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SURVIE EN MILIEU INSULAIRE : QUELLE STRATEGIE ?
LE CAS DES MESANGES EN CORSE *

Dominique MICHELLAND

Laboratoire de Systématique et d’Ecologie Méditerranéenne,
Montpellier (1)

Une étude dc la biologic de reproduction des populations
continentales (Provence) et insulaires (Corse) de mésanges est en
cours depuis 1976 (Blondel et Isenmann, 1979 ; Blondel et al.,
1980 ; Michelland, 1980 a et b; Isenmann, 1982), pour tester au
niveau des populations les prédictions issues de la théorie de
I’équilibre dynamique (Mac Arthur et Wilson, 1963, 1967). En effet
des aménagements importants de la structure et de la dynamique
des peuplements insulaires ont été mis en évidence par de nom-
breux auteurs. Retenons en particulier :

— la faible richesse spécifique des iles et de chacun de leurs
biotopes (Carlquist, 1974 ; Blondel, 1979 ; Martin, 1980) qui résulte
probablement plus de l'organisation des communautés insulaires
et de la diversité physiographique des iles que d’une absence
d’immigration (Lack, 1969, 1976 ; Blondel, 1979). D’une maniére
générale, ce sont les espéces rares et/ou de grande taille qui sont
absentes (Blondel et Frochot, 1976 ; Martin, 1980).

— cette réduction du nombre d’espéces est compensée par
une augmentation de leur densité (phénomeéne de compensation
des densités) (Crowell, 1962 ; Mac Arthur et al., 1972 ; Ferry et al.,
1976 ; Blondel, 1979 ; Martin, 1980) dont 'importance est variable
(Diamond, 1970 ; Wright, 1980) ;

— I’élargissement de la gamme des biotopes utilisés est mis
en évidence dans le cas de la Corse par l’analyse chiffrée de la

* Ce travail, résumé d’une thése de troisiéme cycle soutenue & 1’Université
des Sciences et Technique du Languedoc en 1980, est le résultat d’un travail
d’équipe sur le programme « Dynamique et régulation des populations de mésanges
en milieu méditerranéen continental et insulaire» animé par J. Blondel et
P. Isenmann.

(1) Adresse : Institut de Botanique, 5, rue A.Broussonet, F 34000 Montpellier.
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répartition de I’avifaune le long d’un gradient de structure de la
végétation (Ferry et al., 1976 ; Blondel, 1979 ; Martin, 1980).

Tous ces caractéres font partie des stratégies de survie mises
en place par les communautés insulaires pour conjurer les forts
risques d’extinction liés a leur isolement des réservoirs de popu-
lation continentaux (Blondel, 1979). Au vu de tous ces résultats,
il est apparu nécessaire d’entreprendre des études fines de démo-
graphie sur les iles. Quelques données sont actuellement connues
pour divers groupes de vertébrés :

— une réduction importante de la fécondité a été observée
chez le Lézard sicilien Lacerta sicula (Kramer, 1946), chez les
oiseaux (Lack, 1968, 1976 ; Cody, 1966, 1971 ; Cody et Cody, 1972 ;
Crowell et Rothstein, 1981 ; Higuchi, 1976 a) et chez les mammi-
feres (Tamarin, 1977 a et b ; Gliwicz, 1980) ;

— une période de reproduction plus tardive que sur le conti-
nent (Higuchi, 1976) pour les oiseaux ;

— une modification des phénomeénes de régulation des popu-
lations chez les mammiféres (Tamarin, 1977 ¢ ; Gliwicz, 1980).

L’analyse comparative de la démographie des populations de
mésanges en Corse et en Provence apporte des résultats confir-
mant les précédents (Blondel, 1979 ; Blondel et Isenmann, 1979 ;
Blondel et al., 1980 ; Michelland, 1980b ; Isenmann, 1982). En
effet chez les populations corses de Mésange bleue (Parus caeru-
leus) et noire (P. ater) le taux de reproduction est plus faible, et
la date de ponte plus tardive qu’en Provence et en Languedoc.

Les enseignements de la théorie de I’équilibre dynamique (Mac
Arthur et Wilson, 1963, 1967) et les caractéristiques éco-clima-
tiques des iles, ont permis a Cody (1966, 1971), Lack (1971), Carl-
quist (1974), Blondel (1979), Michelland (1980 b), de proposer les
hypotheéses suivantes :

— le retard de la reproduction serait dii a l’'inertie propre
aux climats insulaires (climats aux contrastes saisonniers atté-
nués) et de ses conséquences sur 1’écologie des milieux, plus qu’a
une hypothétique augmentation de la compétition intraspécifique
liée aux fortes densités spécifiques propres aux iles ;

— le fléchissement de la fécondité traduirait I’existence d’un
état de saturation qui peserait sur les parametres démographiques
dans une direction que par commodité nous appellerons stratégie
K (Blondel, 1975, 1976 a, 1979 ; Barbault, 1981).

Nous nous proposons dans le présent travail de tester ces
hypothéses a I’aide de notre étude sur les mésanges et de montrer
que c’est tout un ensemble de modifications a valeur adaptative
de la biologie de reproduction de ces espéces qui permet leur
survie dans un milieu confiné et saturé.
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MATERIEL ET METHODES

Pour réaliser cette étude, deux stations ont été choisies, I'une
en Corse, ile du bassin méditerranéen occidental de 8700 km?
située a 80 km des cotes de Toscane (Italie) qui présente une
grande diversité de biotopes étalés de la mer jusqu’au Monte
Cinto (2700 m), et ’autre au Mont Ventoux en Provence.

En Corse, c’est une vieille futaie de Chénes verts (Quercus
ilex) qui sert de cadre a cette étude. Elle est située dans la vallée
du Fango (9° E., 42° 30’ N.) au Sud de Calvi, a une altitude de
190 m. Sous les Chénes verts, qui peuvent dépasser une hauteur
de 15 m, il existe généralement une strate arbustive constituée
essentiellement de Bruyére arborescente (Erica arborea) et d’Ar-
bousier (Arbutus unedo).

En Provence les travaux de Blondel (1976 b, 1978) sur les
communautés d’oiseaux du Mont Ventoux (Vaucluse, 5° E., 44° N.)
montrent que la cédraie réalise une véritable ambiance forestiére,
ce qui est rare actuellement en région méditerranéenne.

Dans chacune de ces deux stations 50 nichoirs ont été placés
en 1976 (25 munis d’un trou de vol de 32 mm, utilisable par toutes
les espéces de mésanges et 25 munis d’un trou de vol de 26 mm,
excluant la Mésange charbonniére). En janvier 1980, 15 nichoirs
(8 avec un petit trou de vol et 7 avec un grand) ont été rajoutés
en Corse et 20 (10 de chaque sorte) en Provence. Le taux d’occupa-
tion, voisin de 25 % la premiére année, se stabilise par la suite
aux environs de 50 %. Il est curieux de noter que la Mésange
charbonniére (Parus major) n’occupe presque pas les nichoirs en
Corse (2 couples en 1979 et 1 en 1980), alors qu’elle y est présente
(4,7 couples/10 ha ; Blondel, 1979).

Des controles hebdomadaires (souvent journaliers en 1979 et
1980) effectués de la mi-mars a la mi-juillet ont permis de mesurer
les principaux parameétres démographiques et de préciser le dérou-
lement de la reproduction. A cet effet, a chacune des visites, le
contenu exact de chacun des nichoirs a été noté. Depuis 1979, tous
les poussins sont munis de deux bagues, 'une en aluminium
(Muséum Paris) et 'autre de couleur. Leur disposition relative
permettra ensuite de déterminer par simple observation I’année
de naissance de l'oiseau (par exemple pour 1979 aluminium a
gauche et couleur a droite).

Cet ensemble de données permet de déterminer pour chaque
saison de reproduction :

— la date a laquelle 50 % des couples ont commencé la cons-
truction de leur nid ;

— la date moyenne de ponte du premier ceuf, calculée en
admettant que la femelle pond un ceuf par jour tant que la ponte

n’est pas compléte. Il existe quelques exceptions a cette regle
(cf. Michelland, 1980 a et b) ;
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— la grandeur de la ponte, ou nombre d’ceufs déposés par
femelle. Seules sont prises en compte les pontes qui ont été
incubées, les autres pouvant étre incompletes ;

— la durée de lincubation (nombre de jours séparant la
ponte du dernier ceuf de I’éclosion) ;

— le succes de la reproduction. Nous distinguerons la morta-
lité au stade des ceufs (pourcentage des ceufs qui n’éclosent pas),
la mortalité au stade des poussins (pourcentage des poussins qui
meurent avant I’envol) et la mortalité totale au nid, qui résulte
des deux précédentes.

Pour tester I’hypothése d’un ralentissement de la croissance
des jeunes en Corse résultant de leur sous-alimentation, nous
avons entrepris en 1979 et 1980 une étude du développement des
poussins. Leur age était connu soit par ’observation de I’éclosion,
soit par D’utilisation pour les jeunes oisillons des critéres pro-
posés par Leclercq (1975). Nous avons relevé réguliérement pour
chaque poussin :

— son poids a 'aide d’un pésola au 0,1 g (1979 et 1980) ;

— la longueur du fourreau de la derniére rémige primaire,
puis de la partie visible de cette plume (réglet a 0,5 mm) (1980).

Des observations quotidiennes ont permis en 1980 de connaitre
I’age exact de I’envol de quelques nichées.

Pour compléter les données précédentes nous avons compté le
nombre de nourrissages effectués par les adultes en une heure, ce
qui donne un indice de la quantité d’insectes apportés aux pous-
sins. De plus, nous avons noté aussi souvent que pcssible si la
proie était petite (moins de 10 mm), moyenne (de 10 a 20 mm)
ou grosse (plus de 20 mm) en comparant sa longueur a celle du
bec de I’adulte (environ 10 mm). Un certain nombre d’indications
concernant les groupes taxinomiques des proies ont été relevées.

Blondel et Isenmann (1979) et Blondel et al. (1980) ont for-
mulé I’hypothése d’une longévité accrue des adultes en Corse, liée
a leur trés faible fécondité. Pour tester cette hypothése, nous
avons capturé en 1979 et en 1980 la plupart des adultes de Mésange

bleue, et déterminé leur age et leur sexe (pour les critéres utilisés,
cf. Michelland, 1980 b).

RESULTATS
Les principaux résultats sont indiqués sur le tableau L

1. — PHENOLOGIE DE LA REPRODUCTION

— Sur le continent, la construction du nid de la Mésange
bleue débute en moyenne un mois plus toét qu’en Corse, a une date
qui varie fortement suivant les années (du 20 mars en 1980 au
12 avril en 1979) et qui précéde d’un laps de temps plus ou moins
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TaBLEAU I a

Eléments de démographie comparée
des populations de Mésange noire dans la Cédraie du Mont Ventoux
et la Chénaie verte du Fango.
X : moyenne ; g : ¢cart type ; P : seuil de signification des différences.)

Cédraie du Mont Ventoux Chénaie verte du Fango
(Provence) (Corse)
Date de . Nombre _ Nombre
ponte X ] de X o de P
du 1°" ceuf pontes pontes
1976 13/4 5,6 4 1/5 14,8 5 NS
1977 8/4 12,1 6 1/5 9,3 11 0,001
1978 14/4 6,1 7 7/5 11,2 6 0,001
1979 17/4 1,1 4 5/5 14,6 6 NS
1980 14/4 11,4 10 1/5 11,5 6 0,01
Moyenne 13/4 9,9 27 4/5 12,5 34 0,001
. Nombre Nombre
Grandeur = =
de la ponte X c de X c de P
pontes pontes
1976 8,7 0,83 4 5,2 0,4 5 0,001
1977 8,2 0,69 6 5,9 0,66 11 0,001
1978 8,7 1,07 7 5,4 1,02 5 0,001
1979 8,8 0,83 1 5,8 1,09 6 0,001
1980 8,1 0,78 8 5,3 0,94 6 0,001
Moyenne 8,5 0,92 29 5,6 0,78 33 0,001
Succés de la
=7 Nombre 5 Nombre
repro- X o , X , p
duc{)i()n ~ d’ceufs O d’ceufs
1976 94,3 % 35 69,2 % 26 0,05
1977 79,6 % 49 40,3 % 65 0,001
1978 88,6 % 61 28,9 % 27 0,001
1979 71,4 % 35 80,0 % 35 NS
1980 95,2 % 65 46,0 % 32 0,001
Moyenne 84,6 % 245 52,8 % 185 0,001
Mortalité . _ .
au stade X o l\lt')mbfre X o N(,)mbflc P
des ceufs d’ceufs d’ceufs
1976 5,7 % 35 30,8 % 26 0,01
1977 20,4 % 49 27,0 % 65 NS
1978 11,6 % 61 444 % 27 0,001
1979 0 % 35 5,7 % 35 0,025
1980 48 % 65 91 % 32 NS

* (% des ceufs) donnant des jeunes a I’envol.
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TaBLEAU I a (suite)

Cédraie du Mont Ventoux Chénaie verte du Fango
(Provence) (Corse)
Mortalité _ Nombre _ Nombre
au stade X c de X o de P
des poussins poussins poussins
1976 0 % 33 0 % 18
1977 0 % 39 41,3 % 47 0,001
1978 0 % 54 26,7 % 15 0,001
1979 28,6 % 35 36,4 % 30 NS
1980 0 % 62 20 % 29 0,001
dlzo.]}:;ll);is _ Nombre 3 No(rinbre
4 Tenvol X o de1 o el P
par couple couples couples
1976 12,7 4 3,6 5
1977 11,7 6 2,7 11
1978 13,4 7 2,8 6
1979 12,5 4 4,7 6
1980 10,3 10 3,2 6
Moyenne 12,1 3,4 0,01
Taux de _ Nombre _ Nombre
secondes X o de X o de P
pontes 1™ pontes 1r¢ pontes
1976 50 % 4 0 % 5
1977 67 % 6 0 % 11
1978 1 % 7 0 % 6
1979 75 % 4 0 % 6
1980 43 % 10 0 % 6
Moyenne 61 % 0 %

long la ponte du premier ceuf (20 jours en 1979, 37 jours en 1980).
En Corse au contraire, tout semble se répéter d’'une maniére pra-
tiquement identique d’une année a l’autre, la construction débute
entre le 28 avril (en 1978) et le 1°° mai (en 1977) et dure 13 a
20 jours.

— La date de ponte est bien plus tardive en Corse qu’en Pro-
vence. Ce phénoméne est d’autant plus surprenant que la chénaie
verte du Fango est plus méridionale et se trouve a une altitude
beaucoup plus faible (190 m vs 950 m) que la ceédraie. Méme les
Mésanges bleues et noires de Finlande (von Haartman, 1969) et de
Suéde (Kéllander, 1976) pondent plus tot que celles de Corse. Le
retard, qui est d’environ trois semaines pour les deux espéces est
donc manifestement lié a Iinsularité.
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TaBLEAU IDb

Eléments de démographie comparée
des populations de Mésange bleue dans la Cédraie du Mont Ventoux
et la Chénale verte du Fango.

(X : moyenne ; ¢ : écart-type ; P : seuil de signification des différences.)

Cédraie du Mont Ventoux Chénaie verte du Fango
(Provence) (Corse)
Date de _ Nombre _ Nombre
ponte X c de X c de P
du 1°7 ceuf pontes pontes
1976 25/4 3 14/5 8,6 8
1977 21/4 5,3 7 13/5 8,5 13 0,001
1978 27/4 4,8 10 20/5 9,0 18 0,001
1979 1/5 4,1 8 19/5 8,0 12 0,001
1980 26/4 5,2 10 21/5 7,9 14 0,001
Moyenne 25/4 7,1 38 18/5 8,6 65 0,001
- Nombre Nombre
Grandeur = =
de la ponte X Y de X O de L
pontes pontes
1976 8,7 3 6,4 0,86 8
1977 9,3 1,13 7 5,9 1,02 13 0,001
1978 8,4 1,20 10 5,9 1,07 16 0,001
1979 9,4 1,22 8 6,1 1,89 10 0,001
1980 8,6 1,80 10 6,0 0,82 15 0,001
Moyenne 8,9 1,44 38 6,1 1,01 66 0,001
Suc::;rgf = X 5 N(,)mbre X o N?lllbre P
duection d’ceufs d’ceufs
1976 73,0 % 26 82,3 % 51 NS
1977 78,5 % 65 40,2 % 77 0,001
1978 35,5 % 74 27,7 % 88 NS
1979 86,7 % 75 23,0 % 61 0,001
1980 38,5 % 86 61,0 % 85 0,001
Moyenne 62,5 % 336 46,7 % 362 0,001
Mortalité o | _
au stade X o z\(,)mble X 5 N(‘)mbre P
des ceufs d’ceufs d’ceufs
1976 19,2 % 26 13,7 % 51 NS
1977 92 % 65 23,4 % 717 0,025
1978 17,6 % 84 52,3 % 88 0,001
1979 9,3 % 75 6,6 % 61 NS
1980 20,5 % 86 24,4 % 85 NS
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TaBLEAU Ib (suite)

Cédraie du Mont Ventoux Chénaie verte du Fango
(Provence) (Corse)
Mortalité _ Nombre _ Nombre
au stade X o de X o de P
des poussins poussins poussins
1976 9,5 % 21 4,5 % 44 NS
1477 13,6 % 59 444 % 59 0,001
1978 60,7 % 61 24,4 % 37 0,001
1979 3,0 % 68 75,4 % 57 0,001
1980 51,6 % 62 9,8 % 61 0,01
dI:()jI::lll)l:iS _ Nombre _ l Nombre
4 l'envol X O de . X e | de .
couples | couples
par couple
1976 8,0 3 5,3 8
1977 7,3 7 2,4 13
1978 4,6 10 1,6 18
1979 8,8 8 1,4 12
1980 5,9 10 3,8 14
Moyenne 6,9 38 2,9 65 0,01
Taux de . Nombre _ Nombre
secondes X G de X o de P
pontes 1 pontes 17 pontes
1976 0 % 3 0 % 8
1977 0 % 7 0 % 13
1978 0 % 10 0 % 18
1979 13 % 8 0 % 12
1980 20 % 10 0 % 14
Moyenne 7 % 0 %

Les dates moyennes de ponte du premier ceuf varient d’une
année a lautre, aussi bien dans la cédraie que dans la chénaie
verte. Cependant une analyse de variance démontrc que secules
les différences interannuelles de la date moyenne de ponte de la
Mésange bleue sont significatives (p < 0,01). Dans tous les autres
cas, l'effet des variations annuelles est masqué par le grand
étalement des pontes au cours de chaque saison de reproduction.
Ceci est net pour la Mésange bleue : la variance moyenne de la
date de ponte est significativement plus forte en Corse (p < 0,05)
quen Provence. Ces résultats suggerent que les contraintes qui
s’exercent sur la date de ponte sont plus faibles sur I’ile.

Notons aussi que dans la cédraie, les dates moyennes de ponte
dcs Mésanges bleues et noires sont fortement corrélées (r = 0,97 ;
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p < 0,01), ce qui n’est pas le cas en Corse. En moyenne, 13 jours
séparent les dates de ponte des deux espéces en Provence et en
Corse.

2. — PARAMETRES DEMOGRAPHIQUES

— La grandeur de la ponte est toujours plus faible sur I’ile,
la réduction variant suivant les années de 2,3 a 3,3 ceufs pour la
Mésange bleue (p < 0,001) et de 24 a 3,5 ceufs pour la Mésange
noire (p < 0,001). Les moyennes annuelles semblent constantes
en Corse.

— La durée de l'incubation est de 14,5 jours pour la Mésange
bleue dans nos deux stations, valeur trés proche des 14,2 jours
obtenus par Gibb (1950) en Angleterre. Pour la Mésange noire
I’incubation est significativement (p < 0,001) plus longue en Corse
(16 jours ; n = 22) qu’en Provence (14,4 jours ; n = 32).

— Les résultats concernant la mortalité des poussins donnés
dans le tableau I, ne tiennent pas compte de la prédation des nids
par le Lérot (Elyomys quercinus) en Provcnce et le Rat noir
(Rattus rattus) en Corse. En effet, ces mammiféres apprennent
a visiter plus ou moins réguliéerement les nichoirs, comme Krebs
(1970), Ferns (1972) et Dunn (1977) I'ont constaté pour la Belette
(Mustela nivalis) en Angleterre.

La mortalité au stade des ceufs, qui résulte de la stérilité de
certains ceufs ou de I’abandon de quelques pontes peut atteindre
50 % en Corse, mais ne dépasse pas 20 % en Provence.

La mortalité des poussins durant leur séjour au nid est plus
forte sur l’ile chez la Mésange noire, mais comparable chez la
Mésange bleue.

— En Provence, les couples de Mésange bleue qui ne réussis-
sent pas a mener a bien leur premiére ponte, entreprennent régu-
lierement une ponte de remplacement (sur 6 échecs, 5 ont été
suivis d’'une ponte de remplacement). En Corse, malgré de nom-
breux échecs, aucun cas certain de ponte de remplacement n’a été
observé. Notons cependant qu’en 1980, dans deux nichoirs occupés
par une Mésange bleue, une premiere ponte non incubée a été
recouverte ultérieurement par une nouvelle ponte de la méme
espéce, mais rien ne permet d’affirmer qu’il s’agissait du méme
couple.

— Les secondes pontes, qui sont fréquentes pour la Mésange
noire, mais exceptionnelles pour la Mésange bleue en Provence,
sont inconnues en Corse pour les deux espéces.

— Le taux de reproduction (nombre de jeunes élevés par
couple et par an) est particulierement fort dans la cédraie (12,1
jeunes/couple/an) ; il est quatre fois plus faible en Corse (3,4
jeunes/couple/an). En ce qui concerne la Mésange bleue, elle
éléve 6,9 jeunes/couple/an en Provence, ce qui est nettement infé-
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rieur aux résultats obtenus ailleurs en Europe continentale (Le-
clercq, 1975 ; 10 a 11 jeunes/couple/an) mais supérieur aux valeurs
notées en Corse (2,9 jeunes/couple/an). En Provence, c’est proba-
blement la qualité de I'habitat qui explique le faible succés de la
reproduction (Michelland, 1980 a et b).

3. — RYTHMES DE NOURRISSAGE

Sur I’ensemble des années 1979-1980, nous avons effectué
167 heures d’observation de rythmes de nourrissage, qui se répar-
tissent ainsi :

Ventoux Fango
Mésange bleue 30 h 38 h
Mésange noire 67 h 32 h

Une analyse détaillée de ces résultats (Michelland, 1980 b)
permet de montrer que les comparaisons n’auront de sens que si
elle sont limitées aux poussins des premiéres pontes, 4gés de plus
de 8 jours, ce qui est conforme aux conclusions obtenues pour la
Mésange charbonniére par Bartkowiak (1959), Gibb (1955) et van
Balen (1973) et pour la Mésange bleue par Cramm (1981).

— Les jeunes Mésanges noires sont plus fréquemment nour-
ries en Corse (3,1 nourrissages/heure/poussin vs 2,7 nourrissages/
heure/poussin ; p < 0,05), mais des résultats préliminaires sem-
blent indiquer qu’a chaque voyage les adultes apportent moins
de proies sur l’ile (1,6 proies/nourrissage ; n — 63) que sur le
continent (2,7 proies/nourrissage ; n = 10). Des observations de
poussins affainés en Corse (Michelland, 1980 b) tendent a confir-
mer que les adultes éprouvent de sérieuses difficultés pour les
nourrir suffisamment.

Quelques indications concernant le régime alimentaire des
poussins au nid sont données au tableau II a. Retenons la plus

grande diversité des proies collectées en Corse, qui traduit proba-
blement un élargissement de la niche alimentaire de cette espéce.

TaBLEAU II a

Régime alimentaire des poussins de Mésange noire en Corse
et en Provence.

(H’ : diversité informatique de Shannen ; W : largeur de la niche.)

Corse Provence
Chenilles .............. 29 24
Araignées .............. 24 51
Larves de ciccadelles .... 18 0
Ephippigéres ........... 2 0
Lépidoptéres ........... 2 4
Wi(=¢e®) ..oovviiiinn. 3,55 2,22



TaBLEAU II b

Régime alimentaire des poussins de Mésange bleue en Corse
et en Provence.

(H' : diversité informatique de Shannon; W : largeur de la niche.)
Corse Provence
Chenilles .............. 112 30
Araignées .............. 62 1
Ephippigéres ........... 17 3
Pupes ................. 3 0
Lépidoptéres ........... 1 0
Wi(=e™) ..., 2,68 1,53

— Les rythmes de nourrissage de la Mésange bleue, sont signi-
ficativement plus faibles (p < 0,01) en Corse (3,54 nourrissages/
heure/poussin) qu’en Provence (5,64 nourrissages/heure/poussin).
Michelland (1980 b) montre que la taille des proies collectées, ne
doit pas modifier sensiblement ce résultat. Chez cette espéce,
une seule proie est amenée a la fois dans la majorité des cas
(Obs. pers. ; Gibb et Betts, 1963).

On constate (tableau III) que le nombre des nourrissages
augmente en fonction de la taille de la nichée uniquement en
Provence, ce qui confirme que les adultes ont de la difficulté pour
collecter suffisamment d’insectes pour leurs pcussins sur I’ile.

Le tableau II b donne quelques indications préliminaires sur
le régime alimentaire des poussins. Ces résultats confirment ceux
cbtenus pour la Mésange noire.

4. — CROISSANCE DES POUSSINS ET AGE DE L’ENVOL

Nous résumerons ici les principaux résultats obtenus pour les
deux espéces en comparant la croissance des poussins en Corse
et en Provence (Michelland, 1980 b ; cf. fig. 1).

TaBLEAU III

Variation de Uintensité de nourrissage en fonction de la taille
de la nichée en Corse et en Provence.

(n = nombre d’heures d’observation.)

Nombre de nourrissages | Nombre de nourrissages
Nombre de poussins par heure par heure et par poussin
par nichée

Corse Provence Corse Provence
5 20,9 n=14|304 n =14 4,2 6,1
7 21,7 n=12(38,3 n= 9 3,1 5,5
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— La croissance pondérale est plus rapide en Provence
(+ 1,1 g/jour du 2¢ au 8¢ jour) qu’en Corse (+ 0,8 g/jour) et elle s’y
achéve des le 8@ ou le 9 jour, alors qu’elle continue au-dela du
10¢ jour sur I’ile.

— A Tl'intérieur d’une méme nichée, le poids des poussins cst
beaucoup plus variable sur I’ile (I’écart entre les extrémes d’une

méme nichée est de 1,84 grammes (n = 5 nichées) en Corse et de
0,83 gramme (n = 7 nichées en Provence, a 1’age de 13 jours
(p < 0,001).

Paids des poussins o M.nore Ventoux 1980

(en grammes) + M.noire Ventoux 1979

e M.noire Fango 1979+1980

Longueurs (en mm)
54

FOURREAUX
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o— - -
o Foo o= o "
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T g T T
0 5 10 15 Age des poussins (enjours)
Figure 1. — Croissance pondérale et croissance des rémiges des poussins de

Mésange noire (Parus ater) dans la cédraie du Mont Ventoux et dans la chénaie
verte du Fango.

— Le poids moyen atteint par les mésanges noires est supé-
rieur en Provence (11,5 grammes vs 10 grammes).

— L’étude de la croissance des plumes confirme les résultats
précédents (retard et forte variation a I'intérieur des nichées).

Cette croissance plus lente est a mettre en relation avec I’envol
apparemment plus tardif des poussins en Corse (20 jours vs 18
jours ; Michelland, 1980 b). Cet accroissement de la durée du
séjour au nid s’accompagne en Corse d’une augmentation de la
période d’incubation (cf § 2) comme c’est généralement le cas chez
les oiseaux (Lack, 1968 ; Drent, 1971).

Ces résultats, associés a ceux de I’étude du nourrissage, dé-
montrent nettement que les poussins sont moins bien nourris en
Corse qu’en Provence.
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5. — AGE DES ADULTES DE MESANGE BLEUE

Soixante pour cent (n = 25) des mésanges bleues qui nichent
dans la chénaie verte du Fango ont plus de un an, contre seule-
ment 36 % (n = 25) en Provence (cette différence n’est cependant
pas statistiquement significative car les échantillons sont trop
faibles).

Si, comme le montrent Bulmer et Perrins (1973) pour la
Mésange charbonniére, la mortalité des ciseaux de plus de un an
est constante, on peut en déduire que 40 % des adultes meurent
chaque année en Corse, contre 64 % en Provence.

DISCUSSION

Les populations de Mésange bleue et noire de la chénaie
verte du Fango se distinguent nettement de celles de la cédraie du
Mont Ventoux et du reste de ’Europe continentale par différents
parameétres de leur phénologie et de leur démographie. Un cer-
tain nombre d’hypothéses relatives a la signification évolutive de
ces différences vont maintenant étre proposées et discutées.

1. — PHENOLOGIE DE LA REPRODUCTION

L’étude du déclenchement de la ponte des mésanges en
Europe a fait I’objet de nombreux travaux (Kluyver, 1951 ; Per-
rins, 1965 ; Lack, 1966 ; van Balen, 1973 ; Leclercq, 1975 ; Slags-
vold, 1976...). Il en ressort que la périodicité annuelle de la repro-
duction est déterminée par I’allongement de la photopériode, qui
agit au moins a titre de «facteur proximal » comme c’est le cas
pour la plupart des passercaux (Immelmann, 1971), et qu'un cer-
tain nombre de facteurs écologiques modulent son action en fonc-
tion des conditions éco-climatiques propres a chaque année et a
chaque station. Retenons parmi les plus actifs :

— Les températures printaniéres. La ponte ne semble pos-
sible que si les mésanges ont recu une certaine quantité de cha-
leur et subi I’action de températures élevées (plus de 10° C). Les
nichoirs placés dans la cédraie du Mont Ventoux nous ont permis
de tester ces résultats et de constater qu’ils s’appliquaient plus ou
moins bien suivant les années et les cspeces (Michelland, 1980
a et b).

— La femelle doit disposer d’une quantité de nourriture suffi-
sante pour élaborer ses ceufs, le poids total de la ponte étant égal
ou supérieur au sien. Jones (1972) et Kallander (1977) I’ont d’ail-
leurs expérimentalement démontré, puisqu’ils constatent que des
apports artificiels de nourriture au printemps induisent une repro-
duction plus précoce.

— L’époque de la ponte est généralement bien corrélée avec
la phénologie de la végétation et on constate en général que 1’éle-

— 199 —



vage des jeunes coincide avec la période ou la biomasse de che-
nilles disponibles est maximale (van Balen, 1973 ; Perrins, 1979 ;
Leclercq, 1975, 1977 ; Michelland, 1980 a et b).

L’abondance des insectes dans le milieu, aussi bien avant la
ponte que lors de I’élevage des jeunes, semble étre essentielle
dans le déterminisme de la date de ponte. Le role des autres fac-
teurs est probablement de permettre cette bonne synchronisation
entre la reproduction des mésanges et les variations d’abondance
de leurs proies (chenilles). Les températures printanieéres, qui
agissent a la fois sur la phénologie de la végétation, et sur celle
des chenilles et des mésanges apparaissent comme le principal
facteur permettant cette bonne concordance (Leclercq, 1975 ; Mi-
chelland, 1980 a).

En Corse, aucun de ces mécanismes adaptatifs n’a pu étre mis
en évidence. Rappelons que sur cette ile, la période de reproduc-
tion est tardive, étalée dans le temps et que la date moyenne de
ponte varie peu d’une année a I’autre. Différentes hypothéses peu-
vent étre proposées :

— L’une des caractéristiques des communautés insulaires
étant la réalisation de fortes densités spécifiques, on pourrait pen-
ser attribuer ce retard a une augmentation de la concurrence intra-
spécifique, qui rendrait plus difficile et plus longue la conquéte
d’un territoire par les couples. Les résultats concernant la cons-
truction du nid sont compatibles avec cette hypothése. Mais Krebs
(1970) montre que dans une forét de Chéne pédonculé (Quercus
robur) en Angleterre, les variations de la densité des nicheurs
n’ont aucune répercussion sur la date de ponte. Cependant, il
intervient une notion de seuil de densité (Blondel, comm. pers.) ;
la question reste donc posée.

— Higuchi (1976) qui observe au Japon un phéncmene compa-
rable chez la sous-espéce insulaire de Parus varius, I’attribue a
I’existence de rondes hivernales uniquement sur I’ile. I suppose
en effet, que le temps nécessaire a chaque couple pour acquérir
un territoire apres la dissolution des rondes, retarde d’autant le
début de la reproduction. Au Japon, qui dans le cas de son étude
représente la situation continentale, les oiseaux scnt territoriaux
toute I’année, et ce facteur n’intervient donc pas. Il serait inté-
ressant de conduire une telle étude sur I’évolution de la territo-
rialité en Corse.

— Les particularités éco-climatiques des iles, ct leurs réper-
cussions probables sur la distribution dans le temps des insectes
dont se nourrissent les mésanges, peuvent fournir une explication.
En effet, le role tampon joué par la mer réduit fortement les
contrastes climatiques saisonniers, et se traduirait par I’absence
sur les iles de I’explosion de vie qui caractérise le printemps dans
les écosystémes de la zone tempérée (Lack, 1971 ; Ricklefs, 1980).
Les milieux insulaires posséderaient donc une «inertie» supé-
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rieure a celle de leurs homologues continentaux. La courte période
d’abondance maximale de chenilles cbhservée par de nombreux
auteurs sur le continent (Perrins, 1965 ; Lack, 1966 ; van Balen,
1973 ; Slagsvold, 1976 ; Leclercq, 1977) serait donc fortement diluée
dans le temps. L’étalement du début des pontes en Corse confirme
cette hypothése. L’atténuation sur les iles des contrastes saison-
niers des facteurs climatiques et alimentaires réduit fortement le
role qu’ils peuvent jouer dans le déterminisme de la date de
ponte. Cette reproduction tardive permet aux mésanges de béné-
ticier a coup sir de conditions météorologiques favorables.

— Des considérations voisines permettent d’expliquer le re-
tard et la rapidité de la construction du nid en Corse. En effet,
dans la cédraie du Mont Ventoux, les mésanges commencent a
construire dés la mi-mars, chaque fois que les conditions météo-
rologiques sont favorables. Des interruptions, dues a des aléas
climatiques, expllquent la durée plus ou moins longue de cette
phase. Au contraire, en Corse, les conditions météorologiques régu-
lierement favorables en mai permettent une construction rapide.

Actuellement, la grande faille de toutes ces considérations et
hypothéses concernant la phénologie de la reproduction des mé-
sanges est notre ignorance presque totale sur la nourriture dis-
ponible.

2. — LA DEMOGRAPHIE

Les populations de mésanges de la chénaie verte du Fango
se caractérisent par la faiblesse de leur taille de ponte et par la
forte mortalité des poussins. Apres avoir discuté ces résultats,
nous analyserons leur influence sur les mécanismes de régulation
de ces populations.

2-1. Parameétres démographiques.

— La grandeur moyenne de la ponte, qui reste généralement
comprise entre 10 et 12 ceufs pour la Mésange bleue et 8,5 et
10 ceufs pour la Mésange noire, de la Finlande (Haartman, 1969)
au Sud de la France (Michelland, 1980 a ; Isenmann, 1982 ; Cramm,
1981) n’est respectivement que de 6,1 et 56 ceufs en Corse. Le
tableau IV démontre clairement que cette forte réduction de la
grandeur de la ponte ne s’inscrit pas dans le cadre d’un gradient
latitudinal dont I’existence a été supposée par Ojanen et al. (1978)
et Perrins (1979). En Europe continentale, des valeurs plus faibles
sont observées en altitude (Lohrl, 1974 ; Pikula, 1975 ; Le Louarn,
1977) ou dans les biotopes suboptimaux pour I’espéce (cas de la
cédraie du Mont Ventoux pour la Mésange bleue, cf. Michelland,
1980 b ; Greenwood ct Hubbard, 1979 ; Perrins, 1979). Ce n’est pas
le cas en Corse, puisque la Mésange noire pont un nombre d’ceufs
idenfique dans la chénaie verte du Fango (190 m) et dans la forét
de Pin Laricio de Padula (1 000 m) (Isenmann, 1982). Malgré les
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faibles valeurs moyennes notées en Corse, il faut souligner eue
la grandeur des pontes reste cependant comprise a 'intérieur des
limites de variation connues en Europe continentale (de 4 a 19
ceufs, selon Neub, 1977).

Cette réduction de la grandeur de la ponte est donc un phé-
nomeéne insulaire.

TaBLEAU IV a

Nombre moyen d’ccufs pondus par la Mésange bleue
(Parus caeruleus) en Europe.

Nombre moyen

Pays ou régions d’a:ufs Latitude Auteurs
par ponte

Corse .....ooiiiiinn.. 6,1 42°30 N
Provence ........... 8,9 44° N
Languedoc .......... 9,9 440 N Isenmann (comm. pers.)
Bourgogne .......... 11,1 47° N Leclercq (1975)
Sud de I’Allemagne . 10,4 48" N Neub (1977)
Belgique ............ 10,8 50° N Delmee et al. (1972)
Angleterre .......... 11,3 52° N Lack et al. (1957)
Hollande ........... 11,0 52° N Lack (1950)
U.RS.S. ............ 9,9 53° N Stephan (1961)
Danemark .......... 10,7 55° N Frederiksen et al. (1972)
Suéde .............. 11,9 58> N Jansson (1960)
Suéde .............. 11,6 60° N Killander (1976)
Finlande ............ 10,5 62° N von Haartman (1969)

TaBLEAU IV Db

Nombre moyen d’ceufs pondus par la Mésange noire
(Parus ater) en Europe.

Nombre moyen

Pays ou régions d’ceufs Latitude Auteurs
par ponte

Corse ......covvvunnn 5,6 42°30 N
Provence ........... 8,5 44° N
Sud de I’Allemagne . 8,8 48° N Lohrl (1974)
Nord de I’Allemagne . 9,3 50° N Winkel (1975)
Belgique ............ 91 50° N Delmee et al. (1972)
Danemark .......... 8,9 55° N Frederiksen et al. (1972)
Finlande ............ 8,6 62° N von Haartman (1969)
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Comme le laissent présager les travaux de Kluyver (1970), qui
montrent qu’une réduction artificielle de la natalité de la Mésange
charbonniére est compensée par un accroissement de la durée de
vie des adultes, on observe en Corse une longévité accrue des
Mésanges bleues. Nos résultats s’intégrent parfaitement a ceux de
Snow (1956) qui mettent en évidence une corrélation négative entre
la grandeur de la ponte et la proportion des oiseaux de plus de
un an (Figure 2).

Cette importantc réduction de la fécendité, qui est compensée
par une meilleure survie des adultes, traduit un glissement vers
une stratégie démographique de type K. Les hypothéses émises
par Cody (1966) permettent de proposer I'interprétation suivante :

— Sur le continent, les populations sont maintenues en deca
de la capacité biotique K, du fait des contraintes exercées par un
milieu écologiquement imprévisible. Elles doivent donc optimiser
leur fécondité.

— Au contraire, sur les iles, le milieu est saturé (les popula-
tions sont proches de la capacité biotique K), et c’est I’aptitude a
la compétition qui est privilégiée. Dans ces conditions de forte
concurrence, une fécondité élevée serait inefficace, car la majorité
des jeunes serait alors vouée a la disparition.

Higuchi (1976) avance cette hypothése pour expliquer ses
résultats qui sont comparables aux notres.

Proportion de Mésanges bleues
de plus de 1an

100%]
r= 0,854
p< 0,001
Fan
Canaries® ™ — _ ®Espagne
50- S
Afrique : T~ -
du Nord S~
® o T~
Venfoux  Nod de T T~
I'Europe Angleterre
O T T
1 10 Grandeur moyenne de la ponte
Figure 2. — Relation entre la grandeur moyenne de la ponte et la survie des

adultes (exprimée par le taux d’oiseaux de plus de un an) de Mésange bleue
(Parus caeruleus). (®) d’aprés Snow, 1956.
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Cependant, des travaux récents (Ricklefs, 1980 ; Crowell et
Rothstein, 1981 ; Abbott, 1980) reprenant I’hypothése d’Ashmole
(1963) montrent le role prépondérant que peuvent jouer les condi-
tions climatiques. Pour ces auteurs, les variations saisonniéres de
la preductivité sur les iles sont beaucoup plus faibles que sur le
continent. Il en résulterait une mortalité hivernale des adultes
réduite, et un fléchissement de la fécondité.

La poursuite de nos travaux devrait permettre de déterminer
si la réduction de la grandeur de la ponte est une réponse aux
particularités des climats insulaires ou si elle constitue une straté-
gie de survie dans un milieu isolé. Il est vraisemblable que ces
deux mécanismes interviennent conjointement.

— La mortalité des poussins durant leur séjour au nid est cn
moyenne plus forte en Corse que sur le continent (Tableau I). Elle
résulte de I’action combinée de trois facteurs :

— Le parasitisme. — En Provence, les larves hématophages
du diptére Protocalliphora azurea parasitent les poussins de mé-
sanges. Comme I’ont constatés Kluyver (1970) et Perrins (1979), elles
s’attaquent essentiellement aux secondes nichées, et ne causent pas
la mort des jeunes mais les affaiblissent, ce qui pourrait réduire
leur chance de survie aprés I’envol.

En Corse, une mortalité parfois trés élevée résulte du parasi-
tisme exercé par les larves hématophages d’un autre diptére, Trypo-
calliphora sp. qui s’incrustent sous la peau des poussins et finissent
par causer leur mort. Il est probable que l'importance du taux
de parasitisme (qui varie de 0 % [1976] a 51 % [1979] pour la
Mésange bleue) dépend de la bonne concordance entre le cycle
de reproduction des mésanges et celui de I'insecte, les larves ne
réussissant a percer la peau que chez les tres jeunes poussins (Isen-
mann, comm. pers.). Ce diptére, qui semble abondant en Corse
(il a été trouvé aussi dans les pins Laricio de Padula [Isenmann,
comm. pers.] et dans le maquis prés de Galéria [Burg, in litt.]),
est apparemment peu signalé sur le continent (cf. Hakanen et al.,

1974).

Ce parasitisme constitue certaines années (1977 et 1979) la
principale cause de mortalité des poussins, ce qui est exceptionnel
chez les oiseaux (Blondel, 1975).

— La nourriture. — Les résultats obtenus concernant le nour-
rissage et la croissance des poussins fournissent un bon nombre
d’indices qui soulignent les difficultés éprouvées par les adultes
pour nourrir leurs jeunes en Corse. Deux hypothéses peuvent étre
avanceées :

— l’absence au printemps d’une période de grande abon-
dance de quelques espéces de chenilles comme cela est observé
sur le continent (cf. par exemple Lack, 1966 ; van Balen, 1973)
ne permet pas aux mésanges corses d’accroitre l’efficacité de leur
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collecte par la création d’images de recherche (Tinbergen, 1960).
La grande diversité des proies apportées aux poussins (cf. Ta-
bleau II) conforte cette hypothese ;

— les densités relativement importantes réalisées par les
mésanges en Corse (Blondel, 1979 ; Martin, 1980) suggérent une
augmentation de la concurrence pour la nourriture des poussins.
Dans ce cas, la forte diversité des proies collectées pourrait tra-
duire un élargissement de la niche alimentaire sous I’action des
pressions de compétition. D’aprés nos premiers résultats (Michel-
land, 1980 b), ceci se réaliserait par un accroissement du dimor-
phisme sexuel permettant une ségrégation par la taille des proies
collectées par les males (grosses proies) et les femelles (petites
proies). Des recherches en cours permettront de préciser et
d’éclaircir ces points (Blondel, en préparation).

Ces deux mécanismes agissent probablement conjointement
et exercent des pressions convergentes.

— Le climat. — Les conditions climatiques pendant 1’élevage
des poussins peuvent étre responsables d’une certaine mortalité
dans deux cas :

— un printemps froid et pluvieux est néfaste aux nichées
(van Balen, 1973 ; Larsen, 1974 ; Le Louarn, 1977). C’est ce que
I’on observe certaines années en Provence (Michelland, 1980 a
et b) ;

— les expérimentations de van Balen et Cavé (1970) et de
Mertens (1977 a et b) montrent que lorsque la température de l’air
dépasse 30° C, une mortalité par hyperthermie peut intervenir.
C’est peut-étre le cas dans le Fango, ou les températures du mois
de juin dépassent réguliéerement 30° C et peuvent méme atteindre
36° C. Il sera intéressant dans les prochaines années de tester cette
hypothése.

La forte mortalité des poussins, associée a une faible fécondité
et a I’absence de secondes pontes, explique la faiblesse du taux
de reproduction en Corse. Les caractéres propres aux peuplements
insulaires et les particularités éco-climatiques des iles expliquent
ces résultats.

2.2. Régulation des populations

C’est un probléme délicat que nous nous contenterons d’es-
quisser pour souligner quelques traits propres aux populations
insulaires.

En Europe continentale, il semble bien que la régulation des
populations de meésanges s’effectue en deux temps :

— une dispersion et une forte mortalité automnale des jeunes
qui viennent de s’envoler (Perrins, 1965, 1979 ; Lack, 1966 ; Kluy-
ver, 1970) ;

— une mortalité hivernale, qui atteint toutes les classes d’age
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et qui résulte d’'un manque de nourriture (Kluyver, 1951 ; Perrins,
1965, 1979 ; von Haartman, 1969, 1971 ; Krebs, 1971).

En Corse le facteur principal est la mortalité des poussins
avant leur envol. L’espérance de vie des jeunes qui ont quitté le
nid est supérieure sur I’ile et assure une certaine stabilité dans
le temps de la population qui accroit ainsi ses chances de survie
dans un milieu confiné.

La réduction des phénomenes de dispersion chez les popula-
tions insulaires (cf. Blondel, 1979), attestée dans le cas des mé-
sanges par ’absence de reprise de bagues et par les résultats d’une
étude biométrique (Michelland, 1980 b), assure leur stabilité dans
I’espace. Ce phénomeéne trouve sa conclusion ultime dans les cas
bien connu d’aptérisme insulaire.

Les travaux de Gliwicz (1980) confirment nos résultats, puis-
qu’ils montrent que la régulation des populations insulaires de
Rongeurs se fait au niveau du taux de reproduction, et que I’on
n’observe ni fluctuations cycliques de densité, ni phénomeénes de
dispersion.

Notre travail a permis de montrer qu’il existait tout un
ensemble de mécanismes a valeur adaptative permettant la survie
des populations insulaires. Ces résultats sont donc complémen-
taires des conclusions auxquelles avait abouti Blondel (1979) a
I’échelle des peuplements, conclusions qui avaient précisément
suscité ce programme sur les populations de mésanges.

Pour poursuivre utilement cette étude, il sera nécessaire
d’aborder d’une part, I’analyse plus approfondie des problémes
liés a la stabilité des effectifs et des ressources du milieu et,
d’autre part d’entreprendre 1’étude de la génétique de ces popu-
lations. L’importance des différences démographiques et biomé-
triques (Michelland, 1980 b) notées entre Corse et continent dé-
montre I’intérét d’un tel prolongement.

SUMMARY

The breeding biology and demography of Blue tit (Parus
caerulefts) and Coal tit (Parus ater) populations of southern France
and Corsica were compared from 1976 to 1980. The following
differences between the mainland and the island populations
were found :

1. — The onset of the breeding season is delayed in Corsica,
egg-laying beginning three to four weeks later than on the main-
land.

2. — The clutch-size is smaller on the island, the clutch ave-
raging three more eggs on the mainland.
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3. — The mortality of the nestlings is also much higher in
Corsica than in southern France, due to heavy parasitism by
Trypocalliphora sp. and food shortage which cause heavy mor-
tality.

4. — However, the survival rate of adult tits is higher in
Corsica than on the mainland.
5. — Contrary to what is the rule in southern France, Corsi-

can tits do not apparently breed at the time of maximum food
abundance.

The demographic strategies of the Corsican populations of
Blue and Coal tits are apparently K-selected.
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