W), Karupelv (KVPE; 72.50°N
24.00°W), Bylot (BYLO; 73.15°N 80.00°W), Igloolik (IGLO; 69.40°N
81.60°W), East Bay (EABA; 63.98°N 81.67°W), Churchill (CHUR;
58.70°N 94.08°W), Utqiagvik (formerly Barrow; UTQI; 71.23°N
156.75°W), Ammarnds (AMMA; 65.96°N 16.29°E), Burntpoint Creek
(BURN; 55.14°N 84.20°W), Canning River (CARI; 70.12°N 145.82°W)
and Longyearbyen (LONG; 78.19°N 15.83°E). This circumpolar network
of study sites (the “Interactions Working Group”) offers a large diversity
of productivity and temperature conditions within the Arctic biome
(Fig. S1; Meyer et al., 2020).

2.2. Study animals and nest detection

We monitored the incubation behaviour of nine Calidris species
(among the 18 known species in this genera; Del Hoyo et al., 1996) on
1090 nests distributed across the 15 study sites listed above (see
Table S1). Four species showed a uniparental incubation strategy, in-
cluding the little stint (Calidris minuta) and the Temminck's stint
(Calidris temminckii) where either sex may incubate, as well as the pec-
toral sandpiper (Calidris melanotos) and the white-rumped sandpiper
(Calidris fuscicollis) where only females incubate (Cramp and
Simmons, 1983; Hildén, 1975; Parmelee et al., 1968; Pitelka et al.,
1974). We also monitored four species with a biparental incubation
strategy, including dunlin (Calidris alpina), Baird's sandpiper (Calidris
bairdii), purple sandpiper (Calidris maritima) and semipalmated sand-
piper (Calidris pusilla) (Ashkenazie and Safriel, 1979; Gill and
Tombkovich, 2004; Holmes, 1966; Pierce, 1997). Finally, we monitored
one species with a mixed strategy, the sanderling (Calidris alba),
where some nests are incubated by one parent (male or female) and
others are incubated by both (Moreau et al., 2018; Reneerkens et al.,
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2014). Nests were found systematically by rope-dragging or opportu-
nistically by walking through suitable breeding habitat, flushing incu-
bating birds and/or following them visually as they walk back to their
nest. Between one and three Calidris species were monitored at each
site (Table S1; see distribution of species and location of study sites on
figure 1 in Meyer et al., 2020).

2.3. Incubation behaviour

If nests were found during laying, we assumed that one egg was laid
per day to infer the date of clutch initiation. For nests found during incu-
bation, we floated at least two eggs per clutch to determine incubation
stage (Hansen et al.,, 2011; Liebezeit et al., 2007; Mabee et al., 2006). A
temperature probe (Flylead thermistor PB 5009 with 60 cm cable)
coupled to a data logger (Tinytag Plus2 TGP-4020; Gemini Data Loggers
Inc., West Sussex, U.K.) was placed in each nest. We attached probes to a
vertical wooden or metal stick and placed the device at the centre of the
clutch so that the surface of the probe was levelled with the top of the
eggs. This ensures the probe made contact with the adult's brood
patch during incubation. Flotation and device deployment took approx-
imately 5 to 10 min and such automatized monitoring allowed us to
limit nest visits and so disturbances (Hansen et al., 2011; Moreau
et al., 2018). To reduce experimentally induced predation, all efforts
were made to avoid leaving scent at the nest site (e.g. nothing laid on
the ground except thermologgers) and data loggers and wires were bur-
ied or concealed using local vegetation and substrate. We used Tinytag
Explorer 5.2 software (Gemini Data Loggers Inc., West Sussex, U.K.) to
view and export tabular data.

Data loggers were capable of recording temperature information
throughout the full incubation period, ca. three weeks in Calidris species
(duration of storage capacity: 22.2 days; accuracy of measurement:
0.2 °C; temperature range: —40 to +125 °C). Data loggers continuously
(every 1 min) recorded the temperature inside the nest cup, which
allowed us to infer when adults were incubating the clutch (see figure
1 in Moreau et al., 2018). Incubation behaviour was documented from
the time the temperature probe was installed to the end of incubation
(i.e., abandonment, hatching or predation), except for in a few cases
when dataloggers were retrieved at the end of the field season and
the nest was still active. As ambient temperatures in the Arctic are al-
most always lower than the incubation temperature (ca. 41 °C), changes
in the temperature measurements allowed us to distinguish recesses
(i.e. periods when the nest was left unattended) from incubation
bouts. Starting and ending times of recesses were documented using a
previously used temperature threshold value (i.e. the median incuba-
tion temperature calculated over 24 h periods minus 3 °C; Bulla et al,,
2014; Meyer et al., 2020; Moreau et al., 2018), with a recess beginning
when the measured temperature dropped below the threshold temper-
ature and ending when reaching it again (and figure 1 in Moreau et al,
2018; see also Tulp and Schekkerman, 2006).

This technique for measuring incubation behaviour requires at least
24 h of continuous monitoring. All shorter records were therefore re-
moved from our analyses (166 nests; 15.2%). In some cases, tempera-
ture probes sank into the soft substrate or were moved by adults,
impairing our ability to record suitable temperatures. Consequently,
monitoring records with all daily median temperatures below 36 °C
were also removed from analyses (97 nests; 8.9%) to prevent misinter-
pretations. This threshold value of 36 °C was chosen as it discriminates
between good and bad records (Meyer et al., 2020). For the remaining
827 nests, we calculated three components of incubation behaviour
for each day a nest was monitored: the total duration of recesses
(TDR; directly related to attentiveness; Norton, 1972), the number of re-
cesses (NR) and the mean duration of recesses (MDR; which is equal to
TDR/NR). Note that these components describe the individual incuba-
tion behaviour of uniparental species only. For biparental species, they
reflect the incubation behaviour of both parents during their respective
incubation bouts, as we could not discern between adults.
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Finally, as sanderling pairs may either display biparental or unipa-
rental incubation behaviour, we split sanderling records into two sub-
sets based on the measured total duration of recesses and number of
recesses (after Moreau et al., 2018). When a lone parent incubates, the
total duration of recesses and number of recesses are far higher than
when both parents incubate and this allows us to discriminate between
both strategies. Twenty nests (i.e., 17.4% of all sanderling nests) had
days classified as biparental followed by days with uniparental incuba-
tion, probably due to the desertion of one adult. These nests were re-
moved from the analyses (see Table S1 for more details on sample
sizes).

2.4. Ground-surface temperature

In addition to monitoring nest temperature, one or several
thermologgers were concomitantly recording the temperature in
nearby conspecific nests that were no longer being incubated. These
temperatures matched the thermal conditions within 2 cm from the
surrounding ground-surface (henceforth-called “ground-surface tem-
perature”) at a nest location and during a given period (Fig. S2). As mi-
croclimates of nesting habitat differ across species (Fig. S3) but may be
relatively consistent within species at each site, these records provide
information about the specific microclimatic conditions prevailing in a
given species' nesting habitat during a specified period of time. Such
ground-surface temperatures may better reflect the thermal conditions
birds must cope with during incubation, compared to traditional air
temperature recordings measured at least one meter above the
ground-surface (Steiger et al.,, 2013; Weathers and Sullivan, 1989).

To match temporally the incubation behaviour components (mea-
sured over 24-h periods in each nest) with ground-surface temperature
measurements (recorded every minute in at least one empty conspe-
cific nest), we first generated a mean ground-surface temperature per
hour by averaging all measurements available for a given species in a
given site. When no temperature data were available for a species in a
site, this population was removed (e.g. the dunlin nest monitored at
East Bay, see Table S1). We next calculated an overall mean temperature
for each 24-h period by averaging hourly temperatures across all 24 h.
When temperatures were not available for all 24 h of a corresponding
period of incubation monitoring, we did not provide that period with
a mean temperature. As the ground temperature follows a strong daily
pattern (Fig. S2 and S3; Steiger et al.,, 2013), this method ensured that
every hour would have the same weight in the calculation of daily
means (see Fig. S3).

At a few occasions, during the warmest hour of the day, ground-
surface temperature was close to the threshold temperature used to de-
tect recesses. Therefore, we removed all 24-h periods when the ground-
surface temperature exceeded 33 °C at least once (1.6% of all tempera-
ture recordings); this approach kept us from missing recesses due to
such unusually high temperatures. Our final dataset contained 666
nests that had both behavioural and ground-surface temperature data.

2.5. Primary productivity

We used an indirect method to approximate the relative variation in
resource availability to incubating adult shorebirds. Because arthropod
abundance is driven by the same abiotic factors as primary productivity
(e.g. local climate; Bolduc et al, 2013; Danks, 1999; Tulp and
Schekkerman, 2008), we used the Normalized Difference Vegetation
Index (NDVI), reflecting primary productivity, as a proxy to grasp the
heterogeneity of resource abundance throughout the season and across
years and sites.

The NDVI, the normalized difference between near infrared light and
red light reflected from plants, has shown to be closely linked to primary
productivity in the Arctic (Jia et al., 2003; Raynolds et al., 2006; Reed
et al., 1994). This index varies from —1 to 1 (i.e., —1 for water, near 0
for bare ground and above 0 for vegetated areas; Neigh et al., 2008)
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and the value becomes more positive with increasing primary produc-
tivity (Kerr and Ostrovsky, 2003; Reed et al., 1994). This index is widely
used in ecology to study trophic interactions (Pettorelli et al., 2005 and
references therein) and has been shown to be positively related to ar-
thropod abundance and biomass in arctic (Sweet et al., 2015) and
other ecosystems (Lassau and Hochuli, 2008).

Here, we used NDVI measurements from satellite optical remote
sensing. For each study site, the NDVI was extracted from composite im-
ages of the MOD13Q1-VI product provided by the Land Processes Dis-
tributed Active Archive Center (LP DAAC) using the “extract area
sample” tool from the AppEEARS application (https://Ipdaacsvc.cr.
usgs.gov/appeears/). This product offers one NDVI measurement every
16 days with a 250 m spatial resolution. Each pixel is sensed several
times during each 16-day period and a set of algorithms then selects
the best measurement per pixel based on some quality indices (e.g.
smallest view angle) and the NDVI value (i.e. a high NDVI is more trust-
worthy than a lower value). Resulting composite images were
downloaded to cover the entire summer (from early June to late Au-
gust) each year (2016-2019) and for each study site (i.e., 420 raster im-
ages used in total).

We limited the pixels used in our study in several ways to prevent
biased estimates of NDVI. We used the summary quality index (“Pixel
Reliability Index”) and a detailed dataset (“VI Quality Assessment Sci-
ence Data Sets”) that described each pixel and the conditions during
the NDVI measurement (Didan et al., 2015). First, we only used pixels
where the Pixel Reliability Index equalled to “0”,“1” or “2” (i.e. “good
data”, “marginal data” and “snow/ice” respectively; Didan et al., 2015).
Second, the “VI Quality Assessment Science Data Sets” was used to cre-
ate a mask to isolate only useful pixels (e.g. qualified as “ocean coast-
lines and lake shorelines” and “Land [nothing else but land]”). Third,
we set the NDVI values of pixels covered by snow to zero, as they influ-
enced the calculation of the mean productivity at a site. Fourth, we con-
trolled for the presence of shallow water caused by rapid snow melt to
values of zero. The presence of shallow water and snow would result in
artificially low negative NDVI scores and by changing their pixel values
to zero we neutralized their effect on the NDVI score. Using this slightly
modified NDVI database, we estimated the average NDVI over all fil-
tered pixels at a given location for defined 16-day periods at each site
(Fig. S1).

Since NDVI increases during the plant growing season and because
algorithms select for the highest reliable NDVI measurement for every
period, we assigned NDVI value to the last day of each 16-day period be-
fore estimating daily NDVI using linear interpolations. We used this
index to characterize the overall productivity state of a study site
(delimited in order to include all nests monitored in this study) at a
given time, and not to characterize productivity at individual nest loca-
tions. This interpolated daily NDVI was significantly related to ground-
surface temperature (Linear Model, linear coefficient = 5.1073, p-
value <107°), but daily temperatures only explained 1.30% of the
NDVI variability.

2.6. Data analysis

Using the 666 nests that had ground-surface temperature data avail-
able (see Table S1), we first investigated how relationships between
each incubation behaviour component (i.e. TDR, NR and MDR) and en-
vironmental conditions (i.e. temperature and NDVI) varied across incu-
bation strategies. Incubation behaviour components were always used
as response variables in separate mixed effect models with incubation
strategy, ground-surface temperature and NDVI as fixed effects. Nest
identity was used as a random effect to account for repeated measure-
ments. From previous studies, we predicted non-linear relationships be-
tween incubation behaviour components and ground-surface
temperature, with decreasing slopes (in absolute value) at higher tem-
peratures (Conway and Martin, 2000b; Morton and Pereyra, 1985;
White and Kinney, 1974). We therefore built a set of three candidate
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mixed effect models to account for such non-linear relationships:
(1) a polynomial regression with a quadratic term for temperature,
(2) a non-linear model based on the rectangular hyperbola equation
provided by White and Kinney (1974) and (3) another non-linear
model based on a Michalis-Menten saturation equation
(i.e., predator's type II functional response). All models were built
using the “nlme” package (Pinheiro et al., 2019) in the R software (ver-
sion 3.6.2; R Core Team, 2019). We then retained the polynomial regres-
sion model for further analysis, as it fits the data the best based on its
lower AIC value (Burnham and Anderson, 2004) for both the total dura-
tion of recesses and the number of recesses (AAIC >100 between poly-
nomial model and either Michaelis-Mentel or White-Kinney model for
both incubation behaviour components) and was only slightly worse
than the Michalis-Menten model for mean duration of recesses (AAIC =
—13.0 between polynomial and Michaelis-Mentel models and AAIC
>100 between polynomial and White-Kinney models). To examine
how the relationships between each incubation behaviour component
and environmental variables varied between strategies, we used Likeli-
hood Ratio Tests to compare nested models with or without the interac-
tion of interest. Moreover, we specified a first order autocorrelation
structure using the corAR1 argument (Pinheiro et al., 2019) and day as
the time unit to account for a higher similarity between closer days.

We then tested if the relationships between incubation behaviour
components and environmental conditions varied across species that
shared the same incubation strategy. Hence, for each strategy, we tested
interaction effects between ground-surface temperature or NDVI and
species on the response variables, using Likelihood Ratio Tests. We
then built a new set of species-specific mixed effect models with incu-
bation behaviour components as the response variable in separate
models and both NDVI and ground-surface temperature as predictors
to obtain comparable effect sizes for each species. We tested the signif-
icance of the quadratic term for temperature for each incubation com-
ponent in each species, comparing models with Likelihood Ratio Tests.
When the quadratic term for temperature significantly improved the
model, we calculated the vertex corresponding to the abscissa of the
local extrema of the equation provided by the model. In comparing ver-
tex values across species, we were able to compare the temperature
above which species no longer showed a relationship with the incuba-
tion behaviour. Using the same model structure as previously, we then
tested the interaction effect of NDVI and ground-surface temperature
for species that showed relationships between incubation behaviour
and ground-surface temperature, comparing nested models with Likeli-
hood Ratio Tests.

Finally, for each species where incubation behaviour significantly
varied with ground-surface temperature, we ran another set of models
to test the interaction effect between the current temperature and the
temperature of the previous day on each incubation behaviour compo-
nent. This allowed us to identify whether there were any lag effects
from previous conditions and decisions on the relationship between
current ground-surface temperature and each incubation behaviour
component. The relationship between current temperature and incuba-
tion behaviour components was modelled with a second order polyno-
mial when significant, and the interaction effect with past thermal
condition was tested with Likelihood Ratio Tests.

3. Results

The relationships between incubation behaviour components and
ground-surface temperature significantly differed between strategies,
with only uniparental species responding to ground-surface tempera-
ture variations (Likelihood Ratio Tests, TDR: ¥Zq—» = 83.3, p < 0.001;
NR: ¥3 = 208.0, p < 0.001; MDR: ¥3 = 145.0, p < 0.001; Fig. 1A-F). Uni-
parental species made significantly fewer (i.e. lower NR), but longer re-
cesses (i.e. higher MDR) during days with colder ground-surface
temperatures, overall spending more time off the nest (i.e. higher
TDR) during these days (Figs. 1B, D, F and 2A). Similarly, the
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Uniparental species

Biparental
species

Baird's sandpiper
(N=43)

Dunlin (N = 122)

Purple sandpiper
(N=9)

20 Semipalmated

sandpiper (N = 99)

Sanderling (N = 8)
BIPARENTAL
(N=281)
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Fig. 1. Relationship between daily incubation behaviour components and ground-surface temperature for biparental (left panels) and uniparental (right panel) species. Curves were
obtained from second-order polynomial models with an interaction effect between ground-surface temperature and species (coloured curves) or strategy (dark gray curves) and
shaded areas represent the 95% confidence intervals around model predictions. (For interpretation of the references to colour in this figure legend, the reader is referred to the web

version of this article.)

relationships between total duration of recesses and NDVI, and between
number of recesses and NDVI, differed between strategies (Likelihood
Ratio Tests, TDR: x? = 37.5, p < 0.001; NR: x7 = 60.2, p < 0.001;
Fig. 2B), whereas the relationship between mean duration of recesses
and NDVI was not significant (Likelihood Ratio Test; 7 = 3.12,p =
0.077). Uniparental species made significantly fewer and shorter re-
cesses under low NDVI conditions, spending less time off the nest than
when environments were more productive (but see the variability
across uniparental species; Fig. 2B). Biparental species, on the other
hand, made slightly more recesses at low NDVI, but the mean duration
of recesses and total time spent off the nest did not vary with NDVI
(Fig. 2B).

All uniparental species showed significant relationships between
their incubation behaviour and ground-surface temperature. However,
we found a high interspecific variability, as indicated by the significant
interaction effect of temperature and species on incubation behaviour
components (Likelihood Ratio Test, TDR: ¥ = 137.9, p < 0.001; NR:
x3 = 106.0, p < 0.001; MDR: y3 = 70.3, p < 0.001). Little and
Temminck's stints showed the strongest relationships, making about
seven times more recesses, each 8 min shorter on average, for every
one-degree temperature increase (Fig. 2A). In comparison, the relation-
ships found for uniparental sanderlings and white-rumped sandpipers
were markedly weaker with only two additional recesses, each approx-
imately 3 min shorter, for every one-degree temperature increase
(Fig. 2A). For the pectoral sandpiper, the relationship between the
TDR and ground-surface temperature did not differ from most other
uniparental species whereas they showed a similar effect size as little
and Temminck's stints for the mean duration of recesses and as white-
rumped sandpipers and uniparental sanderlings for the number of re-
cesses (Fig. 2A). In contrast to uniparental species, biparental species
showed a high interspecific consistency with mostly non-significant re-
lationships between incubation behaviour components and ground-
surface temperature (Fig. 1A, C, E, and Fig. 2A). Only Baird's sandpipers
showed a significant negative relationship between the number of

recesses and ground-surface temperature with 1.04 fewer recesses for
every one-degree temperature increase (Likelihood Ratio Test, TDR:
x? = 13.6,p < 0.001).

All incubation behaviour components of uniparental species, except
for the number of recesses of pectoral sandpipers (x3 = 2.4, p = 0.119)
and the incubation behaviour components of uniparental sanderlings
(TDR: ¥ < 0.1, p = 0.820; NR: 3 = 0.2, p = 0.641; and MDR: y% =
0.4, p = 0.545), showed a significant quadratic relationship with
ground-surface temperature (Fig. 3). Pectoral sandpipers also showed
a significantly lower vertex for total and mean duration of recesses over-
all (6.8 °C; Clgsy = [5.3 °C; 8.2 °C] and 9.9 °C; Closy = [8.5 °C; 11.2 °C],
respectively; Fig. 3) relative to Temminck's (16.7 °C; Clgsy = [14.9 °C,
18.5 °C] and 15.4; Clgsy, = [14.2; 16.6]; Fig. 3) and little stints (14.3 °C;
Clgsy = [12.1 °C, 16.5 °C] and 13.0 °C; Clgsy = [12.0 °C; 14.0 °C];
Fig. 3). In addition, we found that white-rumped sandpipers had a
lower vertex than Temminck's and little stints for number of recesses
and mean duration of recesses (respectively 10.6 °C; Clgsy, = [9.3 °C,
12.0 °C] and 11.7 °C; Clgsy, = [11.0 °C; 12.3 °C]; Fig. 3). Using these
species-specific vertices, we could delineate a temperature that sepa-
rated a cold day (a slight change below this value was related to incuba-
tion behaviour variations) and a warm day (a slight change above this
value was not related to incubation behaviour variations). When no ver-
tex could be calculated (i.e. sanderlings), we consider a cold day to be
under 12 °C (i.e., approximately the median vertex value) and a warm
day to be above.

Relationships found between incubation behaviour components and
NDVI differed between strategies. However, these relationships also
varied markedly across species that shared the same strategy, in such
a way that it prevented us from identifying strategy-specific patterns
(Fig. 2B). Moreover, we found significant interaction effects between
NDVI and ground-surface temperature as they relate to incubation be-
havioural components for some species (Fig. 4). Temminck's and little
stints showed similar trends with stronger relationships between incu-
bation behaviour and ground-surface temperature under productive
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Fig. 2. Estimated average effect sizes (model parameter estimate + Clgs) from the model relating ground-surface temperature (A) and daily NDVI (B) with the three behavioural
components for uniparental (black font, only the first order term [i.e. not the quadratic term] is plotted in the upper panels) and biparental species (gray font). Coloured points present
the average effect size for each species and black diamonds represent the estimated average effect size for all species within each incubation strategy. (For interpretation of the
references to colour in this figure legend, the reader is referred to the web version of this article.)

conditions (only significant for NR in little stint: ¥3 = 8.3, p = 0.016; recesses) with shorter recesses in cold compared to warmer conditions,
Fig. 4). On the other hand, in productive conditions, pectoral sandpipers whereas the reverse was true under low productivity conditions (TDR:
maintained a higher attentiveness (i.e. a lower total duration of x3 = 17.6, p < 0.001; MDR: x3 = 34.4, p < 0.001; Fig. 4). Finally,

Total Duration of Number of Recesses Mean Duration of
Recesses (minutes) Recesses (minutes)
Temminck's stint 7 | —— t —— t -
Little stint 1 1 —— | —— i -o-
White-rumped sandpiper E - E —o— E L 2
Pectoral sandpiper 1 | —— i i ——
i | i | | | i |
0 5 10 15 0 5 10 15 0 5 10 15

Daily average ground-surface temperature (°C)

Fig. 3. Mean vertex temperature (°C) above which any increase in temperature is no longer related to a bird's incubation behaviour for uniparental species that showed quadratic
responses between their incubation behaviour components and ground-surface temperatures. The quadratic effect was non-significant for NR for the pectoral sandpiper and for all
incubation behavioural components of uniparental sanderling (hence not shown on this figure). Error bars show the 95% confidence intervals for the vertex estimation. Species are
listed from top to bottom according to their mean body weights (smallest to largest).

108


Solèmne
108


N. Meyer, L. Bollache, M. Galipaud et al.

Temminck's stint (N = 98) Little stint (N = 67)

White-rumped sandpiper
=79)

Science of the Total Environment 755 (2021) 142485

Sanderling_UNI (N = 63) Pectoral sandpiper (N = 78)

—_ 750 p-value = 0.122 750 p-value = 0.052 750 p-value = 0.002 750 p-value < 0.001
5 § Rm = 0.413 Rp = 0.293 750 p—gaIU_egg;‘Sz‘SZ Rm = 0.253 Ry = 0.126
3 = = = U = =
52 R, = 0.529 R, = 0.409 N 2 0262 R, = 0.645 R, = 0.253
® E 500 500 500
5 0
s & E—_
-
5 3 250 250 2501 — =
F o
0 0 0 0
5 10 15 5 10 15 5 10 15 4 8 12 16 5 10
Temminck's stint (N = 98) Little stint (N = 67) White-rumped sandpiper Sanderling_UNI (N = 63) Pectoral sandpiper (N = 78) NDVI
60 60 N=7 60 60
60 0
2
@ 0.1
@ 40 40 40 40
4 40 0.2
o
Py
° 0.3
3 20 20 20 201 20
g p-value = 0.392 p-value = 0.016 p-value = 0.15 p-value = 0.009 p-value = 0.109 04
z Ry = 0.231 Rp = 0.363 Rm = 0.036 Rp = 0.167 Rn = 0.33 05
o R; = 0.565 0 R; = 0.589 0 R; = 0.134 0 R; = 0.383 o R, = 0.57
5 10 15 5 10 15 5 10 15 2 3 2 16 5 10 [ os
Temminck's stint (N = 98) Little stint (N = 67) White-rumped sandpiper Sanderling_UNI (N = 63) Pectoral sandpiper (N = 78)
100 p-value =0.864 100 p-value = 0.883 (N=79) 100 p-value <0.001 100 p-value < 0.001
= 0.356 Rm = 55 100 p-value = 0.168 Rm = 88 Rm = 0.295
— R; = 0.466 R; = 0.442 Rm = 0.135 R; = 0.188 R; = 0.295
58 75 75 R. = 0.14
c 3 75
o £
s E
5% 50
3 § 50
g8
2 § 25 25 ! 25
0 0 3

Daily average ground-surface temperature (°C)

Fig. 4. Interaction effect of local primary productivity (approximated by the NDVI) and ground-surface temperature on behavioural incubation components for each uniparental species
(listed left to right by increasing weights). Biparental species showed little if any effect of temperature or NDVI on their incubation behaviour, and thus are not presented. Annotated p-
values correspond to Likelihood Ratio Tests' output, comparing nested models with and without the interaction of interest. Annotated R, and R, correspond to marginal R? and conditional
R? respectively (i.e. coefficient of determination for linear mixed models; Nakagawa and Schielzeth, 2017). Shaded areas represent 95% confidence intervals.

when the temperature was low, uniparental sanderlings took more but
shorter recesses and were more attentive under low as compared to
high productivity conditions (TDR: x7 = 9.7, p = 0.002; NR: x3 = 6.8,
p = 0.009; MDR: x7 = 11.0, p = 0.001; Fig. 4).

We found that the relationships between ground-surface tempera-
ture and incubation behaviour components significantly varied with
the average temperature of the previous day for some uniparental spe-
cies only (i.e. significant lag effect; Fig. 5). For example, little stint took
more recesses when the current day's ground-surface temperatures
were at intermediate values and the previous day was cold as compared
to when the previous day was warm. However, these relationships were
reversed when the current ground-surface temperature was high, with
little stint taking fewer and longer recesses when the previous day was
cold as compared to when the previous day was warm (NR: ¥3 = 10.2
p = 0.006, MDR: y3 = 7.26 p = 0.027; Fig. 5). Comparatively, when
the current day was cold, white-rumped sandpiper showed a strong re-
lationship between their incubation behaviour and previous conditions
with a higher nest attentiveness, more and shorter recesses after a
warm day than after a cold day, whereas the effect of past conditions
was reduced when the current day was warm (TDR: x5 = 18.1
p < 0.001; NR: ¥3 = 34.1, p < 0.001; MDR: x3 = 68.4, p < 0.001;
Fig. 5). Neither uniparental sanderlings, nor pectoral sandpipers,
showed significant relationships involving past conditions.

4. Discussion
We found that the relationship between incubation behaviour and

ground-surface temperature varied across nine Calidris species with dif-
ferent incubation strategies. As expected, we did not detect significant

relationships between ground-surface temperature and components
of incubation behaviour in most biparental species, whereas we did
for all uniparental species. Although there was high interspecific vari-
ability among uniparental species, we found consistent negative rela-
tionships between total duration of recesses, mean duration of
recesses and ground-surface temperature, as well as positive relation-
ships between number of recesses and temperature. Moreover, most
uniparental species showed non-linear relationships (as found for pas-
serines; Morton and Pereyra, 1985; White and Kinney, 1974) with de-
creasing slopes (in absolute value) as ground-surface temperatures
increased (except for uniparental sanderlings). In this study, we also
showed that relationships between incubation behaviour and NDVI,
which was used as a proxy for secondary productivity
(i.e., arthropods), differed between incubation strategies (significant
for total duration of recesses and number of recesses). However, the
lack of significant relationships among all species prevented us from de-
scribing a general pattern for each strategy. We also found that relation-
ships between incubation behaviour components and the ground-
surface temperature could vary with productivity for some uniparental
species. Finally, we found evidence that some uniparental species ex-
posed to harsher temperatures appeared to adjust their subsequent in-
cubation behaviour to recover their reserves.

We found that uniparental species took longer but less frequent re-
cesses when ground-surface temperatures were low as reported in ear-
lier studies (Cantar and Montgomerie, 1985; Cartar and Montgomerie,
1987; Norton, 1972; Tulp and Schekkerman, 2006; but see Reneerkens
et al,, 2011; and Smith et al., 2012a). During cold weather, it appears
that adults are energetically constrained as both the amount of re-
sources needed (i.e. increased energy expenditure; Cresswell et al.,
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Fig. 5. Interaction effect of the ground-surface temperature of the previous day and ground-surface temperature of the current day on behavioural incubation components for each
uniparental species (listed left to right by increasing weights). Biparental species showed no effect of temperature on their incubation behaviour, and thus are not listed. To show the
interaction effect between two continuous variables, we chose three previous day temperatures that cover the range of available data for each species (i.e. 3 °C, 8 °C and 13 °C).
Annotated p-values correspond to Likelihood Ratio Tests' output, comparing nested models with and without the interaction of interest. Annotated R, and R. correspond to marginal
R? and conditional R? respectively (i.e. coefficient of determination for linear mixed models; Nakagawa and Schielzeth, 2017). Shaded areas represent 95% confidence interval.

2004; Tinbergen and Williams, 2002) and the time required to acquire
those resources (i.e. low arthropod availability; Schekkerman et al.,
2003) increases with declining temperatures. Consequently, adults
spend more time foraging and less time incubating. However, we
could have expected adults to decrease recess length in cold conditions
(as observed for passerines; Conway and Martin, 2000b; Haftorn, 1988;
White and Kinney, 1974) to keep their eggs' temperature from dropping
too low and to reduce the time and energy needed to rewarm them
(Biebach, 1986; Conway and Martin, 2000b). Indeed, exposing eggs to
cold temperatures slows down the development of the embryos
(Martin et al.,, 2007; Olson et al., 2006; Webb, 1987), negatively affects
the growth of later-hatched chicks (Olson et al., 2006; Schekkerman
et al., 2003), and has irreversible effect on their phenotype (e.g. immu-
nocompetence DuRant et al., 2012; locomotor performance Hopkins
etal, 2011; reviewed in DuRant et al., 2013). Spending more time forag-
ing can also increase the risk of nest predation due to lower attentive-
ness and to a lengthening of the incubation period (Bosque and
Bosque, 1995; Fontaine and Martin, 2006; Meyer et al., 2020; Tombre
and Erikstad, 1996).

Several mechanisms may explain why adults benefit from longer re-
cesses. First, in cold conditions, egg temperature may quickly reach the
temperature at the ground surface and adults may save energy in
rewarming their eggs less often (i.e., unless the temperature reaches a
given threshold when it becomes lethal for the eggs). Second, adults
may need more time to travel to areas with higher prey availability to
increase food intake (provided that these areas differ from their pre-
ferred nesting habitat; Smith et al., 2007) and may therefore decrease
the number of recesses to avoid additional locomotion costs (Kacelnik,
1984). Other authors also reported unusually long recesses (i.e. longer

than 20 min in Tulp and Schekkerman, 2006) during cold spells (also re-
ferred as “egg neglect” in Smith et al., 2012a) that might have resulted
from a low foraging efficiency in a situation of energy shortage
(Haftorn, 1988; Morton and Pereyra, 1985; Smith et al., 2012a; Tulp
and Schekkerman, 2006). Consequently, in warmer conditions, when
arthropod prey is more abundant, adults save energy and increase
their current reproductive success by performing frequent short re-
cesses, preventing the temperature of their eggs from dropping too
low while optimizing food intake (Haftorn, 1988; Vleck, 1981).

In contrast, adults of biparental species alternate at the nest and ben-
efit from more time to forage during the partner's incubation bouts
(Bulla et al., 2014), regardless of the current weather conditions
(Norton, 1972; Reneerkens et al., 2011; present study). Yet, in cold con-
ditions, basal metabolism and incubation costs also increase for bipa-
rental species, and parents are expected to alternate more often at the
nest, reducing the duration of individual incubation bouts (Cresswell
et al.,, 2003; but see Bulla et al., 2015) and potentially increasing the
number of exchange gaps. In the present study, only Baird's sandpiper
appeared to supports this statement as they showed an increased num-
ber of recesses in colder conditions, attributable either to an increased
number of exchanges at the nest or to an increase in the number of in-
dividual recesses.

The interaction effect of the NDVI and ground-surface temperature
was not uniform across uniparental species. For example, higher NDVI
scores were related to fewer recesses at low ground-surface tempera-
ture and more recesses at medium ground-surface temperature in little
stints. This is consistent with the idea that arthropod availability, that is
related to both NDVI and daily temperature, is positively related to for-
aging efficiency in this species: adults find food quicker and take more
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recesses when conditions are productive and when temperatures allow
arthropods to be active (Carey, 1980). In our study, only the pectoral
sandpiper maintained high nest attentiveness under cold ground-
surface conditions and high NDVI by taking short recesses, but behaved
similarly to other species under equally cold conditions when NDVI was
low. Hence, higher productivity may also favour a better overall adult
body condition allowing adults to sustain a higher parental effort during
cold spells to protect their eggs (Carey, 1980). The importance of food
availability on nest attendance has also been shown in studies on
female-incubating passerine species that display mate feeding (not ob-
served in Calidris species). In this system, females that normally de-
crease their attentiveness in cold conditions were shown to maintain
a higher attentiveness when food was provided by males (Pearse
et al, 2004; Smith et al.,, 1989). Moreover, males were shown to deliver
more food in cold conditions (Hatupka, 1994; Nilsson and Smith, 1988;
Smith et al., 1989), allowing females to increase their nest attentiveness
and thereby enhance the male's reproductive success (Lyon and
Montgomerie, 1985). Conversely, uniparental sanderlings did not sup-
port this hypothesis (i.e. higher productivity favours greater nest atten-
tiveness with more and shorter recesses); higher productivity was
related to decreased parental care (i.e. a lower attentiveness with longer
recesses). However, sanderling have a mixed incubation strategy and
uniparental sanderling may not behave the same as an obligatory uni-
parental species during incubation (i.e., they can compensate after
their partner's desertion). Finally, vegetation cover, which contributes
to NDVI, can also increase nest concealment and insulation for species
nesting in densely vegetated areas, which may ultimately affect their in-
cubation behaviour (Reid et al., 2002).

If incubation strategy modulates the trade-off between incubation
and foraging, the relationship between incubation behaviour and envi-
ronmental conditions might also vary across uniparental species due to
different life-history traits (e.g. body size or nesting habitat). Indeed, we
found two “groups” among uniparental species: the little and
Temminck's stints that had a strong relationship between incubation
behaviour and temperature, and the white-rumped sandpipers and uni-
parental sanderlings that showed weaker relationships. Interestingly,
pectoral sandpipers could not be distinguished from any other unipa-
rental species regarding these relationships, but the study of the vertex
provided additional insights. Indeed, pectoral and white-rumped sand-
pipers appeared to show a lower sensitivity (i.e. lower vertex) to tem-
perature than little and Temminck's stints, while the latter two species
also showed a lower attentiveness and longer recesses compared to all
other species in cold conditions (see also Fig. 2 in Meyer et al., 2020).
These differences might be related to the smaller size of both stints spe-
cies (15-44 g), compared to larger white-rumped sandpiper females
(30-60 g), pectoral sandpiper females (31-97 g) and sanderlings
(33-110 g) (Del Hoyo et al., 1996). Hence, these results suggest that
large uniparental species can sustain a higher attentiveness and are
less sensitive to cold environmental temperatures than smaller unipa-
rental species (Tulp and Schekkerman, 2006). Indeed, size and weight
are good proxies for the physiological ability of a species to build and
maintain body reserves, and they also correlate with heat loss of adults
(i.e. smaller species lose heat faster; Morrison and Hobson, 2004;
Piersma et al., 2003; Schamel and Tracy, 1987).

Like other long-distance migratory shorebirds, Calidris species store
energy (Piersma and Lindstrom, 1997) that may help them cope with
future unpredictable energetic challenges. After egg-laying, such re-
serves may represent an “energetic insurance” to enable consistent in-
cubation behaviour under unpredictable conditions (Soloviev and
Tombkovich, 1997; Tulp et al., 2002; Tulp and Schekkerman, 2006).
Hence, incubation behaviour varies with current conditions but may
also vary due to the way past decisions have affected body reserves
through a lag effect (“historical factor”; Cartar and Montgomerie,
1987). Here, we found that little stints and to a lesser extent Temminck's
stints showed lower nest attentiveness (less and longer recesses) even
though a day was warm if they had experienced colder conditions

111

Science of the Total Environment 755 (2021) 142485

during the previous day. When prior day was warm this pattern went
away. We can therefore hypothesize that little and Temminck's stints
that lose weight during a cold day will compensate for store depletion
by foraging more in subsequent days. Tulp et al. (2002) also found
that adults who lost weight during cold spells were able to recover
when conditions improved, hence maintaining a consistent body mass
throughout incubation. We also found that female white-rumped sand-
pipers were able to maintain higher nest attentiveness with more fre-
quent and shorter recesses in cold conditions when the previous day
was warm. We hence assume that energy stored during a warm day
can also allow some Calidris species to increase parental effort during fu-
ture bad conditions.

The entire community of arctic terrestrial vertebrates is currently
experiencing seasonal and long-term changes in environmental condi-
tions driven by climate change (Gilg et al., 2009, 2012; Ims and Fuglei,
2005; Post et al., 2009; Saalfeld et al., 2019; Schmidt et al., 2017). In
this context, we present new insights into the effects of ground-
surface temperature and site productivity, which closely track climate
change (Stow et al., 2004; Tape et al., 2006), on the incubation behav-
iour of ground nesting shorebirds. Although predation, rather than abi-
otic conditions or a parent's body resources, is often considered to be
the main cause of reproductive failure in birds (Martin, 1993;
Reneerkens et al., 2016; Ricklefs, 1969; Skutch, 1949; Smith et al.,
2007), several studies also indicate incubation behaviour can affect the
risk of nest predation (e.g., a negative relationship between nest atten-
tiveness and the daily predation rate; Meyer et al., 2020; Smith et al.,
2012b). Understanding how birds adjust their behaviour under chang-
ing abiotic conditions and, in turn, how these behavioural changes im-
pact predation risk, will greatly help us to predict the future
population dynamics of arctic nesting species.
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La prédation est la cause principale d’échec de I'incubation chez les limicoles (Smith et al.
2007, Reneerkens et al. 2016, Weiser et al. 2018). Cette forte pression biotique a favorisé
I’évolution de traits d’histoire de vie qui limitent le risque de prédation du nid (Lima and Dill,

1990).

Les bécasseaux nichant au sol dans des environnements dégagés, leur nid peut étre facilement
repéré par les prédateurs. Leur défense principale repose alors sur la discrétion et le
camouflage. Le camouflage du nid est permis par la coloration cryptique des ceufs (Colwell,
2010a; Skrade and Dinsmore, 2013) et du plumage des adultes, ainsi que par le choix du site
de nidification (Colwell et al., 2011) et des matériaux utilisés pour la construction
(rudimentaire) du nid (Gomez et al., 2018). Un travail suggere également une forme de
cryptisme olfactif chez les bécasseaux dont la composition de la cire (« preening wax ») change
entre la période d’hivernage et la période de reproduction (Reneerkens et al., 2005a). Par
ailleurs, les bécasseaux (et d’autres especes de limicoles) possedent un répertoire de
comportements particuliers (« distraction displays ») qui leur permettent d’éviter un
évenement imminent de prédation en détournant I'attention d’un prédateur a I'approche

(Gochfeld, 1984; Smith and Edwards, 2018; Humphreys and Ruxton, 2020).

En plus de la protection du nid, qui repose sur cette diversité de défenses passives (e.g.
discrétion et camouflage) et actives (e.g. fuite et feinte), le comportement d’incubation
(déterminé en grande partie par la stratégie d’incubation et variable selon certains facteurs
environnementaux ; voir chapitre 2) pourrait également impacter I'efficacité de ces deux
mécanismes et influencer la probabilité de prédation du nid. Smith et al. (2012b) ont en effet
relevé que le taux de mortalité des nids était corrélé au comportement moyen d’incubation
des especes, sans pour autant présenter de relation claire et sans chercher a comprendre les

différences entre stratégies d’incubation.

Chez les especes cryptiques, I'efficacité du camouflage repose sur 'immobilité, surtout chez
des individus isolés (Hall et al., 2013). Or, j'ai expliqué précédemment que les bécasseaux
incubent par intermittence et quittent régulierement le nid pour aller se nourrir, créant des
mouvements d’aller et retour. L'importance de cette activité au nid sur le risque de prédation
est une hypothése ancienne, développée dans les travaux de Skutch (1949) centrés sur
I'importance de la prédation dans I’évolution des traits d’histoire de vie des oiseaux (en

opposition a I’hypothése de « food limitation »). Cette hypothése a été testée et soutenue
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chez les passereaux pendant le nourrissage des jeunes (Martin, 2000; Martin et al., 2000;
Muchai and Plessis, 2005; mais voir Roper and Goldstein, 1997), mais également chez des
especes alpines nichant au sol, comme le lagopéede a queue blanche (Lagopus leucura), dont
la fréquence des interruptions de I'incubation est positivement corrélée a la probabilité de
prédation du nid (Wiebe and Martin, 1997). Au-dela du mouvement au nid, la présence des
adultes sur les ceufs pendant I'incubation pourrait constituer une forme de protection passive
et améliorer |'efficacité des comportements anti-prédation (Cresswell, 1997; Weidinger, 2002;
mais voir I'étude récente menée sur le gravelot a collier interrompu ; Engel et al., 2020). Le
risque de prédation pourrait alors augmenter avec la fréquence des interruptions et/ou la

durée de ces absences.

Dans ce chapitre, j'ai d’abord souhaité montrer comment le comportement d’incubation varie
entre des especes qui different par leur stratégie de soins parentaux. En utilisant les suivis des
nids (comportement d’incubation du ou des adultes, durée d’exposition a la prédation et
succes ou échec du nid), j’ai ensuite étudié les relations entre comportement d’incubation
journalier et risque journalier de prédation des nids (voir Annexe 2 pour le supplément de
matériels et méthodes). Pour ce faire, j'ai utilisé deux méthodes statistiques
complémentaires : (1) des modeles de survie classiques et (2) des modeles binomiaux plus
adaptés a certaines questions, et permettant la comparaison avec d’autres études (e.g., Smith
et al., 2012b). Ces analyses m’ont permis de déterminer quels sont les composantes du
comportement d’incubation des bécasseaux qui ont une influence sur le risque de prédation
(fréquence des interruptions, durée moyenne et durée cumulée des interruptions au cours
d’'une journée). Jai ensuite étudié les différences entre stratégies. En effet, si le
comportement d’incubation differe, le comportement des adultes pendant les interruptions
peut également varier, et le risque de prédation peut dépendre de la stratégie. Cette étude
corrélationnelle quantitative a ensuite permis de discuter de I’existence éventuelle d’une
flexibilité comportementale des bécasseaux dans un environnement ou la pression de
prédation varie au cours de la saison (Sandercock et al., 1999; Smith and Wilson, 2010; Weiser
et al., 2018b), mais également entre sites et années, selon la disponibilité en rongeurs (proies
focales du renard polaire, principal prédateur des ceufs ; Larson, 1960; Troy, 1996; Béty et al.,
2002; Lecomte et al., 2008; Liebezeit and Zack, 2008; McKinnon and Béty, 2009; Royer-Boutin,

2015; Reneerkens et al., 2016; Lamarre et al., 2017; voir introduction générale et Box. 3).
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BOX. 3 : Ecologie du renard polaire

Le renard polaire a une distribution circumpolaire (Larson, 1960; Berteaux et al., 2017).
Difficile a classer entre prédateur généraliste et spécialiste selon la classification de
Andersson et Erlinge (1977), la variabilité du régime alimentaire du renard en fait un
spécialiste opportuniste (“opportunist specialist”, ElImhagen et al., 2000). En effet, il est
avant tout un prédateur spécialisé dans la consommation de rongeurs (Arvicolinae, surtout
les genres Microtus, Clethrionomys, Lemmus et Dicrostonyx), qui représentent la plus
grande partie de son régime alimentaire dans la majeure partie de son aire de distribution
(Chesemore, 1968; Kennedy, 1980; Garrott et al., 1983; Fay and Stephenson, 1989;
Angebjorn et al.,, 1994; Kaikusalo and Angerbjorn, 1995; Bantle and Alisauskas, 1998;
Dalerum and Angerbjorn, 2000; Elmhagen et al., 2000; Roth, 2002; Gilg et al., 2003; Ehrich
et al., 2015, 2017; McDonald et al., 2017). Mais il est également présent dans des zones
géographiques ou ces espéces sont absentes (e.g., Islande et Svalbard), ol il consomme
alors majoritairement des oiseaux marins, oies et limicoles (Frafjord, 1993; Angebjorn et al.,
1994; Hersteinsson and Macdonald, 1996; Eide et al., 2018; Anufriev, 2019; Carbonell
Ellgutter et al.,, 2020). Le renard polaire est aussi un charognard, notamment en hiver
lorsque la Toundra s’est vidée de tous les oiseaux migrateurs (Fay and Stephenson, 1989;
Stickney, 1991; Kaikusalo and Angerbjorn, 1995; Hersteinsson and Macdonald, 1996;
Dalerum and Angerbjorn, 2000; ElImhagen et al., 2000; Eide et al., 2018). Son régime
alimentaire varie ainsi selon la zone géographique et notamment la proximité de la cote
(deux écotypes sont parfois méme distingués par leur régime alimentaire :"lemming foxes"
vs."coastal foxes" ; Angebjorn et al., 1994; Hersteinsson and Macdonald, 1996; Dalerum and
Angerbjorn, 2000; Carbonell Ellgutter et al., 2020; mais voir Eide et al., 2018) mais aussi au
cours de la saison estivale (McDonald et al., 2017; mais voir EImhagen et al., 2000). De
méme, les ressources marines semblent importantes pour certains individus au moins,
pendant la période hivernale (Roth, 2002). Enfin, il adopte un comportement de cache de
la nourriture qui permet de limiter sa mortalité lorsque les ressources ponctuellement
abondantes disparaissent (Stickney, 1991; Samelius and Alisauskas, 2000; Samelius et al.,

2007; Juhasz et al., 2018).
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La réponse fonctionnelle, définie comme la quantité de proies consommeées en fonction de
la densité de proies présentes (Taylor, 1984) nous renseigne également sur le degrés de
spécialisation du renard. Certaines études rapportent une réponse fonctionnelle (aux
densités de rongeurs) de type Il (Angerbjorn et al., 1999; Gilg et al., 2003, 2006), ou la
suggere (Ehrich et al., 2015). Cette réponse est caractéristique des prédateurs généralistes,
avec un « switch » indiquant que le renard consomme d’autres proies lorsque les rongeurs
se raréfient (Holling, 1959). D’autres études rapportent plutét une réponse fonctionnelle
de type I, caractéristique des prédateurs spécialistes strictes (pour Lemmus, Angerbjorn et
al., 1999), ou la suppose faute de données précises a faible densité de lemming (EImhagen
et al., 2000). Quoiqu’il en soit, les renards sont capables de consommer des rongeurs méme
lorsque les densités de ces derniers sont trés faibles (Angerbjorn et al., 1999; Gilg et al.,

2006).

La probabilité de reproduction du renard polaire dépend de I'abondance des rongeurs lors
de la fonte de la neige, 1a ou ils sont présents (Kaikusalo and Angerbjorn, 1995; Angerbjorn
et al., 1999; EImhagen et al., 2000; Gilg et al., 2003, 2006; Giroux et al., 2012; Ehrich et al.,
2017). Mais elle peut également étre influencée par des ressources alternatives, comme la
présence de carcasse de rennes en Sibérie (Ehrich et al., 2017) ou de colonie d’oies au
Canada (Giroux et al., 2012). Certaines études évoquent également un effet différé (d’'un
an) de la densité de rongeur sur I'abondance des renards (et donc la pression exercée sur
ses proies, Kaikusalo and Angerbjorn, 1995; Angerbjorn et al., 1999; Gilg et al., 2003, 2006).
De plus, les renards polaires ont une taille de portée parmi les plus importantes dans I'ordre
des carnivores. La condition de la femelle (Angerbjorn et al.,, 1995; Tannerfeldt and
Angerbjorn, 1998) liée a la densité de rongeurs (Angerbjorn et al., 1995; Kaikusalo and
Angerbjorn, 1995; Angerbjorn et al., 1999), expliquerait cette variabilité, mais ces études ne

font pas consensus a ce jour (ElImhagen et al., 2000).
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BOX.4 : Les modeles utilisés dans cet article

Paramétres récurrents : TDR, NR ou MDR journalier (variables comportementales) : VC.

Variables comportementales moyenne journaliere : VCm.

Les variables comportementales sont toujours utilisées dans des modéles séparés puisqu’elles sont
corrélées entre-elles.

Figure 2" - Différence de comportement entre les espéces :

e Modeéle 1:VC~ espeéces + (1|nid) + (1]site/année)
J'ai ensuite fait une analyse post-hoc (test de Tuckey et corrections de Bonferroni) pour comparer les
especes deux a deux.

Dans la suite, je travaille avec des données de comportement moyennées sur I’'ensemble de la période
de suivi et obtiens un TDR, NR et MDR moyen pour chaque nid.

Probabilité de prédation entre les stratégies :

e Modeéle 2 : Issue du nid ~ stratégie + (1|site/année)

Ce modele est un GLMM binomial utilisant une fonction de lien de type « logistic exposure ». L’issue
du nid correspond soit a la prédation, soit a I’éclosion.

Probabilité de prédation en fonction des variables comportementales et interaction avec

la stratégie :
e Modeéle 3 : Issue du nid ~ VCm* stratégies + (1|site/année)

Ce modele est un GLMM binomial utilisant une fonction de lien de type « logistic exposure ».

Figure 3" - Probabilité de prédation en fonction des variables comportementales :

e Modéle 4 : Issue du nid ~ VCm + (1]site/année)

Ces modeles (Modeéles 2, 3 et 4) intégrent le temps d’exposition des nids a la prédation afin de
prendre en compte le fait que les nids n’entrent pas dans I’étude des la ponte et donc que nous
manquons les nids prédatés tét en saison (Shaffer, 2004). Un modéle 4 a été implémenté par
stratégie.

Modeéle de survie - Probabilité de prédation en fonction des variables comportementales :

e Modele 5 : Survie (age du nid au début du suivi, age du nid a la fin du suivi, issue du
nid) ~ Variable comportementale + (1]|site/année)

Ce modeéle est un modele de Cox (Proportional Hazard Cox’s regression) a effets mixtes qui peut
prendre en compte les données censurées (i.e. les nids dont on sait qu’ils ont survécu jusqu’a un
certain « age » sans connaitre l'issue de la période d’incubation (i.e. éclosion ou prédation).
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behaviour in 714 nests of seven sandpiper species across 12 arctic sites, we studied the
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relationship between the daily predation rate and these components of incubation behaviour varies across strategies using two
complementary survival analysis. For uniparental and biparental species, the daily predation rate increased with the daily total
duration of recesses and with the mean duration of recesses. In contrast, daily predation rate increased with the daily number
of recesses for biparental species only. These patterns may be attributed to two independent mechanisms: cryptic incubating
adults are more difficult to locate than unattended nests and adults departing the nest or feeding close to the nest can draw
predators” attention. Our results demonstrate that incubation behaviour as mediated by incubation strategy has important

consequences for sandpipers’ reproductive success.

Keywords: Arctic shorebirds, breeding behaviour, incubation recesses, incubation strategy, nest survival, parental care

Introduction

Parental care, defined as all types of behaviour displayed by a
parent to enhance its offspring fitness, is shaped by the neces-
sity to balance the costs of caring against the benefits of pro-
ducing good quality offspring (Williams 1966, Sargent and
Gross 1985, Gross 2005). Parental care strategies primarily
emerge from the partitioning of parental duties between sexes
and include a range of parental behaviours: complete absence
of care, uniparental care (only one parent provides care),
biparental care (both parents provide care), and cooperative
breeding (Royle et al. 2012). Evolution has resulted in a diver-
sity of parental care strategies in taxonomic groups of phylo-
genetically close species (Clutton-Brock 1991, Royle et al.
2012), and even within species (Webb et al. 1999).

In birds, the genus Calidris (Charadriiform, Scolopacids;
hereafter referred as sandpipers) exhibits a diversity of paren-
tal care strategies that are associated with a diversity of social
systems (Pitelka et al. 1974, Erckmann, 1983, Oring 1986,
Borowik and McLennan 1999, Cockburn 2006). Most sand-
pipers breed in the Arctic during the short summer season and
lay their eggs in a poorly insulated nest scrape that is exposed
to the highly variable arctic weather (Reid et al. 2002, but
see Tulp et al. 2012). Incubation is hence a crucial parental
behaviour as adults must keep their eggs warm (Carey 1980)
to ensure their development (Webb 1987) and survival.
Indeed, incubating is an energetically costly behaviour, espe-
cially in the Arctic (Piersma et al. 2003, Cresswell et al. 2004,
Tulp et al. 2009), and it prevents the adult from engaging in
other activities such as foraging. Thus, sandpipers must regu-
larly interrupt incubation to refuel (Tulp and Schekkerman
2006), and must balance their time between two mutually
exclusive activities: incubation and foraging.

Sandpiper species can be classified in three groups accord-
ing to their incubation strategy. In some species, both par-
ents share incubation duties (biparental strategy), allowing
one parent to forage while its partner is attending the nest.
Biparental incubation guarantees a quasi-continuous incuba-
tion (Norton 1972, Bulla et al. 2014) and allows long daily
feeding periods for each adult to access distant feeding sites
and replenish individual reserves with no consequences for
incubation (Bulla et al. 2015a). In other species, a single
individual incubates (uniparental strategy) and performs
the mutually exclusive activities of foraging and incubating
alone (Tulp and Schekkerman 2006). Consequently, the nest

is left unattended during foraging bouts in uniparental spe-
cies. Lastly, some sandpiper species have a flexible strategy,
with some nests biparentally incubated and other nests being
deserted by one of the adults cither before or during incuba-
tion, resulting in uniparental incubation (Reneerkens et al.
2014, hereafter referred as mixed strategy).

The main cause of nest failure in birds is predation (Skutch
1949, Ricklefs 1969, Martin 1993) and shorebirds are no
exception (Smith et al. 2007, Reneerkens et al. 2016). The
predation pressure on sandpipers’ eggs varies according to
the composition and dynamic of local terrestrial communi-
ties (Gilg and Yoccoz 2010, McKinnon et al. 2013, 2014).
Shorebirds have evolved a diversity of antipredator behav-
iours (e.g. distraction displays, aggressive behaviours such
as mobbing; Gochfeld 1984) as well as mechanisms (e.g.
reduction of smell; Reneerkens et al. 2005) to minimize
the risk of nest predation. Yet their incubation behaviour is
also playing an important role in the probability of a nest
being found and depredated (Smith et al. 2012, Bulla et al.
2016), with higher nest survival usually reported for bipa-
rental species (Smith et al. 2007, but see Weiser et al. 2018).
In addition, interspecific differences in nest survival rates
have been related to nest attentiveness (i.e. proportion of
time the nest is incubated; Norton 1972), with low atten-
tiveness resulting in lower nest survival rates (Smith et al.
2012). Although incubation behaviour may explain part of
the variability in nest survival rate across species, the exact
relationship between incubation behaviour (constrained by
the incubation strategy) and the probability of nest preda-
tion remains unclear, and the variability within these rela-
tionships across strategies has not been investigated. For
instance, we still do not know how a given change in nest
attentiveness affects the predation rate of nests for species
that have different strategies.

Here we present the results of a circumpolar effort to
monitor the incubation behaviour of seven sandpiper spe-
cies across 12 study sites during three consecutive years
(2016-2018). First, we describe the differences in incubation
behaviour between species and strategies using three compo-
nents of the incubation behaviour: the daily total duration
of recesses, the daily number of recesses and the daily mean
duration of recesses. Second, we studied the relationships
between the three components of incubation behaviour and
the daily predation rate and assessed whether they differed
across strategies, using two different statistical approaches.
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Material and methods

Study sites

The study was conducted at 12 sites across the Arctic (Fig. 1)
during the summers of 2016-2018. Field sessions began in
June at the southernmost sites and early July at the high-arc-
tic sites. These sites represent a diversity of climates, topog-
raphies, vegetation and vertebrate communities. Churchill
and Ammarnis are the southernmost sites and have a sub-
arctic vegetation profile. Erkuta, in the south of the Yamal
Peninsula, is also densely vegetated with mosses and erect
shrubs dominating. Most other study sites have discontinu-
ous vegetation cover and are dominated by graminoids, dwarf
and prostrated shrubs (Fig. 1; Walker et al. 2005).

Despite these local differences in vegetation and climate,
the communities of terrestrial vertebrates found on the 12
sites host similar functional guilds. Among herbivores, small
rodents (lemmings and in low arctic sites, voles), geese, ptar-
migans and hares are found at all sites. At most sites, one or
two large herbivores (i.e. caribou or reindeer Rangifer taran-
dus, and muskox Ovibos moschatus) are also found, as well
as one or a few small passerines (mainly Lapland longspur
Calcarius lapponicus, and snow bunting Plectrophenax nivalis).
At all sites, one to three species of sandpipers are regular
breeders. Regarding predators, all sites host one to several
species of avian predators (ravens Corvus corax, rough-legged
hawks Buteo lagopus, snowy owls Bubo scandiacus, jaegers,

Uniparental strategy:
Little stint (Calidris minuta)....
Temminck’s stint (Calidris temmmcku RS
White-rumped sandpiper (Ca//drlsfusacol/ls) 7,8,9

Biparental strategy:

Dunlin (Calidris alpina) ... .
Baird’s sandpiper (Calldr/s ba/rdu) ......
Semipalmated sandpiper (Calidris pusilla)....... 11

Mixed strategy:

Sanderling (Calidris albQ) ......c.ccovvereviviirrennnd, 5,6

falcons and gulls). Finally, small mustelids (Mustela spp.) and
the arctic fox Vulpes lagopus, which is usually considered as
the main predator of bird nests in the Arctic (Young et al. in
press, Larson 1960, McKinnon and Béty 2009), are present
and breeding at all sites while the red fox Vilpes vulpes is only
found at the southernmost sites (McKinnon and Béty 2009).

Nest monitoring

At each site, we monitored the incubation behaviour of
one to three species of sandpipers (seven species in total).
Three species are uniparental (lictle stine Calidris minuza,
Temminck’s stint Calidris temminckii and white-rumped
sandpiper Calidris fuscicollis), three species are biparental
(dunlin Calidris alpina, Baird’s sandpiper Calidris bairdii and
semipalmated sandpiper Calidris pusilla), and one species,
the sanderling Calidris alba, exhibits a mixed strategy with
nests incubated by either two or only one adult in the same
population (Reneerkens et al. 2011, Moreau et al. 2018).
All species lay a typical clutch of four eggs (rarely three or
five) in a shallow nest scrape directly on the tundra’s surface
(Reid et al. 2002).

Nests were located opportunistically by walking through
suitable breeding habitats and flushing incubating birds,
or by following birds back to their nests. Nests found with
incomplete clutches were visited repeatedly during the fol-
lowing days to determine the exact date of incubation start.
For complete clutches, the relative age of the nest (in days

7 WA

Arctic bioclimatic subzones
[ polar desert

[ subzone A

[ subzone B

[ subzone C

[ subzone D

[ subzone E

O sites

Figure 1. Circumpolar Arctic vegetation map, adapted from Walker et al. (2005), with numbers showing the location of study sites: 1. Belyi
Island (BELY; 73.32N, 70.09E), 2. Sabetta (SABE; 71.24N 71.80E), 3. Erkuta (ERKU; 68.22N 69.15E), 4. Hochstetter Forland (HOCH,;
75.15N 19.70W), 5. Zackenberg (ZACK; 74.47N 20.57W), 6. Karupelv (KVPE; 72.50N 24W), 7. Bylot (BYLO; 73.15N 80.00W), 8.
Igloolik (IGLOO; 69.40N 81.60W), 9. East Bay (EABA; 63.98N 81.67W), 10. Churchill (CHUR; 58.70N 94.08W), 11. Utqgiagvik/
Point Barrow (UTQI; 71.28N 156.61W) and 12. Ammarnis (AMMA; 69.96N 16.29E). Subzones include subzone: (A) barren vegetation
with 5% prostrated vascular plant and 40% mosses and lichens; (B) 5-25% dwarf prostrated vascular plants less than 5-10 cm tall and 60%
cryptogams; (C) 5-50% vascular plants with shrubs less than 15 cm tall; (D) 50-80% vascular plants with shrubs 10-40 cm tall;
(E) 80-100% vascular plants with shrubs and grass 20-50 cm tall. Density of vegetation increases from subzone A (i.e. patchy vegetation)
to subzone E (i.e. continuous vegetation). Shorebird species included in this study are listed on the left of the map with the site numbers

where they were investigated.
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since initiation of incubation) was estimated (with a preci-
sion of 1-3 days) by floating one to three eggs of the clutch
and using flotation curves (Mabee et al. 2006, Liebezeit et al.
2007). Expected hatch dates were then inferred from age esti-
mates and average duration of incubation known for each
species (Liebezeit et al. 2007).

Incubation behaviour and nest fate

In each nest, we placed a temperature probe (Flylead therm-
istor PB 5009 with 60 cm cable) coupled to a data logger
(Tinytag Plus2 TGP-4020) to continuously record the nest
temperature. This design is widely used to monitor shore-
birds’ incubation patterns (Tulp and Schekkerman 2006,
Smith et al. 2012) as it discriminates between periods of
incubation and incubation recesses. The temperature probes
were fixed to wooden sticks and anchored into the ground
in the centre of the clutch, with the top of the probe levelled
with the top of the eggs so as to be in continuous contact
with the brood patch of the adults during incubation. Data
loggers recorded nest temperature (accuracy of measure-
ments: 0.2°C; temperature range: —40 to +125°C) every
minute during the full incubation period, lasting for ca three
weeks (data storage capacity: 22.2 days). Data loggers and
the wires connecting it to the probe were buried or concealed
using vegetation and substrate to avoid visual attraction of
predators. Device deployment took approximately 5-10 min
and all efforts were made to avoid leaving scent at the nest site
to prevent attracting mammalian predators.

Data loggers were retrieved after the expected hatch date
(unless the nest was still active and then nests were visited
again before the end of the fieldwork session) and tem-
perature records were extracted using the software Tinytag
Explorer 5.0. The fate of each nest (depredated versus
hatched) was visually inferred on a temperature plot by two
independent observers (OG and NM) according to the tem-
perature pattern recorded during the last 24 h of recorded
incubation. A nest was considered depredated if the tempera-
ture suddenly dropped and permanently stayed at environ-
mental temperatures (usually before the expected hatch date,
see Supplementary material Appendix 1 Fig. Al, Weidinger
2006). A nest was considered successful if the temperature
was steadily declining for 24 h (+12 h) within 2 days of the
expected day of hatching (Tulp and Schekkerman 2006). In
a preliminary step, we used field evidence of nests’ fate (e.g.
presence of pipped eggs, hatched chicks or small eggshell frag-
ments typical of hatched eggs in the bottom of the nest cup;
Mabee 1997, Mabee et al. 20006) to validate that the method
of fate determination based on the temperature record was
trustworthy, but fate assignments as used in our analyses were
only inferred from temperature records.

To describe incubation behaviour, we used the tempera-
tures recorded shortly after the incubating adult had returned
to the nest, after thermologgers were first deployed, until
either the predation event or the beginning of the hatching
event. At our arctic study sites, environmental temperature is
always lower than the temperature of incubation (ca 41°C),

resulting in a drop in measured temperatures when the adult
leaves the nest. We considered a recess (i.e. a period when eggs
are not incubated) to start when the temperature dropped by
>3 °C below the median incubation temperature of a nest
(measured over 24 h periods) and to end when the tempera-
ture returned above this threshold (see Fig. 1 in Moreau et al.
2018). Hence, all temperature profiles shorter than 24 h were
excluded from the analyses. For each nest and each day of
monitoring, we calculated three components of incubation
behaviour: the total duration of recesses (TDR), the number
of recesses (NR) and the mean duration of recesses (MDR;
equal to TDR/NR). Note that these components describe
individual incubation behaviour for uniparental species only.
For biparental species, they combine recesses from both incu-
bating adults during their respective incubation bouts.

Data analysis

Temperature measurements were obtained from 714 nests
across all seven Calidris species monitored on the 12 study
sites (Supplementary material Appendix 1 Table Al and Fig.
A2). We removed 104 nests when the thermologgers failed
to record temperatures for at least 24 h (e.g. due to technical
malfunctioning). Furthermore, in some of the 610 remaining
nests, the temperature probe had moved during the monitor-
ing period (for instance because the nest was built in too soft
substrate) and temperature profiles had a decreasing trend,
which limited our ability to detect some recesses. To prevent
these unreliable records from affecting our analyses, all days
when thermologgers recorded a daily median temperature
below 36°C (n= 068 nests) were also removed. This approach
led to a filtered data set of 542 nests with exploitable nest
temperature data.

We first described the inter-specific variability of each
component of the incubation behaviour. One linear mixed
effect model was performed for each component of the
incubation behaviour (i.e. TDR, NR and MDR), with the
incubation behaviour component as the response, species as
fixed effect and site, year and nest as nested random effects
to account for non-independencies. We compared all pairs
of species for each of the incubation behaviour compo-
nents using a Tukey test with Holm—Bonferroni correction
method. Linear mixed effect models were conducted using
the ‘lme4’ package (Bates et al. 2015) while the ‘multcomp’
package (Hothorn et al. 2008) was used to perform post hoc
analysis in program R (ver. 3.6.1, <www.r-project.org>).

We described the incubation behaviour of adults by the
daily TDR, NR and MDR by averaging values over the entire
monitoring period for each nest. To ensure that the averaged
behaviour was representative, we only kept nests with a daily
median temperature over 36°C for at least 20% of the moni-
toring period; this approach resulted in the removal of 16
additional nests from the remaining 542 nests. Moreover,
an additional 17 nests were excluded from analyses carried
on their fates (hatched versus depredated), as 9 nests were
abandoned after the beginning of the monitoring and 8 had
unclear fate (i.e. the two observers disagreed on the nest’s
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fate). Then, only data sub-sets with more than one suit-
able recording per species/site/year combination were kept.
As the following models (see next paragraphs) can handle
right censoring, nests with unknown fates were kept in our
models. This approach resulted in a dataset of 505 nests
(with 208 hatched and 229 depredated; see second col-
umn in Supplementary material Appendix 1 Table Al and
Figure A2).

We used generalized linear mixed-effect models (GLMMs)
with a binomial error distribution and a logistic-exposure
link function to test the effect of the average incubation
behaviour on nest fate (hatched versus depredated). These
‘logistic-exposure models” are similar to logistic models but
integrate the exposure time between nest visits in the link
function to explicitly take into account the delayed entry of
nests in the study and the fact that early depredated nests are
overlooked (Shaffer 2004). Logistic-exposure models yield
the effect of predictors on the odds of daily nest predation.
After running a model to test the effect of the strategy alone
on the probability of nest predation, we also constructed sep-
arate models for each incubation behaviour component since
some explanatory variables were mutually incompatible.
For instance, TDR and NR were highly correlated (Pearson
product-moment correlation coefficient r=0.615, p-value <
0.001) and could not be used in the same model because
such an extreme collinearity was likely to strongly bias the
analyses (Freckleton 2011). The fate of a nest was considered
as the response and the incubation behaviour component
as a fixed effect. Interactions between incubation behaviour
components and incubation strategy (biparental, mixed and
uniparental strategies) were tested using likelihood ratio tests
to help select our most robust model. Finally, we also used
one model per strategy to illustrate the strategy-specific rela-
tionship between incubation behaviour components and the
probability of nest predation. For every logistic-exposure
model, years nested within study sites were included as ran-
dom effects (random intercepts) to account for the variability
of environmental conditions across sites and between years at
each site. Species, initially included as a random effect, were
removed during model selection since the intraspecific vari-
ability was high compared to the interspecific variability (i.e.
low repeatability) within strategies. GLMMs were conducted
using the ‘lme4’ package (Bates et al. 2015) in program R.

In addition, we investigated the relation between average
incubation behaviour and daily predation rates by using Cox
proportional hazards models (hereafter Cox models). The
most striking difference with logistic-exposure models is that
Cox models do not assume constant probability of nest preda-
tion during the incubation period but consider that groups
have proportional hazard functions and that only the base-
line hazard function depends on time (Manolis et al. 2000,
Nur et al. 2004, Shaffer 2004). Cox models return the effect
of a one-unit change of the covariate on the change in hazard
rate at a given age. To account for the dataset structure, mixed
effect Cox models were implemented using each nest esti-
mated age at the time the temperature probe was installed as

the beginning of the exposure period, and the nest’s estimated
age when fate was determined (or the probe retrieved) as the
end of the exposure period. The fate of the nest was used as
its status at the end of the exposure (hatched, depredated or
censored if the nest was still incubated at the end of the moni-
toring period). In the end, Cox models were run using 469
nests for which an age could be estimated, for seven species
and 12 sites (including 209 depredated nests; see third col-
umn in Supplementary material Appendix 1 Table Al) with a
median age at discovery of ca 6 days (Supplementary material
Appendix 1 Fig. A3). In these analyses, incubation behaviour
components were still used as predictors in separate models to
avoid collinearity, and sites and years (nested into sites) were
still considered as nested random effects. Interactions between
incubation behaviour components and the incubation strat-
egy were tested. Survival analysis was conducted using the
‘coxme’ package (Bates et al. 2015) in the program R.

Results

Incubation behaviour differed between species and across
strategies (Fig. 2). TDR varied significantly with incubation
strategies, with biparental species showing a lower TDR than
both mixed and uniparental species. Regarding NR of each
species, uniparental and biparental strategies also differed sig-
nificantly: biparental species showed alower NR than all other
species, while sanderling and white-rumped sandpiper had
lower NR than both little stint and Temminck’s stint. Finally,
only TemmincK’s stint had a significantly higher MDR than
biparental species. Conversely, semipalmated sandpiper was
the only biparental species with a significantly lower MDR
than dunlin, mixed and uniparental species (Fig. 2).

After checking that the probability of nest predation did
not significantly vary across strategies when only strategy
was entered in the models (likelihood ratio test, ¥*=1.8,
p-value=0.359), we found that the effect of TDR on the
daily predation rate significantly varied between strategies
(likelihood ratio test, y?=06.6, p-value=0.037). However, it
did not significantly vary between uniparental and biparen-
tal strategies (likelihood ratio test, y*=1.4, p-value=0.244)
but only between biparental and mixed strategies (likeli-
hood ratio test, y*=6.3, p-value=0.012; Fig. 3A). This
relationship was not significant for mixed species (Wald’s
test: z=0.2, p-value=0.811, odds ratio=1.000), but it
was positive for uniparental species with a 0.4% increase
of the odds of daily nest predation for every one minute of
increase in TDR (Wald’s test: z=2.1, p-value=0.036, odds
ratio=1.004; Fig. 3A), as well as for biparental species with a
0.6% increase in odds of daily nest predation for every min-
ute of increase in TDR (Wald’s test: z=4.0, p-value < 0.001,
odds ratio=1.006). These results are corroborated by the
overall pattern shown on Fig. 4, where depredated nests had
a higher TDR than successful nests for most subsets.

Comparatively, the effect of NR on the daily predation
rate varied significantly between strategies (likelihood ratio
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Figure 2. Mean daily total duration of recesses (TDR; A), number of recesses (NR; B) and mean duration of recesses (MDR; C) estimated
for each species across all sites and years. Means are estimated through linear mixed effect models. Sample sizes indicated on panel B are the
same for all panels. Error bars represent the 95% CI obtained through mean estimation. Species with different letters within each panel are
significantly different and result from a post hoc analysis with paired differences. White, grey, and black bars correspond to species with

biparental, mixed, and uniparental incubation strategies, respectively.

test, x*=10.4, p-value=0.005; Fig. 3B). The daily preda-
tion rate was positively related to NR for biparental species
(Wald’s test: z=3.7, p-value < 0.001, odds ratio=1.0006),
with a 6% increase of the odds of daily nest predation
for each additional recess. Species with a mixed incuba-
tion strategy showed a similar but non-significant trend
(Wald’s test: z=0.2, p-value=0.874, odds ratio=1.003).
Conversely, uniparental species showed a negative but non-
significant relation between NR and the daily predation rate
(Wald’s test: z=—0.8, p-value=0.392, odds ratio=0.988).

The effect of MDR did not significantly vary between
incubation  strategies (likelihood ratio test, ¥?>=0.4,
p-value=0.797; Fig. 3C), but an increase in MDR was
related to an increase of the daily predation rate (Wald’s
test: z=2.4, p-value=0.018, odds ratio=1.042), with a 4%
increase of the odds of daily nest predation for every minute
of increase in MDR.

Finally, mixed effect Cox models also confirmed the positive
relation between TDR and predation risk (HR=1.002, z=3.0,
p-value=0.003), with no significant difference between bipa-
rental and uniparental species (likelihood ratio test, ¥*>=1.2,
p-value=0.264). As found with the logistic-exposure mod-
els, the incubation strategy significantly influenced the rela-
tion between NR and the instantaneous risk of nest predation
(likelihood ratio test, ¥?>=9.0, p-value=0.011). For bipa-
rental species, an increase in the NR was related to an earlier
nest predation (HR=1.048, z=3.1, p-value=0.002), whereas
mixed species showed non-significant relation (HR=1.024,
2=0.7, p-value=0.490) and uniparental species showed an
opposite but non-significant relation (HR=0.978, z=-1.6,
p-value=0.110). Finally, MDR was positively related to the risk
of nest predation (HR=1.044, z=2.4, p-value=0.015) and
this relation did not significantly vary across strategies (likeli-
hood ratio test, y*=1.8, p-value=0.402).
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Discussion

Small shorebirds such as sandpipers mainly rely on camou-
flage and stillness to keep the nest location undetected by
predators (Larsen 1991, Larsen et al. 1996, Reneerkens et al.
2005, Buck 2016). However, adult sandpipers cannot incu-
bate continuously and must regularly leave the nest to ‘refuel’
to ensure their own survival. The incubation behaviour can
be described by the frequency and duration of adult foraging
trips (i.e. recesses) and the resulting behavioural components
vary across strategies (Cresswell et al. 2004, Reneerkens et al.
2011, Bulla et al. 2015a). We found that uniparental spe-
cies showed a higher frequency and higher total duration of
recesses compared to biparental species (Fig. 2). Smith et al.
(2012) showed that the interspecific variability in nest
survival could partly be explained by differences in incuba-
tion behaviour.

Interestingly, we found that it was not the incubation
strategy per se that influenced the probability of nest pre-
dation. Instead, it was the time during which the nest was
unattended (i.e. TDR, MDR) and the frequency of recesses
(i.e. NR) that affected nest predation. Hence, when sur-
vival rates differ between strategies, this is most probably a
result of quantitative differences in their incubation recess
behaviour, rather than qualitative differences in the ability of
predators to discover nests of a given strategy (see also
Smith et al. 2012).

Increasing TDR resulted in a higher probability of nest
predation for both uniparental and biparental incubation
strategies, supporting the results of Smith et al. (2012).
However, we found a positive relation between probabil-
ity of nest predation and NR, consistent with Smith’s et al.
(2012), for biparental species only. Conversely, statistically
non-significant negative relationship was found between NR
and the probability of nest predation for uniparental spe-
cies. Finally, the probability of nest predation was positively
related to MDR for both uniparental and biparental strat-
egies. The single mixed species (sanderling) showed no sig-
nificant relationship between their incubation behaviour and
the probability of nest predation, even if they could not be
distinguished from other strategies when studying the effect
of MDR. Such a result may arise from the high variability of
the incubation behaviour of sanderlings, due to their flexible
strategy. Interestingly, the Cox and logistic-exposure models
produced similar results, which might suggest a constant pre-
dation probability during the incubation period.

Two independent mechanisms could explain our findings.
First, unattended nests may be more visible to predators.
Indeed, sandpipers nest directly on the ground (Reid et al.
2002) and most species monitored in this study choose
exposed nest sites that allow early predator detection but con-
fer little nest concealment (Goétmark et al. 1995, Koivula and
Rénkd 1998, Amat and Masero 2004). Adult presence on the
nest could confer passive protection as they cover their eggs
with their cryptic upper parts (Weidinger 2002, Buck 2016).
Egg camouflage may also be important to reduce predation

risk during nest recesses (Salek and Cepakovd 2006) but is
probably less effective than plumage crypsis (Swanson et al.
2012), although we are not aware of any specific experiment
that evaluates these two types of camouflage for Calidris spe-
cies. This could explain why a decrease in the overall atten-
tiveness (i.e. higher TDR) is related to a higher predation
probability for both uniparental and biparental species.

Second, movements of adults near the nest may draw
the attention of the predator and reveal the nest location as
hypothesized by Skutch (1949) for passerines. Several studies
support this hypothesis for passerines (Conway and Martin
2000, Matysiokovd and Remes 2018), and Smith et al.
(2012) present similar correlational support for nidifugous
shorebirds. Moreover, the fact that sandpipers use distrac-
tion behaviour to divert predators from their nests (i.e. active
deception; Gochfeld 1984, Montgomerie and Weatherhead
1988, Smith and Edwards 2018) also suggests that arctic
predators are attracted to movements.

Considering NR as a proxy for movements to/from the
nest, we found that only biparental species seemed to face
higher predation rates when more mobile (Fig. 3b). The
reason for this difference is unclear since, in absolute val-
ues, biparental species have much lower number of recesses
(NR) values than uniparental and mixed species (Fig. 2b).
This result might be due to the suspected more conspicuous
behaviour (i.e. social interactions) of biparental species when
flushed or taking turns at the nest site, as compared to unipa-
rental species that are usually more discrete during these criti-
cal events (Larsen 1991). The negative trend found between
NR and predation in uniparental species is also counterintui-
tive as we would expect them to feed closer to the nest due
to their much shorter feeding bouts. Indeed, if movements
attract predators, then foraging near the nest during recesses
should be detrimental in revealing nest location. By showing
that it is less risky for uniparental species to have more shorter,
rather than few longer recesses, our results do not support
such an explanation and rather suggest that uniparental spe-
cies can feed at safe distances from the nest even during short
recesses. However, because NR and MDR are negatively cor-
related, the higher predation rates observed for large MDR
values (associated with low NR) could also simply be the
result of longer feeding bouts spent close to the nest. Indeed,
if we assume that uniparental species always feed close to the
nest (at distances unrelated to MDR), then longer periods
of activity near the nest (i.e. larger MDR regardless of NR
values) could also explain this relation. Conversely, if larger
values of MDR are associated to distant feeding spots, then
our results could suggest that passive (crypsis) or active (dis-
traction) protection behaviour of adults (Weidinger 2002,
Lameris et al. 2018) are more important than movements to
explain the breeding success of Calidris nests.

Regardless of what mechanisms lead to our results, a
tradeofl’ should emerge for uniparental species regarding
the distance from their nest when foraging and their abil-
ity to protect their clutch. Unfortunately, too little is known
about the off-nest behaviour and feeding range of arctic
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sandpipers (Bulla et al. 2015b). Investigating how sandpip-
ers behave when off the nest and when departing/returning
to their nest would provide important insight on how they
manage to keep their nest location undiscovered. We are only
aware of a few descriptions of off nest behaviour (Cartar and
Montgomerie 1985).

Incubation behaviour that prolongs the incubation period
may also indirectly influence the probability of nest preda-
tion due to the increased length of exposure (Bosque and
Bosque 1995, Tombre and Erikstad 1996). Embryo develop-
ment is directly dependent on nest temperatures maintained
during incubation (Webb 1987). Lowered nest attentiveness,
exposes eggs to lower temperatures in the Arctic and slows
down embryo’s development (Olson et al. 2006, Martin et al.
2007). Uniparental species, in particular, may have prolonged
nest incubation periods due to their lower attentiveness, but
mechanisms such as increasing egg temperature (Hepp et al.
20006, Reneerkens et al. 2011) may help to (partially) com-
pensate. According to our results, a poorly attended nest has
a higher probability of being depredated per day, but it may
also have a lower survival rate over the entire incubation
period due to a possible lengthening of this period.

Weather conditions are highly variable in the Arctic and
extreme cold weather events can severely cool eggs left unat-
tended, reduce the prey availability for adules (i.e. terrestrial
arthropods; MacLean and Pitelka 1971, Schekkerman et al.
2003), as well as increase the metabolic rate necessary
for adults to stay warm (Wiersma and Piersma 1994,
Piersma et al. 2003). Hence, sandpipers may adopt a plastic
behavioural response to avoid exposing their eggs to unfa-
vourable conditions and to take advantage of the best for-
aging opportunities. During cold spells, uniparental species
perform fewer but longer recesses (Cartar and Montgomerie
1985, Tulp and Schekkerman 2006, Reneerkens et al. 2011),
whereas biparental species such as dunlin C. alpina (Tulp and
Schekkerman 2006) and semipalmated sandpipers C. pusilla
(Norton 1972, Bulla et al. 2015a) show no effect of tem-
perature on their incubation behaviour. Hence, uniparental
species should suffer an increased rate of nest predation com-
pared to biparental species during inclement weather. This
may become even more problematic due to the increasing
variability in weather that is associated with climate change
(Schmidt et al. 2019). In this study, we controlled for the
effect of the site and the site-specific effect of year (i.e. average
abiotic and biotic conditions may change across years at each
site) on the response variable’s variance by using both fac-
tors as random effects in our models. However, we currently
lack a precise description of the immediate and dynamical
effects of abiotic conditions on incubation behaviour. Such
information is needed to understand the influence of chang-
ing conditions on the reproductive success of shorebirds
using different incubation strategies (Matysiokovd and
Remes 2018).

Among biotic factors, the level of predation pressure on
sandpipers’ nests could also lead to changes in incubation
behaviour that ultimately affects nest predation. For example,

the arctic fox is the most opportunistic terrestrial predator in
the tundra (Larson 1960, Dalerum and Angerbjorn 2000,
Elmhagen et al. 2000, Gilg et al. 2006, McKinnon and Béty
2009) and its density and diet vary according to local com-
munity dynamics (Angerbjorn et al. 1999, Gilg et al. 2003)
present across years and even within a season (Smith and
Wilson 2010). This ultimately influences predation pressure
on sandpiper’s nests (Blomgqvist etal. 2002, Fraser etal. 2013).
Furthermore, the perception of predation risk can strongly
influence the behaviour of breeding birds (e.g. a decrease in
the frequency of feeding trips, Conway and Martin 2000,
Ghalambor and Martin 2002, Fontaine and Martin 20006).
Hence, the relationship between the incubation behaviour
of sandpipers and the probability of nest predation will also
depend on their ability to detect and respond to changes in
trophic and behavioural interactions with their predators.

Ongoing global changes deeply impact the population
dynamics of many arctic species, including changes in pre-
dation rate and breeding success of shorebird nests (van der
Putten et al. 2004, Ims and Fuglei 2005, Gilg et al. 2009,
2012, Post et al. 2009). In this context, studying variation
in parental care and its consequences offers unique oppor-
tunities to investigate how future reproductive success may
change and to assess adaptive capacities of migratory species
under changing environmental conditions.
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Chapitre 4

Breeding strategies in a constrained and
changing environment: a review for
arctic sandpipers.
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1. INTRODUCTION

One of the major current challenge for ecologists is to provide policymakers with knowledge
about how ecosystems respond to climate change and how to prevent, or at least mitigate,
the forecasted losses in biodiversity. Urged by this context, many research projects focused
on the responses of various taxa to their changing environment in terms of phenology (Cohen
et al., 2018; Kharouba et al., 2018), distribution (Parmesan et al., 1999; Lenoir et al., 2008;
Moritz et al., 2008; Pinsky et al., 2020) and population dynamics (Saether et al., 2000; Both et
al., 2006). Although it has been very important to acknowledge how populations or species
respond to climate change, such responses seem highly idiosyncratic (Auer and King, 2014;
Bradshaw et al., 2014). Such a variability may partly result from differences in individual ability
to mitigate the effect of climate change on their fitness between populations, which results
from phenotypic plasticity. Studying physiological responses of organisms to variable abiotic
conditions (e.g. thermal limits in ectotherms; Somero, 2010; Huey et al., 2012; Hoffmann et
al., 2013) has been instrumental to describe the range of conditions an organism can cope
with and the importance of phenotypic plasticity in its ability to persist in new conditions.
However, species being embedded in communities, their responses to climate change may
also be affected by other species’ responses (i.e., through interactions; Tylianakis et al., 2008;
van der Putten et al.,, 2010; Cahill et al., 2013; Ockendon et al., 2014) and using only
physiological aspects would entails the robustness of our predictions. Hence, to get a
comprehensive understanding on how species and populations will cope with climate-induced
impacts, one should also study the ability of individuals and populations to adaptively respond
(through phenotypic plasticity or flexibility) to both direct (abiotic) and indirect (biotic) effects
of climate change. Such responses may mitigate the effects of climate change on organisms’

fitness and may allow some populations to persist in their environment.

Although it has been overlooked in the study of animal responses to climate change,
behavioural ecology offers an interesting framework, as behaviour can be highly flexible
(Piersma and Drent, 2003; Snell-Rood, 2013) and so may allow species to respond to short-
term variations in their environment (Buchholz, 2007; Buchholz et al., 2019). Moreover,

animal behaviour has important implications on individual’s fitness, in addition to shaping
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inter-specific relationships (Density vs Trait mediated interactions, Kfivan and Schmitz, 2004;
Harmon and Barton, 2013) and this allows us to relate behaviours to reproductive success and
population dynamics. Constrained by other life-history traits, behavioural flexibility and the
ability of individuals to rapidly and adaptively respond to perceived environmental changes
should hence considerably help us to refine predictions about direct and indirect effects of

climate change on population dynamics.

We must first consider that individuals cope with different sets of pressures during their life
cycle, and that some periods are more critical than others for their population dynamic (also
with potential long-term effects). Reproduction and post-zygotic parental care are especially
important as they determine the reproductive success, the recruitment and the fitness of
future generations. During this period, the behaviour of breeding adults results from the
resolution of a trade-off between investing their limited time and energy into reproduction,
or into their own survival (Williams, 1966; Trivers, 1972). When conditions change, costs and
benefits of both maintenance and reproduction vary and it may become advantageous for

adults to change their behaviour.

Parental care, defined as every parental behaviours that enhance offspring fitness, takes a
great diversity of forms (hereafter called “parental care strategies”) that differ according to
the involvement of both social parents (i.e. biparental, uniparental) and potential helpers
(alloparental care) (Clutton-Brock, 1991; Royle et al., 2012). Different forms of parental care
can be associated to different life-history strategies: cooperation between mates (and
eventually helpers) to secure few reproductive events vs. uniparental care or no parental care
that allow multiple reproductive events (Cockburn, 2006). However, different parental care
strategies come with different constraints that may influence the ability of parents to respond

adaptively to environmental changes (i.e. biotic and abiotic effects).

Shorebirds have attracted scientists’ attention for long, as they show a diversity of breeding
systems, including various parental care strategies, in sympatric species that otherwise share
many life-history traits (Pitelka et al., 1974; Erckmann, 1983; Oring, 1986; Székely and
Reynolds, 1995; Reynolds and Székely, 1997a; Borowik and McLennan, 1999; Cockburn, 2006;
Székely et al., 2006). Among shorebirds, a diversity of species (hereafter called “arctic
shorebirds”) undertake long migrations to reach the Arctic where they breed during the

narrow productive season, in summer. In such unpredictable and sometimes harsh
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environments, arctic shorebirds evolved various strategies. Some authors proposed to split
species into two main categories according to their strategy: “conservative species” being
monogamous, showing a high site faithfulness as well as relatively steady nesting densities
and reproductive success, as opposed to “opportunistic species” being polygamous with a low
site-faithfulness as well as variable nesting densities and reproductive success (Holmes, 1966,
1971; Pitelka et al., 1974; Saalfeld and Lanctot, 2015). Conservative species show biparental
care during incubation whereas opportunistic species show uniparental care with three
possible systems: female only care, male only care or one adult cares regardless of its sex

(Pitelka et al., 1974; Cramp and Simmons, 1983).

Here, we are particularly interested in reviewing the strategy-specific flexibility of arctic
shorebirds incubation behaviour, as post-hatching care is more variable among species with
females usually deserting their mate and chicks in conservative biparental species (Erckmann,
1983; Oring and Lank, 1984; Miller, 1985; Gratto-Trevor, 1991; Székely and Reynolds, 1995).
The incubation period is especially critical for shorebirds’ reproductive success as it begins
early in the summer season (when conditions can be harsh), it is energetically costly (Williams,
1996; Tinbergen and Williams, 2002), and exposes all eggs to predation (Ricklefs, 1969;
Martin, 1993). Moreover, incubation prevents adults from performing other activities such as
foraging (Yom-Tov and Hilborn, 1981b; Tulp and Schekkerman, 2006). Since all arctic
shorebirds are income breeders (Drent and Daan, 1980; Klaassen et al., 2001; Klaassen, 2003;
but see Morrison and Hobson, 2004), they must forage every day to sustain their costly
activities and incubation behaviour reflects a trade-off between incubation and foraging.
Incubation strategies (uniparental or biparental, sensu Williams, 1996) importantly affect
adults’ energy expenditure (thermoregulation and incubation; Cresswell et al., 2003; Bulla et
al.,, 2015a) as well as its time budget. In conservative biparental species, the share of
incubation duties between mates allows a quasi-continuous heat input into the eggs and gives
both mates an important part of each day to forage under the arctic permanent daylight
(Norton, 1972; Cresswell et al., 2003; Tulp, 2007; Bulla et al., 2014, 2015b; Meyer et al., 2020).
Conversely, in opportunistic uniparental species, foraging and incubating being mutually
exclusive activities, the nest is left unattended during foraging bouts (Cantar and
Montgomerie, 1985; Cresswell et al., 2004; Tulp and Schekkerman, 2006; Meyer et al., 2020).

The incubation behaviour differs between strategies with more frequent incubation recesses
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(incubation interruptions) and an overall lower attentiveness (i.e. proportion of time the nest
is incubated; Norton, 1972) for uniparental species. However, these strategies may also

constrain adults’ behavioural flexibility.

The Arctic is currently warming at a rate ca. twice higher than what is described globally (IPCC,
2014). This trend is associated with changes in precipitation regimes (e.g. more snowfalls in
winter) and more frequent extreme climatic events such as cold spells, summer storms, rain
on snow, etc. (Callaghan et al., 2004; Serreze and Barry, 2011; Collins et al., 2013; IPCC, 2014).
Moreover, arctic terrestrial communities being relatively simple, with few interacting species
(i.e., low functional redundancy, Summerhayes and Elton, 1923; Krebs et al., 2003; Post et al.,
2009; Legagneux et al., 2012), their resilience against perturbations is relatively low. Such
rapid changes and increased variability may profoundly affect community structures and
dynamics (Gilg et al., 2012). In this context, we aim at reviewing how life-history strategies
(conservative biparental vs. opportunistic uniparental) affect the ability of arctic shorebirds to
persist in such changing conditions. First, we will focus on differences of the parents’
behavioural responses to variations of the abiotic conditions between strategies. In this part,
we will also discuss the influence of strategies on parents’ abilities to respond adaptively to
such changes. Second, we will review the effect of arthropod availability on strategy-specific
incubation behaviour. We will also introduce the importance of body store management in
the ability of adult to delay foraging and to protect their eggs from deleterious conditions. In
the third part, we will compare the abilities of both uniparental and biparental species to tune
their laying schedule to hatch their eggs during the currently advancing peak period of
arthropod abundance. Finally, in a fourth part, we will discuss the differences in the predation
risk induced by behaviour and in the abilities of adults to mitigate nest predation risk

behaviourally, between strategies.
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2. ABIOTIC FACTORS

Breeding in the Arctic may be advantageous for shorebirds (e.g., reduced parasite loads:
Alerstam et al., 2003; Piersma, 1997; increased food availability during continuous daylight:
Schekkerman et al., 2003; lower predation risk: Gilg and Yoccoz, 2010; McKinnon et al., 2010;
but see Bulla et al., 2019a) that travel thousands of kilometers every year to reach their
breeding sites. However, the arctic weather can be harsh and sometimes profoundly affects
shorebirds’ breeding activities (Mayfield, 1978; Martin and Wiebe, 2004; Meltofte et al.,
2007a; McKinnon et al.,, 2013b; Reneerkens et al.,, 2016; Schmidt et al., 2019). Hence,
behavioural flexibility may have evolved as it should be advantageous in such variable
environments but the ability of each strategies to adaptively respond to changing conditions

remained poorly studied.

Shorebirds’ reproductive success relies on their ability to provide their eggs and chicks with
the best developmental conditions and protection. In such an unpredictable environment, an
important part of parental care is dedicated to buffering environmental temperature
variations, as neither eggs (Vleck and Vleck, 1987, 1996) nor young chicks (Visser and Ricklefs,
1993b, 1993a) can thermoregulate. Transferring their own metabolic heat through contact
incubation (Deeming, 2002b), adults keep their eggs’ temperature in a range compatible with
development (Webb, 1987) and the same process is used to brood their chicks to avoid
hypothermia (Ashkenazie and Safriel, 1979a). If adults’ energy expenditure does not
significantly vary between incubation and chick-rearing periods (Tulp et al., 2009a), incubation
is more costly because it prevents adults from foraging, which chick-rearing does not (Yom-

Tov and Hilborn, 1981b).

However, shorebirds’ basal metabolic rate is maximal while in the Arctic as compared to other
life-cycle periods (Piersma and Morrison, 1994; Lindstrom, 1997; Kvist and Lindstrom, 2001;
Williamson et al., 2006). Moreover, parental energy expenditure varies with variations of
abiotic factors that enhance their own heat losses (e.g. temperature, wind, humidity; Piersma

and Morrison, 1994; Wiersma and Piersma, 1994; Tinbergen and Williams, 2002) or the energy
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needed to keep eggs warm or to rewarm them after a recess (Biebach, 1986; Conway and
Martin, 2000a). Hence deteriorating abiotic conditions may require an increased parental
expenditure that species with different incubation strategies (uniparental and biparental) may
not be equally able to do: incubation strategies constrains energy expenditure

(thermoregulation and incubation) as well as time budget.

Biparental incubation behaviour mostly depends on the synchronism between both adults
(Bulla et al., 2014, 2015a, 2015b, 2016) and seems unconstrained by adults’ energy
expenditure (Bulla et al., 2015a). Conversely, when a single adult incubates (i.e., uniparental
strategy), its incubation behaviour is ruled by its energy expenditure (Cresswell et al., 2004)
as foraging and incubating are mutually exclusive activities and the nest cools down while the
adult forages (Norton, 1972; Cantar and Montgomerie, 1985; Cresswell et al., 2004; Tulp and
Schekkerman, 2006; Meyer et al., 2020). This difference leads to uniparental incubation
behaviour being highly sensitive to abiotic conditions: when temperature drops, adults
perform fewer but longer recesses that results in a lower overall attentiveness (Cantar and
Montgomerie, 1985; Cartar and Montgomerie, 1987; Norton, 1972; Tulp and Schekkerman,
2006; Meyer et al., 2021; but see Reneerkens et al., 2011; and Smith et al., 2012a). It can be
surprising that during cold spells uniparental shorebirds spend more time foraging, leaving
their eggs in conditions that stop their development (Webb, 1987) as the opposite pattern is
often found in passerine for example (White and Kinney, 1974; Haftorn, 1988; Conway and
Martin, 2000a). However, adult’s survival and its ability to care for its eggs decrease rely on its
body condition that deteriorates in cold conditions (Tulp and Schekkerman, 2006). Hence,
adults may enhance their own survival at the expense of their embryos if they gain by

increasing their residual reproductive success over their current reproductive success.

Regardless of their incubation strategy, trends towards higher mean temperatures may
benefit every ground nesting-shorebirds and their chicks (McKinnon et al., 2013b).
Uniparental species may especially benefit from such a temperature rise at it would limit the
energetic constraint over incubation and allow an increased parental expenditure, ultimately
leading to an increased reproductive success. However, the increased variability and
unpredictability of the arctic weather may also be related either to cold waves, especially
affecting uniparental incubation behaviour as previously explained, but also to heat waves

(Dobricic et al., 2020), the effect of which is still ignored. Indeed, most shorebirds nest in open
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habitat where eggs are directly exposed to solar radiations while unattended. As hyperthermia
is more deleterious than hypothermia for embryos (Webb, 1987), increasing nest
attentiveness during the potentially harmful periods may be adaptive. Again, an increased
parental expenditure is constrained by the need to forage in uniparental shorebirds. In
addition, even if shorebirds’ summer plumage has a lower insulative capacity when compared
with winter plumage (Piersma et al., 1995), we cannot exclude that some adults will
experience heat stress or dehydration. To cool down their body temperature, adults may
perform behaviours that increase heat losses (e.g. belly soaking or nest shading; Grant, 1982;
Downs and Ward, 1997; Brown and Downs, 2003) but can also preclude foraging and may
sometimes be more conspicuous to predator (e.g. nest shading). Hence, while suffering from
heat, adults may handle three mutually exclusive activities: incubation/protection,
thermoregulation and foraging. Hence, uniparental incubation may be highly constrained and
nest abandonment may be more common. Some authors showed that even in biparental
shorebird species, such as the Kentish or snowy plovers that breed in areas where heat is an
important stressor, males increase their parental investment (and parents perform shorter
incubation bouts) in response to higher temperatures during the day (Amat and Masero, 2004;

AlRashidi et al., 2010, 2011; Vincze et al., 2013, 2017).

Incubation behaviour has important consequences on the quality and survival of offspring, as
it defines the conditions they are exposed to during early development (i.e. parental effect ;
Mousseau and Fox, 1998; Lindstrom, 1999). Indeed, eggs’ temperature varies according to
incubation behaviour and local conditions. Hence, eggs’ temperature sometimes falls under
the physiological threshold for embryo’s development (i.e. 26°C; Webb, 1987) that slows
down or even temporarily stops (Zerba and Morton, 1983; Morton and Pereyra, 1985;
Haftorn, 1988; Weathers and Sullivan, 1989; Olson et al., 2006; Reneerkens et al., 2011; Kwon
et al.,, 2017). This lengthens incubation period, and as consequences, exposes eggs to
predation longer and increases the likelihood that eggs hatch after the optimal period of

hatching (Lyon and Montgomerie, 1985; Bosque and Bosque, 1995; Tombre and Erikstad,
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1996; Lindstrom, 1999; Hepp et al., 2006; Martin et al., 2007; DuRant et al., 2012). On the
longer-term, early developmental conditions affect various traits in future young: e.g.
susceptibility to pollutant (Lunny et al., 2020), weight (Hepp et al., 2006; DuRant et al., 2010;
but see Hopkins et al., 2011; DuRant et al., 2012), skeletal muscles development and
locomotion (Hepp et al., 2006; Hopkins et al., 2011), stress response (DuRant et al., 2010) and

thermoregulatory abilities (DuRant et al., 2012).

In years with extreme weather events, the entire cohort of new-born chicks may be exposed
to deleterious conditions during early development if their parents cannot increase their
parental expenditure sufficiently. This may result in latent and transgenerational cohort
effects because poor quality chicks will have a reduced overall reproductive success
(Lindstrom, 1999). Van Gils et al. (2006) studied such a latent effect of nesting conditions on
the bill length of the young red knots (a monogamous species with biparental incubation ;
Whitfield and Brade, 1991). They found that a delayed laying and poor developmental
conditions result in shorter bills that entail young’s abilities to reach profitable preys on sandy
beaches during winter, affecting their state and reducing their survival (see also Martin et al.,
2018). The increased occurrence of extreme weather events associated to current climate
change (IPCC, 2014) may hence be related to an increased frequency of such cohort effects that

may result in long-lasting effects on populations’ dynamic (Lindstrom and Kokko, 2002).

Uniparental shorebirds may be the most concerned by such negative effects of parental
behaviour on offspring fitness due to their overall lower attentiveness and more variable
incubation behaviour, when compared with biparental species (except if embryos evolved still
undiscovered traits that cancel those effects). However, some authors found that uniparental
species may sometimes be able to compensate their low attentiveness by increasing their
incubation temperature (Reneerkens et al., 2011) or by optimizing nest building and insulation

(Tulp et al., 2012) to significantly reduce energy expenditure (Cresswell et al., 2004).
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Incubation costs are expected to vary importantly in the future: overall warmer summers will
decrease incubation costs while increased frequency of bad spells and late summers may lead
to temporary high incubation costs. However, reproduction and parental care result from
interactions between two individuals that share the benefits that result from their summed
investment but pay costs individually (Taylor and Day, 2004; Arngvist and Rowe, 2005). Having
diverging evolutionary interests, males and females can either cooperate or desert their mate
and clutch according to the relative cost-benefit ratio of both decisions (that also depends on
social environment and the decisions of the others; Parker et al., 2002; Chapman et al., 2003;
Arngvist and Rowe, 2005; Kokko and Jennions, 2008; Lessells, 2012). Between cooperation
and desertion, parental care also varies according to how pair divides the burden of care (i.e.
equally or not) and how long parents cooperate. As the development mode of arctic
shorebirds chicks (i.e. precocial) already increases the potential for sexual conflict by reducing
the amount of care needed for successful reproduction (Silver et al., 1985; Temrin and Sillén-
Tullberg, 1995; Thomas and Székely, 2005; Olson et al., 2008), an overall milder climate in the
Arctic will increase conflict load even more. Indeed, reduced parental expenditure may
decrease the costs of desertion as the probability that a lone parent will success increases. In
species, such as the sanderling, where incubation strategy is flexible, such conditions may lead
to more frequent desertion, all else being equal. Moreover, beyond desertion, the share of
incubation duties also varies with conditions. Indeed, it has been shown that in harmful
conditions, both for adults and embryos, males of biparental shorebirds that usually take a
little part in daily incubation, can increase their participation (Amat and Masero, 2004;
AlRashidi et al.,, 2010, 2011; Vincze et al., 2013, 2017). Relationships between abiotic
conditions and how parents share their duties remain understudied and may provide
important insights on parents’ abilities to sustain variable conditions as well as on the

resolution of sexual conflicts.
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3. INCUBATION STRATEGIES AND TIMING OF LAYING

Phenology has been reported to advance in a wide array of taxa that experience climate
change (Parmesan and Yohe, 2003; Rosenzweig et al., 2008). Such changes are expected to be
even more important in high latitudes due to a quicker climate change, a marked seasonality
and the narrowness of the productive season (Both et al., 2004; Hgye et al., 2007; Parmesan,
2007; Gilg et al., 2012; Post et al., 2018). The magnitude of these changes also varies across
trophic levels with prey species showing larger shifts than their predators (e.g. greater shifts
in ectotherms than endotherms ; Thackeray et al., 2010, 2016; Cohen et al., 2018), leading to
phenological mismatches between interacting species. As individuals increase their
reproductive success when the most demanding period of their life-cycle (offspring growth) is
timed with the peak abundance of their preys (Visser et al., 2006; Durant et al., 2007), such
mismatches can have important effects on individual reproductive success and, at a wider
scale, on a population’s dynamic (e.g. Both et al., 2006). Some studies showed phenological
mismatches between shorebirds and their main prey, arthropods (Reneerkens et al., 2016;
Saalfeld and Lanctot, 2017; Corkery et al., 2019) but some others argued in favour of a lower
importance of mismatches than expected (Leung et al., 2018; Chagnon-Lafortune et al.,
submitted). The probability of phenological mismatch and its effect on shorebird reproductive
success may vary between sites (Kwon et al., 2019; McGuire et al., 2020) and depends on the
relative position into the breeding distribution of the species (e.g. Baird’s sandpiper in
Utgiagvik Saalfeld and Lanctot, 2017; or Godwit in Churchill Senner et al., 2017). If studying
mismatch between interacting species gives the opportunity to build predictions about
specific dynamic, questioning how life-history strategies affects individuals’ flexibility or ability
to cope with mismatch situations (e.g. in the phenology of the resources or predators) is a far

more general approach (e.g. Kerby and Post, 2013).

In the Arctic, the phenology of terrestrial arthropods results in a peak of resource availability
for breeding shorebirds (MacLean and Pitelka, 1971; Danks, 2004) that is timed with

environmental conditions (e.g. cumulated temperatures or snow cover; Danks, 1999;
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Schekkerman et al., 2004; Bolduc et al., 2013; Saalfeld et al., 2019; Hgye and Forchhammer,
2008b) and which timing can greatly vary between years. Arthropods’ phenology currently
advances with climate change (Tulp and Schekkerman, 2008; Reneerkens et al., 2016) and may
be even more variable with the increased frequency of extreme events. Hence, shorebirds’
future reproductive success relies on their ability to hatch their young earlier and/or to remain
flexible in extreme years. However, shorebird’s breeding phenology is constrained in several

ways.

Primarily being long-distance migrants, shorebirds cannot infer local breeding conditions from
their wintering areas (Piersma et al., 1990) and are hence unable to adjust their migratory
schedule accordingly (except e.g. when the population stops in a nearby staging areas during
their journey; Schekkerman et al. 2004, Ely et al. 2018). Moreover, migration departure is
defined by an interplay between endogenous factors and photoperiod cues that may not be
affected by climate change (Gwinner, 1996; Dawson, 2008; Piersma et al., 2008; Karagicheva
et al., 2016). Some studies also suggest that the phenotypic plasticity in migratory schedule is
rather low in shorebirds (Battley, 2006; Gill et al., 2014) and that migration departure
advancement could be reached through slow micro-evolutionary processes (Gienapp et al.,
2007). Beyond the timing of departure, migration speed also depends on resource availability
at stop-overs (Peng et al., 2015) and weather conditions (e.g. in 2007 at Bylot, arrival was
delayed by one week, probably due to a storm ; McKinnon et al., 2012). Moreover, after their
arrival, shorebirds time nest initiation with snowmelt (Green et al.,, 1977; Troy, 1996;
Schekkerman et al., 2004; Hgye et al., 2007; Smith et al., 2010; Grabowski et al., 2013;
Liebezeit et al., 2014; Saalfeld and Lanctot, 2017; Kwon et al., 2019) but also with arthropod
abundance during early summers (Meltofte et al., 2007a; Grabowski et al., 2013). However,
temperatures that drive arthropod phenology, and the timing of snowmelt, related to nest

initiation dates, are currently decoupling (Kwon et al., 2019).

If breeding early is often beneficial for both offspring (i.e. rapid precocial chicks’ growth
require high resource availability; Schekkerman et al., 2003; Pearce-Higgins and Yalden, 2004;
Tjgrve et al.,, 2007; McKinnon et al., 2012) and parents (it allows e.g. an earlier arrival on
wintering grounds and reduces the competition for foraging places Schneider and Harrington,
1981), it is achieved at a cost, as abiotic conditions can be harsh and resources scarce at the

beginning of the breeding season. Hence, the laying schedule is a form of individual
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optimization problem between offspring needs and parents’ abilities, which can be studied in
a parental investment framework (Perrins, 1970; Drent, 2006). If “capital breeders” (e.g. arctic
geese) build large body stores to lay their eggs and start incubation under unpredictable
conditions (e.g. Ankney and Maclnnes, 1978; Parker and Holm, 1990), “income breeders” like
small shorebirds (Klaassen et al., 2001; Klaassen, 2003; Morrison and Hobson, 2004; Morrison
et al., 2005) mainly rely on tundra arthropods from their arrival until their first migration
stopover in fall (Drent and Daan, 1980; Meijer and Drent, 1999). Hence, if they avoid costs
associated with carrying fat (Witter and Cuthill, 1993), the trade-off between early and late
laying may be stronger for income breeders and it may be handled differently according to life

history strategies that determine the adults’ needs during early breeding.

The interspecific variability of the laying date between shorebird populations, that otherwise
share the same migratory routes, breeding sites and habitats, has often been explained by
differences in breeding systems : polygamous species lay later as compared to monogamous
species (with the exception of the early-breeder polygynous curlew sandpiper Calidris
ferruginea; Whitfield and Tomkovich, 1996; Tulp, 2007). First, we explained in the introduction
that incubation strategies has been thought to reflect settlement strategies (Holmes, 1966,
1971; Pitelka et al., 1974) with uniparental species being opportunistic and biparental species
being conservative. Hence, uniparental opportunistic species may delay arrival on breeding
sites (Tulp, 2007; e.g. Kempenaers and Valcu, 2017), whereas conservative biparental species
show a higher site-faithfulness (Oring and Lank, 1984; Tomkovich and Soloviev, 1994) that
allows an earlier breeding (Sandercock et al., 1999). Second, the mating system, which co-
evolved with parental care, can also partly explain this variability. Indeed, some monogamous
species (i.e. biparental species) arrive in pairs on their breeding sites (e.g. Holmes 1966,
Bengtson 1970, Tomkovich and Soloviev 2001) and their high site-faithfulness enhances the
probability of re-mating with a previous year partner (Soikkeli, 1967; Greenwood, 1980;
Sandercock et al., 2000; Johnson and Walters, 2008); two behaviours that may shorten the

pre-laying period (Lanctot et al., 2000; Johnson and Walters, 2008). Conversely, in polygamous
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species (i.e. uniparental species), competition for mates may delay the start of laying or the

beginning of incubation (e.g. Calidris Temminckii ; Hildén, 1975; Breiehagen, 1989).

Beyond these explanations based on mating systems and settlement strategies, resource
availability for adults may also importantly affect individual’s decision about when to lay.
Indeed, after their arrival, shorebirds spend most of their time feeding (Ashkenazie and Safriel,
1979b; Meltofte and Lahrmann, 2006) to refuel (Tulp et al., 2009b), to allow anatomic
transformations (Morrison et al., 2005; Vezina et al., 2012) and to acquire the needed energy
to produce eggs and to sustain parental care (Klaassen et al., 2001; Morrison and Hobson,
2004). However, the relationship between incubation behaviour and adult’s state or resource
availability differ between strategies. Indeed, for uniparental species, laying too early (when
energy expenditure is high and resource abundance is scarce) would probably not be
advantageous if it results in a lower nest attentiveness during incubation, leading to various
negative consequences for embryos (see part 2.2). Hence, they may save energy by laying
later and incubating when arthropod abundance is higher, the weather milder and the
permafrost deeper (Cresswell et al., 2004; Tulp and Schekkerman, 2006; Meyer et al., 2021).
These requirements for uniparental strategy may limit their ability to advance their breeding
schedule if arthropod availability upon their arrival is low. Conversely, biparental incubation
behaviour may be less affected by environmental conditions and by parents’ individual body

condition.

Regardless of their higher needs, uniparental species’ laying schedule seems more flexible:
some studies reported that the latest breeders and the most opportunistic species advanced
their breeding phenology the most in response to earlier snowmelt and advancement of the
arthropod phenology (McKinnon et al., 2012; Liebezeit et al., 2014; Saalfeld and Lanctot,
2017). Their low site faithfulness may allow them to track the best breeding conditions before
settling, to optimize breeding schedule. However, recent studies suggest that neither
biparental, nor uniparental species, advance their phenology sufficiently to keep pace with
their resources (Grabowski et al., 2013; Reneerkens et al., 2016; Saalfeld and Lanctot, 2017).
Some authors also found that laying dates are far less variable than arthropods’ phenology or
snowmelt timing between years (Smith et al., 2010; Liebezeit et al., 2014; Kwon et al., 2019;

Saalfeld et al., 2019).
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If opportunistic uniparental species are more at risk than conservative biparental species, as
they cannot initiate reproduction too eraly, mismatches can potentially be less damaging as
thought. Indeed, if the trend towards arthropods’ phenology advancement is also related to
alonger productive period, then the arthropods’ peak may be wider and higher than it is today
at some locations. This may limit the effect of a phenological mismatch on both nest initiation,
incubation behaviour and chick growth. Hence, if some found that mismatches had
deleterious effects on chicks’ growth (McKinnon et al.,, 2012; Saalfeld et al., 2019) other
authors do not (Reneerkens et al., 2016; Senner et al., 2017; Corkery et al., 2019). For example,
Reneerkens et al (2016) found that arthropods are abundant for a longer period in Zackenberg
(Heye and Forchhammer, 2008b) than in other arctic regions (e.g. Siberia; Tulp and
Schekkerman, 2008; Canada ; Bolduc et al., 2013). As chicks can achieve optimal growth while
arthropod abundance is over a given threshold, (e.g. 200mg/20traps/jour for Calidris canutus
chicks; Schekkerman et al., 2003), they may not suffer from phenological mismatches if
arthropods abundance is still above the threshold after it peaks. Moreover, some authors
argued that the positive effect higher temperatures on chick growth may counteract the
negative effect of mismatches by decreasing energetic needs as well as time of brooding which
preclude foraging (McKinnon et al., 2012). However, as arthropods’ availability for chicks
(resulting from an interaction between their abundance and their activity level) also depends
on temperature, it is hard to show which one of the weather (Schekkerman et al., 1998, 2003;
Pearce-Higgins and Yalden, 2004; McKinnon et al., 2012; Senner et al.,, 2017) and the
arthropod abundance is the most important driver of chick growth (Machin et al., 2018;

Saalfeld et al., 2019).

Trends towards earlier snowmelt, and, to a lesser extent, earlier nesting initiation in
shorebirds may result in longer breeding seasons and a reduction of the current high
synchrony of breeding activities among shorebirds, in high latitudes (Smith and Wilson, 2010).
However, asynchrony of breeding activities in a given population favours polygamy by
enhancing the ability of individuals to get several partners (Emlen and Oring, 1977; Andersson,

2004; Thomas and Székely, 2005) and so limits the frequency of biparental care. Indeed, the
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importance of synchrony in the evolution of breeding systems in shorebirds has been used to
explain the relationship between migration distances (i.e. longer migration favours
asynchrony) and paternal care (i.e. asynchrony favours reduced paternal care, Reynolds and

Székely, 1997a; Garcia-Pefia et al., 2009).

Beyond synchrony, a longer reproductive season may also be related to increased frequency
of replacement clutches or even double brooding in southernmost sites, in “good” years (e.g.
Calidris alpina pacifica; Jamieson, 2011). Double brooding may be especially important from
a population dynamic point of view but it may also strongly alters the resolution of sexual
conflicts. Indeed, in most sandpipers, females frequently desert their brood few days after
hatching, leaving the male as the lone chicks’ “carer” (Bengtson, 1970; Jehl, 1973; Erckmann,
1983; Oring and Lank, 1984; Miller, 1985; Gratto-Trevor, 1991; Whitfield and Brade, 1991;
Székely and Reynolds, 1995; Pierce, 1997; Johnson et al., 2009; Ruthrauff et al., 2009;
Jamieson, 2011, 2012). Hence, if the population’s sex-ratio was initially at the equilibrium, the
operational sex-ratio (OSR; the sex ratio in the mating pool, with only adults emancipated
from parental care) may be strongly biased towards females while they search for a second
partner after a successful reproduction, and the competition between females may increase.
As, by caring, males pay an important opportunity costs (i.e. missed opportunities for a second
reproduction as they cannot concomitantly share incubation and rear chicks from a previous
reproduction episode), it may be advantageous for them to desert. However, they are in a
“cruel bind”, as deserting after the female did condemn the chicks to death. In such a situation
males may be evolutionary trapped and may have no other options than caring for chicks to
avoid losing them (e.g. in Jacana jacana; Emlen et al., 1998). Hence, only very few unmated
males (e.g. “floating” males have been reported in dunlin and in western sandpiper Holmes,
1966, 1971) may be available for females and their number may decrease with time. In such
cases, females may benefit from deserting their first mate the earliest, to have a relative
advantage over other females only if males are able to withstand the remaining incubation
unassisted (e.g. Bulla et al., 2017). Hence longer breeding period may potentially lead to
changes in incubation strategies in a way that must be discussed. However, the OSR does not
allow us to make prediction on the long term evolution of parental roles in shorebirds
(Jennions and Fromhage, 2017), it may be useful to discuss the relative advantage a female

may have to lay two broods during “good” years. Moreover, whether behavioural responses
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to climate change and its effects, alter social interactions remains unknown but it may be of
great interest for who wants to make predictions about how parental care strategies will

evolve.

4, BOTTOM-UP EFFECTS

Climate change is also expected to impact arthropods in a number of way, all potentially
leading to effects on trophic interactions. For example, increasing temperatures during the
arctic summer may enhance physiological processes and reduce the proportion of inactive
periods, leading to increased arthropods’ population growth rate (Frazier et al., 2006). A
lengthening of the breeding season may also increase the probability that some species
reproduce several times (e.g. wolf-spider, Pardosa glacialis; Hgye et al., 2020). Moreover,
arctic greening and “shrubification” (Post et al., 2009; Myers-Smith et al., 2011, 2020; Pearson
et al., 2013) is related to an increased primary productivity that may favour some arthropod
groups (Sweet et al., 2015). All these climate induced effects should favour an increase of
insectivorous’ resources abundance. Conversely, milder conditions during winter would alter
the protective quality of the snow layer and may decrease arthropods’ winter survival (Bale
and Hayward, 2010) as well as the duration and height of their peak density during the
following summer (Koltz et al., 2018). Effects of climate change on arthropod communities
may also vary spatially in the heterogeneous tundra, with communities inhabiting drier habitat
being the most affected (Hodkinson et al., 1996; Bowden et al., 2015b; Koltz et al., 2018;
Gillespie et al., 2020). Indeed, one of the biggest threat for arctic arthropods, especially for
soil-dwelling species (Hodkinson et al., 1996), is desiccation that may be favoured by the
reduction of soil moisture, a consequence of the advancing snowmelt (Mortensen et al., 2016;
Bowden et al., 2018; Loboda et al., 2018; Gillespie et al., 2020). Mismatches between plants
and arthropods in early melting years may also lead to a decreased in arthropod abundance
(Heye et al., 2013; Schmidt et al., 2016), biomass and nutritional quality that could last for

several years (Hodkinson et al., 1996). Trends towards a reduction in body size, proxy of their
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reproductive value and nutritional quality, have also been evidenced for some species
(Bowden et al., 2015a). Finally, some southern species may shift their distribution range
northward with climate change, potentially increasing arthropod’s biomass or competing with
native arthropods. And not the least, arthropods’ availability also relies on their activity level,
that greatly varies with weather conditions on much shorter time periods (i.e. hours or days);
e.g. if daily weather conditions become more variable, then arthropod availability may also
become a less predictable resource for adults and chicks (Schekkerman et al., 1998; Tulp and
Schekkerman, 2008; Bolduc et al., 2013; Machin et al., 2018; Saalfeld et al., 2019). Given all
these climate induced impacts, it is difficult to predict how strongly arthropod availability will
change in the future, but many of these impacts will definitely alter the balance between birds’

needs and their resources.

During the incubation period, shorebirds’ foraging behaviour may be studied in a “central
place foraging” theoretical framework (Orians and Pearson, 1979; Schoener, 1979): they
starve while incubating and leave the nest to forage. Moreover, according to the “digestive
bottleneck argument” proposed by Tulp and Schekkerman (2006), uniparental shorebirds may
stop foraging when reaching satiety and digest their guts’ content while incubating.
Consequently, uniparental species’ must closely respond to arthropod availability as their
foraging behaviour directly mirrors their incubation behaviour (Tulp and Schekkerman, 2006).
Hence, an increased resource availability may allow uniparental shorebird to increase their
nest attentiveness and to perform shorter recesses, whereas the opposite is true when
resources are scarce (Meyer et al., 2021). Conversely, biparental incubation behaviour is
nearly unaffected by arthropod’s availability as both parents benefit from a very long time to

forage before coming back to their central place (Bulla et al., 2015b).

Breeding in highly variable and sometimes harsh environments, arctic shorebirds have evolved
several mechanisms that may allow them to sustain incubation in temporary bad conditions.
Indeed, some authors found that arctic shorebirds maintained a higher body mass during
incubation, as compared to the pre-laying and post-hatching periods, and may build their

reserves as an “energetic insurance” (Soloviev and Tomkovich, 1997; Tulp et al., 2002; Tulp
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and Schekkerman, 2006; see also dunlin males Weiser et al., 2018a). Tulp and Schekkerman
(2006) found that uniparental sandpipers actually lose weight during cold spells as opposed
to biparental sandpipers. Moreover, some studies found latent effects of past abiotic
conditions/behavioural decisions on the current incubation behaviour (“historical factor”;
Cartar and Montgomerie, 1987; Meyer et al., 2021), supporting the argument that adults may
be able to increase their parental expenditure in deleterious conditions by relying on their
stores and pay-back their energetic deficit during the next potentially milder days. Such a
dynamic management of body stores may depend on resource availability, adult’s ability to
build stores (positively related to size) and may have important implications in uniparental
species. Indeed, the incubation behaviour of the smaller species may depend more on
immediate arthropod availability than the incubation behaviour of bigger species that may be
able to delay foraging to avoid exposing their eggs to deleterious conditions (Meyer et al.,

2021).

Such management of body reserves is directly related to adults’ state and can have important
implications on its decisions (Mangel and Clark, 1988; Houston and McNamara, 1999),
especially for uniparental species as when both parents cooperate, the relationship between
individual state and incubation behaviour is more complex. Hence, an increased overall
arthropod availability for adults may considerably enhance uniparental incubation behaviour
but also their ability to buffer temporary bad conditions using their body stores. This
ultimately increases their reproductive success and forwards hatching. Conversely, frequent
bad spells, phenological mismatch or reduced arthropod abundance induced by climate
change can impair the ability of a lone adult to pay-back its energetic deficit and may result in
a state deterioration. Such conditions can then trigger a stress response (i.e. corticosterone
secretion Reneerkens et al., 2002) that inhibits parental care behaviours to save the needed
energy for adult survival (i.e. “emergency life history stage” Wingfield et al., 1998; Angelier

and Chastel, 2009) and so to nest abandonment (Weiser et al., 2018b).
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5. TOP-DOWN EFFECTS

Predation is the main cause of reproductive failure in arctic-nesting sandpipers (Smith et al.,
2007a; Reneerkens et al., 2016; Weiser et al., 2018a). The arctic fox is considered as the main
egg predator in the Tundra (Larson, 1960; Troy, 1996; Béty et al., 2002; Lecomte et al., 2008;
Liebezeit and Zack, 2008; McKinnon and Béty, 2009; Royer-Boutin, 2015; Reneerkens et al.,
2016; Lamarre et al., 2017), even if avian predators (mainly gulls, corvids, skuas) are often

more abundant (Liebezeit and Zack, 2008; Weiser et al., 2018c).

Most arctic predators are specialized on lemmings and voles (arvicoline rodents Arvicolinae,
Gilg et al., 2006; Krebs, 2011; Schmidt et al., 2012) during the summer season. However,
rodent densities can greatly vary between years, and often exhibit 3-5 year population cycles
in the Arctic (Stenseth, 1999; Turchin et al., 2000; Angerbjorn et al., 2001; Kokorev and Kuksov,
2002; Gilg et al., 2003; Ims and Fuglei, 2005; Pitelka and Batzli, 2007; Oksanen et al., 2008;
Krebs, 2011; Ehrich et al., 2020). As they share common predators, birds’ reproductive success
and rodents’ population dynamics can then be related through indirect interactions (Holt,
1977, 1984; Holt and Lawton, 1994; Chaneton and Bonsall, 2000; Holt and Bonsall, 2017). For
example, the alternative prey hypothesis (APH; Angelstam et al. 1984, also called the
“lemming-bird hypothesis” Blomqvist et al. 2002) suggests that predation pressure on
shorebirds’ eggs is related to rodents’ density and may be minimal during peak years
(“apparent mutualism”). This is mainly due to the strong type lll functional response of arctic
fox to rodent densities (Angerbjorn et al., 1999; Gilg et al., 2003, 2006; Ehrich et al., 2015).
Several bird studies brought support to the APH (for Taimyr Peninsula see e.g. Angelstam et
al., 1984; Summers and Underhill, 1987; Summers et al., 1987, 1989, 1998; Underhill, 1987;
Underhill et al., 1989, 1993; Blomquvist et al., 2002c), although small shorebird eggs are mainly
considered to be incidental (or “accidental”) preys (Béty et al., 2002; McKinnon et al., 2013a,
2014), contrary to larger or more common preys like geese (including their eggs) which are
true alternative preys (Béty et al., 2001, 2002; Gauthier et al., 2004; Morrissette et al., 2010;
Giroux et al., 2012; Chevallier et al., 2020).
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However, a recent dampening of the rodent cycles, resulting in relatively low and steady
rodent densities (Ims et al., 2008; Kausrud et al., 2008; Gilg et al., 2009; Schmidt et al., 2012;
Cornulier et al.,, 2013), has been reported in several regions, from boreal to high Arctic
ecosystems. This large-scale phenomenon can probably partly be explained by decreasing
snow quality attributable to increasing winter temperatures and precipitations (Ims et al.,
2008; Kausrud et al., 2008; Gilg et al., 2009; Bilodeau et al., 2013; Domine et al., 2018). It alters
subnivean conditions necessary for lemming winter reproduction and can hence drive spring
abundances (Millar, 2001; Ims et al.,, 2011; Reid et al., 2012). Such fading may in turn
negatively impact predators’ densities and even lead to the local extinction of the most
specialized lemming predators (e.g. the snowy owl) in extreme situations (Gilg et al., 2009;
Schmidt et al., 2012). However, if predators respond more functionally than numerically (i.e.,
in terms of their relative contribution to the total response of predators), then the predation
pressure on alternative and incidental preys will increase (Barraquand et al., 2015). Fading of
rodent cyclic dynamics can hence also impact shorebirds reproductive success and dynamics
(Fraser et al., 2013; Nolet et al., 2013; Aharon-Rotman et al., 2015), and could even be
responsible for the local extinction of the sandpiper species being the most sensitive to
predation (Gilg and Yoccoz, 2010). A recent study has claimed that it has already found
evidence of such an ongoing decline in shorebird breeding success at the circumpolar scale
(Kubelka et al., 2018; see also Ims et al., 2019), but their results have been contradicted in
follow-up analyses (e.g. using non linear models with interactions Bulla et al., 2019a in

“Annexe 3”).

Beyond changes in rodents’ dynamic, the structure, composition and dynamics of the arctic
terrestrial community may also be affected by climate driven anthropogenic impacts. For
example, new generalists predators such as red foxes (Vulpes vulpes Killengreen et al., 2007
Post et al., 2009; EImhagen et al., 2017) or ravens have recently been reported to shift their
ranges northward as a result of herding practices, recent development of industrial
infrastructures, etc. (see e.g. Sokolov et al., 2012, 2016). Moreover, anthropogenic activities
may bring allochthonous resources to arctic ecosystems that may benefit to predators’
survival and reproduction. First, the human presence increases in the Arctic and brings some
waste that can be used by opportunistic predators such as arctic foxes or jaegers (Kapel, 1999).

Second, agriculture and especially reindeer husbandry may develop and provide predators
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with carrions (Ehrich et al., 2017). Third, the climate change may induce freeze-thaw cycles
that increase herbivores mortality and may also increase carcasses abundance that foxes can
consume, (Fay and Stephenson, 1989; Stickney, 1991; Kaikusalo and Angerbjorn, 1995;
Hersteinsson and Macdonald, 1996; Dalerum and Angerbjérn, 2000; Elmhagen et al., 2000;
Eide et al., 2018). Finally, even anthropic activities in distant regions (e.g. agriculture
intensification in North America) have been shown to increase population size of some
migratory prey species. For example, such an increase in arctic geese populations (Kerbes et
al., 2014; Munro, 2017) has subsidised arctic predators on their breeding grounds, which has
in turn had negative consequences for arctic shorebirds due to the aggregative response of
their shared predators (McKinnon et al., 2013a; Lamarre et al., 2017; Flemming et al., 2019;
but see Pedersen et al., 2018). Habitat degradation (Abraham et al., 2005; Flemming et al.,
2016) and disturbance (Flemming et al., 2016; Munro, 2017) have also been reported as

negative impacts of increasing geese populations on breeding shorebirds.

Incubation is a critical period during the breeding season, since a predation event generally
results in the loss of the entire clutch and the short reproductive season limits clutch
replacement. Hence, predation acts as a strong selective pressure that favoured a diversity of
traits to reduce the likelihood of nests to be detected by predators (Lima and Dill, 1990). One
of the most conspicuous adaptation against predation is egg camouflage, including cryptic
eggshell coloration (Colwell, 2010a), non-random nest site choice (Colwell et al., 2011), and
non-randomly chosen nesting materials (Gémez et al., 2018). However, although predation
risk can be strongly reduced with camouflage (Skrade and Dinsmore, 2013), adult behaviour

is also an important component of the nest defence strategy (Sélek and Cepakova, 2006).

Some authors question a causal link between predation risk, its variability and the evolution
of breeding systems (Pitelka et al., 1974; Lenington, 1980; Larsen, 1991). Indeed the
polyandrous breeding systems that is observed in shorebirds (e.g. phalaropes) more than in
any other groups of bird (Cockburn, 2006), has been interpreted as an adaptation to high
predation pressures. It was assumed that female desertion enhances its ability to lay a

replacement clutch after a predation event and benefits to both parents, if resources are
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sufficient for male-only incubation (i.e. the replacement clutch hypothesis; Jenni, 1974;
Schamel and Tracy, 1977; Erckmann, 1983; Lenington, 1984; Oring, 1986; Schamel et al.,
20044a; Safari and Goymann, in press). However, if laying is costly to females (Graul et al., 1977;
Ashkenazie and Safriel, 1979b; Erckmann, 1983), desertion is not mandatory to recover and
lay a second clutch and biparental care that prolongs pair-bonds may even favour quicker
replacement that what polygamous individuals can achieve (Martin and Cooke 1987,
Jagmieson 2011). Some authors also assumed that two adults may be more efficient than one
to deter approaching predators if they use aggressive behaviours (Lenington, 1980; Walters,
1982; Erckmann, 1983; Larsen, 1991; Larsen et al., 1996; Smith and Wilson, 2010), which is
uncommon in small shorebird species that mainly use deceptive behaviours (reviewed by
Gochfeld 1984, Humphreys and Ruxton 2020) and flushing (Smith and Edwards, 2018). As
shorebirds with different breeding systems sometimes nest in sympatry, it entails our ability
to explain such differences using only ecological arguments. The influence of predation
pressure and its variability on the evolution of arctic shorebird’s breeding systems may not be
as simple as such hypothesis lead us to believe. However, if the role of predation in shaping
shorebird life-history strategies remains unclear, here we are interested in the consequences
of such strategies on the predation risk as well as on the ability of adults to adaptively respond

to variations of predation pressure.

Skutch’s seminal work (1949) introduced the hypothesis that an increased parental
expenditure (i.e. activity) at a nest may attract predators’ attention and increase the risk of
nest predation. This brought new insights into the debate about the relative importance of
resources and predation in the evolution of life-history traits in birds (see also Slagsvold, 1982;
Ferretti et al., 2005). Several studies then supported Skutch’s hypothesis by reporting
increased predation risks in passerines with higher feeding rate (Martin, 2000; Martin et al.,
2000; Muchai and Plessis, 2005; but see Roper and Goldstein, 1997). As a consequence,

predation may select for reduced movements at the nest (Matysiokova and Remes, 2018),
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especially for ground-nesting cryptic species that nest at low densities in open areas (e.g.

Lagopus leucurus; Wiebe and Martin, 1997).

This hypothesis has also been proposed to discuss the variability of the nest survival rate
among shorebird (Smith et al., 20073, 2012b; Reneerkens et al., 2011; Buck, 2016; Bulla et al.,
2016; Meyer et al., 2020). Nest attentiveness as well as the frequency and duration of
incubation recesses vary between incubation strategies (Norton, 1972; Cantar and
Montgomerie, 1985; Cresswell et al., 2003, 2004; Tulp and Schekkerman, 2006; Tulp, 2007;
Reneerkens et al., 2011; Bulla et al., 2014, 2015b; Meyer et al., 2020) and are expected to
explain a part of the variations of the risk of nest predation between strategies. Indeed,
predator’s ability to find an unattended nest seems not to vary according to the breeding
system (Meyer et al., 2020) but a decreased nest attentiveness has been related to increased
predation risk (Smith et al., 2012b; Meyer et al., 2020). Hence, uniparental species may suffer
a higher predation rate than biparental species (but many confounding factors entail our
ability to test this assumption, e.g. difference in defence behaviours, habitat; Smith et al.,

2007a; Weiser et al., 2018a).

Such a relationship between incubation and nest predation risk may be explained in two ways.
First, we cannot exclude that incubation enhances nest camouflage if the cryptic adult’s
plumage is less detectable than eggs (Swanson et al., 2012; but see Engel et al., 2020 for
plovers). Second, the behaviour of adults while foraging can also be a cue of nest presence to
predators. Indeed, Smith et a/ (2012b) found a positive relationship between the frequency of
recesses and the risk of nest predation whereas only biparental sandpipers support this trend
in Meyer et al. (2020). The lack of relationship between movements and risk of nest predation
in uniparental sandpipers raised a question about the importance of the attractiveness of the
off-nest behaviour to predators (Meyer et al., 2020). Indeed, a trade-off should rule the
decision between foraging near the nest and attract predator’s attention or leaving the nest
vicinity but entailing adult’s ability to detect and efficiently fool approaching predators.
Moreover, the off-nest behaviour may differ between incubation strategies: in biparental
shorebirds, the adult is supposed to forage at a long distance from the nest during off-bouts
(Bulla et al., 2015b), whereas uniparental adults may save energy and time by foraging closer
from the nest. Studying adult’s foraging behaviour has long been limited by technology (only

few observations in the literature; e.g. Cantar and Montgomerie, 1985; Bulla et al., 2015b) but
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advances in the development of tracking micro-devices may help us complete this picture in

a near future.

Moreover, nest predation risk may vary with environmental conditions that affect incubation
behaviour (i.e. abiotic conditions and food availability). Indeed, uniparental species are more
energetically constrained (Cresswell et al., 2004; Bulla et al., 2015a) and their incubation
behaviour strongly varies with local conditions as compared to biparental species (Norton,
1972; Tulp and Schekkerman, 2006; Meyer et al., 2021). Hence, a trend toward warmer
temperatures may decrease the risk of nest predation on uniparental clutches, which may still
be at a higher risk than biparental clutches (see part 2 on abiotic factors). Conversely, more
frequent late springs or cold spells may result in the degradation of the adult state and may
alter its behaviour in a way that eases nest detection: decreased attentiveness with few long
recesses during the day (Meyer et al., 2021) are related to a higher nest predation risk for
those species (Smith et al., 2012b; Meyer et al., 2020). A poor incubation behaviour also
lengthens the duration of incubation and so the length of the exposition to predators (Bosque
and Bosque, 1995; Tombre and Erikstad, 1996; Fontaine and Martin, 2006; Meyer et al., 2020).
Conversely, the risk of nest predation on biparental species may be nearly unaffected by

resources availability as well as abiotic conditions.

This supports the dichotomy between biparental species (conservative) that show a steadies
reproductive success as compared to uniparental species (opportunistic ; Holmes, 1966, 1971;
Pitelka et al., 1974, Saalfeld and Lanctot, 2015). Moreover, if polygamy and uniparental care
allows a higher recruitment (or at least a higher reproductive success for the competitive sex)
than biparental species, in low predation year it may have a lower when predation is above a
certain threshold. With changing rodent dynamic (see paragraph 4.1), such years may be less
frequent and uniparental birds may have a lower long-term reproductive success than

biparental birds that may also be affected by an increased predation pressure.

Predation pressure on arctic nesting shorebirds is assumed to importantly vary between sites
and years but it also varies through shorter time scale and spatially among sites. Indeed, some

authors reported seasonal trends with the highest predation pressure early in the season
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(Byrkjedal, 1980; Meltofte et al., 1981; Evans and Pienkowski, 1984; Reneerkens et al., 2016;
Weiser et al., 2018b), or in the mid-season (Smith, 2009; Smith and Wilson, 2010) , or late
(Sandercock, 1998; Ruthrauff and McCaffery, 2005; Hill, 2012; Senner et al., 2017). The risk of
nest predation also varies according to daily predators’ activity rhythm and between habitats
(e.g. the artic foxes avoid wet areas; Lecomte et al., 2008). When predation risk varies
importantly, selection may favour individuals that are able to adjust their incubation
behaviour according to the perceived risk to avoid predation (Lima, 2009; Martin and Briskie,

2009).

Some studies showed such a behavioural plasticity in passerines with a negative correlation
between indices of predators’ abundance and activity at the nest (e.g. lengthened in-bout and
off-bout durations Conway and Martin, 2000b; lowered frequency of mate-feeding trips
during incubation Martin and Ghalambor, 1999; Ghalambor and Martin, 2002). The reciprocal
has also been shown: by experimentally reducing predator’s abundance, Fontaine and Martin
(2006) found that the frequency of mate-feeding trips increased in passerines. More studies
showed similar results: predator’s abundance is negatively related to recess frequency or nest
attentiveness in corvids (Eggers et al.,, 2005), ground-nesting galliforms (Coates and
Delehanty, 2008), other bush passerines (Ferretti et al., 2005; Massaro et al., 2008; Behrens
et al., 2019) but also in shorebirds (Sasvari and Hegyi, 2000; Cervencl et al., 2011). Another
interesting study reveals that nesting associations between aggressive Sabine’s Gulls (Xema
sabini) and red phalaropes, limiting predation risk by avian predators, was related to an
increased frequency of recesses and longer recess in red phalaropes (Smith et al., 2007b).
Matysiokova and Remes (2018) also showed that an increased predation pressure was related
to a decreased activity of passerines at the nest site, and discussed that this ability depends

on the adult’s state as well as on the nest microclimate.

In arctic shorebirds, increasing parental expenditure (i.e. a higher attentiveness with shorter
recesses for uniparental species and a higher attentiveness with fewer recesses for biparental
species) when perceiving a high predation risk may be adaptive as it is related to a lower nest
predation probability (Smith et al., 2012b; Meyer et al., 2020). However, as discussed in the
part 4.2, by increasing their parental expenditure, adults may incur an energetic deficit that
must be subsequently “paid-back” to avoid state deterioration and reduced survival. If

biparental shorebirds reduce the frequency of exchanges at the nest (i.e. longer incubation
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bouts), foraging bouts also lengthen and both adult may still benefit from enough time to
refuel (while the incubation bout length remains under a critical threshold so that it cause no
damage to adults). However, uniparental shorebirds pay a double cost as an increased
parental expenditure also reduces the length of foraging bouts. Hence, uniparental species
may only be able to sustain an increased parental expenditure in good conditions (mild
weather and high arthropod availability) whereas biparental shorebirds may be able to do so
in a wider range of conditions. Considering that the incubation strategy does not interact with
the ability of species to estimate the predation risk (i.e. two parents gather as much
information about their environment as a lone parent), a lower energy constraint over
parental expenditure may lead biparental species to have a higher reproductive success when
predation pressure is high. It is especially true early or late in the season, when environmental

conditions are potentially deleterious.

6. CONCLUSION

Here we questioned how behavioural flexibility varies between life-history strategies and
whether it allows organisms to buffer the various effects of climate change on their
reproductive success, an important parameter of population dynamics. We used arctic
shorebirds as a case study, as the diversity of their breeding systems intrigued number of
scientists (Pitelka et al., 1974; Erckmann, 1983; Oring, 1986; Székely and Reynolds, 1995;
Reynolds and Székely, 1997a; Borowik and McLennan, 1999; Cockburn, 2006; Székely et al.,
2006). More precisely, we focused on their incubation strategies as part life-history strategies
that encompass various traits such as e.g. nesting densities, site faithfulness and mating
systems (Pitelka et al., 1974; Saalfeld and Lanctot, 2015). Opportunistic uniparental species
show a highly flexible incubation behaviour that closely responds to variations of abiotic
conditions and resource availability (Norton, 1972; Cantar and Montgomerie, 1985; Cartar and
Montgomerie, 1987; Tulp and Schekkerman, 2006; Reneerkens et al., 2011; Smith et al.,
2012a). The only mechanism they may rely on to buffer the effect of environmental conditions
on their incubation behaviour would be to deplete their limited body stores, but this may

potentially lead to reduced adult survival. On the other hand, the decoupling between
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biparental incubation behaviour and parents’ needs does not require a high flexibility of
biparental incubation behaviour to sustain variable incubation costs. However, studying the
flexibility of biparental incubation behaviour remains an important step, as more extreme
conditions may reveal abilities of adult to change their share of incubation duties (e.g. in warm
breeding sites, Amat and Masero, 2004; AlRashidi et al., 2010, 2011; Vincze et al., 2013, 2017).
Regardless of the direct incubation behaviour flexibility and its relationship with incubation
strategies, the low site-faithfulness of uniparental species and the potential for adults to sire
several clutches in one reproductive season (Oring and Lank, 1984; Tomkovich and Soloviev,
1994), may increase their relative reproductive success when compared with biparental
species. Indeed, if they can estimate local breeding conditions reliably and settle accordingly,
they may be able to incubate in environments that allow a high reproductive success even
with uniparental incubation. Conversely, biparental species with high site faithfulness depend
more on inter-annual variations of local conditions on their breeding site (the relative benefits
of high vs. low site faithfulness in changing environment are discussed in Wauchope et al.,

2017).

We reviewed the importance of body stores and adults’ body condition on their abilities to
mitigate the effects of climate change on their reproductive success. However, adults’ state is
also affected by conditions met during migration (e.g. at stopover sites) or even at their
wintering areas, through potential latent effects. Indeed, Weiser et al. (2018c, 2020) found
that breeding conditions did not strongly affect North American shorebird population
dynamics in most cases and inferred that population dynamics might be driven by adult
mortality during migration or winter. Actually, as long-lived vertebrates, adult mortality is
supposed to be the main driver of shorebird population dynamics (Saether and Bakke, 2000).
Urged by the current context of shorebird populations currently declining worldwide
(International Wader Study Group, 2003; Andres et al., 2012c; Hua et al., 2015; Smith et al.,
2020; but see Meltofte et al., 2019) even if showing trends is sometimes difficult (Weiser et
al., 2020), some studies brought support to this claim. Indeed, the well-known example of the
artificialization of the Yellow sea, where a diversity of arctic shorebirds refuel before reaching
the Beringia region, was responsible for the observed declining trends of shorebirds that fly
along the EAAF (i.e. East Asian-Australasian Flyway; Hua et al., 2015; Piersma et al., 2016;

Studds et al., 2017; Zhang et al., 2018). It is the same in the Delaware Bay were some shorebird
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species (e.g. red knot Calidris canutus rufa; or some populations of semipalmated sandpiper
Calidris pusilla) rely on eggs of horseshoe crabs (limulus polyphemus), which population
recently steeply declined (due to over-harvesting), to refuel during northward migration
(Baker et al., 2004; Jehl, 2007; Andres et al.,, 2012a). However, beyond mortality, the
degradation of adults’” body condition due to staging area degradation might have strong
consequences on shorebird reproductive success. Reporting adults’ body conditions at their
arrival or at laying may hence be a way to understand the relationship between wintering site,

migratory routes and their ability to thrive in the face of changes in Arctic.
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Conclusions et perspectives

La responsabilité des activités humaines dans I’érosion actuelle de la biodiversité (e.g.
exploitation des espéces, destruction et fragmentation des habitats, introduction d’especes
exotiques et changement climatique) est au coeur d’un consensus scientifique (Rosenzweig et
al., 2008; IPCC, 2014). La recherche en écologie s’est donnée pour mission d’approfondir nos
connaissances sur le fonctionnement des écosystémes, notamment pour pouvoir quantifier
notre impact, prévoir les conséquences de nos activités sur les especes dont nous dépendons
(e.g., auxiliaire de culture, espéces emblématiques) et mettre en place des programmes de
conservation. Cette discipline a aussi un role important dans I’éducation et la prise de
conscience collective : les conclusions sont souvent vulgarisées et s’invitent fréquemment
dans le débat public. Néanmoins, la complexité de ces missions requiert une approche
transdisciplinaire et demande souvent une vision globale qu’il est difficile de formuler aprés

guelgues années de travail seulement.

Au cours de ma thése, jai étudié le comportement d’incubation des bécasseaux, dans
I’écosystéme arctique affecté par le changement particulierement rapide du climat sous ces
hautes latitudes (Callaghan et al., 2004; Serreze and Barry, 2011; Collins et al., 2013; IPCC,
2014). Si l'étude du comportement a un intérét intellectuel certain, [|’écologie
comportementale n’est pas une discipline imperméable dont les conclusions sont hors-sols.
En effet, le succes reproducteur ou la survie d’un organisme dépend de la réalisation de ces
comportements (e.g., incubation, migration). Face aux changements rapides de leur
environnement, la sélection naturelle est un processus lent qui limite I'apparition de nouveaux
traits (e.g. comportementaux, physiologiques, morphologiques) qui permettraient
I’adaptation des organismes aux nouvelles conditions, et donc leur persistance (Blirger and
Lynch, 1995; Gomulkiewicz and Holt, 1995; Aitken et al., 2008; Hoffmann and Sgro, 2011). En
revanche, les bécasseaux ont évolué dans des environnements variables, favorisant la
plasticité phénotypique et la flexibilité (Piersma and Drent, 2003; Snell-Rood, 2013). Cette
flexibilité pourrait leur permettre de se maintenir en adoptant des réponses adaptatives
rapides a leur environnement (Buchholz et al., 2019). Au-dela de I'analyse du comportement

d’organismes isolés, I'écologie comportementale offre un cadre conceptuel adapté a I'étude
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des interactions et a la facon dont elles structurent les communautés (émergence et
importance des “Trait Mediated Interactions” en opposition a I'approche “Density Mediated
Effect” toujours appliquée en écologie des communautés, pour lier les densités des
populations en interaction, Harmon and Barton, 2013). L’écologie comportementale se fraye
ainsi un chemin légitime au sein de la biologie de la conservation, entre biologie des
populations et biologie des communautés (Buchholz, 2007; Berger-Tal et al., 2011; Berger-Tal

and Saltz, 2016).

1. RESUME DES TRAVAUX

J'ai expligué en introduction que I'intérét du groupe des bécasseaux, au-dela du fait qu’ils se
reproduisent en Arctique, réside dans la diversité de leurs systemes de reproduction, sujet
d’une littérature abondante (Pitelka et al., 1974; Erckmann, 1983; Oring, 1986; Székely and
Reynolds, 1995; Reynolds and Székely, 1997b) que j'ai tenté de résumer dans le premier
chapitre de cette these. Ces systemes de reproduction émergent de la coévolution des
stratégies de soins parentaux et des régimes d’appariement, liés par la sélection sexuelle, qui
varie également en fonction de [I'écologie des especes et des caractéristiques de
I’environnement (Emlen and Oring, 1977; Reynolds and Székely, 1997b). Les ceufs puis les
jeunes étant dépendants de leurs parents pendant une grande partie de la courte période de
reproduction en Arctique, les soins parentaux sont déterminants du succes reproducteur. lls
représentent cependant un investissement important pour les adultes. Or, la taille des
limicoles ne leur permet pas de constituer de réserves corporelles suffisantes pour soutenir
les colts de leurs activités. Ces derniers sont donc contraints de se nourrir chaque jour
(Klaassen et al., 2001; Klaassen, 2003; Morrison and Hobson, 2004; Morrison et al., 2005). Or,
la présence de I'adulte au contact des ceufs est requise pendant lI'incubation (Deeming,
2002a). Les adultes gerent donc un compromis entre la recherche de nourriture, nécessaire
au maintien de leur condition corporelle (et donc de leur survie et succés reproducteur futur)

et I'incubation des ceufs, déterminant de leur succés reproducteur courant.

J'ai ensuite discuté de I'émergence de deux stratégies d’incubation et de leurs conséquences

sur la gestion de ce compromis. La stratégie biparentale est basée sur la coopération des deux
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parents sociaux, se relayant au nid et profitant d’'une grande partie de chaque journée pour
se nourrir, sans altération notable de la continuité de I'incubation (Norton, 1972; Cresswell et
al., 2003; Tulp, 2007; Bulla et al., 2014, 2015b). A I'inverse, la stratégie uniparentale oblige le
seul adulte en charge des soins a quitter le nid pour aller se nourrir, les deux activités étant
mutuellement exclusives (Norton, 1972; Cantar and Montgomerie, 1985; Cresswell et al.,
2004; Tulp and Schekkerman, 2006). Le comportement d’incubation varie donc de maniére
importante entre ces deux stratégies (Reneerkens et al., 2011; Chapitre 1 et 3) ainsi que la

flexibilité comportementale (Tulp and Schekkerman, 2006; Chapitre 4).

Dans le deuxiéme chapitre, j’ai pu montrer que la contrainte énergétique forte imposée par la
stratégie uniparentale (Cresswell et al., 2004) est associée a une grande flexibilité du
comportement d’incubation face aux variations de la température environnementale
mesurée au sol (reliée a la dépense énergétique de I'adulte, a la vitesse de refroidissement
des ceufs mais également a la disponibilité en arthropodes et a I'efficacité de la recherche de
nourriture des adultes) et de la productivité (proxy de I'abondance d’arthropodes). A I'inverse
la gestion de l'incubation n’est pas affectée par les variations de ces conditions chez les

espéces biparentales.

Dans un troisieme chapitre, j’ai montré que le comportement d’incubation des bécasseaux
influence la probabilité que le nid soit découvert par un prédateur. J'ai également montré que
la stratégie uniparentale oblige I'adulte a adopter un comportement probablement plus
risqué, en le contraignant a diminuer son attention au nid, comparée a la stratégie

biparentale.

Ces travaux m’ont amené a commencer un dernier projet : celui d'une revue de littérature
(présentée dans le Chapitre 4) mettant en avant les contraintes et les conséquences de ces
stratégies face aux changements en cours dans I'Arctique. Je base une partie de mon
raisonnement sur la dichotomie proposée dans des études relativement anciennes (Holmes,
1966, 1971; Pitelka et al., 1974), mais qui continuent a étre utilisée (Saalfeld and Lanctot,
2015; McGuire et al.,, 2020), entre les bécasseaux conservateurs (monogames a soins
biparentaux, fideles au site, aux territoires relativement fixes) et les bécasseaux opportunistes
(polygames a soins uniparentaux, nomades, territoires variables). Les hypothéses formulées

et les travaux mobilisés dans cette étude permettent de discuter les résultats obtenus au cours
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de ma these et de les remettre dans la perspective de I'étude de I'impact du changement

climatique sur le succés reproducteur des bécasseaux.

Dans cette partie conclusive, je souhaiterais enfin élargir ma réflexion a quelques points

importants pour lesquels nous manquons encore aujourd’hui de connaissances.

2. PERSPECTIVES — COMPORTEMENT DE RECHERCHE ALIMENTAIRE DES

BECASSEAUX

Mes travaux conduisent souvent a discuter du comportement de recherche alimentaire
(« foraging behaviour ») des bécasseaux et de son influence sur la gestion de I'incubation et
sur le risque de prédation du nid, notamment chez les espéces uniparentales. En effet, dans
le premier chapitre, jai montré que la stratégie uniparentale contraint I'adulte a réduire au
maximum le temps d’alimentation (voir aussi Norton, 1972; Cantar and Montgomerie, 1985;
Cresswell et al., 2004; Tulp and Schekkerman, 2006). J’ai également discuté de I'influence de
la disponibilité en ressource sur le comportement d’incubation dans le Chapitre 2. J’y ai aussi
introduit I'idée que la condition corporelle de |'oiseau, dépendante des conditions abiotiques
et des ressources, affecte son comportement d’incubation et, en miroir, son comportement
de recherche alimentaire. Dans la discussion du Chapitre 3, nous avons abordé l'idée que la
distance de I'adulte au nid, pendant les tours d’alimentation, pourrait étre liée a la probabilité
de prédation du nid : se nourrir prés du nid augmente la probabilité que le nid soit trouvé mais
se nourrir loin du nid pourrait limiter la possibilité de détecter des prédateurs et/ou I'efficacité
des comportements de distraction. Cependant, nous n’avons que trés peu d’informations sur
le comportement des bécasseaux hors du nid (une seule étude chez le bécasseau semipalmé,
une espece biparentale menée par Bulla et al., 2015b). Souvent limités par la technique,
I'acquisition de ces données nous permettrait de documenter le comportement
d’alimentation des adultes bécasseaux, sa flexibilité face aux variations de I'environnement et
son influence sur le comportement d’incubation et la survie des ceufs. Ces informations seront
alors utiles pour étayer nos hypothéses quant aux effets directs (abiotiques) et indirects

(biotiques) du changement climatique sur le succes reproducteur des bécasseaux.
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En faisant des allers-retours entre un point central ou ils incubent mais ne s’alimentent pas (le
nid) et des endroits ou ils s’alimentent (hors du nid), les adultes bécasseaux ont un
comportement de recherche alimentaire qui entre dans le cadre conceptuel de la « central
place foraging theory » (Orians and Pearson, 1979; Schoener, 1979). Cette théorie est
fréquemment utilisée pour expliquer le comportement de nourrissage des oisillons nidicoles,
en considérant souvent que I'adulte revient au nid chargé des proies qu’il livre aux jeunes
(Kacelnik, 1984; Houston and McNamara, 1985). Elle est également souvent utilisée pour
étudier le comportement de recherche alimentaire des oiseaux marins pendant leur période
de reproduction, nichant en colonies sur des falaises ou des iles et réalisant des trajets parfois
tres longs pour aller se nourrir (e.g. Alerstam et al., 2019; Jessopp et al., 2020). Cette théorie
doit étre légerement amendée afin de pouvoir étre appliquée aux comportements des
bécasseaux pendant la période d’incubation. En effet, quitter le nid pour se nourrir implique
des dépenses classiquement intégrées aux théories de « foraging » (colts de locomotion,
d’acquisition de la nourriture, de manipulation) mais d’autres dépenses sont spécifiques a
I'incubation et peuvent étre immédiates (réchauffer les ceufs aprés une interruption,
Walsberg and King, 1978; Vleck, 1981; Biebach, 1986; Hainsworth et al., 1998; Conway and
Martin, 2000a) ou latentes (allongement de la durée de la période d’incubation, Lyon and
Montgomerie, 1985; Bosque and Bosque, 1995; Tombre and Erikstad, 1996; Lindstrom, 1999;
Hepp et al., 2006; Martin et al., 2007; DuRant et al., 2012). Pour les espéces uniparentales, la
gualité des soins parentaux dépend de I'efficacité du comportement de recherche alimentaire

des adultes en charge des soins, ce qui n’est pas le cas pour les especes biparentales.

Le comportement de recherche alimentaire des animaux est régi par une balance entre co(ts
(e.g., déplacements, manipulations des proies) et bénéfices attendus (e.g., nombre et valeurs
énergétiques des proies, MacArthur and Pianka, 1966; Krebs et al., 1977). La gestion du risque
de prédation doit étre intégré dans cette balance (Lima and Dill, 1990; Brown et al., 1999). En
effet, au-dela de I'effet Iétal direct des prédateurs, leur simple présence laisse des indices
directs ou indirects, pergus par les proies qui peuvent alors modifier leur comportement pour
limiter le risque de prédation. Ces effets indirects peuvent étre plus importants que les effets
directs de la prédation sur la dynamique des proies (Preisser et al., 2005). C'est ce que certains
ont appelé I’ « écologie de la peur », soient les effets de la peur sur la dynamique des especes,

via les co(ts des réponses visant a diminuer le risque de prédation (Brown et al., 1999; Zanette
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and Clinchy, 2019). L'influence du risque de prédation sur le comportement de recherche
alimentaire est souvent étudiée parce qu’il induit des effets en cascade sur I'ensemble du
réseau trophique (Brown and Kotler, 2004; Preisser et al., 2005; Laundré et al., 2010). Ce
risque étant variable dans I'espace, du fait de I'utilisation préférentielle de certains habitats
par les prédateurs, le risque percu par les proies pourrait prendre la forme d’une carte
mentale appelée « paysage de la peur » avec, en relief, le risque de prédation percu (Laundré
et al., 2001, 2010; Gaynor et al., 2019). Ce paysage de la peur est dynamique et varie selon le
patron d’activité journalier des prédateurs mais varie également au cours de la saison (Kohl et
al., 2018). Dans I'Arctique, l'intensité du risque de prédation devrait aussi varier fortement
entre les années, selon la phase du cycle des rongeurs (mais voir Chapitre 4 partie 5.1 sur
I’atténuation de ces cycles dans I'Arctique). Le comportement de recherche alimentaire des
proies alternatives ou occasionnelles, telles que les ceufs de bécasseaux, devrait alors varier
entre années, en fonction de I'abondance des proies focales (TMlls: trait-mediated indirect
interactions dans Bolker et al., 2003) ou des prédateurs (Preisser et al., 2005). Mais, la encore,
le concept de paysage de la peur doit étre amendé pour étre appliqué a I'étude du
comportement d’incubation et d’alimentation des bécasseaux puisque, dans la plupart des
cas, ce sont les ceufs, sessiles, qui sont la proie et non les adultes mobiles. Dans cette situation,
le premier facteur de risque reste donc la localisation du nid par rapport a la fréquentation du
renard polaire. Cependant, le comportement d’incubation influence également le risque de
prédation du nid, comme en témoignent les résultats présentés dans le Chapitre 3. Ainsi, les
bécasseaux auraient un avantage a répondre de maniere adaptative au risque pergu, en
modifiant leur comportement d’incubation et/ou leur comportement d’alimentation, si la

contrainte énergétique le permet.

La représentation du paysage de la peur peut étre approximée en équipant les renards
polaires de balise GPS afin de suivre leurs déplacements, d’estimer leurs domaines vitaux ainsi
gue la densité d’utilisation des différentes parties de ces domaines (e.g. Benhamou and Riotte-
Lambert, 2012). Ces données nous permettraient également de décrire la dynamique de ce
paysage de la peur au cours de la journée (rythme journalier d’activité du renard) et de la
saison. Cependant, le paysage de la peur correspond non pas a l'activité d’'un renard ou a la
distribution de ces zones de chasses, mais bien a ce que les proies en percoivent (Gaynor et

al., 2019). Etudier les comportements de vigilance des proies (distance de fuite, temps passé
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a scanner les alentours du nid) est alors aussi un moyen direct d’estimer les effets de la peur.
Et la position des nids nous permettrait alors, par superposition avec la carte de l'intensité
d’activité des prédateurs, de déterminer (1) si les proies choisissent leurs sites de reproduction
en tenant compte de ce risque et (2) si le risque se traduit effectivement par des taux de

prédation des nids plus élevés.

Ainsi, I’étude de la flexibilité du comportement de recherche alimentaire et de la réponse
comportementale des especes a la variabilité temporelle et spatiale du risque réel ou pergu
de prédation des nids est nécessaire pour estimer I'aptitude des différentes stratégies a

persister, face au effets directs (abiotiques) et indirects (biotiques) du changement climatique.
Ces études devront répondre a plusieurs questions :

e Quand partir du nid pour aller se nourrir ?
e Qu aller pour se nourrir ?

e Pendant combien de temps chercher a se nourrir ?

Enfin, les interactions entre ces réponses devront également étre considérées puisqu’elles

peuvent étre corrélées (e.g., distance et durée) et/ou agirent en synergie.

Les especes uniparentales doivent optimiser leur recherche alimentaire en maximisant leur
efficacité de prédation (i.e., choisir les périodes pendant lesquelles les proies sont les plus
disponibles) et en diminuant les colts pour les ceufs, alors exposés aux conditions locales,
tamponnées par la structure du nid (Reid et al., 2002; Tulp et al., 2012). Ces conditions
optimales se situent généralement aux heures les plus chaudes de la journée, quelles que
soient les conditions moyennes journaliéres. Les especes uniparentales montrent donc un
rythme d’activité journalier tres marqué (Figure 10 ; Norton, 1972; Cantar and Montgomerie,
1985; Cartar and Montgomerie, 1987; Cresswell et al., 2004; Tulp and Schekkerman, 2006;
Smith et al., 2012a), contrairement aux espéces biparentales dont le rythme est avant tout
variable entre couples et dépend principalement du synchronisme entre les adultes (Bulla et

al., 2014, 2016).
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La chronologie des départs du nid pour les espéces uniparentales, et celle des échanges au nid
pour les espéces biparentales, ont également leur importance. En effet, en admettant que le
mouvement au nid attire I'attention des prédateurs (Skutch, 1949; Martin, 2000; Martin et al.,
2000; Muchai and Plessis, 2005), les adultes auraient un avantage a cantonner leurs
mouvements aux périodes durant lesquelles I'activités des prédateurs est faible ou lorsque
conditions limitent les risques (e.g. chez les femelles de tétra des armoises, seules a incuber,
se nourrissent préférentiellement lorsque la luminosité est faible, Coates and Delehanty,
2008). Or, le renard polaire est un prédateur crépusculaire voire nocturne, méme sous des
conditions de jour permanent (Eberhardt et al., 1982; Anthony, 1997; Audet et al., 2020). A
priori, il ne semble donc pas y avoir de conflit entre la période optimale d’alimentation (milieu
de journée) et le risque de prédation (« nuit »), chez les espéces uniparentales. En revanche,
nous avons vu que le comportement d’incubation était trés variable chez ces espéeces et que
des conditions rudes, altérant I’efficacité de prédation des adultes et leur condition corporelle,
pouvaient également amener ces derniers a faire des « pauses longues » (Chapitre 2 ; Tulp
and Schekkerman, 2006; Smith et al., 2012a), y compris la nuit (cf. observations personnelles
au Groenland). De méme, chez les especes biparentales, les adultes peuvent se relayer a
n‘importe quel moment de la journée, selon des rythmes spécifiques ou régionaux (Bulla et
al.,, 2014, 2016). Cette activité des bécasseaux pendant la période d’activité du renard

constitue une prise de risque sérieuse pour le nid.

Bien que nous possédions désormais des données d’incubation trés précises (1
enregistrement par minute) sur plusieurs centaines de nids, nous manquons encore de
données qui nous permettraient de décrire le rythme d’activité journalier des renards
polaires. L'enregistrement continu de la température dans les nids de bécasseaux nous
permettant de documenter I’heure exacte de prédation des nids, étre en mesure de comparer
ces deux types d’informations (de facon synchronisée), nous permettraient de tester les effets
relatifs du comportement des bécasseaux ou du comportement du renard sur le taux de
prédation horaire. De méme, nous pourrions alors décrire la dynamique journaliére du risque

de prédation des nids.
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J'ai déja eu I'occasion d’expliquer que la toundra était un environnement hétérogene et que
la composition de la communauté d’arthropodes pouvait y varier selon les conditions locales
(e.g., végétation, microclimat, substrat; Schekkerman et al., 2004; Tulp and Schekkerman,
2008; Bolduc et al., 2013; Sweet et al., 2015). Ainsi, les bécasseaux ont le choix entre plusieurs
zones de nourrissage et ont un avantage a sélectionner les zones qui leur permettent de
maximiser leur gain net : e.g. les zones les plus proches du nid (diminution des co(ts de
locomotion) et qui offrent les meilleures conditions de nourrissage (MacArthur and Pianka,
1966). Ces conditions dépendent de I'abondance et de la qualité des ressources mais elles
dépendent aussi du risque de prédation du nid. En effet, si les alentours du nid offrent des
ressources, alors I'adulte pourrait avoir un intérét a rester prés du nid, faire des pauses plus
courtes et éviter les colits de locomotion et de réchauffement des ceufs. Cependant, ce
comportement créerait du mouvement a proximité du nid, attirant potentiellement
I’attention des prédateurs et facilitant la prédation du nid (s’ils associent la présence d’un
adulte 3 la proximité d’un nid). A Iinverse, s’éloigner du nid augmente les colts de
locomotion, affecte I'incubation, limite I'aptitude des adultes a détecter un prédateur et
réduit les possibilités de défense via des comportements de distraction. Ainsi, un compromis
devrait exister entre rester a proximité du nid et s’en éloigner, a la fois pour se nourrir mais
également pour éviter la prédation du nid (Martindale, 1982). Ce compromis rappelle
également celui qui pése sur la distance du fuite face a I'approche d’un prédateur : fuir au
dernier moment peut révéler la localisation du nid mais avoir une grande distance de fuite
oblige I'oiseau a quitter le nid fréguemment, affectant considérablement son comportement

d’incubation (Smith and Edwards, 2018).

Cette question (i.e., « OU aller pour se nourrir ? ») permettrait aussi d’apporter un éclairage
nouveau a l'étude des facteurs qui influencent le choix des sites de nidification des
bécasseaux (e.g. importance des ressources disponibles a proximité, fréquentation par le
renard polaire, microclimat, visibilité), les comportements territoriaux et la relation entre
comportement d’incubation et choix du site de nidification. En effet, la territorialité,
habituellement interprétée comme le moyen de défendre des ressources proches du nid ou

des partenaires (Emlen and Oring, 1977), peut également étre un moyen d’avoir un nid a une
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distance optimale des ressources et/ou éloigné des zones fréquentées par les prédateurs
(Fontaine and Martin, 2006) ou protégé par d’autres oiseaux (i.e. “nesting association”,
Nguyen et al., 2003; Smith et al., 2007b). Smith et al. (2007a) n’ont pas trouvé de relation
entre le choix du site de nidification d’'une diversité d’espéces et I'abondance de nourriture,
ni entre ce choix et le succes reproducteur ; mais cette étude menée sur un unique site (East
Bay, Canada), mériterait d’étre confirmée a plus grande échelle. La territorialité et la fidélité
au site de nidification de certaines espéces biparentales pourraient alors effectivement

permettre une meilleure connaissance de I'environnement (Greenwood, 1980).

La composition de la communauté d’arthropodes varie elle aussi au cours de la saison, selon
la phénologie des différents groupes et leur niche écologique (McKinnon et al., 2012; Wirta et
al., 2016; Saalfeld et al., 2019). Les bécasseaux optimisent probablement leur comportement
de recherche alimentaire en changeant de zone d’alimentation au cours de la saison (e.g.,
bordures de névés, pentes exposées, bords de retenues d’eau, zones humides). Sachant que
les uniparentaux doivent faire face a des contraintes plus fortes lors de leurs recherches
alimentaires (durée, fréquence et distance des absences au nid) que les biparentaux, il serait
également intéressant d’étudier la superposition des zones de nourrissage des représentants

des deux stratégies, sur les sites ou ils nichent cote a cote.

Enfin, le changement climatique pourrait limiter la qualité de certaines zones de nourrissage,
comme les zones actuellement les plus séches et qui, demain, seront des zones appauvries
par le stress de dessiccation qu’elles imposeront aux arthropodes (Hodkinson et al., 1996;
Mortensen et al., 2016; Bowden et al., 2018; Loboda et al., 2018; Gillespie et al., 2020). Cela

pourrait fortement contraindre le comportement de recherche alimentaire des bécasseaux.

Pour répondre a ces questions, une piste intéressante (testée durant I'été 2020 sur le site de
Hochstetter) serait d’équiper des adultes bécasseaux avec des balises GPS miniaturisées (e.g.
« nanotags » ; moins de 1g). Les données ainsi récoltées, et associées aux données sur le
comportement d’incubation, permettraient d’avoir une vision d’ensemble (i.e. spatiale et
temporelle) du comportement des bécasseaux nicheurs hors de leurs nids (voir I'exemple de
I’étude du comportement d’incubation de tétras des armoises Centrocercus urophasianus

Dudko et al., 2019).
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Dans le Chapitre 2, j’ai montré que la longueur des interruptions de I'incubation dépendait
fortement des conditions environnementales chez les espéces uniparentales (voir aussi Cantar
and Montgomerie, 1985; Tulp and Schekkerman, 2006). Ces derniéeres font des interruptions
plus longues lorsque leur demande énergétique augmente ou que les ressources sont moins
disponibles, mais semblent également allonger leurs interruptions lorsque leur condition
corporelle est dégradée (e.g., aprés une journée froide). C'est donc bien les besoins de I'adulte
(Cresswell et al., 2004) et la disponibilité en ressources qui déterminent la durée des
interruptions. La durée optimale d’une pause est alors celle qui permet de maximiser la prise
alimentaire en diminuant les colts inhérents a linterruption de l'incubation (e.g.,
réchauffement des ceufs). Mais la durée des interruptions est aussi partiellement déterminée
par la distance que I'oiseau doit parcourir pour atteindre la zone d’alimentation (Orians and

Pearson, 1979; Schoener, 1979; Martindale, 1982).

Pour la stratégie uniparentale, il est parfois avantageux d’éviter que les ceufs ne se
refroidissent trop (i.e., éviter les absences trop longues) plutét que de limiter le nombre de
trajets entre le nid et la zone d’alimentation. Selon I'influence du mouvement sur le risque de
prédation, les co(ts de locomotion et les conditions environnementales, un adulte peut donc
avoir un avantage a faire plus d’interruptions courtes, qui ne laissent pas aux ceufs le temps
d’atteindre une température faible, plutot que de faire quelques longues interruptions. Chez
les bécasseaux biparentaux, I'adulte en charge des soins peut probablement aussi effectuer
des courtes pauses pour se nourrir pendant son tour d’incubation, et les autres interruptions
enregistrées pourraient correspondre aux échanges au nid. Chez ces especes, I'utilisation de
Tiny Tags ne permet malheureusement pas de déterminer a tout moment I'identité de I'adulte
qui incube. L'ajout d’un systeme de reconnaissance individuelle (e.g. RFID : “Radio Frequecy
Identification Device”, Bulla et al.,, 2014) peut néanmoins étre envisagé a cette fin, et
permettrait de répondre a une toute autre famille de questions, toutes aussi intéressantes,

liées au partage des colts de soins parentaux entre partenaires (cf. Chapitre 1).
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Au cours de ma thése, d’autres perspectives ont souvent été évoquées pour poursuivre les
travaux entrepris (e.g. suivi précis de la condition corporelle des adultes) mais ces dernieres
demandent parfois des moyens tres conséquents ou |I'élaboration de techniques nouvelles.
C’est pour cela que, si j'ai présenté la nécessité de tels travaux tout au long de ce manuscrit,
je souhaite conclure sur un point crucial : récolter des données de comportement (i.e. a haute
fréquence), dans des régions si reculées et inaccessibles de la planete, constitue un défi
majeur. En effet, la construction de séries temporelles longues, outils par excellence du suivi
de [l'évolution des écosystemes face au changement climatique, demande un effort
considérable d’échantillonnage (e.g. recherche des nids en faible densité dans la Toundra) et
de documentation des conditions sur chaque site, chague année (e.g. suivi des dynamiques
de prédateurs, rongeurs et grands herbivores). Au cours de cette thése, j’ai pris conscience du
travail considérable (réalisé par I'équipe qui m’a accueilli), que représente la recherche de
financements de long terme, I'organisation des périodes de terrain mais aussi I'entretien des
relations humaines, permettant la cohésion entre des équipes qui travaillent sur plusieurs
continents. La crise sanitaire nous a par ailleurs malheureusement rappelé que la réalisation

de tels travaux peut étre mise a mal par des évenements imprévisibles.
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Behavioural responses of breeding arctic sandpipers to ground-

surface temperature and primary productivity
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Table S1: Number of nests monitored (and mean length of monitoring) during the four
consecutive summer seasons (2016-2019) at the 15 study sites. The initial dataset includes the
nests monitored in the field while the filtered dataset only includes the nests used in the

analyses (see methods for full filtering procedures).

Initial dataset Filtered dataset for
analysis
Number of days Number of days
Species Study site nests monitored nests monitored
monitored (mean + SD) | monitored (mean + SD)
Hochstetter 5 8.6+6.1 5 7.6+5
Sanderling_BI
(33-110 g)° Karupelv 4 6.5+6.1 1 7+0
- g
Zackenberg 6 4.7+1.9 2 1+0
Hochstetter 32 7.7%+5.5 30 3.9+3.2
Sanderling_UNI
(33-110 g)° Karupelv 14 10.1+4.8 12 3.4+14
- g
Zackenberg 34 7+4.2 21 1.8+0.7
Hochstetter 21 55+4.8 9 4731
Ammarnas 28 10.4+6.7 19 3.9+3.7
Burnpoint Creek 11 5.7+5 5 24+13
| Canning River 7 8.9+6.6 3 4.7+6.4
Dunlin
(33-85 )a Churchill 29 8.2+4.1 2 1+0
RCER S
East Bay 1 1+NA NA NA
Sabetta 54 7+6.6 33 6.2+4.5
Utgiagvik 72 10.4+6.1 49 6.9+4.7
Zackenberg 7 9.7+6.6 2 1.5+0.7
Baird's sandpiper
(3263 )a Bylot 62 7.4+6.1 43 5.2+4.1
-638
Bylot 20 6.4%6 10 6.5+4.4
White-rumped sandpiper
(30-60 )a East Bay 77 4.7+4.6 12 2.2+13
-60 g
Igloolik 83 7.5+5.6 57 6.3+3.7
Purple sandpiper
(5294 g)’ Longyearbyen 12 9.7%6.1 9 42+2.4
-94 8
Pectoral sandpiper . .
(31-97 )a b Canning River 110 6145 78 3.3+24
- g 4
Belyi Island 25 4.5+3.1 17 3+1.6
Little stint
(17-44 )a Erkuta 2 3+238 NA NA
-an g
Sabetta 76 6.7+4.9 50 5.4+28
Semipalmated sandpiper Canning River 58 6+4.8 45 5.2+3.6
(20-41 g)* Utgiagvik 77 9.5+5.9 54 53+2.7
Belyi Island 1 8+ NA NA NA
Temminck's stint
(15-36 )a Erkuta 74 10.4+6.2 49 3.2+19
-36 8
Sabetta 68 7.6+5.3 49 46%2.6
TOTAL 1070 666

aDel Hoyo, J., Elliott, A., Sargatal, J., 1996. Hoatzin to Auks, Handbook of the Birds of the World. Lynx Edicions,
Barcelona.

b Only female weight range are given here (significant sexual dimophism in this species).
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Figure S1: Normalized Difference Vegetation Indexes (NDVI) as estimated from satellite
pictures (MOD13Q1-VI products; see Methods) for each year and study site. Sites are ordered
according to increasing maximal NDVI value. Points correspond to the averaged NDVI (one
point per 16-day period) and lines illustrate linear interpolations between points. The buffer

zone corresponds to standard deviation from the averaged NDVI.
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Figure S2: Example of a nest temperature record from a dunlin nest monitored at the Sabetta
site in 2018, showing the segment used to monitor the incubation behaviour (grey) and the

one used to assess ground temperature for this species after a predation event (red).
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Figure S3: lllustration of the variability of the ground-surface temperature across nesting

habitat for the three sympatric sandpiper species breeding in Sabetta (Yamal peninsula,
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the daily average temperature.
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Nest attentiveness drives nest predation in arctic sandpipers
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Table Al: Number of nests monitored in the field and included in our analyses for different
species, sites and years (same abbreviations as in Figure 1). Nests are classified according to

their fate with H: hatched, P: depredated, C : censored, and TOT: total.

Number of nests .
R X Number of nests used in GLMMs .
monitored in the Number of nests used in Cox analyses
. analyses
field
days days days
species site  year TOT monitored TOT H P C monitored TOT H P C monitored
(mean + SD) (mean + SD) (mean + SD)
BYLO 2016 19 10.1+6.2 18 13 4 1 10.3+5.8 18 13 4 1 106 +£5.9
Calidris bairdii 2017 29 7.1+6.2 22 10 12 - 75+59 22 10 12 - 7.7+59
2018 12 3.7+33 8 2 6 - 3.8+3.2 8 2 6 - 46+3.6
AMMA 2016 10 11.8+5.8 9 4 1 4 12.7 5 5 4 1 - 9.8+22
2017 8 13.4+6.1 8 4 4 - 114+6.5 8 4 4 - 134+6.1
2018 5 7+56 4 3 1 58+5.2 4 3 1 - 75+64
utal 2016 20 14459 3 2 1 - 6.7+35 3 2 1 - 12.7+35
2017 20 8.1%5.1 19 3 16 - 8.4+49 19 3 16 - 84+49
2018 18 10.3+5.9 17 6 8 3 10.8+5.7 17 6 8 3 10.8+5.6
CHUR 2016 13 6.5+29 6 5 - 1 43+25 6 5 - 1 6+2.2
. ) 2017 8 125+2.38 8 7 1 - 22.8+9.4 8 7 1 - 229+9.2
Calidris alpina
2018 8 7+4.1 6 1 4 1 82+7.8 6 1 4 1 82+7.8
HOCH 2016 1 1+0 - - - - - - - - - -
2017 8 51+4.2 6 2 4 - 6.5+39 6 2 4 - 6.5+£39
2018 2 11.5+6.4 2 1 - 1 10.5+49 2 1 - 1 115+6.4
SABE 2016 10 119+6.6 9 4 3 2 12.7+6.2 9 4 3 2 13.1+57
2017 16 89+7.1 12 4 6 2 105+5.9 12 4 6 2 115+6.2
2018 15 4.1+49 8 - 3 5 6.9+5.5 7 - 2 5 7.7+54
ZACK 2016 5 772 3 3 - - 5+2.6 3 3 - - 5+2.6
BELY 2016 6 7514 6 2 1 3 7514 6 2 1 3 75+14
2017 19 3.5+2.7 13 - 6 7 4625 13 - 6 7 4.6+25
Calidris minuta SABE 2016 15 83+338 14 10 4 - 84+33 14 10 4 - 8.9+33
2017 13 65+7.1 6 - 4 2 11.2+6.2 6 - 4 2 125+6.5
2018 23 6.7+4.8 16 - 8 8 6.4+3.8 14 - 7 7 76+44
HOCH 2016 20 6.3+43 15 14 1 - 74+38 15 14 1 - 75+38
2017 9 33+25 7 3 4 - 4+24 7 3 4 - 4+24
2018 2 3+238 - - - - - - - -
Calidris alba KVPE 2016 12 8.8+45 11 6 5 - 8345 11 6 5 - 8.9+48
2017 5 7.4+6.7 2 1 1 - 11+1.4 2 1 1 - 14+£238
2018 5 9.4+7.6 - - - - - - - - - -
ZACK 2016 44 6.4+38 41 17 14 10 74+58 16 16 - - 84+6.3
2017 5 24+2.1 3 - 3 - 2.7+21 3 - 3 - 3+26
utal 2016 20 9.6+45 15 15 - - 9.9+39 15 15 - - 109+3.8
Calidris pusilla 2017 23 7+538 19 2 17 - 79+57 19 2 17 - 8.2+57
2018 15 13.3+6.3 11 7 3 1 15.5+3.2 11 7 3 1 15.7+34
BELY 2016 1 8+0 - - - - - - - - - -
ERKU 2016 22 104 +£55 17 14 3 - 11.2+42 17 14 3 - 11.8+45
2017 9 129+5.9 9 5 4 - 12+5.6 8 5 3 - 12.2+59
Calidris temminckii 2018 19 9.3+6.9 18 5 13 - 9.4+6.9 18 5 13 - 9.8+6.8
SABE 2016 18 11.6+6.3 16 7 7 2 10.9+6.3 14 7 5 2 123+6.1
2017 10 6.1+6.9 7 - 4 3 74+6.4 7 - 4 3 8373
2018 20 54+3 12 - 3 9 55%1.5 12 - 3 9 6.9+2.7
BYLO 2017 4 8+8.7 2 1 1 - 13.5+7.8 2 1 1 - 15+5.7
2018 14 5.1+5.1 8 2 6 - 7.6+4.9 8 2 6 8.2+4.7
EABA 2016 19 2+15 6 - 6 - 2.7+0.8 6 - 6 - 2.7+08
Calidris fuscicollis 2017 29 46+4.1 6 - 5 1 43+23 6 - 5 1 55+34
2018 15 59+6.1 2 - 2 - 1.5+0.7 2 2 - 3.5+35
IGLO 2016 27 1115 24 18 6 - 11.8+43 24 18 6 - 11.8+43
2017 17 89+43 15 2 11 2 8.1+4 15 2 11 2 9.2+4
2018 27 4.7+5.1 16 3 13 - 6.6 £5.6 15 3 12 - 7.3+55
total 714 505 208 229 68 469 207 209 53
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Figure Al: Examples of nest temperature profiles recorded for biparental (A and C) and
uniparental (B and D) species. The continuous red line represents the part of the curve that is
used to determine the fate of the nest. Red lines in panels A and B show the temperature
profile of two nests during hatching with a declining trend and a high variability of recorded
temperatures during several hours before recording environmental temperature (i.e., in the
empty nest cup). Red lines in panels C and D show temperature profiles of two nests that
experienced a predation event. Here, an abrupt drop of the incubation temperature before

recording environmental temperatures is present.
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Figure A2: Nest data filtering procedure followed to perform logistic-exposure and Cox

models.

Nb monitored:
714 nests

Remaining after filter 1:

610 nests

A 4

Remaining after filter 2:

542 nests

A 4

Remaining after filter 3:

525 nests

A 4

Remaining after filter 4:

509 nests

Remaining after filter 5:

505 nests

Nests used in Cox models :
469 nests

Successful nests: 207

Depredated nests: 209

Still incubated: 53
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Nests used in logistic-
exposure models (GLMM):
505 nests

Successful nests: 208

Depredated nests: 229
Still incubated : 68
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301

101
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Figure A3: Distribution of nest age (i.e., stage of incubation) at discovery for the 469 nests

used in the Cox models.
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Kubelka et al. (Reports, 9 November 2018, p. 680) claim that climate change has disrupted patterns of
nest predation in shorebirds. They report that predation rates have increased since the 1950s, especially
in the Arctic. We describe methodological problems with their analyses and argue that there is no solid
statistical support for their claims.
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Climate change affects organisms in a variety of ways (I-4),
including through changes in interactions between species.
Kubelka et al. (5) reported that a specific type of trophic
interaction, namely depredation of shorebird nests, has in-
creased globally over the past 70 years. The authors state
that their results are “consistent with climate-induced shifts
in predator-prey relationships.” They also claim that the
historical perception of a latitudinal gradient in nest preda-
tion, with the highest rates in the tropics, “has been recently
reversed in the Northern Hemisphere, most notably in the
Arctic.” They conclude that “the Arctic now represents an
extensive ecological trap for migrating birds, with a predict-
ed negative impact on their global population dynamics.”
These conclusions have far-reaching implications for evolu-
tionary and population ecology, as well as for shorebird
conservation and related policy decisions (6). Therefore,
such claims require robust evidence, strongly supported by
the data. Here, we dispute this evidence.

First, Kubelka et al. graphically show nonlinear, spatio-
temporal variation in predation rates (their figure 2, A and
B, and figure 3) and suggest that in recent years, predation
has strongly increased in North temperate and especially
Arctic regions, but less so in other areas. However, they only
statistically test for linear changes in predation rates over
time for all regions combined, and for each geographical
region (their table S2) or period (before and after 2000;
their table S6) separately. To substantiate their conclusions,
they should have presented statistical evidence for an inter-
action between region/latitude and year/period on preda-
tion rate. Moreover, their analyses control for spatial
autocorrelation but fail to model non-independence of data
from the same site (pseudo-replication).

Using the data of Kubelka et al., we ran a set of mixed-
effect models, structurally reflecting their results depicted in
their figure 2, A and B, and figure 3, but including location
as a random factor (Table 1) (7). These analyses show (i) that
much of the variation in nest predation rate is explained by
study site (>60%, compared to species: <5%), implying a
reduced effective sample size; (ii) that all regions—except
the South temperate—show similar predation rates; and (iii)
that nest predation rates increase over time similarly across
all geographical areas (Fig. 1, A to F). Linear models without
interaction terms are much better supported than nonlinear
models with interactions (Table 1), indicating that predation
rates in the Arctic are not increasing any faster than else-
where (Fig. 1, B, C, E, and F). Thus, these results provide no
evidence that the rate at which nest predation increased
over time varies geographically.

Second, for the period under study, not only the climate
has changed, but also the research methods. Hence, it re-
mains unclear whether nest predation rates have indeed
increased over time and if so, why. Kubelka et al. used the

Mayfield method (8, 9) to calculate daily nest predation
rates as the number of depredated nests divided by “expo-
sure” [the total time (in days) all nests were observed].
However, 59% of the 237 populations they used lacked in-
formation on exposure. They circumvented this problem by
estimating exposure based on the description of nest search
intensity in the respective studies (10). The key question is
when nests were found. Kubelka et al. decided that in 114
populations, nests were found such that 60% of the nesting
period (egg laying and incubation combined) was “ob-
served” (B = 0.6; nests searched once or twice a week). For
14 populations they used B = 0.9 (nests searched daily or
found just after laying), and for 11 populations they used B =
0.5 (assuming nests found midway during the nesting peri-
od). However, the choice of B value remains subjective (7),
and for 38% of the 128 populations where Kubelka et al.
used B > 0.5, we found no information in the reference to
suggest that this was appropriate. This issue is not trivial,
because using higher B values (i.e., assuming that nests were
found earlier than they actually were) overestimates expo-
sure and hence underestimates nest predation rates.

The proportion of populations with estimated exposure
declines over time (7), particularly after 2000 and especially
in the Arctic (Fig. 1G). The timing of the decline coincides
with Kubelka et al.’s definition of historic and recent data
and with the suggested exponential rise of predation in the
Arctic (their figure 2, A and B, and figure 3, A and B). In-
deed, the results are sensitive to variation in estimated ex-
posure during the “historic period” (Fig. 1H). Although
Kubelka et al. correctly state that the estimated and true
predation rates are highly correlated [using studies with
quantitative information on exposure; see supplementary
materials of (5)], the true rate is typically underestimated
for the higher B values they used (Fig. 1I). Given these is-
sues, the main result—the apparent increase in daily nest
predation rate over time, especially in the Arctic—may simp-
ly be an artifact. To further assess the robustness of the
change in predation rate over time, we used only popula-
tions where nest predation rates were calculated on the ba-
sis of known exposure (N = 98). These analyses reduced the
effect of year by ~50% (7) and resulted in weak, nonsignifi-
cant linear trends (Fig. 1, C and F), which suggests that
there is little evidence for changing predation rates.

Finally, we note that nest searching effort and frequen-
cy of nest visits likely increased in recent years as research-
ers learned how best to obtain accurate estimates of nest
survival (11-13). Researchers also intensified their activities
(e.g., capturing adults to band, tag, and collect samples and
placing monitoring equipment near nests, which may in-
crease the predation rate) (14, 15). Thus, an increase in the
quality of data reporting as well as increased research activ-
ity around nests may have further induced a time-

186

Publication date: 14 June 2019

WWWw.sciencemag.org 2

6102 ‘21 1snbny uo /610 Bewadusios aouslos//:diy woly papeojumoq


Solèmne
186

http://www.sciencemag.org/
http://science.sciencemag.org/

dependent bias in estimates with an underestimation of
true predation rates in the historic data (see above), and
perhaps an overestimation in the contemporary data.

In summary, reanalysis of the data of Kubelka et al.,
evaluation of the quality and interpretation of the published
data used, and considerations about changes in research
methods over the past 70 years lead us to conclude that
there is no robust evidence for a global disruption of nest
predation rates due to climate change. We argue that their
claim that the Arctic has become an ecological trap for
breeding shorebirds is untenable.

REFERENCES

1. G.-R. Walther, E. Post, P. Convey, A. Menzel, C. Parmesan, T. J. C. Beebee, J.-M.
Fromentin, 0. Hoegh-Guldberg, F. Bairlein, Ecological responses to recent
climate change. Nature 416, 389-395 (2002). doi:10.1038/416389a Medline

2.N. Jonzén, A. Lindén, T. Ergon, E. Knudsen, J. O. Vik, D. Rubolini, D. Piacentini, C.
Brinch, F. Spina, L. Karlsson, M. Stervander, A. Andersson, J. Waldenstrom, A.
Lehikoinen, E. Edvardsen, R. Solvang, N. C. Stenseth, Rapid advance of spring
arrival dates in long-distance migratory birds. Science 312, 1959-1961 (2006).
doi:10.1126/science.1126119 Medline

3.S. J. Thackeray, P. A. Henrys, D. Hemming, J. R. Bell, M. S. Botham, S. Burthe, P.
Helaouet, D. G. Johns, I. D. Jones, D. I. Leech, E. B. Mackay, D. Massimino, S.
Atkinson, P. J. Bacon, T. M. Brereton, L. Carvalho, T. H. Clutton-Brock, C. Duck,
M. Edwards, J. M. Elliott, S. J. G. Hall, R. Harrington, J. W. Pearce-Higgins, T. T.
Hoye, L. E. B. Kruuk, J. M. Pemberton, T. H. Sparks, P. M. Thompson, |. White, I. J.
Winfield, S. Wanless, Phenological sensitivity to climate across taxa and trophic
levels. Nature 535, 241-245 (2016). doi:10.1038/nature18608 Medline

4.D. Zurell, C. H. Graham, L. Gallien, W. Thuiller, N. E. Zimmermann, Long-distance
migratory birds threatened by multiple independent risks from global change.
Nat. Clim. Chang. 8, 992-996 (2018). doi:10.1038/s41558-018-0312-9 Medline

5.V. Kubelka, M. Salek, P. Tomkovich, Z. Végvari, R. P. Freckleton, T. Székely, Global
pattern of nest predation is disrupted by climate change in shorebirds. Science
362, 680-683 (2018). doi:10.1126/science.aat8695 Medline

6. C. E. Studds, B. E. Kendall, N. J. Murray, H. B. Wilson, D. I. Rogers, R. S. Clemens,
K. Gosbell, C. J. Hassell, R. Jessop, D. S. Melville, D. A. Milton, C. D. T. Minton, H.
P. Possingham, A. C. Riegen, P. Straw, E. J. Woehler, R. A. Fuller, Rapid
population decline in migratory shorebirds relying on Yellow Sea tidal mudflats
as stopover sites. Nat. Commun. 8, 14895 (2017). doi:10.1038/ncomms14895
Medline

7.M.Bulla, J. Reneerkens, E. L. Weiser, R. B. Lanctot, B. Kempenaers, Supporting
information for Comment on “Global pattern of nest predation is disrupted by
climate change in shorebirds.” Open Science Framework, https://osf.io/x8fs6/.

8. H. Mayfield, Nesting success calculated from exposure. Wilson Bull. 73, 255-261
(1961).

9. H. Mayfield, Suggestions for calculating nest success. Wilson Bull. 87, 456-466
(1975).

10. A. J. Beintema, Inferring nest success from old records. /bis 138, 568-570
(1996). doi:10.1111/j.1474-919X.1996.tb08084 .x

11. S. J. Dinsmore, G. C. White, F. L. Knopf, Advanced techniques for modeling avian
nest survival. Ecology 83, 3476-3488 (2002). doi:10.1890/0012-
9658(2002)083[3476:ATFMAN]2.0.C0O;2

12. 7. L. Shafer, F. R. Thompson I, Making meaningful estimates of nest survival with
model-based methods. Stud. Avian Biol. 34, 84-95 (2007).

13. J. J. Rotella, Modeling nest-survival data: Recent improvements and future
directions. Stud. Avian Biol. 34, 145-148 (2007).

14.N. Verboven, B. J. Ens, S. Dechesne, Effect of investigator disturbance on nest

attendance and egg predation in Eurasian oystercatchers. Auk 118, 503-508
(2001). doi:10.1642/0004-8038(2001)118[0503:EQIDON]2.0.C0O;2

15. B. W. Meixell, P. L. Flint, Effects of industrial and investigator disturbance on
Arctic-nesting geese. J. Wildl. Manage. 81, 1372-1385 (2017).
doi:10.1002/jwmg.21312

ACKNOWLEDGMENTS

We thank all who contributed to the original studies on predation, shared data,
helped to find the original data, or helped in preparing this comment [see (7) for
details]. Funding: Supported by the Max Planck Society (B.K.), an EU Horizon 2020
Marie Curie individual fellowship (4231.1 SocialJetLag; M.B.), the Czech University of
Life Sciences (CIGA: 2018421; M.B.), a Netherlands Polar Programme grant (NWO
866.15.207; J.R. and T.P.), and the U.S. Fish and Wildlife Service (R.B.L.). Author
contributions: M.B., J.R.,, R.B.L., and B.K. initiated this work; M.B., JR., ELW.,,
D.V.S., RB.L, and B.K. extracted and evaluated the data; most authors collected
data contained in the primary sources; E.L.W. investigated the differences between
newly extracted and original data; M.B. conducted the statistical analyses and drew
the figure with help from M.V. and E.L.W. and input from J.R., R.B.L., and B.K.; B.K.
and M.B. wrote the manuscript with input from J.R., E.L.W., and R.B.L. and finalized it
with input from all authors. Competing interests: Authors declare no competing
interests. Data and materials availability: All data, code, methods, results, figures,
and tables associated with this comment are freely available from Open Science
Framework (7).

6 February 2019; accepted 29 May 2019
Published online 14 June 2019
10.1126/science.aaw8529

187

Publication date: 14 June 2019

WWW.sciencemag.org 3

6102 ‘21 1snbny uo /610 Bewadusios aouslos//:diy woly papeojumoq


Solèmne
187

http://www.sciencemag.org/
http://dx.doi.org/10.1038/416389a
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/entrez/query.fcgi?cmd=Retrieve&db=PubMed&list_uids=11919621&dopt=Abstract
http://dx.doi.org/10.1126/science.1126119
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/entrez/query.fcgi?cmd=Retrieve&db=PubMed&list_uids=16809542&dopt=Abstract
http://dx.doi.org/10.1038/nature18608
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/entrez/query.fcgi?cmd=Retrieve&db=PubMed&list_uids=27362222&dopt=Abstract
http://dx.doi.org/10.1038/s41558-018-0312-9
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/entrez/query.fcgi?cmd=Retrieve&db=PubMed&list_uids=30416586&dopt=Abstract
http://dx.doi.org/10.1126/science.aat8695
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/entrez/query.fcgi?cmd=Retrieve&db=PubMed&list_uids=30409881&dopt=Abstract
http://dx.doi.org/10.1038/ncomms14895
http://www.ncbi.nlm.nih.gov/entrez/query.fcgi?cmd=Retrieve&db=PubMed&list_uids=28406155&dopt=Abstract
https://osf.io/x8fs6/
http://dx.doi.org/10.1111/j.1474-919X.1996.tb08084.x
http://dx.doi.org/10.1890/0012-9658(2002)083%5B3476:ATFMAN%5D2.0.CO;2
http://dx.doi.org/10.1890/0012-9658(2002)083%5B3476:ATFMAN%5D2.0.CO;2
http://dx.doi.org/10.1642/0004-8038(2001)118%5B0503:EOIDON%5D2.0.CO;2
http://dx.doi.org/10.1002/jwmg.21312
http://science.sciencemag.org/

Table 1. Comparison of models explaining spatiotemporal variation in daily nest predation rate using the original
Kubelka et a/. data. Letters and results in bold refer to panels in Fig. 1; A and D are the models reflecting figures 2A
and 3A in (5). Each model is fitted with maximum likelihood and controlled for number of nests in a given population
(In-transformed) and for multiple populations at a given site or for a given species, using site and species as random
intercepts. Daily predation rate (dependent variable) was In-transformed after adding 0.01 [following (5)]. Predictors
are Year (mean year of the study), Hemisphere (Northern versus Southern), Latitude (degrees), Geographical Area
(Arctic, North temperate, North tropics, South tropics, South temperate), and Period [historic (1944-1999) versus
recent (2000-2016)]. Models that include Period (instead of Year) are not supported by the data [less likely than the
best model by factors of 69 to 320, as indicated by the evidence ratio (model weight of the first-ranked model relative
to that of the given model, i.e., how many times the first-ranked model is more likely than the given model)]. Models
including the interaction between time and geographical region/latitude do not improve the model fit or are much less
supported by the data than are models without the interaction. See (7) for model output and analyses of total
predation rates. Note that we used quadratic or third-order polynomial terms to mimic the relationships depicted in
Kubelka et al.’'s figures (5). Number of parameters denotes number of model parameters without the random effects.
AAIC is the difference in Akaike information criterion between the first-ranked model (AIC = 349.8) and the given
model. Model probability refers to Akaike weight (w;), the weight of evidence (probability) that a given model is the
best-approximating model.

Model Predictors Number of AAIC Model Evidence
parameters probability ratio

Year + Hemisphere + Latitude (absolute) 5 0.00 0.26 1

E Year + Latitude (3rd polynomial) 6 0.05 0.25 1.02
Year + Geographical Area 7 0.51 0.2 1.29

B Year (quadratic) + Geographical Area 8 1.43 0.13 2.04
Year x Hemisphere x Latitude (absolute) 9 2.74 0.07 3.92
Year x Latitude (3rd polynomial) 9 2.78 0.06 4.08
Year x Geographical Area 11 6.31 0.01 23.36

A Year (quadratic) x Geographical Area 16 6.43 0.01 24.89

D Period x Latitude (3rd polynomial) 9 8.48 0 69.26
Period x Hemisphere x Latitude (absolute) 9 9.66 0 124.9
Period + Hemisphere + Latitude (absolute) 5 10.30 0 175.3
Period + Latitude (3rd polynomial) 6 11.50 0 319.7
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Fig. 1. Spatiotemporal variation in daily nest predation rates of shorebirds. (A to C) Predation rate in relation to
year for different geographical regions: with interaction and using all populations (A), without interaction and using
all populations (B), with interaction and using only the 88 populations with known exposure from the Arctic and
North temperate region (C). The model behind (A) is less supported by the data than the model behind (B) by a
factor of ~18 (Table 1). (D to F) Predation rate in relation to latitude for different periods: with interaction (period as
two-level factor) and using all populations (D), without interaction (year as continuous variable) and using all
populations (E), with interaction and using only the 98 populations with known exposure (F). The model behind (D)
is less supported than the model behind (E) by a factor of ~70 (Table 1). In (A) to (F), lines and shaded areas
represent model predictions with 95% confidence interval (Cl) based on posterior distribution of 5000 simulated
values. Note the weak (P > 0.64) temporal increase in (C) [estimate = 0.08 (95% ClI, —0.07 to 0.2) from a linear
model without interaction] and (F) [estimate = 0.06 (95% CI, —0.09 to 0.17)]. See Table 1 for model description
and comparison and (7) for details. (G) Temporal change in the percentage of populations in which exposure was
estimated [following (10)] to calculate predation rate. Note the sharp decline in the Arctic relative to the other
regions [see (7) for overall and region-specific changes]. Circles represent data for 5-year intervals. (H) Modeled
changes in predation rate over time assuming different values of B (proportion of nesting period observed; higher
values indicate nests found sooner after egg laying) for populations with unknown exposure and year <2000
(leaving the original estimates for all remaining populations). This exercise explores the sensitivity of the results to
using older studies where the stage at which nests were found is less certain. (I) Relation between true and
estimated predation rate for different values of B [N = 65 populations, as in (5)]. The dashed line indicates a slope
of 1 (i.e., estimated values equaling true values). In (G) and (I), lines and shaded areas represent locally estimated
scatterplot smoothing with 95% CI; in (H), lines and shaded areas represent model predictions with 95% CI based
on posterior distribution of 5000 simulated values.
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