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RÉSUMÉ 

Le Grand Polatouche (Glaucomys sabrinus) est un rongeur arboricole et cavicole associé aux 
gros arbres et aux vieilles forêts non perturbées. Cette espèce est considérée non seulement 
comme une espèce clé des forêts de conifères, mais également comme une espèce indicatrice 
d’aménagement durable en Amérique du Nord. Les résultats d’une étude de 2008 ont 
cependant montré que la disponibilité en cavités ne semblait pas limiter la présence de 
l’espèce en forêt boréale québécoise. Nous avons donc réalisé une expérience dans laquelle 
nous avons ajouté des cavités artificielles (nichoirs) sur la moitié des sites étudiés en 2008 
(n=56), afin de déterminer par piégeage, 4 ans plus tard, si la disponibilité de cette ressource 
influence l’abondance locale de l’espèce ainsi que la dynamique de ses populations. Nous 
supposons que 1) l’abondance initiale augmente selon la disponibilité potentielle en 
nourriture (mesurée par la surface terrière de conifères) et en cavités (mesurée par la surface 
terrière de chicots) ; 2) l’ajout de nichoirs aura une influence positive sur le taux de 
recrutement et la survie apparente des polatouches et que 3) l’effet de l’ajout de nichoirs 
dépendra de la disponibilité naturelle en nourriture et en cavités sur chaque site. En prenant 
en compte l’effet de l’année, des précipitations et de la hauteur des pièges sur la probabilité 
de détection, nous avons analysé les données selon des modèles N-mélangés (N-mixture 
model). L’abondance initiale est influencée par la disponibilité en nourriture mais pas par la 
disponibilité en cavités. De plus, ni l’ajout de nichoirs, ni les caractéristiques des sites 
n’expliquent l’abondance des populations de polatouches après l’ajout de nichoirs, bien que 
tous les sites non occupés en 2008 sauf un aient été colonisés en 2012. Nos résultats 
confirment l’aspect opportuniste de l’espèce et suggèrent que le Grand polatouche n’est peut 
être pas une bonne espèce indicatrice de vieilles forêts dans nos forêts boréales mixtes.  

 

 

Mots-clés: modèles à multiples saisons ; détection; dynamique de population; 
disponibilité des ressources ; sélection d’habitat ; Glaucomys sabrinus 

 
 



 

I. INTRODUCTION GÉNÉRALE 

Contexte 

La diminution de superficie des vieilles forêts, de même que de la disponibilité en matière 

ligneuse morte et en arbres vivants de gros diamètres, tant à l’échelle des peuplements qu’à 

celle des paysages, est présentement considérée comme l’une des principales menaces pour la 

diversité biologique dans les forêts aménagées. La gestion forestière actuelle réalisée en forêt 

boréale, malgré l’implantation de l’aménagement écosystémique et de la certification 

environnementale, conduit pourtant encore à d’importantes modifications du paysage 

entrainant d’importantes perturbations pour les organismes vivants associés aux peuplements 

matures (Drapeau et al. 2009). Il est cependant difficile aujourd’hui, de définir si ces 

organismes sont capables de s’adapter aux modifications du paysage, ou s’ils dépendent des 

habitats résiduels laissés en place. La question se pose tout particulièrement pour les 

organismes dépendant prioritairement de structures typiques des forêts matures (gros arbres 

vivants ou morts ou débris ligneux) ainsi que pour toutes espèces associées à ces organismes. 

Le Grand Polatouche par exemple, espèce cavicole associée aux critères de vieilles forêts est 

une espèce de prédilection pour élucider l’importance des cavités et du bois mort et leurs 

utilisations spécifiques dans les forêts. Il a été ainsi étudié aux États-Unis (Californie, 

Dakota, Oregon, Wyoming) et au Canada (Colombie Britannique, Alberta, Ontario, 

Nouveau-Brunswick). Au Québec cependant, au sein d’une forêt plus mixte, présentant des 

caractéristiques bien différentes des forêts de l’ouest, cette espèce n’a été que peu étudiée 

(Côté & Ferron 2001 ; Trudeau et al. 2011; 2012). 

Présentation du Grand Polatouche 

Le Grand Polatouche (Glaucomys sabrinus) est un rongeur arboricole commun associé aux 

forêts boréales et montagnardes d’Amérique du Nord (Smith 2007). Son aire de répartition 

vaste, s’étend du sud des Appalaches dans l’Est aux montagnes Rocheuses et à la Sierra 

Nevada dans l’ouest Nord-Américain (Wells-Gosling & Heaney 1984). L’espèce est décrite 

comme une espèce à stratégie K, présentant une longévité relativement importante (>7 ans, 

Villa et al. 1999), un développement plutôt long et une importante survie juvénile (Wilson & 
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Bossert 1971), une reproduction saisonnière avec de petites portées (entre deux et quatre 

jeunes) (Reynolds et al. 1999 ; Villa et al. 1999), après une gestation relativement longue (37 

à 42 jours) (Wells-Gosling & Heaney 1984 ; Wells-Gosling 1985) et une croissance densité-

dépendante (Lehmkuhl et al. 2006). Le Grand Polatouche est considéré comme une espèce 

clé dans la partie nord-ouest pacifique de son aire de répartition en raison du fait qu’il 

constitue un lien important dans la chaîne trophique et dans la dynamique des forêts matures 

de conifères par la dissémination des graines (Wilson and Carey 1996 ; Carey 2000 ; 

Rosenberg et al. 2003 ; Smith et al. 2004). Il est également considéré comme indicateur 

d’aménagement durable en Amérique du Nord (Smith 2007, 2012 ; Holloway & Smith 2011) 

puisque la persistance de ses populations a une implication forte dans les processus 

écologiques fondamentaux de beaucoup de communautés forestières (Carey 2000). Il est 

ainsi, de par sa sensibilité aux modifications de son habitat, considéré comme reflétant l’état 

de santé de l’écosystème (Carey 2000 ; Smith 2012). 

En raison de ce statut particulier, les études se sont multipliées dans différentes régions de 

son aire de répartition, focalisant sur les facteurs limitant l’extension ou le maintien de ses 

populations, et notamment la disponibilité en nourriture et en substrats propices à la 

reproduction (voir Smith 2007).  

État des connaissances 

Cycle annuel 

Cette espèce, principalement nocturne est active tout au long de l’année (Mowrey & Zasada 

1984). Les accouplements ont lieu de février à mai, la gestation d’avril à juin dure entre 37 et 

42 jours (Muul 1969). Les portées sont souvent composées de 2 à 4 jeunes, les jeunes 

naissent généralement en mai ou juin et quittent le nid en septembre (Wells-Gosling & 

Heaney 1984 ; Vernes 2004). Un cas de portée double au sein d’une même année a été même 

documenté en Ontario (Patterson & Patterson 2010). S’ensuit la période de dispersion 

automnale et une résidence, au sein d’un domaine vital, en période hivernale. 

Sélection de l’habitat 
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Le Grand Polatouche a longtemps été décrit comme un spécialiste des forêts matures de 

conifères présentant une connectivité importante, une abondance d’arbres à cavités et de 

débris ligneux au sol (Rosenberg & Anthony 1992 ; Witt 1992 ; Carey 1995 ; Carey et al. 

1999 ; Holloway & Malcolm, 2006). Cependant, des études plus récentes, suggèrent que la 

densité de G. sabrinus ne varie pas entre des peuplements matures, résineux, mixtes et 

décidus, selon les régions (Pyare & Longland 2002 ; Wheatley et al. 2005 ; Weigl 2007). Le 

manque de corrélations significatives entre différentes variables d’habitat et l’occurrence de 

l’espèce (Patterson & Malcolm 2010 ; Trudeau et al. 2011) supporte également l’hypothèse 

selon laquelle le Grand Polatouche est capable d’occuper avec succès une grande variété 

d’habitats (Cotton and Parker 2000 ; Ransome & Sullivan 2003 ; Trudeau et al. 2012). 

Alimentation 

Le régime alimentaire du Grand Polatouche varie en fonction du type de peuplement (Pyare 

et al. 2002 ; Lehmkuhl et al. 2004 ; Holloway 2006 ; Weigl 2007), de la communauté 

animale présente (Carey et al. 1999 ; Holloway 2006) et de la saison (Currah et al. 2000 ; 

Mitchell 2001 ; Vernes et al. 2004). L’élément principal de son alimentation est constitué par 

une grande variété de champignons (hypogénés ou mycorrhiziens (truffes)) (Maser et al., 

1985, Hall 1991 ; Pyare et al. 2002). Les lichens arboricoles constituent également une 

ressource alimentaire importante surtout en hiver (Currah et al. 2000 ; Pyare et al. 2002). 

Quoi qu’il en soit G. sabrinus passe un temps considérable à s’alimenter sur le sol forestier 

(Pyare and Longland 2001, 2002) et la consommation de nombreux taxons de champignons 

et de lichens est nécessaire au maintien de ces animaux tout au long de l’année (Dubay et al. 

2008).  

Facteurs limitants 

Selon Carey (2000) trois facteurs peuvent potentiellement limiter les populations : la 

prédation, la disponibilité en cavités et la nourriture. Concernant la prédation, G. sabrinus est 

la proie de nombreux prédateurs aviaires (notamment l’Effraie des clochers, Tylo alba ; la 

Chouette rayée, Strix occidentalis ; l’Autour des palombes Accipiter gentilis et la Buse à 

queue rousse, Buteo jamaicensis), ainsi que de mammifères (Martre d’Amérique, Martes 

americana ; Hermine, Mustela erminea ; Belette à longue queue, Mustela frenata ; Chat 
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domestique, Felix catus ; Loup gris, Canis lupus ; Lynx du Canada, Lynx canadensis ; le 

Renard roux, Vulpes vulpes) (Wells-Gosling & Heaney 1984 ; Wells-Gosling 1985 ; Carey et 

al. 1992 ; Wilson & Carey 1996). Certains auteurs ont même pu mettre en évidence un lien 

entre la densité de Martre d’Amérique et la densité de Grand Polatouche (Fryxell et al. 1999). 

La prédation semble plus importante en hiver, notamment par la Belette à longue queue et 

l’Hermine (Gerrow 1996 ; Wilson & Carey 1996), et surtout au niveau des nids souterrains et 

des nids en bas-étage qui sont les structures les plus utilisées en hiver et au début du 

printemps par les femelles (Trudeau et al. 2011).  

Plusieurs études se sont intéressées à la disponibilité et à l’utilisation des nids par cet écureuil 

volant d’Amérique du Nord dans les habitats fréquentés. Une revue de plusieurs études 

réalisées à travers l’aire de répartition du Grand Polatouche révèle que les cavités ne sont pas 

les seules structures utilisées par G. sabrinus (moins de 60% des nids utilisés), mais qu’il 

utilise deux autres sortes de nids, les nids externes ou nids de branches et les nids souterrains 

(voir Smith 2007) lorsque les cavités les plus appropriées ne sont pas disponibles (Hackett & 

Pagel 2003). Les cavités peuvent être naturelles ou excavées, les nids externes construits dans 

des branches ou des balais de sorcières et les nids souterrains sont généralement localisés 

sous des racines ou des débris ligneux (Wells-Gosling & Heaney 1984 ; Wells-Gosling 1985 

; Gerrow 1996 ; Hackett &Pagel 2003 ; Trudeau et al. 2011). Peu importe la région ou le type 

de forêt, la sélection des nids par G. sabrinus s’effectue sur les arbres plus âgés (morts ou 

vivants), de plus grand diamètre, et les plus grands par rapport à l’ensemble des arbres 

disponibles du peuplement (Smith 2007 ; Pyare et al. 2010). L’utilisation des cavités semble 

varier considérablement à travers et à l’intérieur des régions et semble être influencée par des 

facteurs qui affectent la commodité des nids (Cotton & Parker 2000 ; Hackett & Pagel 2003 ; 

Meyer et al. 2005) ou la disponibilité de nids adéquats (Carey et al. 1997 ; Lehmkuhl et al. 

2006). En Alaska, par exemple, les nids les plus utilisés sont les cavités (Bakker &Hastings 

2002). Alors que peu de nids externes sont utilisés dans les Appalaches, dans la Sierra 

Nevada ou en Colombie britannique (Smith 2007), ils apparaissent plus souvent utilisés que 

les cavités dans les forêts boréales intérieures (Mowrey & Zasada 1984 ; Trudeau et al. 

2011). Selon Holloway et Malcolm (2007a), les arbres feuillus à cavités représentent la 

majorité des nids utilisés lorsqu’ils sont disponibles et semblent ainsi constituer un élément 
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majeur dans la sélection des nids. En effet lorsque la disponibilité en cavités est importante, 

les Grands Polatouches utilisent peu ou pas de nids externes (Bakker & Hastings 2002), et les 

nids externes ne sont utilisés que lorsque les sites ne présentent qu’une faible abondance 

d’arbres feuillus (Holloway & Malcolm 2007a). G. sabrinus utilise en moyenne entre 3 et 4 

nids (de 1 à 7) durant les différentes études, que ce soit en Colombie Britanique (Pyare et al. 

2010), en Virginie (Hackett & Pagel 2003), en Ontario (Holloway & Malcolm 2007a) ou au 

Québec (Trudeau et al. 2011). Deux études, basées sur l’ajout de cavités artificielles en 

peuplement résineux montrent que l’addition de cavités n’augmente pas la densité des 

populations (Carey 2002; Ransome & Sullivan 2004), bien qu’ Holloway (2006) ait montré 

que toutes les femelles gestantes utilisent les cavités pour l’élevage des jeunes. Quoi qu’il en 

soit la disponibilité en cavités apparait pour certains auteurs comme une ressource limitante 

pour le Grand Polatouche (Holloway & Smith 2011). Si la disponibilité en cavités vient à 

manquer, et que les femelles préfèrent réellement les cavités pour la mise-bas, cela pourrait 

réduire la densité de femelles reproductives dans un peuplement (Smith et al. 2004) et ainsi 

réduire le taux de croissance de la population (Smith & Person 2007), ce qui pourrait 

constituer, dans ce cas, un élément limitant majeur. 

Finalement, selon plusieurs auteurs, la ressource alimentaire constitue le premier facteur 

limitant les populations de Grands polatouches (Ransome & Sullivan 1997, 2004). En effet, 

plusieurs études suggèrent que le comportement individuel et la démographie de la 

population sont étroitement liés à la ressource alimentaire de G. sabrinus à travers son aire de 

répartition (Smith 2007). Non seulement la densité de population semble corrélée à 

l’abondance de truffes et la survie à la biomasse de lichens mais la survie et le recrutement 

sont également directement liés à l’abondance de truffes et à la disponibilité en nourriture 

(Lehmkhul et al. 2006). De même, la probabilité de capture est corrélée à l’abondance de 

truffes (Amaranthus et al. 1994 ; Carey et al. 1999, 2002 ; Smith et al. 2000). De plus, il a été 

mis en évidence que l’abondance et la distribution des truffes influençaient également 

l’utilisation spatiale des individus (Meyer & North 2005 ; Meyer et al. 2005). 

Certains auteurs semblent également s’accorder pour ajouter un autre facteur limitant 

l’espèce ; la compétition interspécifique. Il semblerait ainsi que le Petit Polatouche (G. 

volans), plus agressif, puisse entrer en compétition sur les cavités ou la nourriture dans la 
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partie sud de l’aire géographique du Grand Polatouche où les deux espèces sont présentes 

(Bowman et al. 2005 ; Meyer et al. 2005 ; Holloway 2006 ; Smith 2007 ; Weigl 2007). Ces 

deux écureuils sympatriques sont même capables d’hybridation (Garroway et al. 2010). En 

plus de la compétition, G. volans serait porteur d’un parasite létal pour le Grand Polatouche 

(Weigl et al. 1999 ; Weigl 2007) augmentant encore plus ses chances de supériorité. G. 

volans étant cependant absent de la région d’étude (Abitibi-Témiscamingue, Qc), il n’est pas 

une préoccupation dans ce projet. 

L’écureuil roux (Tamiasciurus hudsonicus), qui occupe une bonne portion de l’aire de 

distribution du Grand Polatouche, semble avoir les mêmes exigences en terme d’habitat 

(Holloway & Malcolm 2006) et partagerait plusieurs ressources avec G. sabrinus (Pyare & 

Longland 2001 ; Smith et al. 2003). Cependant, parmi les études incluant les deux espèces 

(Carey 1995 ; Carey et al. 1999 ; Holloway 2006 ; Holloway & Malcolm 2006 ; Ransome & 

Sullivan 2003, 2004 ; Ransome et al. 2004), peu mentionnent l’évidence de compétition entre 

les deux espèces. Ces deux écureuils pourraient cependant compétitionner pour les cavités, 

surtout lors de la mise bas, au printemps. 

En conclusion, les facteurs limitant les populations de G. sabrinus sont complexes et varient 

en fonction de contextes spécifiques (Carey et al. 2002). Au sein de notre aire d’étude, la 

prédation, la disponibilité en cavités et en nourriture ainsi que la compétition par l’écureuil 

roux pourraient constituer les principaux facteurs limitants nous concernant pour ce projet.  

Études de populations de Grand Polatouche 

Les études effectuées par piégeage et radio-télémétrie afin de comprendre les facteurs 

agissant sur l’occurrence et l’abondance des populations ainsi que sur la sélection d’habitat 

par les individus se sont multipliées ces dernières décennies. Plusieurs d’entre elles nous 

fournissent des éléments d’information essentiels pour la pertinence de notre projet. 

Probabilité de capture et densité de population 

La probabilité de capture du Grand Polatouche dépend de la saison et des conditions 

météorologiques. Elle est plus importante en été (28.5%) et automne (25%) qu’en hiver 

(9.7%) et au printemps (9.6%) puisque les taux de capture sont directement corrélés à la 



7 

température maximale diurne et aux précipitations journalières (Vernes 2004 ; Trudeau et al. 

2011). La probabilité de capture dépend également de l’effort de capture appliqué et de la 

région géographique. Les densités mesurées sont variables selon les études : 0.93 animaux 

ont été capturés pour 100 nuits-pièges en Ontario (Patterson & Malcolm 2010), 1.6/100 nuits-

pièges en Alberta (Wheatley et al. 2005), et 2.95 animaux capturés pour 100 nuits-pièges au 

Québec (Trudeau et al. 2011). 

Occurrence du Grand Polatouche 

Ni l’abondance de débris ligneux grossiers tombés au sol, un élément qui favorise pourtant la 

croissance de champignons, ni l’abondance de sites potentiels de nidification, comme les 

chicots, ne semblent influencer l’occurrence du Grand Polatouche (Pyare & Longland 2002 ; 

Ritchie et al. 2009 ; Patterson & Malcolm 2010 ; Trudeau et al. 2011), bien que certains 

auteurs aient pu identifier une relation (Holloway 2006). L’occurrence semble plus liée à 

l’abondance de nourriture (Pyare & Longland 2002 ; Ransome & Sulivan 2004) et plus 

spécifiquement à l’abondance de truffes (Pyare & Longland 2002), champignons 

mycorhiziens souterrains identifiés comme nourriture principale du Grand Polatouche (Maser 

et al. 1985 ; Currah et al. 2000). Ces champignons, et plus spécifiquement ceux qui 

produisent des truffes sont symbiotiques avec les racines de conifères et notamment 

d’Épinettes blanches (Picea glauca) et de Sapins baumiers (Abies balsamea) (Maser & Maser 

1988), de sorte que les conifères peuvent être associés à la disponibilité potentielle de 

nourriture pour cette espèce (Pyare & Longland 2002). C’est ainsi que la présence de Grand 

Polatouche a été liée positivement aux structures résineuses (Swihart et al. 2007) et à la 

densité de larges épinettes (Holloway 2006). Dans le même esprit Ford et al. (2004) ont 

montré que G. sabrinus, dans la partie sud-est de son aire de répartition, avait plus de 90% de 

chance d’être présent dans les paysages forestiers où l’importance relative de conifères 

(spécialement les épinettes rouges) était supérieure à 50 %; cependant Ritchie et al. (2009) 

ont montré que le Grand Polatouche dans le Nouveau Brunswick est plus susceptible 

d’occuper de vieilles forêts mixtes et Trudeau et al. (2012) des forêts mixtes et décidues. 
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Abondance du Grand Polatouche 

Plusieurs études conduites à travers son aire de répartition ont établi un lien direct entre la 

densité des populations et plusieurs caractéristiques typiques des forêts matures incluant le 

diamètre des arbres (Smith et al. 2004 ; Gomez et al. 2005 ; Holloway 2006 ; Lehmkuhl et al. 

2006), la hauteur des arbres (Wheatley et al. 2005), la présence de larges chicots (Carey et al. 

1999 ; Smith et al. 2004 ; Holloway & Malcolm 2006) ou de débris ligneux (Carey et al. 

1999 ; Smith et al. 2004), et l’abondance de truffes (Ransome & Sullivan 2004 ; Gomez et al. 

2005 ; Lehmkuhl et al. 2006). Le pourcentage de recouvrement de la canopée a également été 

rapporté comme étant corrélé à la densité du Grand Polatouche (Lehmkuhl et al. 2006). 

Cependant, la densité d’épinettes (ou la surface terrière d’épinettes) semble le meilleur 

facteur de prévision de l’abondance du Grand Polatouche (tout comme pour l’occurrence), 

comme l’indiquent plusieurs études en forêt boréale et dans le sud-est des Appalaches 

(Cotton & Parker 2000 ; Loeb et al. 2000 ; Ford et al. 2004; Holloway 2006). La densité de 

G. sabrinus a été corrélée avec la surface terrière d’épinettes et d’arbres décidus (Holloway & 

Malcolm 2006), de même qu’elle apparaît inversement corrélée avec la distance à la plus 

proche forêt de conifères (Odom et al. 2001 ; Menzel et al. 2006) ou forêts mixtes épinettes-

feuillus (Menzel et al. 2006). 

L’abondance de débris ligneux au sol a été également rapportée dans plusieurs études comme 

étant une variable prévisionnelle significative des densités de G. sabrinus (Carey et al. 1997 ; 

Hackett & Pagels 2003 ; Holloway & Malcolm 2006), où dans un cas 77% de la variation 

dans la densité des populations était expliquée par le volume de débris ligneux tombés au sol 

(Smith et al. 2004). Finalement, l’abondance de Grand Polatouche est également 

significativement réduite par les interventions forestières qui modifient la structure et 

rajeunissent les peuplements (Holloway & Smith 2011). 

Domaine vitaux et capacités de déplacements 

Généralement les domaines vitaux décrits dans la littérature sont inférieurs à 5 ha pour les 

femelles G. sabrinus et inférieures à 10 ha pour les mâles (Gerrow 1996 ; Cotton & Parker 

2000 ; Holloway & Malcolm 2007b ; Smith 2007), excepté en hiver où ils peuvent être plus 

grands (Menzel et al. 2006). Les différences de taille peuvent être observées entre les sexes, 
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en relation aux mouvements associés à l’alimentation ou à la reproduction (Smith 2007). La 

taille du domaine vital peut être influencée également par la saison (Weigl et al. 1999) et par 

le type de forêt (Smith et al. 2003 ; Holloway 2006 ; Lehmkuhl et al. 2006 ; Menzel et al. 

2006). 

Les noyaux du domaine vital dans les forêts de l’est et centrales, apparaissent centrés sur les 

parcelles de nourriture (champignons hypogés) ou sur les aires d’alimentation, plus que sur 

les nids (Holloway 2006 ; Menzel et al. 2006) qui se retrouvent souvent en marge du 

domaine vital (Holloway & Malcolm 2007b). Ces résultats suggèrent que G. sabrinus 

sélectionne certainement les sites de repos ou les nids en tenant compte de la disponibilité des 

ressources alimentaires proches (Weigl et al. 1999 ; Hackett & Pagels 2003 ; Menzel et al 

2004). De même la proximité à une source d’eau permanente est une variable 

significativement corrélée aux sites de nidification, autant dans les forêts de conifères de 

l’ouest (Meyer et al. 2005) que dans les forêts mixtes des Appalaches (Hackett & Pagels 

2003). Dans les forêts résineuses de l’Ontario central, les noyaux d’activité se concentraient 

au niveau de fortes densités d’épinettes et d’arbres sénescents > 25 cm de diamètre à hauteur 

de poitrine (Holloway & Malcolm 2007b) dans des secteurs caractérisés par un important 

sous-étage, une faible aire basale, constituée de larges arbres sénescents et de larges 

conifères, apportant nourriture et protection contre les prédateurs (Holloway & Malcolm 

2007b). 

Pas ou peu d’information sur la capacité de dispersion de G. sabrinus n’est disponible dans la 

littérature. Nous savons cependant que la distance moyenne maximale parcourue est à peu 

près la même peu importe le type d’habitat, le sexe de l’animal, avec des distances 

journalières variant de 60 à 150 m (Smith et al. 2003). Certains auteurs (Pyare et al. 2010) 

mentionnent des différences selon le sexe et l’âge, avec des juvéniles se déplaçant plus que 

les adultes et les mâles plus que les femelles. Les mouvements, la taille du domaine vital et 

l’utilisation de l’espace semblent influencés principalement par la disponibilité en nourriture 

(Smith et al. 2003 ; Holloway 2006 ; Menzel et al. 2006) et notamment la distribution des 

truffes (Gomez et al. 2005 ; Pyare & Longland 2002) qui représentent des paramètres 

importants de dynamique de populations comme le montraient également les études sur 

l’occurrence et l’abondance de l’espèce. 
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Objectifs de recherche 

Malgré une forte association du Grand Polatouche aux cavités et un statut avéré d’indicateur 

d’aménagement durable, il est toutefois possible que son niveau de spécialisation envers les 

attributs de vieilles forêts soit variable au sein de sa très large aire de répartition, ce qui 

expliquerait en partie les résultats en apparence contradictoires. Dans un tel cas, le statut 

d’ « espèce indicatrice » conféré au Grand Polatouche ne pourrait pas être généralisé à 

l’ensemble de son aire de répartition. Afin de vérifier l’importance de la disponibilité en 

cavités et en nourriture sur l’abondance et la dynamique de populations d’écureuils volants, 

notre principal objectif dans ce travail, nous avons testé les effets d’un ajout contrôlé de 

cavités, en forêt boréale mixte de l’est du Québec. 

Notre étude consiste en la poursuite des travaux de Caroline Trudeau (Trudeau 2010 ; 

Trudeau et al. 2011) à savoir la capture de Grands Polatouches dans des forêts feuillues dont 

50% des sites ont été additionnés de cavités artificielles (nichoirs), afin de déterminer si 

l’abondance initiale, la survie apparente ou le taux de recrutement, à chaque site, sont liés à la 

disponibilité en cavités. L’addition de nichoirs artificiels permet ici de modifier 

expérimentalement et de manière contrôlée le nombre de cavités disponibles et de cette façon 

de tester de manière plus robuste, l’influence de cette variable sur les populations de Grands 

Polatouches. Le protocole suit les mêmes procédés et les mêmes efforts que le piégeage 

effectué en 2008 (8 pièges*3 nuits*2 sessions entre septembre et novembre), dont les 

données constituent l’état d’occupation initial des sites avant l’addition artificielle de cavités. 

Quelques variables d’habitat supplémentaires indiquées dans la littérature comme 

déterminantes pour l’espèce ont également été prises en compte sur les différents sites en 

2012, comme la surface terrière de résineux (mesure de disponibilité potentielle en 

nourriture) et la surface terrière de chicots (mesure de disponibilité potentielle en cavités). 

Les variables auparavant testées en 2008 qui n’avaient montré aucun effet sur la 

présence/absence de l’espèce n’ont cependant pas été testées à nouveau en 2012 (débris 

ligneux, couvert latéral). 
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Abstract 

1. N-mixture models have been recently developed to estimate demographic parameters 
of unmarked individuals while accounting for imperfect detection.  

2. We propose an application of the Dail and Madsen (2011: Biometrics, 67, 577-587) 
open model in a before-after control-impact design (BACI) to test the hypothesis of cavity 
limitation of a secondary cavity user, the northern flying squirrel, using experimental nest 
box supplementation on 50% of 56 trapping sites. Our main purpose was to verify the impact 
of an increase in cavity availability on flying squirrel population dynamics in deciduous 
stands in northwestern Québec. 

3. Average recruitment rate was 6 individuals per site after 4 years. Nevertheless, we 
found no effect of cavity supplementation on apparent survival and recruitment rates of flying 
squirrels. Initial abundance in 2008 was positively affected by conifer basal area (indirect 
measure of food availability) and negatively affected by snag basal area (indirect measure of 
natural cavity availability).  

4. Northern flying squirrel population dynamics are not influenced by cavity availability 
at our deciduous sites. We suggest that this species should not be considered an indicator of 
old forest attributes in our study area, mainly because of wide population fluctuations across 
years. 

5. N-mixture models can be particularly useful to evaluate management effects on 
animal populations, especially for species that are difficult to detect.  

Résumé 

1. Les modèles N-mélangés ont récemment été développés pour estimer les paramètres 
démographiques des populations, à partir d’individus non marqués, tout en prenant en compte 
une probabilité de détection inférieure à 1. 

2. Nous proposons dans cet article, une application du modèle pour population ouverte 
de Dail and Madsen (2011: Biometrics, 67, 577-587) au sein d’un protocole “before-after 
control-impact (BACI)” afin de tester l’hypothèse d’une limitation en cavité pour une espèce 
utilisatrice de cavités, le Grand Polatouche ; en utilisant une addition expérimentale de 
nichoirs sur 50% de nos 56 sites. Le principal objectif était de vérifier l’impact d’un 
accroissement de la disponibilité en cavités sur la dynamique des populations de Grands 
Polatouches en forêt décidue du nord-est du Québec. 

3. Le taux de recrutement moyen était de 6 animaux par site après 4 ans. Néanmoins, 
nous n’avons trouvé aucun effet de l’addition de nichoirs sur les taux de survie apparente ou 
de recrutement des écureuils volants. L’abondance initiale en 2008 était positivement affectée 
par la surface terrière de conifères (mesure indirect de disponibilité potentielle en nourriture) 
et négativement affectée par la surface terrière de chicots (mesure indirecte de la disponibilité 
potentielle naturelle de cavités).  
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4. La dynamique des populations de Grand Polatouche n’était pas influencée par la 
disponibilité en cavités sur nos sites feuillus. Nous suggérons que cette espèce ne peut être 
considérée comme indicatrice de vieilles forêts dans notre aire d’étude principalement en 
raison d’importantes fluctuations annuelles d’abondance. 

5. Les modèles N-mélangés peuvent être particulièrement utiles pour évaluer les effets 
d’aménagements sur les populations animales, et plus spécifiquement sur les espèces 
difficiles à détecter. 

 

Key-words 

Abundance, apparent survival, BACI design, Glaucomys sabrinus, habitat selection, 
recruitment, snags, tree cavities 
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Introduction 

Understanding how environmental variables affect spatial or temporal variation in species 

abundance is one of the main goals of ecological research. Indeed, accurately estimating 

presence or abundance of a species is usually the most important information required to 

evaluate the conservation status of a site or to assess the efficiency of management actions 

(Heink & Kowarik 2010). As recent statistical advances have shown for several species that 

analyzing count data without accounting for detection probability leads to biased abundance 

and trend estimates (Royle & Nichols 2003; Kéry, Royle & Schmid 2005; Kéry et al. 2009), 

most monitoring programs now need to go beyond the use of observed counts as a proxy for 

true population size (Royle 2004; Royle, Dawson & Bates 2004; Royle, Nichols & Kéry 

2005). Recently-developed analytical approaches now enable the estimation of demographic 

parameters from unmarked individuals (Royle 2004; Dail & Madsen 2011). Such models use 

count data collected at a number of visits in a given season from a suite of sites, in order to 

follow temporal variations in population size. Such methods show promise in ecology, 

wildlife management and conservation biology, especially when a species constitutes a key 

element of an ecosystem or is considered to be an ecological indicator. In this paper, we 

focus on such a species, the northern flying squirrel (Glaucomys sabrinus), which is of 

particular interest in North American forest management. The species is considered an 

ecological indicator of mature and uncut forests, as well as of boreal forest ecosystem health 

(Smith 2007, 2012; Holloway & Smith 2011).  

According to recent studies, the occurrence, the abundance and the persistence of the 

northern flying squirrel are mostly explained by two key attributes of landscape composition: 

food and cavity availability. First, food resources constitute a limiting factor for populations 

of G. sabrinus throughout its range (Ransome & Sullivan 2004; Lehmkuhl et al. 2006; Smith 

2007). Conifer trees are known to provide an important source of food through seeds and 

mycorrhizal fungi (Holloway & Malcolm 2006), the most common elements in the diet of G. 

sabrinus (Currah et al. 2000; Pyare & Longland 2002; Meyer, North & Kelt 2005). As a 

result, population parameters of this species are often related to the availability of conifer 

trees (Cotton & Parker 2000; Lehmkuhl et al. 2004; Holloway & Malcolm 2006). Second, 

tree cavities in the form of dens or nest sites are often found in large-diameter trees or snags 



16 

of old forests (Holloway & Malcolm 2007; Smith 2007; Pyare, Smith & Shanley 2010). 

These cavities constitute the most reliable predictors of microhabitat use and population 

density of northern flying squirrels in a wide range of habitat types (Smith, Gende & Nichols 

2004; Holloway & Smith 2011; Smith 2012). 

Recent studies using capture-mark-recapture (Lehmkuhl et al. 2006) and occupancy models 

(Trudeau et al. 2011) accounting for imperfect detectability suggest that highest northern 

flying squirrel population densities are not always linked to older stands, especially in mixed-

wood forests. Given such a lack of consensus between observational studies not explicitly 

estimating detection probability and those that estimate this nuisance parameter, our main 

objective was to evaluate, through experimental supplementation of cavities between two 

sampling seasons (2008 and 2012), the effect of cavity availability on population dynamics of 

northern flying squirrels. We hypothesized that (1) initial squirrel abundance (2008) increases 

with conifer basal area (indirect measure of food availability - surrogate of seeds and 

mychorrizal fungi) and snag basal area (indirect measure of natural cavity availability); (2) 

recruitment rate and apparent survival increase with the addition of artificial cavities, 

particularly where natural tree cavities and food availability is low (interactive effect of nest 

box addition x snag basal area, and nest box addition x conifer basal area). 

Methods 

Study area and trapping design 

We conducted our study in northwestern Quebec, in the vicinity of Rouyn-Noranda 

(48°18’N, 79°05’W) between 2008 and 2012. We selected 56 sites along a gradient of stand 

age (20-80 yrs) and cavity availability in even-aged deciduous stands. Trembling aspen 

(Populus tremuloides) was the dominant tree species accompanied by white birch (Betula 

papyrifera), white and black spruce (Picea glauca, P. mariana), balsam fir (Abies balsamea) 

and jack pine (Pinus banksiana). All sites were adjacent to an access road, were uniform 

within a 100 m buffer zone from first trap, and were separated by at least 400 m from each 

other to ensure their statistical independence and avoid pseudo-replication.  

Each site was first sampled in 2008 and again in 2012 using 8 trapping stations, established 

along an 80 m linear transect perpendicular to the road (see Trudeau et al. 2011 for additional 
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details). Stations were separated from each other by 10 m. For each of the two sampling 

years, we conducted two trapping periods of 3 consecutive nights between September and 

December (i.e., for a total of 48 trap-nights per site per year). Traps consisted of single 

Tomahawk live traps (Model 201; Tomahawk Live Trap Co., Tomahawk, WI), baited with 

apple wedges and peanut butter. We attached traps to the trunk of trees, alternating between 

1.5 m and 4 m above ground level along the 80 m transect. To verify the effect of trap height 

on capture success, we reversed the height attribution at the second trapping period. Metal ear 

tags were used as a marking method on flying squirrel in 2008 (Model No.1; National Band 

and Tag Co., Newport, KY). However, we preferred the use of pit-tags in 2012 (HPT9 

Biomark, Idaho, USA), mainly to minimize risks of ear injuries. Trapping and all animal 

manipulation followed the guidelines of the Canadian Council on Animal Care (permits # 

2004-03-01 and # 2012-03-07). 

Nest box addition 

In December 2010, half of our sites (29 out of 56) were supplemented with artificial nest 

boxes (Junco Technologies Inc.) to increase cavity availability (3 of the 59 sites sampled in 

2008 were lost following clearcut-logging). On each of the 29 sites, we installed 6 artificial 

boxes 10 m from the transect, at a height of 4 m. Three nest boxes were placed to the left of 

trapping stations number 2, 4 and 6, whereas three others were to the right of stations 3, 5 and 

7. Nest boxes dimensions were 19 x 19 x 32 cm. To reproduce heterogeneity in cavity 

opening, half of the nest boxes had an entrance of 3.81 cm in diameter and the other half, an 

entrance of 5.08 cm. We visited nest boxes four times in total after their installation in 

December 2010, during the daytime each spring and fall thereafter: spring 2011 and 2012 

(end of May and beginning of June, reproduction period) and during fall 2011 and 2012 (end 

of November and beginning of December, juvenile dispersion period). On each visit, we 

inspected the boxes for northern flying squirrels and other cavity users. We noted presence of 

individuals and use of boxes for reproduction during the spring period. 

Environmental variables 

We characterized habitat variables known to be important predictors of occurrence, density 

and nest site selection of Glaucomys sabrinus. We considered conifer tree abundance as a 

measure of potential availability of food (Cotton & Parker 2000; Holloway & Malcolm 
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2006), and snag abundance as a surrogate of tree cavity availability (Smith 2007; Pyare, 

Smith & Shanley 2010). Following Patterson and Malcolm (2010), we quantified these 

attributes in 2012, at each trapping site based on basal area (m2/ha): basal area of living 

coniferous trees (>10 cm diameter at breast height) and basal area of large snags (>20 cm 

diameter at breast height). Basal area was measured from 3 prism sweeps (basal area factor 2) 

per site at trap stations number 2, 5 and 8. We also summed the total precipitations for each 

visit (i.e. 3 days of trapping) as an explanatory variable. All data were downloaded from the 

Environment Canada website (Environment Canada 2012), from the closest meteorological 

station located in Val-d’Or (48°03’N, 77°47’W). 

Statistical analysis 

Multiple-season abundance modeling  

All squirrels, adults and juveniles were included in analysis. Count data were modelled using 

multiple season N-mixture models (Dail & Madsen 2011). Royle (2004) developed single 

season N-mixture models that enabled the estimation of population size at site i (Ni) and 

individual detectability (p) from unmarked individuals in a population closed to mortality, 

recruitment and emigration. He assumed that nit, the number of detected individuals at site i 

on visit t, is the result of a binomial process, nit ~ Binomial(Ni, pt), where pt is the probability 

of detecting an individual on visit t, and the size parameter Ni corresponds to population size 

at site i and follows a Poisson distribution. The multiple seasons N-mixture model is a 

generalization of the single season N-mixture model. It relaxes the closure assumption and 

adds parameters describing population change between seasons. Specifically, it includes 

parameters of population state (abundance, λ) and vital rates (recruitment rate, γ; apparent 

survival, ω), as well as the observation process underlying data collection, namely, imperfect 

detectability (p).  

Our models assumed that (1) there is no change in abundance at the sample sites between the 

first and last visit in a given season; (2) covariates account for detection heterogeneity; (3) 

detections within each site are independent across visits; (4) abundance can be modelled by 

our covariates with an appropriate distribution model (e.g., Poisson, negative binomial, zero-

inflated Poisson). Estimates of population size at each time period can be derived from these 
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parameters using a recursive equation of the type Ni,t = Ni,t-1 ωt-1 + γ(1 - ωt-1)/(1 - ω) (Dail & Madsen 

2011). In our case, we considered each period of 3 consecutive nights of trapping as a visit in 

a given season, and tabulated the number of unique individuals during each visit. We also 

assumed that sites were independent, which was plausible as no marked individuals moved 

between sites during our study. We centered all environmental variables prior to analysis. We 

computed the Pearson product moment correlation (r) among variables and did not include 

variables with a |r| > 0.7 in the same model. We included basal areas of snags and conifers in 

the same model as they were not correlated (r = 0.02). 

Biological hypotheses 

We expected that potential availability of cavity or food, or both, would influence initial 

abundance of flying squirrels in 2008 [λ (Snag), or λ (Conifer) or λ (Snag+Conifer)]. We used 

the addition of artificial cavities (which increased cavity availability on 50% of our sites) as a 

covariate on recruitment rate. As we predicted that the effect of adding nest boxes would 

depend on the natural availability of cavities or food at our sites, we also considered an 

interactive effect of the addition of nest boxes and the availability of cavities or food in the 

models [ γ (Boxes), γ (Boxes*Snag) or γ (Boxes*Conifer)]. 

Trudeau et al. (2011) reported precipitation and trap height as candidate predictors of 

detection probability. We also suspected a year effect on probability of detection. Finally, we 

considered Julian day to account for variation in detectability across the season. We 

developed models with additive and interactive effects of trap height, weather conditions, and 

years. Specifically, we considered the following scenarios on detectability 

[p(Year+Height+Prec+Jday), p(Prec+Jday+Year*Height), (Year*Prec+Year*Jday+height) or 

p(Year*Prec+Year*Jday+Year*Height)]. 

In this study, all sites occupied in 2008 were also occupied in 2012. As variables on apparent 

survival introduced convergence issues, to simplify our models we considered the probability 

of apparent survival (1- deaths and emigrations) constant. As the number of parameters in our 

models was relatively high in comparison with the number of sites, we were not able to use 

an all-combinations selection strategy as recommended by Doherty, White & Burnham 

(2010). To avoid over-parameterizing models, we investigated the effect of the variables of 
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interest on a given state or vital rate parameter while holding the others constant (Table 1). 

Our candidate model set included a null model, for a total of 29 models that should influence 

the abundance of the first season, the recruitment rate, and detection probability. We ran each 

model set with the Poisson distribution on abundance and the zero-inflated Poisson 

distribution. 

We obtained maximum likelihood estimates of the parameters using the unmarked package 

(Fiske et al. 2012) in R version 2.15.3 (R Development Core Team 2011). We assessed the 

goodness of fit of the top-ranked models with a parametric bootstrap approach using the chi-

square as a test statistic with 5000 bootstrap samples. We compared models using the second-

order Akaike information criterion (AICc) (Burnham & Anderson 2002, Mazerolle 2013). 

We used the entire model set to draw our inferences by computing model-averaged parameter 

estimates and predicted values along with their unconditional standard errors (Mazerolle 

2013). 

Table 1. Candidate multiple season N-mixture models for the northern flying squirrel data in 

northwestern Québec, Canada, during 2008 and 2012. 

Models 
Description 

1. λ(.) γ(.) ε(.) p(Year+Prec+Jday+Height) 

2. λ(.) γ(Boxes) ε(.) p(Year+Prec+Jday+Height) 

 

3. λ(.) γ(Boxes*Snag) ε(.) p(Year+Prec+Jday+Height) 

 

4. λ(.) γ(Boxes*Conifer) ε(.) 

p(Year+Prec+Jday+Height) 

5. λ(.) γ(.) ε(.) p(Year*Prec+Year*Jday+Year*Height) 

6. λ(.) γ(Boxes) ε(.) 

p(Year*Prec+Year*Jday+Year*Height) 

7. λ() γ(Boxes*Snag) ε(.) 

p(Year*Prec+Year*Jday+Year*Height) 

 

8. λ(.) γ(Boxes*Conifer) ε(.) 

p(Year*Prec+Year*Jday+Year*Height) 

 

Null model with additive effects on p 

Effect of boxes on recruitment rate with additive 

effects on p 

Interactive effects of boxes and cavity availability 

on recruitment rate with additive effects on p 

Interactive effects of boxes and food availability 

on recruitment rate with additive effects on p 

Null model with interactive effects of year on p 

Effect of boxes on recruitment rate with 

interactive effects of year on p 

Interactive effects of boxes and cavity availability 

on recruitment rate with interactive effects of 

year on p 

Interactive effects of boxes and food availability 

on recruitment rate with interactive effects of 

year on p 
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9.    λ(.) γ(.) ε(.) p(Prec+Jday+Year*Height) 

 

10.  λ(.) γ(Boxes) ε(.) p(Prec+Jday+Year*Height) 

 

11.  λ(.) γ(Boxes*Snag) ε(.)Prec+Jday+Year*Height) 

 

 

12. λ(.) γ(Boxes*Conifer) ε(.) 

p(Prec+Jday+Year*Height) 

 

13.  λ(. γ(.) ε(.) p(Year*Prec+Year*Jday+Height) 

 

14. λ(.) γ(Boxes) ε(.) p(Year*Prec+Year*Jday+Height) 

 

15. λ(.) γ(Boxes*Snag) ε(.) 

p(Year*Prec+Year*Jday+Height) 

 

16.  λ(.) γ(Boxes*Conifer) ε(.) 

p(Year*Prec+Year*Jday+Height) 

 

17.   λ(Snag) γ(.) ε(.) p(Year+Prec+Jday+Height) 

 

18.   λ(Conifer) γ(.) ε(.) p(Year+Prec+Jday+Height) 

 

19.   λ(Snag+Conifer) γ(.) ε(.) 

p(Year+Prec+Jday+Height) 

20.   λ(Snag) γ(.) ε(.) 

p(Year*Prec+Year*Jday+Year*Height) 

21.   λ(Conifer) γ(.) ε(.) 

p(Year*Prec+Year*Jday+Year*Height) 

22.   λ(Snag+Conifer) γ(.) ε(.) 

p(Year*Prec+Year*Jday+Year*Height) 

23.   λ(Snag) γ(.) ε(.) p(Prec+Jday+Year*Height) 

 

24.   λ(Conifer) γ(.) ε(.) p(Prec+Jday+Year*Height) 

 

25.   λ(Snag+Conifer) γ(.) ε(.) 

p(Prec+Jday+Year*Height) 

Null model with interactive effects of year and 

height on p 

Effect of boxes on recruitment rate with 

interactive effects of year and height on p 

Interactive effects of boxes and cavity availability 

on recruitment rate with interactive effects of 

year and height on p 

Interactive effects of boxes and food availability 

on recruitment rate with interactive effects of 

year and height on p 

Null model with interactive effects of year and 

height on p 

Effect of boxes on recruitment rate with 

interactive effects of year and weather on p 

Interactive effects of boxes and cavity availability 

on recruitment rate with interactive effects of year 

and weather on p 

Interactive effects of boxes and food availability on 

recruitment rate with interactive effects of year and 

weather on p 

Effect of cavity availability on initial abundance 

with additive effects on p 

Effect of food availability on initial abundance 

with additive effects on p 

Effect of cavity and food availability on initial 

abundance with additive effects on p 

Effect of cavity availability on initial abundance 

with interactive effects of year and height on p 

Effect of food availability on initial abundance 

with interactive effects of year on p 

Effect of cavity and food availability on initial 

abundance with interactive effects of year on p 

Effect of cavity availability on initial abundance 

with interactive effects of year and height on p 

Effect of food availability on initial abundance 

with interactive effects of year and height on p 

Effect of cavity and food availability on initial 

abundance with interactive effects of year and 
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26.   λ(Snag) γ(.) ε(.) p(Year*Prec+Year*Jday+height) 

 

27.   λ(Conifer) γ(.) ε(.) p(Year*Prec+Year*Jday+height) 

 

28.   λ(Snag+Conifer) γ(.) ε(.) 

p(Year*Prec+Year*Jday+height) 

 

29.   λ(.) γ(.) ε(.) p(.) 

weather on p 

Effect on cavity availability on initial abundance 

with interactive effects of year and weather on p 

Effect of food availability on initial abundance 

with interactive effects of year and weather on p 

Effect of cavity and food availability on initial 

abundance with interactive effects of year and 

weather on p 

Null model 

Abundance modeling for separate years 

The top-ranking N-mixture models had marginal fit (see results). To further investigate on the 

robustness of our results, we tested our hypotheses on each season separately using single 

season N-mixture models (Royle 2004). We tested the effect of potential availability of cavity 

or food or both on northern flying squirrel abundance in 2008 (i.e., before nest box addition). 

Conversely, we tested the effect of the addition of artificial cavities, alone or in interaction 

with variables representing availability of cavities or food, on northern flying squirrel 

abundance in 2012 (i.e., after nest box addition). Julian day, trap-height and precipitation 

were tested on detection probabilities for each year. We formulated a total of 8 models for 

2008 and 10 for 2012. As above, models were fit with maximum likelihood and compared 

using AICc (Burnham & Anderson 2002). We used the same parametric bootstrap approach 

with 5000 samples to assess model fit. 

Results 

The full data set consisted of 383 captures (98 for 2008 and 285 for 2012) over 5370 trap-

nights (48 trap-nights/site/years). Seventy-nine unique squirrels were captured in 2008 and 

219 in 2012. We captured squirrels at least once on 33 sites (59%) in 2008 and on 55 sites 

(98%) in 2012. All sites occupied in 2008 were also occupied in 2012 and no extinctions 

between 2008 and 2012 were observed. Only one site remained unoccupied in both years 

(2008 and 2012). We captured between 0 and 7 unique squirrels per site in 2008 (mean of 

1.4) and between 0 and 8 (mean of 3.9) in 2012. 



23 

Sites ranged between 7 and 63 m2/ha in total basal area (mean = 24 m2/ha). Mean basal area 

of snags was 3.4 m2/ha (range 0 - 13) while mean basal area of conifers was 1.4 m2/ha (range 

0 - 6). During autumn trapping, the mean total precipitation for the first visit was 6.2 mm 

(range 0 - 16.5 mm) in 2008 and 5.4 mm (range 0.4 - 18.5 mm) in 2012. For the second visit, 

the mean total precipitation was 7.3 mm (range 1.0 - 13.5 mm) in 2008 and 12.2 mm (range 0 

- 42.7 mm) in 2012. 

Nest box visits 

Use of artificial nest boxes increased gradually after their installation in December 2010. 

Only 2% of boxes contained nest materials added by squirrels (northern flying squirrels or 

red squirrels) on the first spring; 26% during the first fall, 36% during the second spring and 

52% during the second fall (after 2 years). In 174 nest boxes, we counted from 3 to 27 adult 

northern flying squirrels depending on the year and season. Some of these boxes were used 

by adult female northern flying squirrels (up to nine) with young, or by adult female red 

squirrels (maximum 2 observations). Nest boxes were used in all of the 29 sites where they 

were added. 

Model selection 

Based on the parametric bootstrap, the zero-inflated Poisson distribution provided a 

considerably more parsimonious description of the data (P = 0.04) than a Poisson distribution 

(P < 0.0002), and the former was therefore used for inference. Two models had most of the 

support, with a combined Akaike weight of 0.84 (Table 2). These models considered an 

effect of conifer basal area (availability of food) and snag basal area (availability of cavities) 

on initial abundance, no effect of nest box supplementation and surrogates of food or cavity 

on recruitment rate, and included interactive effects of weather and year on detection 

probability. 
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Table 2. Top five multiple season N-mixture models based on the second-order Akaike 

information criterion (AICc), showing the distance between each model and the top-ranked 

model (ΔAICc), Akaike weights (ωi) and number of estimated parameters (K) on the northern 

flying squirrel data in northwestern Québec, Canada, during 2008 and 2012. 

Models K AICc ΔAICc ωi 

λ(Snag+Conifer) γ(.) ε(.) p(Year*Prec+Year*Jday+height) 

λ(Snag) γ(.) ε(.) p(Year*Prec+Year*Jday+height) 

λ(Snag) γ(.) ε(.) p(Year*Prec+Year*Jday+Year*Height) 

λ(Snag+Conifer) γ(.) ε(.) p(Year*Prec+Year*Jday+Year*Height) 

λ(.) γ(.) ε(.) p(Year*Prec+Year*Jday+height) 

13 

12 

13 

15 

11 

1048.07 

1048.16 

1051.50 

1051.56 

1057.30 

0.00 

0.08 

3.42 

3.49 

9.23 

0.43 

0.41 

0.08 

0.07 

0.00 

Dynamic parameters 

As expected, flying squirrel abundance in 2008 increased with food availability (conifer basal 

area, Table 3). Nevertheless, the biological effect was weak, with predicted squirrel 

abundance changing from 3 (95% CI: 1, 7) to 5 (95% CI: 1, 11) individuals when conifer 

basal area increased from 0 to 6 m2/ha (Fig. 1a). However, and contrary to our expectations, 

abundance decreased with the potential availability of cavities (basal area of snags, Table 3), 

reaching no more than 1 or 2 animals in stands with the highest snag availability (Fig. 1b).  

Table 3. Model-averaged parameter estimates for northern flying squirrel abundance in 2008 

(λ), recruitment rate (γ) apparent survival (ε) and detection probability (p) in northwestern 

Quebec, Canada, during 2008 and 2012. A 95% unconditional confidence interval excluding 0 

indicates that the variable has an effect on a parameter. 

Parameter Estimate SE Lower 95% CL Upper 95% CL 

Initial Abundance (λ) 

Cavity availability 

Food availability  

Detection probability (p) 

Height 

 

-0.19 

 0.15 

 

-0.24 

 

0.06 

0.08 

 

0.13 

 

-0.30 

 0.00 

 

-0.50 

 

-0.08 

 0.30 

 

 0.02 
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Precipitation 

Year 

Julian Day 

Year*Precipitation 

Year*Height 

Year*Julian Day 

-0.07 

 0.84 

-0.02 

 0.07 

 0.07 

 0.03 

0.02 

0.82 

0.01 

0.02 

0.25 

0.01 

-0.11 

-0.76 

-0.03 

 0.02 

-0.43 

 0.01 

-0.02 

 2.43 

-0.01 

 0.11 

 0.57 

 0.04 

 

Figure 1a. Increasing abundance of northern flying squirrels in 2008 with the basal area of 

conifers in northwestern Québec, Canada. Results are based on model-averaged predictions ± 

95% confidence limits (dotted lines).  
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Figure 1b. Decreasing abundance of northern flying squirrels in 2008 with the basal area of 

snags in northwestern Québec, Canada. Results are based on model-averaged predictions ± 95% 

confidence limits (dotted lines). 

Recruitment rate between 2008 and 2012 did not vary with either the addition of artificial 

cavities, nor with natural availability of food (coniferous basal area) or cavities (snag basal 

area) at our sites. Recruitment rate was around 6 individuals per site (95% CI: 3, 12) after 4 

years. All sites not occupied in 2008 were colonized in 2012 except one. The latter was not 

supplemented with nest boxes and presented a total basal area of 20 m2/ha and basal area of 

snags and conifers close to 2 m2/ha each. Very few northern flying squirrels marked in 2008 

were recaptured in 2012 (only 2.5%). Apparent individual survival rate between 2008 and 

2012 was considered constant in our models, estimated at 0.15 (95% CI: 0.008, 0.80). 

Detection probability 

Detection probability of individuals averaged 0.158 and ranged between 0.035 and 0.275 

depending on sites. The probability of detection varied with precipitation and Julian day only 

in some years with a more negative effect of these variables in 2008 than in 2012 (Fig. 2a, 

2b). Detection probability did not vary with trap height in either year (Table 3). 
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Figure 2a. Variation in detection probability of northern flying squirrels in 2008 (solid line) and 

2012 (dashed line) with precipitation, in northwestern Québec, Canada. Results are based on 

model-averaged predictions. 
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Figure 2b. Variation in detection probability of northern flying squirrels in 2008 (solid line) and 

2012 (dashed line) depending on Julian Day, in northwestern Québec, Canada. Results are based 

on model-averaged predictions. 

Goodness of fit tests and comparison with single season models 

To further investigate the validity of our conclusions, we fitted single season N-mixture 

models separately on each year. These led to conclusions very similar to the ones from the 

Dail-Madsen models. Specifically, northern flying squirrel abundance in 2008 decreased with 

the basal area of snags (model-averaged beta estimate ± unconditional SE: -0.194 ± 0.055) 

and increased with basal area of conifers (0.144 ±0.078). Abundance in 2012 was not 

affected by nest box supplementation or with any other habitat variable. Single season N-

mixture models with the zero-inflated Poisson distribution fit the data well (P = 0.57 and P = 

0.56 in 2008 and 2012, respectively).  

Discussion 

The main goal of this study was to quantify the importance of cavities for adult northern 

flying squirrel in boreal mixed wood forests, based on an experimental supplementation of 

nest boxes in a before-after control-impact (BACI) design. If northern flying squirrel 
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densities were linked to forest composition (food availability) and limited by snag density 

(Smith 2007, 2012), we expected that the addition of artificial cavities would positively 

influence squirrel abundance in the years following supplementation. Three key results 

emerge from our study. First, initial abundance decreased with an increase in snag basal area 

(potential availability of cavities), but increased with conifer basal area (potential availability 

of food). Second, recruitment and survival rates do not vary with cavity supplementation. 

Third, the probability of detection varies with precipitation according to year and to the 

advancement in the season (Julian day).  

Habitat selection and relationship with nest-box supplementation 

In contrast with our predictions, Glaucomys sabrinus apparently does not select deciduous 

forests with high snag densities. In fact, several of our sites with high snag densities were not 

occupied even at low squirrel density in 2008. The species abundance was greatest in 

deciduous-dominated forests with high conifer basal area. Our results corroborate studies 

conducted in mixed or in deciduous forests which also found an association of flying 

squirrels with conifers (Wheatley et al. 2005; Ritchie et al. 2009; Patterson & Malcolm 

2010). However, our results are also generally in opposition with the importance of snags on 

squirrel abundance or site occupancy in coniferous forest (Carey 1995; Holloway et al. 2012; 

Shanley, Pyare & Smith 2013), despite a few exceptions (Pyare & Longland 2002; Ransome 

& Sullivan 2002; Smith, Gende & Nichols 2004).  

Our results do not support the claim that the northern flying squirrel is a cavity-dependent 

species. Indeed, it is known to use other types of nests, such as external leaf nests (dreys) and 

subterranean structures (Bakker & Hastings 2002; Holloway & Malcolm 2007), especially in 

fall and winter in deciduous forests (Trudeau et al. 2011). Moreover, this animal is 

particularly sociable, can share its dens with several of its conspecifics avoiding competition 

for this resource (Wells-Gosling 1984; Cotton & Parker 2000). Increasing cavity availability 

does not increase northern flying squirrel population abundance as shown by nest box 

supplementation experiments conducted in coniferous (Carey 2002; Ransome & Sullivan 

2004) or deciduous sites (this study). Based on our own results and on the available literature, 

we conclude that there is no evidence for cavity availability as a limiting factor for northern 

flying squirrels in boreal mixed or boreal deciduous eastern forests. 
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Studies spanning over more than a year report annual variation in flying squirrel densities 

(Smith & Nichols 2003; Gomez, Anthony & Hayes 2005). Cyclicity in its population 

dynamics has been suggested (Fryxell et al. 1998) and some have observed density-

dependent recruitment (Lehmkuhl et al. 2006). Between-year variations in population levels 

could lead to different conclusions on the habitat selection of flying squirrels. We found a 

weak effect of basal conifer area on squirrel abundance in 2008, when density was low. 

Squirrel abundance increased by a factor of 3 in 2012 and individuals were captured at all 

sites, regardless of forest composition or nest box supplementation. These results suggest a 

density-dependent selection pattern, in which the northern flying squirrel is more selective at 

low densities, but occupies all available deciduous habitat types at higher densities, as 

observed for other mammals (Mobæk et al. 2009; Shenbrot et al. 2010; Ale et al. 2011). 

Based on these results, Glaucomys sabrinus is either opportunistic in terms of its diet, 

consuming insects, plant material and lichens (Lehmkuhl et al. 2004; Wheatley 2007), or is a 

specialist that moves to find its preferred food when occupying low quality sites (Lehmkuhl 

et al. 2006). To further investigate on the potential variations of the flying squirrel diet and 

habitat quality, a project has been initiated to identify food items from DNA extracted from 

the feces of captured individuals.  

The apparent survival probability of individuals for the 4-year interval between sampling 

seasons was 0.15. This value is consistent with the low number of northern flying squirrels 

marked in 2008 that were recaptured in 2012. Assuming constant survival across years, the 

annual apparent survival would be 0.63 (i.e., 0.634 = 0.15), which is similar to the 0.50 

reported by Lehmkuhl et al. (2006) obtained from capture-mark-recapture. These survival 

probability estimates suggest population turnover within a 4-5 year interval, agreeing with 

Fryxell et al. (1998). The number of individuals captured per 100 trap-nights was 

exceptionally high for our sites as compared to other studies, especially in 2012 (8.14 in 

comparison to 2.95 in 2008). Our capture rate was more than four times higher than in other 

studies: 1.6/100 trap-nights (Wheatley et al. 2005), 2.14/100 trap-nights (Lehmkuhl et al. 

2006) or 0.93/100 trap-nights (Patterson & Malcolm 2010). The high recruitment rate from 

2008 to 2012 suggests an exponential increase with a good juvenile production between the 
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two trapping seasons, where 60% of squirrels captured in 2012 were juveniles, slightly more 

than observed by Lehmkuhl et al. in 2006 (52%). 

Detection probability 

The detection probability of individuals was relatively low in our case (p = 0.16), but very 

similar to other studies (p = 0.18 for Hammond & Anthony 2006, 0.14 for Lehmkuhl et al. 

2006). In their occupancy analysis, Trudeau et al. (2011) observed a lower detection 

probability in high traps than low traps. However, we found no effect of trap height on 

squirrel individual capture. These discrepancies might stem from the different state variable 

analyzed (occupancy vs abundance). Nevertheless, we suggest that the manipulation of trap 

height, costly in time and logistics in case of high traps, can be abandoned in future studies as 

it did not translate into a greater capture probability in both types of analyses.  

Precipitation and Julian day negatively affected detection probabilities in 2008 owing to 

lower flying squirrel activity (Trudeau et al. 2011). However, both precipitation and Julian 

day effects varied with the year, the effects being weaker during the season with higher 

squirrel density. It is difficult to standardize a trapping study for weather effects when 

trapping at several sites, along with numerous other factors potentially influencing 

detectability. In our study area, constant detectability across sites and visits was an unrealistic 

assumption. Indeed, the model with constant detection had virtually no support in comparison 

to the others, and this is a result often observed for mammals and other taxa (Nichols et al. 

1983; Mazerolle et al. 2007; Williams et al. 2002). This highlights the importance of 

estimating detectability in order to obtain meaningful state variables and vital rates, as it 

renders possible the comparison across sites and studies.  

Recommendations for management 

The lack of transferability of indicator species to other landscapes, ecosystems, or over time 

is one of the most recurrent problems with the indicator species approach (Lindenmayer & 

Likens 2011). Results of our study and variations in patterns of the northern flying squirrel 

habitat selection across habitat types and over time suggest that inter-regional extrapolation is 

unjustified. Conclusions arising from western coniferous forests are not directly transferable 

to deciduous or mixed forests: our results show that the northern flying squirrel is not a good 
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indicator of specific attributes of old forests, at least in the northeastern part of its range. An 

alternative would be the direct measurement of particular attributes of management interest 

such as large trees and snags, which are easier to count than flying squirrels (Smith, Gende & 

Nichols 2005).  

Our approach based on multiple season N-mixture models is relatively straightforward to 

implement and can be incorporated into studies spanning several seasons to estimate 

demographic parameters. These models are particularly well suited for before-after control-

impact design studies and could be used in the case of classical environmental impact studies 

or to evaluate the effect of management initiatives on animal and plant populations. Although 

single season N-mixture models we ran separately for each year fit well, multiple seasons N-

mixture models have the advantage of including dynamic parameters to describe changes in 

abundance across seasons. 
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III. CONCLUSION GENERALE 

Ce projet visait à vérifier l’importance des cavités pour le Grand Polatouche, de manière 

robuste en considérant l’abondance des populations sur plusieurs années. Ce travail fait suite 

aux résultats d’une étude réalisée en 2008 au Québec (Trudeau et al. 2011; 2012), basée sur 

l’occurrence de l’espèce, qui suggérait, contrairement à une partie importante de la littérature, 

que la disponibilité en cavités n’était peut être pas un facteur limitant en forêt décidue. 

Les trois résultats clés de notre étude montrent que : 

- premièrement l’abondance initiale en 2008 augmente avec la disponibilité en nourriture 

(surface terrière en conifères), mais de manière moins importante qu’attendue, et qu’elle 

diminue avec la disponibilité en cavités (surface terrière en chicots) montrant ainsi un patron 

d’utilisation de l’habitat différent que celui décrit en forêt résineuse; 

- Deuxièmement, ni la survie apparente ni le taux de recrutement ne sont influencés par la 

composition du paysage à l’échelle du peuplement, qu’il s’agisse de la disponibilité naturelle 

des sites en nourriture ou en cavités ou de l’addition artificielle de cavités; 

- Troisièmement que la probabilité de détection, relativement faible, varie selon l’année, les 

précipitations et l’avancement dans la saison, mais que cette influence dépend de la densité 

des populations. 

En effet nos travaux montrent que la sélection d’habitat semble densité-dépendante, c'est-à-

dire beaucoup plus liée à la fluctuation de l’abondance des populations qu’aux 

caractéristiques des sites, avec une sélection accrue pour les meilleurs sites en situation de 

faible densité. Ainsi, les interprétations des analyses pourraient conduire à des conclusions 

différentes selon l’année d’étude considérée. Ce qui signifie que, non seulement il parait 

essentiel de considérer la détection dans les analyses d’occurrence ou d’abondance, puisque 

le piégeage ne conduit pas forcément à une image parfaite de la réalité; mais également qu’il 

est essentiel, lorsqu’on étudie des populations animales sauvages, de suivre les variations 

interannuelles sur plusieurs années, sans quoi il est difficile de tirer des conclusions fiables. 
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Les prochaines études devraient donc considérer les variations annuelles de densités 

auxquelles sont soumises les populations, afin de mieux comprendre les causes de telles 

fluctuations. Quelques soient les raisons de ces fluctuations, météorologiques, alimentaires 

intra ou interspécifiques, nos conclusions nous permettent d’affirmer que le Grand 

Polatouche n’est pas un indicateur de vieilles forêts au sein de notre aire d’étude, et ne peut 

donc pas être utilisé comme indicateur d’aménagement durable en forêt boréale mixte du 

nord du Québec.  

Complément de maitrise 

D’autres analyses sont actuellement en cours, suite à la récolte de données supplémentaires 

réalisée au sein de ma maitrise, et devraient faire l’objet de prochains travaux bien qu’ils ne 

soient pas intégrés dans ce manuscrit : 

- une étude sur l’occurrence et la co-occurrence du Grand Polatouche et de l’Écureuil 

roux en période printanière, sur une gamme de site allant de résineux à feuillus et de 

jeunes à matures, devrait nous renseigner sur la compétition éventuelle pour les 

cavités des deux espèces en période de mise bas et d’élevage des jeunes; 

- Un suivi télémétrique réalisé sur 19 femelles polatouches au printemps 2012 devrait 

nous renseigner sur l’utilisation et la sélection de nids en période de mise bas et 

d’élevage des jeunes, période cruciale du cycle annuel de l’espèce; 

- La récolte de fèces réalisée au sein de ce projet ainsi que l’analyse génétique de leur 

contenu (V. Cloutier étudiante en thèse sur la mycophagie sous la direction d’A. 

Desrochers, Université Laval) devraient permettre de déterminer de façon précise le 

régime alimentaire des polatouches au sein de notre aire d’étude et donc d’affiner 

nos analyses afin de mieux comprendre la répartition et la densité des populations 

sur nos différents sites. 

Perspectives de recherche 

D’autres questions, faisant suite à ce projet restent en suspens et pourraient faire l’objet 

d’études complémentaires en forêt boréale :  
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- Un suivi moyen terme de capture-marquage-recapture, réalisé sur plusieurs années, 

pourrait permettre de confirmer l’existence d’un cycle de densité chez cette espèce. 

-  Un suivi parallèle du contenu de fèces sur plusieurs années permettrait également de 

tester les causes alimentaires d’un tel cycle. 

- Un suivi parallèle d’abondance de populations des principaux prédateurs (Hermine 

Mustela erminea et Belette à longue queue Mustela frenata) permettrait de mettre en 

évidence les relations interspécifiques prédateur-proie en forêt boréale et d’établir le 

taux de mortalité et de recrutement annuel de chaque espèce. 
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