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AVANT-PROPOS

Ce mémoire est présenté en trois sections incluant une introduction générale, la
présentation de I'étude sous forme d’article (rédigée en anglais dans la perspective
d’une soumission a une revue scientifique) et en dernier lieu, une conclusion

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

Les objectifs principaux de cette étude étaient la validation du modeéle de Rieucau et
al. (2009) et son application subséquente afin d’estimer la préférence d’habitat en
plus de I'efficience d’approvisionnement des espéces dans un but plus général
d’évaluer la sélection d’habitat comme mécanisme de coexistence. Le modéle
(Rieucau et al. 2009) a été utilisé pour la premiére fois chez une communauté de
sciuridés afin d’évaluer la perception des espéces vis-a-vis la qualité de leurs habitat

par rapport aux différents colts d’alimentation.

L’étude s’est déroulée sur une période de 5 mois, de la mi-mai a la mi-octobre 2013.
Bien que I'étude devait en principe terminer a la fin ao(t, la prise de données a été
allongée due a I'insuffisance d’activités auprés des écureuils et des tamias a

plusieurs périodes au courant de I’été.

Le design expérimental initial incluait une période d’enrichissement a l'aide de
parcelles artificielles (mangeoires de nourriture) dans la forét de feuillus et dans la
plantation de noyers noirs afin de faire la validation du modéle de Rieucau et al.
(2009). Cependant, I'ajout de nourriture était insuffisante et on a eu recours a un
enrichissement naturel dans la plantation de noyers (aprés la fructification) pour

vérifier les inférences du modéle.
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RESUME

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

Mots-Clés : colts d’approvisionnement - théorie d’approvisionnement optimal -
giving-up density (GUD) - qualité d’habitat - coexistence




INTRODUCTION GENERALE

Idéalement, les décisions pour la conservation de la biodiversité devraient étre
effectuées au niveau de I'écosystéme plut6t qu’au niveau d’espéces par espéces.
Ainsi, I'utilisation d’une plus grande unité écologique, telle que la communauté, a
plus de chance de prendre en compte les diverses interactions entre les espéces
(Morris et al. 2009). De ce fait, il est particulierement intéressant de déterminer les
caractéristiques du milieu et des organismes qui permettent aux espéces de
coexister. La coexistence peut étre expliquée par des mécanismes qui produisent
des inégalités dans les niches écologiques entre les espéces (Brown 1989). Un de
ces mécanismes est la sélection d’habitat qui a lieu lorsqu’il y a une utilisation non
aléatoire de I'habitat par les individus. Cette utilisation non aléatoire de I’habitat
peut étre di a 1) 'hétérogénéité de I'environnement pergu différemment par les
espéces en terme de colts d’approvisionnement (les co(its associés aux risques de
prédation, les co(ts énergétiques ainsi que les colts d’opportunités manquées)
et/ou a 2) un compromis évolutif telle qu’une différence d’efficience

d’approvisionnement entre les espéces.

La sélection de I'habitat a lieu lorsqu’il y a une utilisation non aléatoire de I’habitat
par les individus. La différence en sélection de I'habitat entre les espéces 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, I'utilisation des fonctions de la sélection de
ressources (RSF) constitue une fagon de décrire l'utilisation des ressources dans
I’habitat par rapport a leurs disponibilités. Cette méthode a le probleme d’étre

purement descriptive et de ne pas considérer la valeur de I’habitat (Morris et al.




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 I'habitat dans un contexte interspécifique car les isodars ne prennent
en compte ni I'influence de la compétition entre les espéces (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 colts ainsi que I’efficience
d’approvisionnement. En milieu naturel, la distribution des ressources alimentaires a
tendance a étre répartie de fagon contagieuse dans I'environnement. Un individu
qui s’alimente dans une parcelle de nourriture voit son rendement
d’approvisionnement diminuer dans le temps, c’est-a-dire que la nourriture devient
de plus en plus difficile a trouver a mesure gu’elle est consommée. Selon la théorie
d’approvisionnement optimal, un animal devrait quitter une parcelle de nourriture
lorsque son taux d’approvisionnement n’excede plus les colts d’approvisionnement
(Charnov 1976, Brown 1988). La quantité de nourriture abandonnée par I'animal
lorsque celui quitte une parcelle de nourriture (Giving-up density; GUD) permet
d’estimer le taux d’approvisionnement ou I'animal juge que les cof(ts et les
bénéfices d’approvisionnement sont égaux (Brown 1988). Si on compare le
comportent d’approvisionnement d’une espéce dans plusieurs habitats, un GUD
élevé est un signe de colts d’approvisionnement élevés. Par exemple, I'animal
laissera une grande quantité de nourriture (GUD élevé) s’il pergoit un grand risque
de prédation, un colit métabolique élevé et/ou un coit d’opportunités manquées
élevé dans son habitat. A l'aide d’'un modéle mathématique basé sur un systéme de

supplémentation développé par Rieucau et al. (2000), il est maintenant possible



d’isoler le ou les colts d’approvisionnement responsables du changement de
comportement de I'animal afin de faire des inférences sur leur préférence d’habitat.
Le GUD permet également d’interpréter I'efficience relative de plusieurs espéces a
Fintérieur d’'un méme habitat. Une espéce 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 a évaluer si la sélection d’habitat constitue un mécanisme
favorisant la coexistence dans une communauté de sciuridés composée de I’écureuil
roux (Tamiasciurus hudsonicus), de I'écureuil gris (Sciurus carolinensis) et du tamia
(Tamias striatus). Ces trois espéces sont diurnes et possédent une alimentation
semblable (Woods 1980). Le tamia rayé et I’écureuil roux sont tous les deux
territoriaux tandis que I'écureuil gris est plutot social (Woods 1980). Le tamia a
tendance a faire des réserves en centralisant sa nourriture (Giraldeau and Kramer
1982) et entre en hibernation durant I’hiver tandis que les écureuils demeurent
actifs (Woods 1980). L’écureuil roux a aussi tendance a faire des réserves mais elles

sont souvent plus dispersées (Woods 1980).

L’écureuil roux posséde une préférence pour les foréts de pins et de sapins ou il
peut s’alimenter de graines des cones de coniféres, une ressource préférée faisant
parti de sa diéte (Woods 1980, Steele 1998, Holloway et Malcolm 2006). A l'inverse,
la littérature propose que I'écureuil gris et le tamia rayé semblent préférer les foréts

de feuillus (Koprowski 1994b, Snyder 1982).

Des études antérieures sur ses mémes especes suggerent que la variation
temporelle des ressources et la sélection de I’habitat ont possiblement un effet

conjoint favorisant leur coexistence. Guerra et Vickery (1998) et Saropoulos (1996)
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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. It 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 during 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 GENERALE

Dans cette étude, nous avons testé la validité du modéle Rieucau et al. (2009) dans
le but d’utiliser ses inférences pour explorer I'effet de la variation spatiale selon
I’habitat sur les colits d’approvisionnement dans un contexte de coexistence. Les
résultats obtenus suite a des analyses de modeles mixtes démontrent que les
animaux réagissent aux changements de leur environnement selon les prédictions
du modéle, validant ainsi son utilité pour le deuxiéme volet. Les écureuils gris ont
réagi a I'enrichissement de la plantation de noyers noirs en laissant des GUDs et des
FGUDs plus élevées. Les tamias, pour lesquelles les noix de noyers ne sont pas une
ressource profitable, ont laissé des GUDs et des FGUDs similaires avant et aprés

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

Le risque de prédation est souvent considéré comme I'un des plus importants
facteurs déterminant le comportement d’approvisionnement. Cependant, selon les
inférences du modeéle, I'écureuil gris ainsi que le tamia considéreraient le co(t
d’opportunités manquées dans leurs décisions. L'écureuil gris et le tamia pergoivent
la forét de feuillus comme ayant le colt d'opportunités manguées 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 a
leur tour ceux-ci sont susceptibles d'attirer plus de prédateurs (Olsson & Emma
2007). D’un autre c6té, un risque de prédation élevé fera que les proies laisseront
plus de nourriture et par conséquence, I’habitat sera plus riche. Les tamias
semblent percevoir la forét de coniféres comme moins risquée et avec le moins de
nourriture. En revanche, I'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 a visiter nos mangeoires lorsque les noix

de noyers étaient abondantes.

Ni la perception de la qualité d’habitat ni 'efficience d’approvisionnement dans la
forét de feuillus ainsi que dans la plantation de noyers n’a pu étre estimé pour
I’écureuil roux puisque les GUDs ont été laissé presque qu’exclusivement dans la
forét de coniféres (bien que I'animal fut observé dans chacun des habitats au cours
de I'étude). Plusieurs études ont démontrés que la forét de coniféres semble étre
I'habitat préféré pour I'écureuil roux (Woods 1980; Ransome et Sullivan 1997;
Holloway et Malcolm 2006). Celui-ci posséde une préférence pour les foréts de pins
et de sapins ol il peut s’alimenter de graines des cones de coniféres, une ressource
préférée faisant parti de sa diéte (Woods 1980, Holloway et Malcolm 2006).
Cependant, nos résultats démontrent que les deux autres especes de sciuridés
s’avérent plus efficients en termes d’approvisionnement dans cet habitat. Nous
considérons tout de méme probable qu’il y a sélection d’habitat de la part des
écureuils roux pour la forét coniférienne puisque son activité dans les mangeoires
était nettement supérieure aux autres espéces en plus d’étre supérieur a son
activité dans les deux autres habitats. Finalement, des études antérieures suggérent
que I'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 espéce pour la durée de I'étude. 1l est possible que les
GUDs trés élevés des écureuils roux et leur absence dans les mangeoires indiquent
qu'ils ont assez de nourriture dans |'habitat et par conséquent ne nécessitent pas la
nourriture présente dans nos mangeoires. En revanche, un risque de prédation
élevé peut étre responsable; si un environnement est exposé a la prédation, les

animaux laisseront plus de nourriture et par conséquence, I'habitat va devenir plus
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riche. La encore, un prédateur peut-&tre déja responsable de la réduction de la
population de I'écureuil roux en augmentant ainsi la disponibilité de la nourriture
dans 'habitat. Ainsi, les quelques individus restants auraient un colt d’opportunité
manquée plus élevée et laissera de ce fait un GUD plus élevé. Cela pourrait étre
plausible parce que nous avons observé trés peu I'écureuil roux a I’Arboretum

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

Nous n’avons pas détecté un compromis évident entre les trois espéces (ni dans la
préférence d’habitat, ni dans I'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 espéces dans leurs perceptions des
colts d’approvisionnement, le fait que I'écureuil gris semble étre toujours une des
espeéces 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
espéces. Le mécanisme qui semble ressortir de I'étude est celui d’'un compromis
temporel entre le tamia et I'écureuil gris. L'activité des écureuils gris dans les
mangeoires (hombre de visites) ainsi que leur efficience étaient significativement
plus élevées dans la premiére moitié de I'étude tandis que I'activité et I'efficience
des tamias étaient plus élevées dans la derniére moitié. Ce compromis temporel
plut6t que spatial permettrait aux deux espéces un acces aux ressources

alimentaires.

En résumé, les résultats ont démontré que le risque de prédation ainsi que la
disponibilité de nourriture agissent de fagon simultanée sur le comportement des
animaux étudiés. Dans le contexte ponctuel de I'étude, nous avons démontré qu’un
compromis a I'échelle temporelle semble plus important que le compromis spatial

prédit. Il est par contre important de noter qu’il reste possible que d’autres
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mécanismes prévalent a d’autres moments de I'année. Enfin, nos résultats ont
contribué a valider le modéle de Rieucau et al. (2009) basé sur un systéme de

supplémentation.

L’approche basée sur la théorie d’approvisionnement optimal utilisée dans cette
étude pourrait servir a étudier de nombreuses autres espéces, notamment celles qui
sont en danger, afin de protéger les habitats que celles-ci per¢oivent comme étant
de meilleure qualité par I'estimation de la préférence d’habitat a I'aide du modele
Rieucau et al. (2009) et ou elles possédent une plus grande efficience. Comme
projets futurs, il serait intéressant de valider le modéle comparant des habitats a

Vintérieur du méme environnement et dans une variété d’especes ou de taxons.
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