
UNIVERSITÉ DU QUÉBEC À MONTRÉAL 

L'INTERPRÉTATION DE LA SÉLECTION D'HABITAT COMME MÉCANISME 

DE COEXISTENCE CHEZ UNE COMMUNAUTÉ DE SCIURIDÉ VIA LE 

COMPORTEMENT D'APPROVISIONNEMENT 

MÉMOIRE 

PRÉSENTÉ 

COMME EXIGENCE PARTIELLE 

DE LA MAÎTRISE EN BIOLOGIE 

PAR 

STÉPHANIE TESSIER 

NOVEMBRE 2014 



REMERCIEMENTS 

Tout d'abord, je tiens à sincèrement remercier mon superviseur, Professeur William 

Vickery, pour m'avoir permis d'entreprendre ce projet de Maîtrise. Je le remercie 

également pour son appui constant, sa disponibilité, sa patience et ses précieux 

conseils; je n'aurais pu demander pour un meilleur directeur de recherche. 

Merci pourtout! 

Je suis aussi très reconnaissante envers Julien Céré, un collègue mais surtout un ami 

qui par son soutien moral, son aide et son sens de l'humour a rendu ces deux 

années à Montréal très agréables. 

Je désire remercier le personnel de I' Arboretum Morgan pour m'avoir permis 

d'entreprendre mon projet sur leur terrain. Merci à Pascale Boulay, Julien Céré et 

Mélinda Habel qui m'ont aidé à récolter les données dans la forêt. Un merci spécial à 

Jill Vandermeerschen, statisticienne au Service de Consultation en Analyses de 

Données (SCAO), qui m'a beaucoup aidé lors de mon analyse de données. Toute ma 

gratitude aux membres du GRECA et tous ceux que j'aurais côtoyé au cours des 

derniers deux ans qui m'ont inspiré ou qui m'ont fait réfléchir. 

Je suis éternellement reconnaissante envers ma famille et amis pour leur 

encouragements. Merci à ma mère pour son support; sa fierté envers moi m'a servi 

de carburant tout au long de ce projet. Merci à mon père, qui depuis mon plus jeune 

âge, m'a fait découvrir les beautés du monde naturel et de qui j'ai beaucoup appris. 

Merci à mon frère Jonathan, qui était toujours là pour moi, notamment lors de mes 

nombreux déménagements et aller-retours entre Montréal et Ottawa. 



Last but certainly not least, 1 would like to thank my fiancé Tom for his love and 

support during these two years. l'm grateful for all the time you spent listening to 

me talk about my project, for your patience and for sharing pieces of your wisdom 

along the way. Thank you for being my rock. 

À tous ceux qui m'ont encouragée, merci. 

iii 



AVANT-PROPOS 

Ce mémoire est présenté en trois sections incluant une introduction générale, la 

présentation de l'étude sous forme d'article (rédigée en anglais dans la perspective 

d'une soumission à une revue scientifique) et en dernier lieu, une conclusion 

générale qui placera l'étude dans un contexte plus large. 

Les objectifs principaux de cette étude étaient la validation du modèle de Rieucau et 

al. (2009) et son application subséquente afin d'estimer la préférence d'habitat en 

plus de l'efficience d'approvisionnement des espèces dans un but plus général 

d'évaluer la sélection d'habitat comme mécanisme de coexistence. Le modèle 

(Rieucau et al. 2009) a été utilisé pour la première fois chez une communauté de 

sciuridés afin d'évaluer la perception des espèces vis-à-vis la qualité de leurs habitat 

par rapport aux différents coûts d'alimentation. 

L'étude s'est déroulée sur une période de 5 mois, de la mi-mai à la mi-octobre 2013. 

Bien que l'étude devait en principe terminer à la fin août, la prise de données a été 

allongée due à l'insuffisance d'activités auprès des écureuils et des tamias à 

plusieurs périodes au courant de l'été. 

Le design expérimental initial incluait une période d'enrichissement à l'aide de 

parcelles artificielles (mangeoires de nourriture) dans la forêt de feuillus et dans la 

plantation de noyers noirs afin de faire la validation du modèle de Rieucau et al. 

(2009). Cependant, l'ajout de nourriture était insuffisante et on a eu recours à un 

enrichissement naturel dans la plantation de noyers (après la fructification) pour 

vérifier les inférences du modèle. 
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RÉSUMÉ 

La sélection d'habitat peut agir comme mécanisme favorisant la coexistence selon 
deux axes : les espèces peuvent différer dans leur perception de la qualité d'habitat 
selon les coûts d'approvisionnement (coûts de prédation, métaboliques et 
d'opportunités manquées) et/ou dans leur efficience d'approvisionnement dans 
différents habitats. Ces deux éléments peuvent être évalués via le comportement 
d'approvisionnement en mesurant la quantité de nourriture abandonnée par un 
animal lorsque celui-ci quitte une parcelle de nourriture (Giving-up density; GUD). 
Les inférences d'un modèle utilisant une méthode de supplémentation mis au point 
par Rieucau et al. (2009) ont été utilisées afin de séparer et identifier les coûts 
d'approvisionnement responsables pour ces différences dans le comportement 
d'approvisionnement. L'objectif de cette étude vise à mesurer la quantité de 
nourriture abandonnée afin de 1) vérifier la validité du modèle de Rieucau et al. 
(2009) et 2) d'inférer des informations sur la perception des coûts et sur l'efficience 
d'approvisionnement des espèces associés à un habitat afin d'évaluer la sélection 
d'habitat comme mécanisme de coexistence chez une communauté de Sciuridés. 
L'étude s'est déroulée à !'Arboretum Morgan à Sainte-Anne-de-Bellevue, Québec où 
l'écureuil gris (Sciurus carolinensis), l'écureuil roux (Tamiasciurus hudsonicus) et le 
tamia rayé (Tamias striatus) coexistent dans trois habitats distincts (forêt 
coniférienne, forêt de feuillus et plantation de noyers). L'utilisation de mangeoires 
filmées a permis l'identification de l'espèce ayant laissé la plus petite quantité de 
nourriture. Les animaux ont réagi à l'enrichissement du milieu selon les inférences 
du modèle de Rieucau et al. (2009) le validant ainsi et permettant son utilisation 
pour le deuxième volet de l'étude. Les résultats démontrent que les tamias rayés 
perçoivent une abondance de nourriture plus élevée mais aussi un plus grand risque 
de prédation dans la forêt de feuillus. Les écureuils gris perçoivent la plantation de 
noyers comme étant la plus pauvre en nourriture. L'écureuil gris était toujours la ou 
l'une des espèces avec la plus grande efficience d'exploitation dans les trois habitats. 
Par contre, l'efficience relative de l'écureuil gris et du tamia et leur activité 
d'approvisionnement dans les mangeoires diffèrent conjointement dans le temps 
suggérant qu'un compromis temporel plutôt que spatial favoriserait davantage la 
coexistence des espèces. 

Mots-Clés: coûts d'approvisionnement · théorie d'approvisionnement optimal 
giving-up density (GUD) · qualité d'habitat · coexistence 



INTRODUCTION GÉNÉRALE 

Idéalement, les décisions pour la conservation de la biodiversité devraient être 

effectuées au niveau de l'écosystème plutôt qu'au niveau d'espèces par espèces. 

Ainsi, l'utilisation d'une plus grande unité écologique, telle que la communauté, a 

plus de chance de prendre en compte les diverses interactions entre les espèces 

(Morris et al. 2009). De ce fait, il est particulièrement intéressant de déterminer les 

caractéristiques du milieu et des organismes qui permettent aux espèces de 

coexister. La coexistence peut être expliquée par des mécanismes qui produisent 

des inégalités dans les niches écologiques entre les espèces (Brown 1989). Un de 

ces mécanismes est la sélection d'habitat qui a lieu lorsqu'il y a une utilisation non 

aléatoire de l'habitat par les individus. Cette utilisation non aléatoire de l'habitat 

peut être dû à 1) l'hétérogénéité de l'environnement perçu différemment par les 

espèces en terme de coûts d'approvisionnement (les coûts associés aux risques de 

prédation, les coûts énergétiques ainsi que les coûts d'opportunités manquées) 

et/ou à 2) un compromis évolutif telle qu'une différence d'efficience 

d'approvisionnement entre les espèces. 

La sélection de l'habitat a lieu lorsqu'il y a une utilisation non aléatoire de l'habitat 

par les individus. La différence en sélection de l'habitat entre les espèces peut 

faciliter leur coexistence. Malgré le fait que plusieurs méthodes d'évaluation de la 

sélection d'habitat existent (Morris et al. 2009), elles ne sont pas toujours 

adéquates. Parmi ces méthodes, l'utilisation des fonctions de la sélection de 

ressources (RSF) constitue une façon de décrire l'utilisation des ressources dans 

l'habitat par rapport à leurs disponibilités. Cette méthode a le problème d'être 

purement descriptive et de ne pas considérer la valeur de l'habitat (Morris et al. 
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2009). Une seconde méthode est celle des isodars, un concept proposé par Morris 

(1987) . Les isodars sont une extension des fonctions de la sélection de ressources 

(RSF) qui prennent en compte la densité d'une population permettant une analyse 

plus complexe. Cependant, cette méthode est rarement utile lorsqu'on veut évaluer 

la sélection de l'habitat dans un contexte interspécifique car les isodars ne prennent 

en compte ni l'influence de la compétition entre les espèces (Morris et al. 2009) ni 

la perception des animaux envers leur environnement. 

L'étude du comportement alimentaire est une méthode d'estimation de la sélection 

d'habitat qui permet d'évaluer la perception des coûts ainsi que l'efficience 

d'approvisionnement. En milieu naturel, la distribution des ressources alimentaires a 

tendance à être répartie de façon contagieuse dans l'environnement. Un individu 

qui s'alimente dans une parcelle de nourriture voit son rendement 

d'approvisionnement diminuer dans le temps, c'est-à-dire que la nourriture devient 

de plus en plus difficile à trouver à mesure qu'elle est consommée. Selon la théorie 

d'approvisionnement optimal, un animal devrait quitter une parcelle de nourriture 

lorsque son taux d'approvisionnement n'excède plus les coûts d'approvisionnement 

(Charnov 1976, Brown 1988). La quantité de nourriture abandonnée par l'animal 

lorsque celui quitte une parcelle de nourriture (Giving-up density; GUD) permet 

d'estimer le taux d'approvisionnement où l'animal juge que les coûts et les 

bénéfices d'approvisionnement sont égaux (Brown 1988). Si on compare le 

comportent d'approvisionnement d'une espèce dans plusieurs habitats, un GUD 

élevé est un signe de coûts d'approvisionnement élevés. Par exemple, l'animal 

laissera une grande quantité de nourriture (GUD élevé) s'il perçoit un grand risque 

de prédation, un coût métabolique élevé et/ou un coût d'opportunités manquées 

élevé dans son habitat. À l'aide d'un modèle mathématique basé sur un système de 

supplémentation développé par Rieucau et al. (2000}, il est maintenant possible 
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d'isoler le ou les coûts d'approvisionnement responsables du changement de 

comportement de l'animal afin de faire des inférences sur leur préférence d'habitat. 

Le GUD permet également d'interpréter l'efficience relative de plusieurs espèces à 

l'intérieur d'un même habitat. Une espèce est plus efficiente qu'une autre si elle est 

capable de réduire davantage la quantité de nourriture laissée dans la parcelle (GUD 

plus faible). 

L'étude présentée vise à évaluer si la sélection d'habitat constitue un mécanisme 

favorisant la coexistence dans une communauté de sciuridés composée de l'écureuil 

roux (Tamiasciurus hudsonicus), de l'écureuil gris (Sciurus carolinensis) et du tamia 

(Tamias striatus). Ces trois espèces sont diurnes et possèdent une alimentation 

semblable (Woods 1980). Le tamia rayé et l'écureuil roux sont tous les deux 

territoriaux tandis que l'écureuil gris est plutôt social (Woods 1980). Le tamia à 

tendance à faire des réserves en centralisant sa nourriture (Giraldeau and Kramer 

1982) et entre en hibernation durant l'hiver tandis que les écureuils demeurent 

actifs (Woods 1980). L'écureuil roux a aussi tendance à faire des réserves mais elles 

sont souvent plus dispersées (Woods 1980). 

L'écureuil roux possède une préférence pour les forêts de pins et de sapins où il 

peut s'alimenter de graines des cônes de conifères, une ressource préférée faisant 

parti de sa diète (Woods 1980, Steele 1998, Holloway et Malcolm 2006). À l'inverse, 

la littérature propose que l'écureuil gris et le tamia rayé semblent préférer les forêts 

de feuillus (Koprowski 1994b, Snyder 1982). 

Des études antérieures sur ses mêmes espèces suggèrent que la variation 

temporelle des ressources et la sélection de l'habitat ont possiblement un effet 

conjoint favorisant leur coexistence. Guerra et Vickery (1998) et Saropoulos (1996) 
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Visu al observations made in the conifer forest of some cone piles suggest that they 

might still have sufficient cone reserves from the previous year. On the other hand, 

the lack of data and high GUDs for red squirrels might be a result of a high predation 

risk; if an environment is exposed to predation, the animais will leave more food 

behind and as a consequence, the habitat will become richer. Then again, a 

predator may already be responsible for reducing the red squirre! population and 

therefore increasing the food availability in the habitat. Thus, the few remaining 

individuals would have a higher missed opportunity costs and consequently leave 

higher GUDs. This is plausible because we observed very few red squirrels at the 

Morgan Arboretum in comparison to other years (Guerra & Vickery 1998; Tremblay 

2000). ln addition, compared with previous years (Tremblay 2000), red squirrels did 

not demonstrate aggressive interference with other species in our filmed trials 

which might suggest that they do not need to defend their food resource since it is 

so abundant in the habitat. 

Although we initially proposed a coexistence mechanism related to spatial 

differences in habitat types, temporal variation was revealed to be more important. 

There is a clear temporal trade-off between two species: 5. carolinensis is more 

active in feeders (more present) and more efficient in feeders earlier in the season 

whereas T. striatus is more active (more present) and more efficient in feeders later 

in the season (end of summer/ early fall) . This makes sense because it may be more 

important for T. striatus to gather resources at the end of summer/early fall in order 

to prepare for hibernation which usually lasts from the end of October to mid-April 

(Woods 1980). On the other hand, the grey squirre! will have access to resources 

during winter. The grey squirre! is also probably less present in our feeders later in 

the season because it is more attracted to the recently ripened walnuts. Both Guerra 

& Vickery (1998) and Saropoulos (1996) also detected a significant interaction 
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between species and temporal variation but for different seasons. Grey squirrels 

were more efficient foragers in winter and spring whereas chipmunks were more 

efficient in summer (Saropoulos 1996). Similarly, a comparison of chipmunks to red 

squirrels reveals that the latter were more efficient foragers during February and 

March (because chipmunks were hibernating) whereas chipmunks were more 

efficient over the spring and summer in a mixed forest. lt is important to note that 

our study was conducted over a shorter period (summer/early fall) and the temporal 

trade-off revealed appears to work on a much smaller scale than already well-known 

seasonal trade-offs (e.g. hibernation of chipmunks during winter permitting full 

access to resources for the other species). Of course, other mechanisms of 

coexistence might also occur du ring other periods of the year. 

Our study shows that Rieucau et al.'s (2009) patch-use model can be used not only 

to explore potential species coexistence mechanisms but also to evaluate habitat for 

restoration managers. As emphasised by Whelan and Jedlicka (2007), patch use 

methods should be used in addition to current tools such as surveys for population 

monitoring. This is especially important since density does not necessarily correlate 

with habitat quality. This can be a consequence of temporal variation in density due 

to seasons, variation in food source abundance or simply due to social interactions 

(Van Horne 1983). 

Future studies need to add a measure of density or a measure of reproductive 

success (a fitness proxy) to draw a bigger picture of how species coexist in different 

habitat types. These studies should also include an experimental design that would 

allow the validation of the Rieucau et al. (2009) model comparing habitat quality 

between habitats within the same environment. This could be done by 



experimentally modifying the importance of predation risk between two habitat 

types. 
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CONCLUSION GÉNÉRALE 

Dans cette étude, nous avons testé la validité du modèle Rieucau et al. (2009) dans 

le but d'utiliser ses inférences pour explorer l'effet de la variation spatiale selon 

l'habitat sur les coûts d'approvisionnement dans un contexte de coexistence. Les 

résultats obtenus suite à des analyses de modèles mixtes démontrent que les 

animaux réagissent aux changements de leur environnement selon les prédictions 

du modèle, validant ainsi son utilité pour le deuxième volet. Les écureuils gris ont 

réagi à l'enrichissement de la plantation de noyers noirs en laissant des GUDs et des 

rGUDs plus élevées. Les tamias, pour lesquelles les noix de noyers ne sont pas une 

ressource profitable, ont laissé des GUDs et des rGUDs similaires avant et après 

l'enrichissement du milieu dévoilant qu'ils n'ont pas réagi aux changements. 

Le risque de prédation est souvent considéré comme l'un des plus importants 

facteurs déterminant le comportement d'approvisionnement. Cependant, selon les 

inférences du modèle, l'écureuil gris ainsi que le tamia considèreraient le coût 

d'opportunités manquées dans leurs décisions. L'écureuil gris et le tamia perçoivent 

la forêt de feuillus comme ayant le coût d'opportunités manquées le plus élevé. 

Cependant, le tamia y percevrait aussi un plus grand risque de prédation. Cela est 

possible puisqu'une haute abondance de nourriture peut attirer plus d'individus et à 

leur tour ceux-ci sont susceptibles d'attirer plus de prédateurs (Olsson & Emma 

2007). D'un autre côté, un risque de prédation élevé fera que les proies laisseront 

plus de nourriture et par conséquence, l'habitat sera plus riche. Les tamias 

semblent percevoir la forêt de conifères comme moins risquée et avec le moins de 

nourriture. En revanche, l'écureuil gris semble percevoir la plantation de noyers avec 

le moins de nourriture. Une explication possible est que la majorité des GUDs des 
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écureuils gris ont été laissés avant la fructification des noyers (habitat pauvre en 

ressource) car ils étaient moins intéressés à visiter nos mangeoires lorsque les noix 

de noyers étaient abondantes. 

Ni la perception de la qualité d'habitat ni l'efficience d'approvisionnement dans la 

forêt de feuillus ainsi que dans la plantation de noyers n'a pu être estimé pour 

l'écureuil roux puisque les GUDs ont été laissé presque qu'exclusivement dans la 

forêt de conifères (bien que l'animal fut observé dans chacun des habitats au cours 

de l'étude). Plusieurs études ont démontrés que la forêt de conifères semble être 

l'habitat préféré pour l'écureuil roux (Woods 1980; Ransome et Sullivan 1997; 

Holloway et Malcolm 2006). Celui-ci possède une préférence pour les forêts de pins 

et de sapins où il peut s'alimenter de graines des cônes de conifères, une ressource 

préférée faisant parti de sa diète (Woods 1980, Holloway et Malcolm 2006). 

Cependant, nos résultats démontrent que les deux autres espèces de sciuridés 

s'avèrent plus efficients en termes d'approvisionnement dans cet habitat. Nous 

considérons tout de même probable qu'il y a sélection d'habitat de la part des 

écureuils roux pour la forêt coniférienne puisque son activité dans les mangeoires 

était nettement supérieure aux autres espèces en plus d'être supérieur à son 

activité dans les deux autres habitats. Finalement, des études antérieures suggèrent 

que l'écureuil roux peut persister par ses interactions agressives (Guerra et Vickery 

1998; Tremblay 2000). Toutefois, nos vidéos n'ont révélé aucune interaction 

agressive de la part de cette espèce pour la durée de l'étude. Il est possible que les 

GUDs très élevés des écureuils roux et leur absence dans les mangeoires indiquent 

qu'ils ont assez de nourriture dans l'habitat et par conséquent ne nécessitent pas la 

nourriture présente dans nos mangeoires. En revanche, un risque de prédation 

élevé peut être responsable; si un environnement est exposé à la prédation, les 

animaux laisseront plus de nourriture et par conséquence, l'habitat va devenir plus 
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riche. Là encore, un prédateur peut-être déjà responsable de la réduction de la 

population de l'écureuil roux en augmentant ainsi la disponibilité de la nourriture 

dans l'habitat. Ainsi, les quelques individus restants auraient un coût d'opportunité 

manquée plus élevée et laissera de ce fait un GUD plus élevé. Cela pourrait être 

plausible parce que nous avons observé très peu l'écureuil roux à I' Arboretum 

Morgan par rapport aux autres années (Guerra & Vickery, 1998; Tremblay 2000). 

Nous n'avons pas détecté un compromis évident entre les trois espèces (ni dans la 

préférence d'habitat, ni dans l'efficience d'approvisionnement) qui considérerait 

que la sélection d'habitat soit le mécanisme principal permettant leur coexistence. 

Bien qu'il y ait certaines différences entre les espèces dans leurs perceptions des 

coûts d'approvisionnement, le fait que l'écureuil gris semble être toujours une des 

espèces les plus efficiente dans chacun des habitats laisse croire qu'il y a des 

mécanismes autre que la sélection d'habitat qui facilitent la coexistence de ces 

espèces. Le mécanisme qui semble ressortir de l'étude est celui d'un compromis 

temporel entre le tamia et l'écureuil gris. L'activité des écureuils gris dans les 

mangeoires (nombre de visites) ainsi que leur efficience étaient significativement 

plus élevées dans la première moitié de l'étude tandis que l'activité et l'efficience 

des tamias étaient plus élevées dans la dernière moitié. Ce compromis temporel 

plutôt que spatial permettrait aux deux espèces un accès aux ressources 

alimentaires. 

En résumé, les résultats ont démontré que le risque de prédation ainsi que la 

disponibilité de nourriture agissent de façon simultanée sur le comportement des 

animaux étudiés. Dans le contexte ponctuel de l'étude, nous avons démontré qu'un 

compromis à l'échelle temporelle semble plus important que le compromis spatial 

prédit. Il est par contre important de noter qu'il reste possible que d'autres 



mécanismes prévalent à d'autres moments de l'année. Enfin, nos résultats ont 

contribué à valider le modèle de Rieucau et al. (2009} basé sur un système de 

supplémentation. 

54 

L'approche basée sur la théorie d'approvisionnement optimal utilisée dans cette 

étude pourrait servir à étudier de nombreuses autres espèces, notamment celles qui 

sont en danger, afin de protéger les habitats que celles-ci perçoivent comme étant 

de mejlleure qualité par l'estimation de la préférence d'habitat à l'aide du modèle 

Rieucau et al. (2009) et où elles possèdent une plus grande efficience. Comme 

projets futurs, il serait intéressant de valider le modèle comparant des habitats à 

l'intérieur du même environnement et dans une variété d'espèces ou de taxons. 
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