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Le Grand Cormoran est depuis fort longtemps séparé taxonomiquement
en Europe en deux races géographiques (2), Phalacrocorax c. carbo (L. 1758)
et Ph. c. sinensis (Blumenbach 1798), différenciation concernant le triple
aspect morphologique, biogéographique et écologique. La race sinensis a été
classiquement décrite comme ayant des reflets verts (et non bleus comme
carbo) (3), une taille 1égérement moindre et, en période nuptiale, une propor-
tion et une taille nettement plus grandes des plumes blanches ornant la téte,
non plus limitées a la gorge comme c’est en général le cas chez carbo, mais
couvrant aussi le dessus du crane, la base et les cotés du cou (cf. Witherby et
al. 1947). L’habitat et la répartition géographique des deux races différent
également en période de reproduction : carbo niche essentiellement sur les
falaises et iles maritimes les plus inaccessibles 4 ’'Homme, principalement le
long des cotes de Norvege, des iles britanniques et d’Islande, alors que sinen-
sis est largement continental (de la Baltique et la Hollande a I’ Asie, en passant
par ’Europe centrale et méridionale) ou il niche principalement sur des iles
fluviales ou lacustres en eau douce, dans des colonies le plus souvent arborico-
les (Witherby et al., 1947 ; Géroudet, 1959 ; Bauer et Glutz von Blotzheim,
1966 ; Cramp et Simmons, 1977...) (4).

(1) Adresse : Campus de Beaulieu, avenue du Général-Leclerc, 35042 Rennes.
(2) ou sous-espéces, terme considéré comme synonyme en taxonomie (Mayr, 1969).
(3) en fait, selon Stokoe (1958), les cormorans anglais auraient des reflets aussi verts que

les sinensis. .

(4) Nous verrons dans la suite de ce travail les réserves qu’il faut apporter a cette descrip-
tion schématique. Par commodité, nous emploierons les termes :

— « carbo » et « sinensis », sans mentionner le genre ni I’espece, pour désigner les popu-
lations géographiques (carbo = Iles Britanniques et Norvege ; sinensis = Hollande,
pays baltes...) ; pour ne pas alourdir le texte, nous utiliserons le mot race plutot que
sous-espece.

— « aspect carbo » et « aspect sinensis » pour désigner les plumages sexuels (carbo =
phénotype noir, sinensis = phénotype blancha‘ltre%.

— « populations cltiéres ou marines » et « populations continentales ou dulgaquicoles »
pour désigner le milieu de reproduction.
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Les effectifs européens du Grand Cormoran sont relativement faibles et
inégalement partagés entre les deux races. Si I'on exclut la France (cf. infra),
la race carbo compte en Europe environ 22 150 a 22 650 couples recensés :
2 000-2 500 en Islande en 1975 (Cramp et Simmons, 1977), 6 400 en Grande-
Bretagne, et 1 750 en Irlande en 1979 (Osieck et Morzer Bruyns, 1980),
12 000 estimés en Norveége (Brun, 1976).

Les effectifs connus sont beaucoup plus faibles pour sinensis, et attei-
gnent entre 9 220 et 9 800 couples recensés : la réactualisation pour 1979
donne 3 400 couples aux Pays-Bas, 60 en R.F.A., 1 800 au Danemark et 120
en Italie (Osieck et Morzer Bruyns, 1980) ; les autres données sont plus
anciennes (1970-1972) : 150-200 en Suede, 2 000-2 500 en Pologne, au moins
149 en Hongrie et 540-570 en Gréce (Cramp et Simmons, 1977), et 1 000 en
R.D.A. (Lippens et Wille, 1972) ; les chiffres font cependant défaut pour les
pays d’Europe centrale ou I’espéce est connue nicheuse (Autriche, Tchécoslo-
vaquie, Hongrie, Yougoslavie, Roumanie, URSS, mais seuls ces deux der-
niers ont des populations importantes, bien qu’en déclin en Roumanie).

La petite population frangaise, nichant exclusivement sur des falaises et
des iles maritimes, de la Picardie a la Bretagne nord, apparait donc tres
modeste quant a ses effectifs qui ne représentaient que 2% des 32 000 couples
européens en 1979 (655 a 665 couples, Marion, 1979a). Son intérét biogéogra-
phique est cependant bien plus important, tant par sa situation de population
marginale des cotes continentales d’Europe occidentale, que par sa position
systématique, des plus confuses (Fig. 1). Les grands cormorans frangais ont
longtemps été rattachés a sinensis (Mayaud 1936, 1938 ; Witherby et al., 1947 ;
Stokoe, 1958 ; Geroudet, 1959 ; Bauer et Glutz von Blotzheim, 1966), malgré
deux avis contraires (Chabot, 1929 ; Guérin, 1939). Puis Dementiev et
Gladkow (1951) se déclarent incapables d’attribuer cette population a I'une
ou l'autre race. Mayaud révise son opinion en 1953 en parlant de population
intermédiaire. Néanmoins, les oiseaux nichant aux iles Chausey appartien-
draient selon Ferry (1960b) a larace carbo, et ceux de la cOte picarde seraient,
selon Terrasse et al. (1969) des sinensis. Pour les ornithologues de Jersey et de
Guernesey, les grands cormorans des iles anglo-normandes sont des carbo
(Braillon, 1969). Selon Braillon (1970), au moins une partie des nicheurs de
St-Marcouf présentent des caractéres de sinensis (repris par Cruon et Viel-
liard, 1975). Enfin, selon Yeatman (1976), la population frangaise serait bien
carbo et non sinensis, mais il ne mentionne pas les raisons de son choix (1).

L’IMPRECISION DU DEBAT TAXONOMIQUE EUROPEEN

Ces imprécisions et contradictions successives en France trouvent une
explication partielle dans la publication de Stokoe (1958), qui conteste la
séparation des deux races sur la base du plumage (une partie des carbo anglais
auraient I’aspect des sinensis continentaux). Il s’agirait selon lui de simples
variations clinales de couleur mais aussi de taille, d’ouest en est, avec des dis-
continuités dans le cline entre la Grande-Bretagne et la France et entre le
Danemark et la Norvege, opinion partagée récemment par Henry et Monnat
(1982). D’ou la confusion possible des auteurs frangais selon que leur observa-

(1) L'opinion de Yeatman prévaut actuellement (cf. Osieck et Morzer Bruyns, 1980 ;
Scott, 1980).



FIGURE 1 : La population frangaise actuelle de grands cormorans replacée dans le con-
texte européen occidental. Les répartitions des deux populations sont dans cette région
paralléles (axe Norvege-Iles britanniques pour carbo, axe Suede-Hollande pour sinensis)
mais sont parfaitement séparées par la mer du Nord et la Manche (interrelations migratoi-
res rarissimes, ‘cf. Coulson et Brazendale, 1968). Le peuplement frangais, réduit au début
du XX*siecle a la cote picarde, se trouve dans le prolongement des deux populations : géo-
graphiquement il constitue plutdt le prolongement de la population hollandaise sinensis,
mais aussi celui de la population britannique carbo, dont il s’apparente du point de vue éco-
logique. C’est cette seconde hypothése qui prévaut actuellement (pointillé) (Yeatman,
1976 ; Scott, 1980), bien qu’un peuplement mixte ait été évoqué (Mayaud, 1953). Dans ce
contexte, la colonisation du lac de Grand-Lieu provient-elle de la population frangaise
cotiere (hypothése A), ou de la population hollandaise palustre (hypothése B) ? Les mé-
daillons illustrent les deux plumages « carbo » et « sinensis », d’apres Witherby et al., 1947.



tion porterait sur la fraction d’oiseaux d’aspect carbo ou ceux d’aspect sinen-
sis. Stokoe (1958) nie aussi les différences d’habitats entre les deux popula-
tions. Dans ces conditions, faut-il parler de races ou non ?

En fait, la question semble surtout avoir été mal formulée, oubliant cer-
taines évidences théoriques, en particulier le fait que la spéciation n’est que
I’aboutissement d’un processus d’isolement génétique spatio-temporel dont il
est extrémement difficile de précisier le degré d’évolution a un instant donné.
Les gradations pratiques des taxonomistes (sous-race, sous et semi-espece,
espece...) sont le plus souvent arbitrairement définies : selon Bocquet et al.
(1976), « dans 'immense majorité des cas qui se présentent aux systémati-
ciens, il n’est pas question de pouvoir réaliser une étude génétique des formes
en présence, ni méme un simple essai de croisement. Ce n’est donc que par
analogie que le systématicien sera amené a conclure au sujet du statut des for-
mes étudiées ». Ces imprécisions sont amplifiées par la sous-estimation fré-
quente de I’hétérogénéité interindividuelle d’'une méme population : 50 % des
créations d’especes nouvelles d’oiseaux entre 1955 et 1975 ne reposent que sur
I’examen d’une ou deux peaux, et 88 % sur moins de 10 spécimens (Vuilleu-
mier, 1976). La situation objective des définitions des sous-espéces ne peut
dans la plupart des cas qu’étre encore plus confuse, surtout pour les créations
anciennes (cas du Grand Cormoran). Cela dit, ce constat inévitable ne peut
tenir lieu de démonstration de I'inexistence de tout processus de divergence
chez cette espece. Il faut distinguer entre les éléments de base et les hypothée-
ses taxonomiques qui peuvent en découler. Les premiers sont a) I’existence
d’une population maritime et d’'une population continentale, largement allo-
patriques ; b) une variation de fréquence de certains critéres morphologiques
(taille, couleur du plumage nuptial) dans I'aire globale de répartition, qui
semblerait correspondre aux deux populations précédentes, bien que leurs
limites n’aient jamais été vérifiées d’'une maniere précise ; c) aucun brassage
récent de populations n’a été prouvé. Ces points correspondent au moins a la
définition des sous-espéces £f. Vuilleumier, 1976). Stokoe (1958) justifie
pourtant leur rejet en arguant qu’il n’existe qu’une variation de fréquence des
criteres morphologiques et non une différence totale. En fait, I’évocation d’'un
cline n’est aucunement incompatible avec la différenciation génétique par-
tielle et non totale qu’implique la notion de sous-espéce au sein d’une espece.
Il complique ou empéche seulement le découpage taxonomique par manque
de reperes pratiques, malgré I’écart qui peut exister entre les formes extrémes
(cf. Boquet et al., 1976). L’hypothése d’un cline morphologique n’a d’ailleurs
pas été prouvée par Stokoe (1958) : dans ce cas précis, le cline peut prendre
deux formes : un accroissement géographique régulier du nombre et/ou de la
taille des plumes blanches pour tous les individus de chaque population, ou
bien un gradient géographique régulier de la proportion de deux morphes dis-
tinctes (« aspect carbo », « aspect sinensis ») ; c’est ce dernier qu’évoque Sto-
koe. Pour démontrer cette seconde éventualité, il faut au préalable prouver
I'existence d’un polymorphisme équilibré, c’est-a-dire la présence d’une pro-
portion temporellement stable de ces morphes : Stokoe a avancé que 15 % des
carbo anglais auraient I’aspect sinensis, mais ce chiffre est contestable (cf.
infra) et la stabilité n’a pas été évoquée. Dans un deuxiéme temps, il faut
prouver qu’il existe un gradient géographique régulier de ce polymorphisme,
ce qui n’a pas non plus été fait, contrairement a de nombreux autres oiseaux
marins (cf. Uria aalge, Macronetes giganteus, Fulmar glacialis, Stercorarius
parasiticus... ). Cela dit, I'existence d’un fort polymorphisme, qu’il soit ou non
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équilibré et/ou clinal, implique I'action diversifiante exercée par le milieu (cf.
Dorst, 1974). La présence dans I'une des populations d’individus identiques a
la majorité ou la totalité de ceux de I’autre, ne remet pas en cause cette diffé-
renciation.

Par ailleurs la description taxonomique est souvent condamnée a donner
une importance excessive a la morphologie, au détriment notamment des
caractéristiques physiologiques, écologiques et éthologiques des populations :
le Grand Cormoran n’y a pas échappé et rien n’exclut qu’un processus d’isole-
ment génétique, di a I'isolement géographique et éventuellement écologique
en période de reproduction, puisse étre engagé depuis longtemps sans qu’il se
soit nécessairement traduit dans le plumage.

Pour conclure cette clarification nécessaire du débat, il apparait donc que
les limites exactes de séparation morphologique, écologique et biogéographi-
que des grands cormorans européens demeurent extrémement imprécises et
qu’un travail d’ensemble devient indispensable. S’il semble douteux d’accep-
ter sans réserve les races telles qu’elles ont été définies jusqu’a présent, force
est de constater que la seule tentative de négation de ces races (Stokoe, 1958),
tout en ayant le mérite de poser le probléeme, reste tout aussi criticable. Les
variations globales observées laissent donc la porte ouverte a I’existence d’une
réelle différenciation dont les limites restent a définir. Le fait que la génétique
des oiseaux soit difficile a étudier d’'une maniere expérimentale complique
considérablement I’approche de ce probleme.

L’ENJEU THEORIQUE DE LA COLONIE DU LAC DE GRAND-LIEU

Dans ce contexte bibliographique contradictoire, I’apparition d’une colo-
nie de grands cormorans en 1981 au lac de Grand-Lieu, milieu palustre dulca-
quicole continental (7 couples installés en foréts marécageuses, cf. Marion et
Marion, 1982), dans un pays ou I'espéce est strictement maritime, constitue
une situation naturelle quasi-expérimentale : a) si ces oiseaux proviennent des
populations cotieres frangaises toutes proches, ou bien des populations cotie-
res britanniques, ’hypotheése d’un isolement écologique ou génétique entre
carbo et sinensis est erronée, conformément a I’'opinion de Stokoe (1958) ;
b) s’ils proviennent des Pays-Bas ou de Baltique, ’hypothése d’un isolement
écologique s’en trouve au contraire renforcée (bien que non prouvée) ; c) il
existe cependant une alternative, celle de véritables traditions de choix du
milieu, transmises par apprentissage de génération en génération, et qui
feraient que des grands cormorans nés dans un certain type d’habitat niche-
raient préférentiellement dans le méme type de milieu, par « préférences psy-
chologiques » (Klopfer, 1972). De telles traditions peuvent d’ailleurs renfor-
cer I'action de I'isolement géographique (cf. Mayr, 1974). Cette troisiéme
voie fait appel, contrairement aux précédentes, aux populations délimitées
selon le critere du milieu ; leurs limites peuvent donc éventuellement différer
de celles des populations taxonomiques actuelles. L’hypothése ¢ n’exclut évi-
demment pas I’hypothése b.

La discussion de I'origine des individus ayant niché a Grand-Lieu, qui
serait anecdotique dans un autre contexte, prend donc ici une signification
théorique évidente. Elle nous permettra :

— de préciser le probleme de la proportion des deux phénotypes carbo
et sinensis dans la population coétiere frangaise en prenant I'exemple de I'lle
des Landes ;



— d’apporter des éléments sur la séparation des biotopes d’alimentation
des carbo et des sinensis hivernant dans une méme région (Bretagne) ;

— d’envisager ’apparition prochaine d’une éventuelle population conti-
nentale frangaise historiquement et biogéographiquement indépendante de la
population cotiére.

I — L’ORIGINE DE LA COLONIE DE GRAND-LIEU

A — ARGUMENTS PORTANT SUR LES CRITERES MORPHOLOGIQUES

Selon la littérature, les formes de grands-cormorans peuvent étre déter-
minées d’apres trois criteres morphologiques : les mensurations, la couleur
des reflets des plumes noires et I’aspect plus ou moins blanchatre du plumage
nuptial. Les mensurations présentent des recouvrements et, en I’absence de
moyens de capture d’adultes vivants, ne peuvent étre utilisées que sur des
sujets tués (1) ; les reflets ne sont pas un critere fiable (difficulté d’observation
et désaccord des auteurs). Pratiquement, les deux formes ne peuvent étre dis-
tinguées dans la nature que par le plumage en période nuptiale (cf. supra). Le
présent travail montre que ce critére est en fait a ’origine de la confusion
remarquable existant depuis le début du siecle sur le statut taxonomique de
I’espece en France.

1 — Les contradictions de la littérature sur les caractéristiques du plumage
nuptial

Le critere le plus visible pour déterminer facilement la présence du plu-
mage nuptial est 'observation de la tache blanche a la hanche, commune aux
deux phénotypes : les observateurs déterminent donc comme étant des carbo
les individus a téte noire ou grise parmi ceux présentant cette tache blanche,
par opposition aux sinensis dont la téte est en majorité blanche ou blanchatre.

La fiabilité de cette déduction n’est cependant pas considérée comme
absolue, pour des raisons pratiques (I’appréciation de la couleur blanche est
fortement tributaire des conditions d’observation, notamment d’éclairement)
et des raisons de fond (la variabilité inter-individuelle, notamment en fonction
de I'dge et du sexe, est mal connue).

Pour Witherby etal. (1947), la distinction ne pose cependant pas de problemes. Inver-
sement, Stokoe (1958) affirme que puisque 15 % des carbo auraient I'aspect sinensis (ce
serait les oiseaux les plus agés), I'identification des sinensis véritables est impossible dans
un pays ou il y a nermalement des carbo. Dans leur récente syntheése, Cramp et Simmons
(1977) affirment que cette similitude du plumage ne concernerait que les méles les plus
vieux et le phénomene est considéré comme « rare ». Remarquons d’ailleurs que I'argu-
ment de Stokoe ne remet pas en cause la possibilité d'identification des populations de
carbo, mais seulement celle des individus d’aspect sinensis : c’est vraisemblablement sur ce
point que s’est appuyé Yeatman (1976) pour déduire, a partir des 14 % d’individus d’aspect
sinensis observés par Braillon (1970) a St-Marcouf, que la population frangaise était bien la
méme qu’en Grande-Bretagne. c’est-a-dire carbo.

Le probléme est loin d’étre aussi simple. Stokoe (1.c.) a justement insisté sur le role
fondamental de la mue pour I'identification, mais n’a pas levé toutes les ambiguités. Le
Grand Cormoran arbore son plumage nuptial bien avant la reproduction : mise en place en
deux mois et atteinte de I'apogée un mois avant I'incubation, soit en janvier-février. les
dates variant régionalement (cf. Stokoe 1.c.). Lesdonnéssurlapertede ce plumage nuptial
sont beaucoup plus imprécises. Pour Stokoe, le plumage nuptial disparait tres rapidement

(1) L'espéce est actuellement protégée en France.



par une mue qui commence avec I'installation des couples et la ponte, mais les dates qu’il
cite sont contradictoires aveccelles qu’il fournit pour I’apparition du plumage (I'apogée du
plumage déductible n’est plus que de 15 jours au lieu d’un mois). Cramp et Simons (1977)
sont plus évasifs et situent cette disparition dans le courant de la reproduction chez carbo,
sans préciser le cas de sinensis. Witherby et al. (1947) la situent en mai-juin chez carbo, et
Geroudet (1959) en mai chez sinensis.

L’ambiguité est donc totale. Si I’'on se fie aux données les plus restrictives
(Stokoe), I'identification des phénotypes en fin de ponte, a fortiori ceux en
incubation ou en cours d’élevage de jeunes, est impossible. Pour les autres,
I'identification reste possible pendant une partie de la reproduction (au moins
I'incubation). L’opinion de Stokoe, la plus détaillée, reste cependant impré-
cise sur plusieurs points : d’une part, il ne mentionne pas les variations annuel-
les, qui semblent pourtant évidentes : la précocité de reproduction observée a
I'Ile des Landes (Ille-et-Vilaine) en témoigne : des ceufs et peu de juvéniles le
16.V.1979, des juvéniles préts a I’envol le 28.V.1980, des ceufs mais majorité
de juvéniles d’environ un mois le 3.VI.1981 (Le Lannic et Ollivier, comm.
pers.) ; si ’'apogée du plumage nuptial précéde invariablement la ponte d’un
mois, sa date moyenne pour I’ensemble de la colonie aurait donc varié sur
trois ans de fin janvier a début mars. La précision des dates avancées pour
I’Angleterre semble donc illusoire. D’autre part, le lien entre la mue et la
ponte n’a pas été établi sur des oiseaux individualisés suivis au cours de la
reproduction : il semble avoir surtout été déterminé par simple comparaison
entre la date moyenne de disparition des plumages sexuels d’aspect sinensis
observés sur plusieurs années sans référence précise aux colonies et donc au
cycle de reproduction de chaque individu, et la date moyenne de ponte habi-
tuellement observée en Angleterre. Enfin, les conséquences sur le plumage
du renouvellement de ponte en cas d’échec, voire de secondes nichées qui ne
sont pas exclues (cf. Cramp et Simmons, 1977), demeurent inconnues. Tucker
(in Witherby et al., 1947) mentionne le cas d’un Ph.c.sinensis en plumage nup-
tial dans la seconde semaine d’aoiit, et Stokoe (1958) signale lui-méme que
des carbo en plumage sexuel « blanc » ont été vus occasionnellement en juillet,
aout, septembre et octobre !

Nous avons tenté de vérifier plusieurs de ces points litigieux sur la colonie
de I'ile des Landes.

2 — L’exemple de la population maritime frangaise présumée carbo : le cas
de I'lle des Landes

Nous prendrons I'exemple de deux séries de données recueillies a la
période déterminée comme la plus favorable pour observer un nombre suffi-
sant de couples cantonnés et d’oiseaux en cours d’installation (14.III et
27.111.1982). Le choix s’est porté sur I'lle des Landes, supposée étre dans
notre hypothese b I'une des colonnies génératrices possibles de celle du lac de
Grand-Lieu.

Cette ile. isolée par un tres fort courant, est une aréte rocheuse d’un km de long et de
200 m de large. tres escarpée sur le c6té ouest (40 m), présentant une succession de masses
rocheuses et d’éboulis, entrecoupés de pelouses plus ou moins pentues. Seuls les oiseaux
situés sur la moitié ouest ont été étudiés, pour des raisons de facilité d’observation.

Lors des deux contrdles, tous les individus présentaient une gorge totalement blanche
et une importante tache blanche a la hanche : tous semblaient donc en plumage sexuel com-
plet. Nous les avons classés en trois catégories : aspect carbo type (dessus de la téte et cou
noirs, ou dessus de la téte grisatre avec, sur le cou, quelques plumes blanches sur fond noir)
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; aspect sinensis type (dessus de la téte et cou a dominante blanche) ; et intermédiaire carbo-
sinensis (dessus de la téte blanchatre, cou grisatre).

L acartographie des sites occupés a permis de suivre les mémes couples entre les deux
controles, sans qu’il soit cependant possible de reconnaitre individuellement les deux
conjoints.

114 individus paradant, couvant ou seulement perchés ont été observés le 14 mars, et
153, le 27 mars. Cette différence est due a I’arrivée de nouveaux oiseaux entre les deux
dates, et a une proportion différente de sites présentant deux conjoints.

Le 14 mars, 70 % des individus avaient I’aspect carbo, 25 % I’aspect
sinensis et 4,4 % l’aspect intermédiaire. Le 27 mars; les chiffres respectifs
étaient de 67 %, 20° % et 13 %. Rappelons que la proportion d’oiseaux
d’aspect sinensis trouvée en Angleterre par Stokoe (1958) était au maximum
de 15 % pour 190 individus observés, et celle observée par Braillon (1970) a
St-Marcouf de 14 % (35 individus observés au total). Avant d’examiner ces
chiffres en terme de polymorphisme, nous aborderons les divers facteurs pou-
vant expliquer ces différentes proportions : role de la mue et du stade de
reproduction, de la variabilité individuelle 8 un méme stade, du sexe, et de
’age.

a — linfluence de la mue et du stade de reproduction

La partie de la colonie étudiée comptait le 14 mars deux catégories
d’oiseaux : 46 nids étaient occupés par des couveurs, dont 18 accompagnés
de leur conjoint ; 17 méles paradaient seuls sans présence de nid. La majo-
rité des premiers (78 %) avaient I’aspect carbo, la majorité des seconds (53
%) avaient ’aspect sinensis (cf. tableau I).

Le 27 mars, la catégorie des couveurs comptait 57 nids et 84 oiseaux, tou-
jours en majorité d’aspect carbo (79 %). 7 nids étaient occupés par 11 oiseaux
en parade, les plus nombreux étant d’aspect sinensis (46 %). 19 sites étaient
occupés par 23 oiseaux paradant sans nid, en large majorité d’aspect sinensis
(65 %).

En I’espace de 13 jours, les 17 méles paradant le 14 mars s’étaient donc
appariés et les nouveaux couples ainsi formés avaient construit un nid ; mais a
la date du 27 mars, seuls 11 de ces couples avaient déja pondu, les 6 autres
continuant a parader. 20 nouveaux sites étaient occupés par des oiseaux arri-
vés entre temps, dont 1 avait déja construit un nid.

Si 'on envisage seulement les oiseaux des 63 sites du 27 mars déja occu-
pés le 14 mars, on constate que les oiseaux d’aspect carbo sont passés de 68 %
a 74 %, ceux d’aspect sinensis de 26 % a 13 %, et ceux d’aspect intermédiaire
de 6213 %. Les «intermédiaires » du 14 mars sont donc devenus « carbo » (68
+ 6 = 74 %), et les « sinensis » sont parallélement devenus pour moitié d’entre
eux « intermédiaires » (26 %/2 = 13 %), I’autre moitié¢ demeurant « sinensis ».

Ces chiffres prouvent que les grands cormorans perdent trés rapidement
leurs plumes blanches de la téte et du cou en cours de ponte. Ceci confirme
I'opinion de Stokoe (1958), mais I’ampleur du phénoméne n’avait pas
jusqu’ici été précisée. Stokoe parle, en effet, de parallélisme entre la mue des
plumes blanches de la hanche et la mue de celles de la téte et du cou, touten
indiquant paradoxalement une disparition compléte plus tardive des premie-
res. Cette apparente contradiction s’explique en fait par une différence de
densité des plumes entre les deux parties du corps, largement plus forte sur la
hanche. Il n’existe ainsi aucune différence de blancheur de celle-ci entre carbo
et sinensis, contrairement a la téte et au cou. Pour Stokoe, cette tache, bien



que commencant a disparaitre comme les filoplumes de la téte, est encore visi-
ble, alors que le nombre des filoplumes n’est plus suffisant pour donner une
teinte blanchatre ; mais la grandeur et la blancheur de cette tache sont alors
déja fortement réduites : la confusion entre un sinensis en fin de mue et un
carbo en plumage nuptial d’apogée n’est donc logiquement aucunement évo-
quée. Nos observations montrent au contraire qu’aucune diminution de taille
et de blancheur de la tache n’est perceptible par I'observation d’oiseaux en
conditions naturelles, alors que la mue des plumes blanches de la téte et du
cou est déja achevée : la détermination de sinensisen début de mue postnup-
tiale comme étant des carbo est donc inévitable.

Le méme processus semble se produire lors de I’apparition du plumage
nuptial en fin d’hivernage : les premiéres plumes blanches apparaissent bien
simultanément sur la téte et la hanche, mais I'intensité maximale apparente de
cette derniére est atteinte avant celle de la téte. La détermination erronée de
sinensis véritables comme étant des carbo lors de la mue prénuptiale parait
impossible a éviter : en Touraine, les oiseaux ont en majorité I’aspect carbo en
fin d’hivernage, bien qu’étant incontestablement d’origine sinensis continen-
tale (cf.infra).

Ces raisons rendent impossible la détermination instantanée des deux
races dans la nature.

TABLEAU I
Evolution des proportions des types de plumages sexuels (C = aspect carbo,
S = aspect sinensis, I = aspect intermédiaire) et des stades de reproduction
observés dans la colonie de I'lle des Landes (Ille-et-Vilaine) lors de deux
contrdles successifs (explication dans le texte).

14 mars 1982 27 mars 1982

Nombre [Nombre| Proportiondes [Nombre [Nombre | Proportion des

dessites | d'ind. [plumages (ind.)|desites | d'ind. [plumages (ind.)
50C (78 %) 66 C (79 %)
Oiseaux couveurs 46 64 128 (19%) 57 84 8S( 9%)
21( 3%) 101(12%)
4C (36 %)
Oiseaux paradant 0 0 7 11 5S (46 %)
surunnid 21(18%)
5C(29 %) 6C (26 %)
Oiseaux paradant 17 17 9S(53 %) 19 23 15 S (65 %)
sans nid 31(18%) 21( 9%)
55C (68 %) 76 C (64 %)
TOTAL 63 81 21S(26 %) 83 118 28S(24 %)
SI( 6%) 141(12 %)

b — linfluence de la variabilité individuelle et du sexe

La date de ponte est loin d’étre le seul facteur en jeu : les trois catégories
de plumage existent déja chez les 35 males observés en parade avant la forma-
tion du couple ( 27 % d’aspect carbo, 60 % d’aspect sinensis, 13 % d’intermé-
diaires). Cela signifie qu'une proportion notable de males n’arborent pas
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I’aspect sinensis, ou qu’ils le perdent bien avant d’arriver sur la colonie.
L’observation des couples montre aussi la présence de plumages différents
entre certains conjoints, par définition 8 un méme stade de reproduction : 28
% des 53 couples identifiés dans la colonie aux différents stades (formation du
couple, construction du nid, incubation...) étaient « mixtes » (11 aspect carbo
- aspect sinensis, 4 aspect carbo - intermédiaires et 1 aspect sinensis - intermé-
diaire). Le sexe de 6 individus a pu étre déterminé lors d’accouplements : dans
deux cas, les deux conjoints avaient ’aspect carbo, dans I’autre le male avait
I’aspect sinensis et la femelle I’aspect carbo. La présence de 12 couples
« homogenes » (8 d’aspect sinensis et 4 intermédiaires) prouve également que
ces deux aspects du plumage ne sont pas I’exclusivité d’un sexe.

¢ — linfluence de lI'dge

L’impossibilité de connaitre 1’age des individus observés in natura ne per-
met pas d’analyser directement ce facteur. Un indice indirect semble cepen-
dant pouvoir étre déduit de la répartition géographique des oiseaux d’aspect
sinensis, non aléatoire sur I’ile des Landes. Cette colonie se partage en deux
«noyaux de peuplement », correspondant a deux masses rocheuses culminant
au sommet de I'ile, séparés d’une centaine de metres par une zone de pelouses
de moindre altitude, délaissée par les cormorans (Fig. 2) : le premier comptait
le 14 mars 26 sites occupés en sa partie centrale dense, et 13 éparpillés en péri-
phérie ; le second, beaucoup moins dense, comptait 24 nids occupés (ce noyau
correspond au premier point de colonisation de I'ile en 1970). L’écart de pro-
portion d’oiseaux d’aspect sinensis (1) est net entre ces deux noyaux : 30 %
dans le premler (+ 7 % d’intermédiaires), 20 % dans le second (X’ = 5,81, P
< 0,1). Cet écart est encore plus élevé sil’on compare, dans le premier noyau,
sa partie dense centrale et sa périphérie : 43 % d’aspect sinensis au centre, 8 %
en périphérie (X*=11,1,P< 0,01, cf. tableau II). Le second noyau constitue,
de méme que la périphérie du premier, une zone de moindre frequentatlon
pour les oiseaux d’aspect sinensis. La ligne de partage de la colonie passe
donc, sur le critére de densité des nids, au sein du premier noyau et non entre
les deux noyaux géographiquement séparés, c’est-a-dire, d’un c6té la zone
dense du premier noyau (43 % d’aspect smenszs) et de I’autre, deux zones de
faible densité (15 % d’aspect sinensis, X* = 33,55,P < 0 001) Les zones de
densité moindre (périphérie de la zone 1, et zone 2) représentent des sites
rocheux ou se trouvait la majorité des oiseaux d’aspect carbo, alors que la
zone la plus densément peuplée est en majorité représentée par des sites her-
beux occupés par des oiseaux d’aspect sinensis. La différence de densité
observée refléte simplement la nature du substrat, les sites favorables
d’emplacement de nids étant nécessairement plus espacés sur les rochers
escarpés que sur les pelouses.

Cette occupation différentielle des parties d’une colonie rappelle le com-
portement classiquement observé chez les oiseaux coloniaux (cf. Lack, 1954)
ou les individus les plus 4gés arrivent en premier sur I’emplacement de la colo-

(1) Ces chiffres tiennent compte ici des oiseaux perchés, leur adjonction ne modifiant pas
les proportions des plumages mais permettant d’augmenter le degré de signification statis-
tique.
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FIGURE 2 : Répartition des sites de nidification des grands cormorans dans la colonie de
I’lle des Landes (falaise ouest), selon la nature du substrat (r = rochers, p = pelouses).
Leslettres entourées d’un cercle représentant les sites occupés entre le 15 etle 27/111/1982,
par rapport a ceux occupés antérieurement (lettres non entourées).

nie et occupent les meilleurs sites : dans le casde I'lle des Landes, les premiers
oiseaux ont occupé préférentiellement et d’'une maniere relativement uni-
forme (zone 1 et 2) les sites rocheux les plus élevés ; les retardataires n’ont plus
eu alors que la possibilité d’occuper les sites marginaux (les rochers inférieurs
et surtout ceux situés sur les pelouses facilement accessibles a8 ’Homme), les
caractéristiques de ces derniers permettant toutefois une occupation plus
dense, ne signifiant pas dans ce cas précis une recherche préférentielle.

TABLEAU II

Répartition des grands cormorans de I'lle des Landes le 14 mars 1982
selon I’'aspect de leur plumage et leur localisation géographique
dans la colonie.

Oiseaux d’aspect Cne(?;;i?u gﬁ:g?:ﬁiﬁ: Noyau 2 Total
carbo 47,62 % 88,46 % 80,43 % 70,18 %
sinensis 42,86 % 7,69 % 19,56 % 25,44 %
intermédiaires 9,52% 3,85% 0,0 % 4,39%

n=42 n=26 n=46 n=114

L’installation différencielle des nouveaux couples arrivés entre le 14 mars
et le 27 mars selon ces trois zones confirme ce processus : I’augmentation du
nombre de sites occupés n’a été que de 23 % au centre de la zone 1 et de 29 %
dans la zone 2, contre 54 % dans la périphérie de la zone 1. Tous ces couples se
sont installés sur des pelouses. Le 27 mars, 64 % de ces'oiseaux en parade
avaient ’aspect sinensis, contre 53 % des oiseaux en parade le 14 mars. A
moins d’admettre que les oiseaux les plus dgés puissent arriver tardivement en
nombre et étre contraints d’utiliser des sites secondaires, ces données sem-
blent indiquer que I’aspect sinensis n’est pas I’apanage des oiseaux les plus
dgés. La fréquence de ce plumage dépasse d’ailleurs vraisemblablement la
proportion sans doute tres faible que doivent représenter ces vieux sujets dans
une colonie, surtout si ’on consideré que la colonie de I'Ile des Landes n’a que
12 ans d’age.

Il n’est toutefois pas exclu que les oiseaux d’aspect carbo soient de tres
jeunes oiseaux (1° année de reproduction ?) dont l'intensité du plumage
sexuel « blanc » n’atteindrait pas celle du plumage des individus un peu plus



agés. Une telle relation entre I’dge et les dates et/ou la durée d’apogée du plu-
mage nuptial existe chez les Alcidés, mais ne semble pas avoir été mise en évi-
dence chez d’autres oiseaux de mer (Monnat, comm. pers.). Cette liaison est
possible chez les grands cormorans dont on connait ’extréme complexité des
problemes de mue et de maturité-immaturité.

d — Peut-on parler de phanéromor phisme ?

Seuls les oiseaux en parade, supposés étre encore en plumage d’apogée,
pourraient éventuellement permettre la vérification d’'un polymorphisme. Le
14 mars, 29 % de ces oiseaux avaient ’aspect carbo, 53 % I’aspect sinensis, et
18 % I’aspect intermédiaire ; les chiffres du 27 mars sont voisins : 29 %, 59%,
12 % (cf. tableau I). A priori, on ne peut donc pas rejeter I’éventualité d’un
polymorphisme, en I’absence de vérifications des hypotheéses sur le role de
’age. Il conviendrait aussi de vérifier le stade physiologique de ces oiseaux,

ui peut ne pas étre rigoureusement parallele aux stades de la reproduction
mue antérieure a I’arrivée sur la colonie pour certains oiseaux ?).

Ces donnés conduisent a trois hypothéses alternatives :

- — Les populations de carbo et de sinensis présenteraient les mémes
caractéristiques de plumage nuptial.

— Si ce n’est pas le cas, les grands cormorans frangais, mais sans doute
aussi ceux des fles britanniques, constitueraient une population mixte carbo-
sinensis.

— Si les deux hypotheses précédentes s’avéraient fausses, les sinensis
continentaux se distingueraient plus par une durée plus longue du plumage
d’apogée que par I’aspect de ce dernier. La majorité voire la totalité des carbo
présenteraient a partir d’'un certain age (par ex. 2° ou 3° année de reproduc-
tion) une courte période d’apogée du plumage nuptial, lequel prendrait
I’aspect sinensis, et disparaitrait brutalement au maximum en début de ponte.
La fugacité de cette période, et surtout la trés grande variabilité chronologi-
que des mues et des pontes parmi les oiseaux d’'une méme colonie (période de
ponte s’étalant sur 3 mois) ne permettraient pas d’observer par exemple plus
de 25 % (1) d’oiseaux en apogée 2 un moment donné, méme a la période la
plus favorable pour 'installation de la majorité des couples. A fortiori, I’exa-
men des oiseaux avant cette période (hivernage) ou aprés, ne peut fournir que
des proportions encore plus faibles (ex. : 14 % a St-Marcouf, 15 % en Angle-
terre), ne représentant pas la réalité.

Certains de ces points pourraient étre vérifiés en élevage, mais les carac-
téristiques précises d’un éventuel polymorphisme équilibré ne pourraient étre
définies que par une étude de trés grande ampleur, pratiquement irréalisable
sur de tels oiseaux, impliquant le marquage et le suivi individuel de chaque
sujet, non seulement pendant I'installation dans la colonie, mais aussi sur les
sites d’hivernage lors de I'apogée du plumage sexuel des oiseaux les plus pré-
coces. L’influence possible de I’age nécessiterait méme un suivi a partir de la
naissance des individus (reproduction a 4 ou 5 ans !).

Ces difficultés montrent que la seule voie d’étude satisfaisante devra
s’appuyer sur une comparaison, par analyse électrophorétique du sérum (ou a
défaut des ceufs), du taux de polymorphisme ou de I’hétérozygotie moyenne

(1) Proportion calculée sur tous les oiseaux présents dans la partie étudiée de I'Ile des Lan-
des (114) le 14 mars 1982. Le 27 mars, elle tombait a 19,6 % des 153 oiseaux présents.



entre les différentes populations d’origine potentielle de la colonie de Grand-
Lieu (cotes frangaises, Iles britanniques, Pays-Bas, Pays baltes). Cette étude
permettrait de délimiter exactement les différentes populations européennes.
Pour des raisons de protection, elle ne peut cependant encore étre effectuée a
Grand-Lieu. A ce handicap s’ajoute I'impossibilité de déterminer les propor-
tions de plumage en raison des conditions d’observation (fuite des oiseaux a
400 m) et de 'occupation de la colonie par un dortoir hivernal de 500 indivi-
dus, rendant impossible la distinction des nicheurs locaux lors de I’'apogée du
plumage nuptial.

I — ARGUMENTS PORTANT SUR LES CRITERES
ECOLOGIQUES

Les populations de grands cormorans se différencient-elles sur des crité-
res écologiques, et dans quelle mesure ces derniers peuvent-ils agir sur un
éventuel processus de spéciation ? Certains ont voulu voir dans la génétique
moderne (école de Mayr) une négation de I’action de la spécialisation écologi-
que (niche), du conditionnement et du polymorphisme dans le processus de
spéciation animale. En fait, Mayr a seulement voulu démontrer que ces fac-
teurs étaient, a eux seuls, incapables d’aboutir a une spéciation en situation
sympatrique, mais qu’inversement ils pouvaient largement contribuer a la
spéciation lorsqu’ils se surajoutaient a I'isolement géographique (cf. Mayr,
1974, p. 302). « Les théories de la spéciation sympatrique (que Mayr
condamne) et de la spéciation géographique s’accordent pour insister sur
l'im)portance des facteurs écologiques dans la spéciation » (Mayr, 1974, p.
284).

A — L’HABITAT EN PERIODE DE REPRODUCTION

Actuellement, les carbo nichent uniquement sur les cOtes maritimes (seu-
les font exception 4 ou 5 petites colonies sur les « mers intérieures » d’Irlande,
pays ou I’'on compte plus de 95 colonies cotiéres), depuis I'’éradication de
I’espéce dans les rares sites anglais ou la nidification arboricole a réellement
existé (Sharrock, 1976) : les grandes colonies du Norfolk ont ainsi disparu en
1825, et par la suite, seules quelques tentatives ont été mentionnées dans le
Norfolk et le Kent, la dernieére en 1944 (Nicholson, 1929 ; Witherby et al.,1947
; Grégory, 1944 ; Stokoe, 1958 ; Sharrock, 1976). Stokoe (1958) s’appuie sur
ces faits et sur les cas largement minoritaires de nidification de sinensis sur les
rochers marins pour rejeter la séparation d’habitat jusque la admise entre les
deux populations, qui traduirait selon lui les seules conditions locales de sécu-
rité face a ’'Homme.

Cette opinion appelle trois remarques générales ; I'idée d’un reflux du
Grand Cormoran britannique vers les refuges cotiers provoqué par les persé-
cutions humaines n’est pas convaincante : les carbo sont-strictement canton-
nés aux cOtes maritimes de tous les autres pays ou cette sous-espece est pré-
sente et ou la pression humaine est tres faible ou nulle' (Norvege, Mer de
Barentz, Canada), malgré la présence de lacs intérieurs ; les exceptions
concernant sinensis mettent plus en cause les délimitations taxonomiques que
I’hypothese de races écologiques ; enfin, cette négation d’une séparation éco-
logique n’a pas été démontrée. En particulier, aucun cas d’oiseau né dans
'une des deux populations (ou dans I’'un des deux milieux) n’a a notre connais-



sance été retrouvé nicheur dans ’autre, pas plus que celui d’'un oiseau ayant
successivement niché dans les deux aires de répartition ou dans les deux types
de milieu. L’effort de baguage est pourtant considérable et a donné lieu a pres
de 3 000 reprises d’oiseaux britanniques et hollandais : sur 1 842 reprises
d’oiseaux britanniques, une seule a eu lieu dans I’aire des sinensis (Pays-Bas),
et 3 oiseaux hollandais ont été repris en Grande-Bretagne sur 900 reprises
(Coulson et Brazendale, 1968), soit une probabilité de 0,0015, n’intervenant
apparemment qu’en hivernage (1).

Le casde Grand-Lieu appelle d’autres remarques. A notre connaissance,
les quelques cas de nidification arboricole attribués a des carbo n’ont jamais
eu lieu dans des marécages, milieu par contre largement utilisé par sinensis.
Mais surtout, ces lieux d’implantation arboricoles de carbo se situent en bor-
dure de mer ou d’estuaire, sur lesquels les oiseaux vont se nourrir, ou alors
preés de vastes étendues d’eaux continentales dont la physionomie rappelle
celle de petites mers intérieures, dans tous les cas dépourvues de végétation
flottante ou émergeante.

Chez sinensis, cette préférence pour les larges étendues d’eau existe éga-
lement mais a un degré moindre, surtout en Europe méridionale. Ces oiseaux
se nourrissent fréquemment dans les canaux de marais de faible profondeur.
Mais ils délaissent la végétation flottante étendue ou la végétation émergeante
envahissante, trait commun a I’ensemble des grands cormorans (Cramp et
Simmons, 1977).

Cette notion de différenciation entre habitat de nidification et habitat
d’alimentation est essentielle (le rayon d’action des colonies ou des dortoirs
atteint souvent 10-15 km, certains oiseaux allant méme selon Hachler (1959)
jusqu’a 50 km du nid), mais n’a jusqu'’ici guére été discutée dans la séparation
des carbo et des sinensis. Cet aspect revét un intérét particulier a Grand-Lieu.
Ce lac est en effet dans une phase de comblement accéléré et sa profondeur
estivale ne dépasse pas 1,20 m, avec une moyenne de 0,70 m (Marion et
Marion, 1976). Sur ses 4 000 ha en été, 1 600sontoccupés par des roselieres et
des foréts flottantes suivant les fluctuations de I’eau, 1 800 par des ilots de
Scirpus lacustris émergeant de pres de 2 m, entre lesquels s'étendent de vastes
« prairies » de Nymphea alba, Nuphar lutea, Trapa natans et Nymphoides pel-
tata ; seuls les 800 ha du centre restent libres. Les 1 800 ha du Scirpetum et ses
associés apparaissent en avril jusqu’en novembre, ou ils sont immergés. Les
cormorans nicheurs se nourrissaient pourtant principalement dans cette zone
des Scirpus : outre leur site de nidification, représentant I’extrémité du conti-
nuum des sites de nidification du Grand Cormoran, partant des falaises pour
aboutir aux marécages, extréme connu jusqu’a présent des seuls sinensis, le
milieu d’alimentation utilisé dans ce lac se situe donc au dela méme de I’habi-
tat trophique utilisé par la grande majorité des sinensis (Fig. 3). Les carbo ne
se nourrissent jamais dans les marécages.

Cette différence d’habitat se retrouve dansle régime alimentaire qui cor-
respond habituellement aux proies les plus abondantes dans les deux types de
milieu : majorité de poissons de mer et d’estuaire en Grande-Bretagne, avec
tres peu d’anguilles ; inversement, majorité d’anguilles et autres poissons de
fleuves et de marais en Hollande et au Danemark (cf. Cramp et Simmons,

(1) Bicnentendu, cette absence de tlux. qui peut n'étre due qu’a une grande fidélit¢ ausite
de naissance ou de reproduction, n'est pas en soi une preuve de spécialisation d’habitat.
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1977). Les techniques de péche de ces types de proies, comme les déplace-
ments des oiseaux dans ces deux types de milieu, ne peuvent que différer for-
tement et rendent vraisemblable une spécialisation de chaque Grand Cormo-
ran. A Grand-Lieu, les oiseaux se nourrissent essentiellement d’anguilles.
Cette différence de fréquentation d’habitat alimentaire entre les deux popula-
tions s’observe aussi en hivernage (cf. infra).

CARBO e
e e e e e o e e SINENSIS e
A nids arboricoles|
SITES DE nids terrestres sur nids arboricolesf |ou terrestres nids arboricoles| § nids arboricoles
NIDIFICATION falaises maritimes sur ou prés des sur grands lacs sur fleuves sur marécages
chtes maritimes sans végétation
B N\ rd N ‘ ‘)(\ ‘
SITES TROPHIQUES flewves & grands lacs canaux, bassins, I meuges,
PENDANT LA sans  végétation etangs sans végétation
NIDIFICATION
CARBO T >
B e — —— —— ———— - >
SINENSIS

FIGURE 3 : Continuum des sites de nidification (A) et des sites d’alimentation des oiseaux

reproducteurs (B) présenté par Phalacrocorax c.carbo et Ph.c.sinensis dans le Paléarctique

ouest. Grand-Lieu se situe pour A a I’extréme du continuum de sinensis et au-dela de celui
de carbo. Pour B, méme I’extréme habituel de sinensis se trouve dépassé.

B — LES VOIES MIGRATOIRES ET L’HABITAT EN PERIODE
D’HIVERNAGE

Les considérations précédentes conduisent a s’interroger sur I’origine des
cormorans de Grand-Lieu. Les populations de carbo (ou présumées telles) les
plus proches sont celles des cotes normandes et de Bretagne nord (180 km au
nord), puis celles des iles britanniques (350 & 800 km au nord). Les popula-
tions de sinensis les plus proches sont celles de Hollande (790 km au N.N.E.),
nichant et s’alimentant dans les canaux des polders, les estuaires, les rivieres
et les emprises marines. Les populations lacustres continentales les plus pro-
ches sont celles de R.D.A. et de Pologne (1 250 km au N.E.)

1 — Rappel bibliographique

Selon Stokoe (1958), la plupart des grands cormorans britanniques sont
sédentaires. Seules la moitié des reprises hivernales d’oiseaux de moins d’un
an sont effectuées en Manche et sur les cOtes atlantiques frangaises jusqu’en
Ibérie, la plupart étant cependant localisées en Bretagne (Golfe du Morbi-
han). Pour Coulson et Brazendale (1968), les sites d’hivernage, essentielle-
ment cotiers, dépendent des colonies mais non de I’4ge des oiseaux, et les indi-

vidus hivernant en France proviennent principalement de Galloway et de Mer
d’Irlande.

Inversement, les sinensis sont nettement plus migrateurs et aussi bien
coOtiers que continentaux (selon les colonies). L’ouest de la France est
concerné par une partie des oiseaux hollandais, qui longent les cotes jusqu’en
Ibérie. Par contre, les oiseaux de Baltique (notamment de R.D.A.) émigrent
plus vers I'est (Balkans) et trés peu atteignent les cotes charentaises ou landai-
ses par le continent. Les autres populations de sinensis n’hivernent pas en Bre-
tagne (Geroudet, 1959 ; Cramp et Simmons, 1977).

Les oiseaux étrangers hivernant en Bretagne proviennent donc d’aprés la
littérature des populations britanniques, et secondairement, des hollandaises.



2 — Analyse des données de baguage (1)

a) Les reprises francaises

On dispose de peu de données (39 reprises) pour la population frangaise,
limitées & deux colonies (St-Marcouf, 25 reprises, et Chausey, 12 reprises).
Leur analyse (Fig. 4) montre que ces oiseaux ont une nette tendance erratique
et migratoire, tres différente selon les deux sites. Pour St-Marcouf, en dehors
de 28 % de reprises locales (Manche et Calvados), les reprises se partagent a
égalité entre un axe N.-E. (28 % en Angleterre, 4 % en Hollande) et un axe S.
(Cotes entre estuaire dela Vilaine et Gironde et 2 en Espagne). Les cotes bre-
tonnes semblent évitées, ce qui laisse supposer une traversée directe entre le
Cotentin et I’estuaire de la Loire. La moitié des reprises concernent des
oiseaux d’un an ou plus (48 %), et sont les plus lointaines (notamment Angle-
terre).

® SAINT-MARCOUF
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FIGURE 4 : Carte de reprise de bagues posées sur les grands cormorans des cotes francai-
ses (d’apres le fichierdu C.R.B.P.O.). La totalité des reprises sont maritimes, a I'exception
d’un oiseau tué en transit a Rennes. La Bretagne est évitée par ces oiseaux qui semblent
directement rejoindre la cote de Loire-Atlantique a partir de la Baie du Mont-St-Michel.

(1) Les reprises de bagues francgaises et étrangéres analysées ici proviennent du fichier du
C.R.B.P.O.



Pour Chausey, ce sont inversement les directions W. (1/3 entre Manche
et Cotes du Nord) et S (1/2 entre Loire-Atlantique et Gironde, e tune e n Espa-
gne). L’E. ne compte qu’une reprise (estuaire de la Seine) et le N. aucune. La
majorité des oiseaux repris sont cette fois des immatures (71 %).

Ces deux colonies tres proches ont donc des aires d’hivernage bien dis-
tinctes, et une zone commune sur les ctes entre Loire et Gironde. Mais
I’essentiel des reprises des deux colonies a lieu sur les cOtes marines et les
estuaires (respectivement 92 % et 8 % pour St-Marcouf, 71 % et 21 % pour
Chausey). Une seule reprise est notée a 'intérieur (Ille-et-Vilaine, cf.infra).

Le point le plus remarquable de ces mouvements est la liaison avec
I’ Angleterre (pratiquement toutes les reprises sont concentrées au débouché
de I’estuaire de la Tamise), contrastant avec I'isolement migratoire évoqué
précédemment entre le continent et cette ile. Mais ces reprises ont curieuse-
ment toutes lieu sur la seule portion importante de cotes britanniques ou la
reproduction de I’espéce n’existe pas. D’ailleurs, si I'on considere I’age de
maturité du Grand Cormoran (4 a 5 ans, occasionnellement 3, selon Kor-
tlandt, 1942), et la période de reproduction du 1” mars au 31 aoit, une seule
reprise pourrait étre retenue pour un éventuel brassage de populations
(oiseau né a St-Marcouf et trouvé mort dans le Kent vers le début d’aoiit a
’age de 3 ans et 3 mois.)

Ces résultats confirment I'isolement génétique important existant entre
les populations européennes de grands cormorans.

b) Les reprises étrangéres

L’analyse des 255 reprises de bagues étrangéres enregistrées jusqu’a pré-
sent dans les cinq départements limitrophes de Grand-Lieu (Loire-Atlanti-
que, Vendée, Maine-et-Loire, Ille-et-Vilaine et Morbihan) conduit a des con-
clusions sensiblement différentes de celles de la littérature exposées plus haut.
L’effort de baguage, beaucoup plus important pour les carbo britanniques que
pour les sinensis (Belgique, Hollande, Danemark, R.D.A et Pologn&, expli-
que en partie le décalage observé dans le nombre de reprises dans cette région
commune d’hivernage (194 carbo, 61 sinensis).

L’dge de reprise de hivernants. — Les trois-quarts des oiseaux repris sont
des jeunes de I’année (carbo : 76 %, sinensis : 79 %), mais ’absence de don-
nées sur la production de jeunes par nichée ne permet pas d’en conclure a une
différence de comportement migratoire en fonction de I’age. Les oiseaux
matures sont cependant trés peu repris dans cette région : 6,3 % (>4 ans) a
7,9 % (=3 ans), avec une différence entre les deux populations (7.8 % de
carbo et 1,6 % de sinensis ont 4 ans ou plus) (1). (Tableau IIT)

Pour I’ensemble des cinq départements, seules 2 reprises (0,8 %) concer-
nent des oiseaux matures (carbo de 13 et 16 ans) lors de la période de repro-
duction théorique du 1% mars au 31 aoit.

(1) Cette différence des deux populations peut étre interprétée comme une variation du
comportement migratoire avec ’age chez sinensis, mais elle peut aussi n’étre due qu’aux
dates différentes de baguage (années 1930 pour sinensis, années 1930 mais surtout 1950 a
nos jours pour carbo) et a une qualité moindre du métal employé (problémes d’usure diffé-
rentielle des bagues).
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Tableau II1

Age des oiseaux étrangers repris en Bretagne méridionale

Age(ans) [O-1 |1 |23 [4|S5S|6|7 |89 ]|10]11]12|13|14[15]16( Total

carbo 14512513 3|22t 131020 jO0f1|1|2]0]1] 191
sinensis | 48|18 (21110010 ]J0OJOfO]|]1]0OJO|OfO]O]O 60

Répartition géographique des reprises. — La répartition géographique de
ces reprises dans cette méme zone d’hivernage differe nettement entre les
deux populations. La majorité des reprises de carbo ont lieu dans le Morbihan
(60 %), essentiellement dans le golfe ; leur nombre diminue de moitié sur les
cotes de Loire-Atlantique et dans I’estuaire de la Loire, et encore de moitié
sur les cotes de Vendée. L’Ile-et-Vilaine (1) (malgré la Baie du Mont-Saint-
Michel) et le Maine-et-Loire (malgré la Loire dont on connait I'importance
pour la pénétration des animaux marins) sont trés peu fréquentés par ces
oiseaux (1,6 et 2 % des reprises).

Tableau [V

Répartition des reprises de bagues de Ph.c.carbo et Ph.c.sinensis dans les cing
départements limitrophes du lac de Grand-Lieu, en fonction du type de milieu :
C = cotes maritimes, F = fleuves et estuaires, E = étangs et marais.

MORBIHAN | LOIRE-ATL. |  [ET-V. M-ETL | VENDEE Total
C 103 28 0 - 20 151 (78,7 %)
carbo | F 10 18 2 4 0 34 (17,7 %)
E 2 2 1 0 2 7 (3,7%)
% | 599% | 250% | 1.6% 21% | 11,5% | 192
C 11 2 0 — 11 24 (39,3 %)
sinensis | F 4 14 0 12 0 30 (49,2 %)
E 4 2 0 0 1 7 (11,5 %)
% | 31,2% | 29.5% 0% 19.7% | 19,7 % 61

Par contre, le Morbihan fournit proportionnellement deux fois moins de
reprises de sinensis (31 %), a égalité avec la Loire-Atlantique. Le Maine-et-
Loire est concerné cette fois par une reprise sur cinq, comme la Vendée, mais
I'Ile-et-Vilaine reste désertée.

L’écart observé entre les deux populations est donc net (X *=3429);
P <0,001), et n’est dit qu’au Morbihan et au Maine-et-Loire (X~ = 29,88 ;P <
0,001).

Répartition des reprises selon I’habitat. — La répartition des reprises des
deux populations diverge encore plus selon le type de milieu : 79 % des repri-
ses de carbo ont lieu sur les cotes marines, contre 21 % sur les fleuves et les
plans d’eau intérieurs (si I’on inclut au milieu c6tier la partie salée des estuai-
res, ces chiffres passent a 87 % et 13 %)(Fig. 5).

(1) Deux reprises de ce département ne mentionnent paslelieu exactetont été exclues des
tableaux et figures.
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Inversement seulement 39 % des reprises de sinensis ont lieu sur les
cotes, contre 61 % sur les fleuves et secondairement sur les étangs (Fig. 6).

Ces différences de préférendum écologique trés significatives (X = 33,51 ;
P - 0,001) correspondent au milieu de naissance des oiseaux : 75 % des 253
grands cormorans étrangers repris dans la zone d’hivernage de Bretagne méri-
dionale, distante selon les oiseaux de 350 a 1 900 km de leur liewde naissance,
fréquentent le méme type de milieu (littoral salé ou eaux dulgaquicoles inté-
rieures) que celui dans lequel ils sont nés (1). Leseul cormoranreprisau lacde
Grand-Lieu est un sinensis hollandais.

Globalement, il est donc possible de conclure que le continuum écologi-
que des cormorans britanniques hivernant en Bretagne méridionale s’étend
du milieu marin ouvert aux estuaires, et celui des sinensis hollandais (et autre-
fois belges) des mémes estuaires au milieu dulgaquicole continental.

CARBO
20 10 1

‘. ° canuos-sns‘rmue%
‘ @ IRLANDE Q]

FIGURE 5 : Carte de reprise des Ph.c.carbo de Grande-Bretagne et d'Irlande dans le Mor-

bihan, I'llle-et-Vilaine, la Loire-Atlantique, le Maine-et-Loire et la Vendée, représentant

la principale zone d’hivernage étrangere pour ces populations (d’'aprés le fichier du
C.R.B.P.O). 83 % des reprises ont lieu en eau salée.

(1) 3 des 4 « sinensis » nés sur les cOtes marines sont repris sur le littoral.
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Réserves d’ordre méthodologique. — Cette différence pourrait en réalité
étre encore plus forte que les chiffres précédents ne I'indiquent. L’analyse des
reprises de bagues est une méthode imparfaite pour représenter la répartition
réelle des individus sur les différents milieux. Elle privilégie le lieu ou I'oiseau
a été retrouvé (chasse, piege, mort naturelle), qui dans certains cas ne repré-
sente pas forcément le site habituellement fréquenté pendant tout I’hiver-
nage. Ainsi, 'individu tué pres de Rennes I’a été pendant la traversée vrai-
semblable (et sans doute tres rapide) de la péninsule bretonne, séparant sa
mer natale (la Manche) du site habituel d’hivernage au sud de sa colonie
(cotes maritimes au sud de la Loire). Cet oiseau a pourtant été comptabilisé
comme « hivernant » dans I'intérieur des terres. De méme, le site de repos, les
incursions exploratoires rapides dans les vallées fluviales, les lieux d’échouage
des cadavres sur les cOtes, peuvent ne pas représenter le site réel d’alimenta-
tion. D’ou la necessité de ne pas accorder une importance excessive aux cas
isolés, et de raisonner plutdt sur des faits majoritaires.

AIE DU MONT ST MICHEL

SINENSIS

® PAYS BAS & BELGIQUE
& PRUSSE (RDA,POLOGNE)

¥ DANEMARK Q.‘

FIGURE 6 : Carte de reprise des Ph.c.sinensis de Hollande. Belgique. Prusse et Dane-

mark, dans le Morbihan, I'llle-et-Vilaine, la Loire-Atlantique, le Maine-et-Loire et la Ven-

dée (d’apres le fichier du C.R.B.P.0O.). Cette région représente une zone d’hivernage trés

minoritaire pour ces populations. 54 % au moins des reprises ont lieu en eau douce

(période 1930, antérieure a la tres forte augmentation de I'hivernage ligérien). Les fleches
indiquent la position des dortoirs actuels en eau douce.
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D’autres biais, dis a I'imprécision des localisations des reprises, inter-
viennent également dans cette comparaison. Beaucoup de communes cétieres
par exemple possédent d’importants marais dulgaquicoles intérieurs. Les
reprises effectuées dans ces communes ont été comptabilisées dans la catégo-
rie littoral, bien que beaucoup d’entre elles aient pu étre faites dans les canaux
et bassins des marais : c’est le cas de toute la cote entre Loire et Gironde ou
I'observation directe montre que de nombreux cormorans péchent dans les
marais mais vont dormir sur les flots maritimes, alors que d’autres restent
s’alimenter en milieu marin. Cette non-différenciation explique sans doute en
partie que les reprises de sinensis soient concentrées sur les cotes de Vendée.
C’est aussi le cas du Golfe du Morbihan dont I'entrée et la partie centrale
s'apparentent a la cOte rocheuse littorale (5 m de profondeur et treés fort cou-
ranlg). alors que les bordures s’apparentent aux vasieres estuariennes décou-
vertes a marée basse (des marais et bassins bordent aussi ce golfe). Il n’a pas
été possible de différencier les reprises entre ces différents milieux, considérés
globalement comme marins.

Ces différents points contribuent indiscutablement a augmenter artifi-
ciellement la proportion calculée des reprises « cotieres » de sinensis, et rédui-
sent d’autant I'écart réel existant entre carbo ct sinensis.

Enfin, la disproportion entre les reprises de carbo et de sinensis dans la
région concernée (cf.supra), entraine une sur-représentation cartographique
(Fig. 5 et 6) du milieu cotier, notamment du Golfe du Morbihan, que I'obser-
vation directe permet de fortement nuancer.

Nécessité de corriger les résultats du baguage par les recensements d’ hiver-
nants. — De fortes populations d’hivernants existent en effet sur le cours de la
Loire, constituant d’importants dortoirs arboricoles sur les iles de ce fleuve
entre Moulins et Nantes, totalisant entre 770 et 1 080 individus (1). Les dor-
toirs situés entre Saumur et Nantes (Gennes, Le Fresnes/Loire, Houdon) ne
représentent donc que I'extrémité ouest de la population ligérienne hiver-
nante, dont les anciennes reprises d’origine hollandaise (2), les quelques
reprises d’origine balte et I'absence de reprise d’origine britannique au-dela
d’Ingrandes prouvent qu'il s’agit essentiellement de sinensis. Cette apparition
massive des cormorans hivernant sur la Loire est récente : le premier dortoir
est apparu en Touraine en 1967, puis tout au long du fleuve a la faveur des
créations de réserves de chasse (Tardiveau, comm.pers.). L’augmentation
brutale des effectifs n’est cependant intervenue qu’il y a trois ans environ,
avec un record en 1981-82. La situation démographique resplendissante des
sinensis hollandais (750 c. en 1964 selon Coomans de Ruiter 1966, 3 400 c. en
1979 selon Osieck et Morzer Bruyns 1980, soit une croissance moyenne de 11
% chaque année pendant 15 ans) correspond exactement a I’apparition mas-
sive et au taux de croissance annuelle moyen des effectifs de dortoirs hiver-
naux sur ce fleuve, de méme qu’en de nombreux autres points de France conti-
nentale et méditerranéenne. Cette similitude de croissance (Fig. 7) concerne
aussi la population nicheuse danoise (600 c. en 1970 selon Cramp et Simmons
1977, 1 800 c. en 1979 selon Osieck et Morzer Bruyns 1980, soit 13 %
d’augmentation par an en 9 ans), mais contraste trés fortement avec la stabi-

(1) 50-100 en Allier et 25-120 en Nievre (Marion, 1979), 120 en Loiret et 43 en Loir-et-
Cher (Musclet. 1982). 250 en Indre-et-Loire (Tardiveau. comm.pers.). 80 a 246 en Maine-
et-Loire, peut-étre 200 en Loire-Atlantique (présent travail).

(2) Les grands cormorans ne sont plus bagués depuis les années 1930 en Hollande.



lité dfg:S c;zrbo britanniques et irlandais depuis le début du XX°siécle (Cramp et
al., 1974).

Une croissance spectaculaire des effectifs d’hivernants s’observe égale-
ment depuis peu sur certains sites cOtiers. Par exemple, I’effectif des dortoirs
de notre zone de référence (Bretagne) a doublé depuis 1974, passant de 870
ind. a1 800ind.. Mais cette augmentation semble ne concerner que les estuai-
res (Rance = augmentation de 110 %, Riviére d’Etel = 800 % environ, fond
du Golfe du Morbihan = 100 %, estuaire de la Vilaine et Traict du Croisic =
118 %), et apparemment pas les cOtes rocheuses a notre connaissance. Ce
parallélisme de croissance entre milieu cotier et continental (Fig. 7), les sites
cotiers concernées (communs aux deux populations hivernantes carbo et
sinensis) et ’absence d’une progression similaire dans le nombre de reprises
de bagues britanniques semblent indiquer qu’il s’agirait 1a aussi d’oiseaux
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FIGURE 7 : Comparaison des taux annuels moyens de croissance (A , indiqués sur les
courbes) des effectifs reproducteurs (couples) des Pays-Bas (A) et du Danemark (B)
avec ceux des effectifs de grands cormorans (individus) hivernant en Indre-et-Loire (C),
sur I’ensemble de la Loire et a Grand-Lieu (D) et sur les sites cotiers bretons (E). F
représente la croissance de la population nicheuse cétiére frangaise, dont les oiseaux
restent marins en hivernage et ne semblent pas fréquenter le Bretagne (cf.texte). Toutes
ces droites ont une pente trés semblable, excepté celle de la Loire deux fois plus élevée,
et contrastent fortement avec la stabilit¢ de la population britannique. Le nombre
d’années de référence est indiqué pour chacune des populations.

années
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d’origine hollandaise et secondairement balte. La majorité des grands cormo-
rans hivernant actuellement en Bretagne méridionale, et d’'une maniere plus
générale en France intérieure et littorale, seraient donc d’origine sinensis et
non carbo. La reprise souhaitable du baguage en Hollande devrait permettre
de vérifier cette hypothése. Quoiqu’il en soit, ces chiffres (Fig. 8) montrent
que les cormorans hivernant en eau douce dans notre région de référence (450
a 900 ind. entre Saumur et Grand-Lieu) représentent au moins la moitié du
chiffre connu d’hivernants sur les cotes et iles du Morbihan et de Loire-Atlan-
tique (940 a 1 600 ind.) (1) et non le contraire, comme la disproportion des
reprises de bagues entre les deux milieux peut en donner I'impression trom-
peuse (Fig. Set 6).

BLLE & VILAINE

MORBIHAN

LOIRE=ATLANTIOUS

MAINE& LOIRE

ATLANTIQUE | e "

VENDEL

FIGURE 8 : Carte de répartition des grands cormorans hivernant dans les département
limitrophes du lac de Grand-Lieu. Etoiles = dortoirs (chiffres gras) ; fleches = lieux d’ali-
mentation ; chiffres soulignés = effectifs sur ces derniers.

Source des données :.Centrale Ar Vran (effectifs inférieurs des dortoirs de Dumet et Méa-
ban, effectifs de Houat et ceux des lieux d’alimentation sauf ’estuaire de Loire (Douaud,
1954) ; Pasquet-C.R.B.P.O. (dortoirs de Teviec-Quiberon et Roélan-Etel, et chiffres
supérieurs de ceux de Dumet et Méaban) ; Schricke et Bourgaut, 1982 (estuaire Rance) ;
Schricke (comm.pers. : Mont-St-Michel) ; autres données : Marion, 1979 et présent travail.

(1) Le rapport de cesdeux effectifs maritime et continental n’a évidemment de valeur que
pour la région témoin, correspondant a la zone essentielle des reprises de bagues des carbo
en dehors de la Grande-Bretagne et de I'Irlande.
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L’examen de la situation dans d’autre régions frangaises confirme I'utili-
sation préférentielle des eaux continentales dulgaquicoles ou saumatres. La
Camargue et la Corse, par exemple, présentent comme en Bretagne une jux-
taposition des deux types de milieu ﬁ:aux marines et « continentales ») per-
mettant aux choix écologique de s’exercer : en Camargue, les 4 000 grands
cormorans hivernants (Pasquet-CRBPO, comme.pers.) ne fréquentent pas la
mer ; il en est de méme en Corse, malgré la faible profondeur de nombreux
sites marins sur la cote orientale (Thibault, comm.pers.). Tous ces hivernants
sont des sinensis continentaux pour des raisons migratoires évidentes. Ces
deux exemples caractéristiques ne présentent cependant pas I'intérét compa-
ratif de la Bretagne, seule zone importante d’hivernage commune des deux
populations carbo et sinensis.

3 — Conclusion sur les aspects migratoire et écologique

Avant de conclure, précisons bien les termes du probléme : les individus
nés dans des colonies arboricoles continentales peuvent-ils se reproduire dans
des colonies maritimes (ou inversement) ? Dans la négative, les «races écolo-
giques » (cf. Mayr, 1974) qui en résultent sont-elles dues a I’histoire indivi-
duelle des sujets ou sont-elles génétiquement fixées ?

L’isolement génétique d’habitat ne peut étre démontré « que parmi les
populations qui présentent un chevauchement des aires de distribution, voire
des biotopes de ces aires, puisque I'isolement reproductif n’est vraiment réali-
sable (donc démomrab]cg que dans ces cas-1a » (Vuilleumier, 1976). Or les
deux populations de grands cormorans sont allopatriques en période de repro-
duction et les transferts d’individus de 'une a I’autre n’existent pour ainsi dire
pas. Par contre, elles deviennent sympatriques dans certaines régions d’hiver-
nage, la plus importante étant ’'ouest de la France. Les contraintes s’exercant
en hivernage ne sont évidemment pas comparables a celles de la reproduction,
et une absence de différenciation dans le choix de I’habitat d’alimentation a
cette époque n’est pas transposable a la période de nidification. Mais une dif-
férenciation qui se maintient en hivernage prend par contre une incontestable
signification, surtout pour des migrateurs lointains. Or, nous venons de
démontrer qu’en Bretagne méridionale le milieu dulgaquicole est largement
délaissé par les cormorans hivernants nés sur les cotes britanniques, et totale-
ment délaissé par ceux nés sur les cOtes francaises, contrairement aux oiseaux
d’origine continentale. Il y a donc une nette concordance entre le milieu de
naissance et le préférendum d’habitat d’alimentation en hivernage. L’exis-
tence d’une telle contrainte en période de reproduction parait donc pratique-
ment certaine : dans le casextréme illustré par Grand-Lieu, il serait trés éton-
nant que des individus nés en milieu marin et ayant donc appris a s’alimenter
dans des eaux ou I'on observe notamment I’'une des plus grande amplitude de
marée du globe (Mer d’Irlande et, surtout, Baie du Mont-St-Michel avec 16,1
m d’amplitude) puissent adopter un milieu aussi fondamentalement différent
(pour des raisons d’efficacité alimentaire) que celui d’un marécage comblé de
végétation flottante, surtout en période de reproduction ou I'effort alimen-
taire des adultes est beaucoup plus astreignant qu’en hivernage. Ce lien mon-
tre que le milieu trophique, qui constitue la caractéristique majeure de la
niche écologique d’'une espece, est le critére essentiel a envisager, et que ’'on a
donné dans le passé une trop grande importance au site-support de nid dans la
différenciation carbo-sinensis.



Cependant, il ne faut pas perdre de vue les particularités qu’impliquent la
stratégie de reproduction coloniale. Le regroupement de nombreux couples
entraine une vulnérabilité beaucoup plus grande face a la prédation (surtout
humaine), et doit étre compensée par un site plus inaccessible que pour une
nidification isolée plus discréte. La présence préalable d’'une colonie (c’est-a-
dire I’association d’un type de milieu et d’oiseaux nicheurs) prend une valeur
« d’indice de sécurité », donc de reproduction possible pour I'individu cher-
chant un site de nidification (cf. Lack, 1954 ; Marion, 1979b). Dans le cas
d’une colonie naissante, les individus pionniers ne peuvent utiliser la présence
de congéneres nicheurs comme indice de sécurité (1), et les parametres du
milieu sont seuls utilisables. La présence d’autres especes, traditionnellement
associées dans des colonies mixtes (oiseaux marins, Ardéidés) peut alors ren-
forcer considérablement ce choix. Dans ces conditions, on peut se demander
sila présence a Grand-Lieu de trés importantes colonies de hérons cendrés n’a
pas joué un role important dans I’établissement de grands cormorans qui, en
Hollande, présentent justement la particularité de s’associer couramment aux
colonies de cette espece. L'une des rares tentatives antérieures de reproduc-
tion continentale du Grand Cormoran en France (Ardennes) a d’ailleurs eu
lieu dans une héronniére (cf.infra, Historique).

Ces divers éléments (niche alimentaire, support de nid, espéces asso-
ciées) montrent le role considérable que peuvent jouer les « préférences psy-
chologiques » (Klopfer, 1972) acquises en cours d’élevage (apprentissage
social et, éventuellement, imprégnation, pour les sites de nidification et d’ali-
mentation, expérience individuelle pour la capture de certaines proies dans un
milieu particulier). Les conditions requises pour I’hypothése minimale « ¢ »
(Introduction) se trouvent donc remplies (existence de deux « races écologi-
ques » correspondant au milieu de naissance). Cependant, 'occurence de
I’hypothése « b » (fixation génétique de ces écotypes) se trouve néanmoins
posée. Bien que 'on ne sache encore « absolument rien des systemes généti-
ques permettant a une espéce de s’ajuster aux exigences écologiques » (Mayr,
1974), il semble probable que seule la niche alimentaire puisse alors étre éven-
tuellement concernée (le site de nidification est jusqu’a présent considéré
chez les oiseaux comme essentiellement adaptatif, cf. Selander, 1969 ; Dorst,
1974). Les variations écologiques observées, issues d'un isolement géographi-
que préalable, peuvent correspondre aux processus différents ou complémen-
taires décrits par Mayr (1974) sous le nom de « polvtypie géographique »,
« variations écotypiques » ou encore « polymorphisme écologique », ce der-
nier illustrant ’hypotheése de Ludwig selon laquelle les différentes morphes
permettraient a I'espéce d’occuper de multiples « sous-niches » écologiques
dans des milieux bien différenciés. Le cas du Grand Cormoran rappelle effec-
tivement celui du Pétrel géant (Macronectes giganteus) qui possede deux races
morphologiques ayant chacune des préférendums écologiques différents se
manifestant toute 'année dans le choix de I’habitat (Bourne & Warham,
1966). Ces éventuelles morphes se trouveraient alors aujourd’hui géographi-
quement séparées ches le Grand Cormoran, et non plus présentes dans une
méme population.

(1) La présence de congéneres suffit chez certaines espéces a entrainer la nidification
d'individus dans des biotopes radicalement différents de ceux de leur naissance (espéces a
forte plasticité comme les Ardéidés par ex.).
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C — ARGUMENTS PORTANT SUR L’HISTORIQUE ET LA DYNA-
MIQUE DU PEUPLEMENT FRANCAIS. LES CAS DE REPRODUC-
TION CONTINENTALE EN FRANCE.

L’extension d’'une population d’oiseaux s’effectue par la conquéte priori-
taire des sites les plus favorables. L’occupation de milieux marginaux ou inha-
bituels se fait souvent par des individus exclus des premiers, pour des raisons
hiérarchiques ou chronologiques, lorsque ceux-ci sont saturés (le Buffer-
effect de Krebs et Davies, 1978). La connaissance de la dynamique des popu-
lations (capacité expansionniste, degré de saturation) et celle des sites poten-
tiels d’accueil des surplus sont donc des éléments essentiels a toute discussion
biogéographique. En France, les sites les plus favorables au Grand Cormoran
demeurent incontestablement les falaises et iles littorales (au moins du point
de vue sécurité). La colonisation d’un milieu trés marginal comme Grand-
Lieu pose donc le probleme d’une saturation possible des sites cotiers déja
occupés, et sous-entend une valeur supérieure de Grand-Lieu par rapport aux
sites cOtiers encore délaissés. La Bretagne, bastion frangais des oiseaux
marins et site essentiel d’hivernage des carbo franchissant la Manche, peut-
elle ne pas convenir a la reproduction du Grand Cormoran et qu’en était-il
réellement dans le passé ?

1 — Au XIX siécle

A la fin du XIX" siécle, le Grand Cormoran était pratiquement menacé de
disparition en France du fait des persécutions systématiques, et ne subsistait
plus guere que sur les falaises du Pays de Caux, qui regroupaient en trois loca-
lités environ 60 couples (Bureau, in Mayaud, 1938).

Cependant, une deuxiéme colonie semble bien avoir existé dans le Finistére ou deux
pontes ont été prélevées sur un rocher de I’Aber Benoit avant 1897 (Lebeurier et Rapine,
1934). Monnat et Guermeur (1980) s’interrogent par contre sur le crédit & donner a
Degland et Gerbe (1867). qui donnent le Grand Cormoran « nicheur sur presque toutes les
cotes rocheuses et les iles de Bretagne », ainsi qu’a d’Abadie (1919), qui I’aurait souvent
trouvé nicheur sur les cotes bretonnes, en particulier dans le Finistére. Henry et Monnat
(1982) n'acceptent également qu’avec réserves ’opinion de Hesse et Le Borgne de Ker-
morvan (18385' qui donnent I’espece nicheuse dans le Finistére. Sans mésestimer les erreurs
d’identification avec le Cormoran Huppé (cf. Monnat, 1969), I’existence d’une population
bretonne au début du XIX"siecle n’est donc pas totalement exclue (1). Son absence ne fait
par contre aucun doute a la fin de ce siécle, les recherches de L. Bureau ayant toujours été
vaines.

L’Inventaire des Oiseaux de France (Mayaud, 1936) comporte également une interro-
gation sur I’ancienne présence de I’espéce pres de Biarritz (Degland et Gerbe, 1867) sur
laquelle ’auteur émet des doutes en 1938, de méme que Henry et Monnat (1982) (pour les
mémes raisons qu'en Bretagne) (2).

(1) L’évolution accélérée depuis deux décennies de la répartition de cet oiseau sur les cotes
frangaises montre qu’il est parfaitement capable, a I'image de nombreuses especes, de tel-
les fluctuations brusques qui ont dii se produire dans le passé.

(2) Ces imprécisions sont inévitables et la période actuelle n’en est pas a I’abri : la synthese
de Cramp et Simmons (1977) par exemple ne mentionne a aucun moment I’Espagne, alors
que Stokoe (1958) donne sinensis nicheur de « Hollande au nord de I’Espagne » et que Car-
rera et al. (1981) signalent Ph.carbo nicheur aux Iles Medas en Catalogne. De méme, Yeat-
man (1976) mentionne I’espéce nicheuse en deux localités de Corse, information reprise
par Cramp et Simmons (1977) puis Derenne (1979). L’absence de cet oiseau en Corse ne
fait pourtant aucun doute depuis 1975 et les mentions précédentes sont des plus douteuses
(Thibault et Guyot, 1981).



2 — Au XX siécle

L’expansion de 1930 — Au début du XX siécle, le Grand Cormoran ne
niche plus de maniére certaine qu’en Picardie.

Selon Olivier (1938). il se serait peut-étre reproduit « avant 1914 et durant la guerre
dans de vieux arbres des iles de la Seine ». mais cette mention manque de preuves et peut
n’avoir concerné que la fin d’occupation d’un dortoir hivernal.

Dans les années 1930, plusieurs nouvelles mentions de I'espéce ont lieu au large du
Cotentin et en Bretagne. Selon Mayaud (1938), la reproduction aurait été signalée sur un
ilot voisin de I'ile anglo-normande d’Aurigny, a I'extrémité du Cotentin. La premiere nidi-
fication a d’ailleurs également lieu dans les iles voisines en 1933 (Jersey), puis en 1939
(Guernesey), et sans doute aussi dans ces années-la a Chausey (Braillon et Nicolau-Guil-
laumet, 1977). Peu avant, Lebeurier constatait en 1932 la reproduction de 2 couples sur
I'flot de I'Aber Benoit, ou avaient été signalées les fameuses pontes du Musée de Rouen
mentionnées précédemment (Lebeurier et Rapine, 1934), sans qu’il soit possible d’avancer
une continuité entre ces deux dates. Guérin (1939) fait-il allusion a ces oiseaux lorsqu'il
parle, dans I'Ornithologie du Bas-Poitou, du Grand Cormoran, « nicheur breton voisin » ?

La récession des années 1940 — Hormis Jersey, Guernesey et peut-étre
Chausey, I’espéce disparait ensuite a I'ouest du Cotentin, la nidification bre-
tonne n’étant a nouveau prouvée réellement que quatre décennies plus tard.
La population picarde se maintient seule.

Les chiffres de recensement, souvent partiels, n’excédent jamais 80 couples (60-80 en
2 sites, Chabot 1929, idem pour 1 site en 1949, Labitte et al., 1950, recensements partiels de
Terrasse et al. entre 1956 et 1966). En 1968, un recensement complet donne pourle Paysde
Caux un total de 112 couples (Terrasse et al., 1969).

Entre temps, Guichard (1954) signale I'observation trés insolite de la premiére nidifi-
cation francaise continentale prouvée du Grand Cormoran : un couple (déterminé comme
sinensis) tente de nicher sur un sapin prés d'un lac de barrage dans le Morvan (Niévre),
mais il semble avoir été détruit par un garde-péche. Peu avant, 1 ou 2 couples auraient
niché dans la héronni¢re des Alleux (Ardennes) en 1950 (cf. Brosselin, 1974) ; le proprié-
taire des lieux confirme cette tentative de nidification, mais avoue ne plus se souvenir en
1982 si les oiseaux de 1950 ont réussi a nicher (Boisson, comm.pers.). Rappelons aussi
qu’en 1937, un couple de cormorans hollandais aurait niché dans la Dombes (Berthet,
1938).

Le renouveau des années 1960 a nos jours — En 1959, Ferry (1960a)
découvre une colonie de 14 couples installée a méme le sol aux iles St-Mar-
couf, face a la Baie des Veys. La mise en réserve de ces ilots fait brusquement
croitre cette population : 40 c. en 1968 (Braillon in Terrasse et al., 1969), 217
en 1979 (Braillon, 1980) (cf.Tableau VII).

Le premier recensement de Chausey a lieu en 1959, Ferry (1960b) y découvrant 60
couples nicheurs. Cette colonie augmente d’une maniere spectaculaire parallelement a
celle de St-Marcouf : 74 couples en 1961 (De Brichambault, 1963), 210 en 1975 (Derenne,
1979). Cette évolution contraste avec la faiblesse des effectifs des iles anglo-normandes (62
couples en 1969-1970, Sharrock, 1976).

Enfin, en 1970 la reproduction a de nouveau lieu en Bretagne, avec 3 couples sur I'lle
des Landes, a quelques kilométres de Chausey (Brien, 1970). Selon Monnat (1969, 1973),
toutes les mentions bretonnes de I’espéce signalées depuis 1932, particuliérementaux Sept-
Iles et au Cap Fréhel, sont en effet a rejeter pour preuves tres insuffisantes ou erreur
d’identification. Il admet cependant possible la nidification isolée sur Rouzic (Sept-Iles)
entre 1926 et 1950. La colonie de I'lle des Landes croit réguli¢erement depuis 1970 (Tableau
V) pour atteindre 53 couples en 1977 et brusquement 110 couples en 1978 (Ollivier et
Schricke, 1980) et 167 a 180 en 1981 (Ollivier, comm.pers.).

En 1975, un second ilot (I'ile Agot, située a 25km a I’ouest) est colonisé avec 4-5 cou-
ples (Monnat et Guermeur, 1980), mais semble-t-il sans suite (Monnat, comm.pers.).
Enfin, en 1980, une nouvelle colonnie apparait au Verdelet (Cotes-du-Nord) avec 2 cou-
ples (Monnat, comm.pers.) et 10 en 1981 (Henry et Monnat, 1982).
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Tableau V
Evolution des effectifs des sites de reproduction du Grand cormoran en France
depuis 1968. Les trois premiers sites d’implantation ont des effectifs
désormais stabilisés (cOte picarde au moins depuis 1968, Chausey
depuis 1975, St-Marcouf depuis 1979) et I'lle des Landes semble arriver a
saturation.

ANNEES | CotePicarde | StMarcouf | Chausey | lledesLandes | IleAgot | Verdelet |Grand-Liew|  Total
1968 112a 40b 85a 0 0 0 0 237
1969 67c 130a 0 0 0 0
1970 3d 0 0 0
1971 6d 0 0 0
1972 10-12d 0 0 0
1973 18d 0 0 0
1974 147e 25f 0 0 0
1975 210e 38g 4-5g 0 0
1976 120e 0 0 0
1977 53d 0 0 0
1978 113d 0 0 0
1979 130h 217h 209h | 90-100i 0 0 0 656-666
1980 205j 140-160k 0 2m 0
1981 167-180k 0 10n 7 728-741

Références : a = Terrasse et al., 1969 ; b = Braillon in Terrasse et al., 1969 ;

¢ = Braillon, 1969 ; d = Ollivier et Schricke, 1980 ; e = Derenne, 1979 ;

f = Monnat, 1973 ; g = Monnat et Guermeur, 1980 ; h = Braillon, 1980 ;

i = Marion, 1979 ; j = Henry, 1980 ; k = Ollivier comm. pers. ;

m = Monnat, comm. pers. ; n = Henry et Monnat, 1982.
Nota : Yeatman (1976) signale par erreur 75 c. a I'lle des Landes en 1975 ; Ollivier et
Schricke (1980) donnent par soucis de simplification I’estimation supérieure (100 c.) du
recensement fait en 1979 sur cette ile, de méme que Henry et Monnat (1982) pour 1981 ;
par contre, les 110 c. annoncés par Braillon (1980) pour 1980 sont sous-estimés.

Les indications récentes sur la possibilité de nidification dans d’autres
sites frangais sont toutes a rejeter. Nous avons vu plus haut le cas de la Corse.
Yeatman (1976) signale en outre que des nids en construction, non suivis de
pontes, ont été signalés en Alsace-Lorraine durant cette méme enquéte. En
fait, il s’agirait simplement d’aires artificielles destinées a susciter une éven-
tuelle nidification des Balbuzards sur le réservoir Marne-Der, utilisés comme
perchoirs par les cormorans ; de méme, des nids artificiels ont été placés sur le
cours du Rhin pour entrainer une nidification du Grand Cormoran (cf.
Kempf, 1976), mais ces opérations n’ont été suivies d’aucune tentative a ce
jour (une implantation a partir de cormorans éjointés est également tentée
depuis quelques années sans plus de succes au Marquenterre, dans la
Somme). Entin, des transports de branches sont réguliérement observés dans
le dortoir de Langeais (Indre-et-Loire) par des hivernants tardifs, mais aucun
nid n’a été construit (Tardiveau, comm.pers.). Des parades suivies de la cons-
truction d’un nid ont aussi été observées dans une héronniere de la vallée du
Rhoéne (Dréome) en 1981 (Choussy, comm.pers.). Signalons cependant que les
immatures, parfois méme des leur premiere année, peuvent parader et cons-
truire des nids (observations inédites). Ces comportements permettent de
douter des mentions de possibles nidifications continentales passées en
France (cf.supra).



3 — Le phénomeéne actuel de saturation des colonies existantes

Un phénomeéne de saturation est donc incontestablement engagé.
L'extension vers I'ouest, correspondant a une meilleure protection des colo-
nies, a entrainé une tres forte augmentation des effectifs, atteignant de 13 a 43
% par an pour certaines colonies, les plus fortes croissances étant celles des
implantations les plus récentes (cf. Henry et Monnat, 1982). De telles crois-
sances prouvent I'existence d’une importante immigration, vraisemblable-
ment a partir des sites déja saturés : peut-étre la cOte picarde depuis 1968, cer-
tainement Chausey depuis 1975, St-Marcouf depuis 1979, et peut-étre I'Ile des
Landes actuellement (182 couples en 1982). Cependant, la population picarde
initiale est curieusement beaucoup moins florissante que celle du Cotentin et
des sites semblent encore sous-exploités ; cette population est de plus en plus
menacée par l'industrialisation (Port d’Antifer, centrales nucléaires). Un
déplacement de population s’ajoutant a I’extension vers I’ouest n’est pas a
exclure.

La conquéte des cOtes bretonnes est donc prévisible dans les toutes pro-
chaines années si la croissance démographique actuelle continue : moins de 80
couples en France vers 1930, 237 en 1968 (Terrasse et al., 1969), 300 a 330 en
1970 (Cruon et Vieilliard, 1975), 500 en 1974 (Tableau V)(1). La somme des
recensements récents aboutit au total de 656 couples au moins en 1979. En
1981, les recensements moins étendus permettent d’atteindre le chiffre de 728
a 741 couples, soit une croissance annuelle moyenne de 9,4 % depuis 1968,
contre 2,9 % entre 1930 et 1968 (2).

4 — Le début de conquéte des eaux continentales frangaise est-il issu de la
saturation des colonies cétiéres ?

Cet historique du Grand Cormoran en France montre que :

— la population francaise a toujours été cantonnée au littoral marin ;

— I’extension géographique vers I'ouest a déja existé dans le passé, au
moins jusqu’au Finistere, malgré une densité de population beaucoup plus fai-
ble qu’actuellement. Les cotes du nord Finistére, mais aussi celles de ’ensem-
ble de la Bretagne, peuvent donc vraisemblablement convenir a cette espéce ;

— Les tentatives de reproduction continentales sont pratiquement nulles,
et ne concordent pas avec une saturation des sites cotiers (récession de 1940-
1960). Leur localisation dans I’est de la France suggere d’ailleurs leur indépen-
dance vis-a-vis de la population cétiere. Par contre, les dates de ces appari-
tions correspondent aux limitations artificielles d’effectifs de la population
hollandaise qui, forte de 4 000 couples en 6 colonies en 1940, fit brutalement
ramenée a 1 200 couples en 3 colonies en 1955 (Cramp et Simmons, 1977) ;

— Les tentatives récentes d’implantation artificielle en France, qui ris-
quent de compromettre I'intérét biogéographique du peuplement francais,
n’ont fort heureusement pas encore pu agir sur le processus d’expansion natu-
relle observé.

Ces différents points confortent donc I’hypothese de I’origine hollandaise
(en tout cas étrangere) des grands cormorans implantés a Grand-Lieu.

(1) Le chiffre de 250 couples avancé par Yeatman (1976) est trés sous-estimé. )

(2) Selon Henry et Monnat (1982), la croissance annuelle moyenne aurait marqué une
forte chute depuis 1973 : 16 2 21 % entre 1968 et 1973,1 a5 % entre 1973 et 1979. En fait,
seuls les recensements partiels de 1974-1975 (Tableau V) permettent une estimation glo-
bale suffisamment précise, qui ne dépasse par 500 couples pour chacune des deux années,
soit respectivement 11 a 13 % puis 5,6 % de croissance annuelle entre 1968-79 ou 81. La
baisse de croissance est donc de 49 % depuis 1974 etnonde 76 2 94 %.



III — CONCLUSION

Le débat suscité par la taxonomie du Grand Cormoran européen a,
jusqu’a présent, été mal engagé. Les caractéristiques des deux sous-especes
carbo et sinensis n’ont pas été étayées de données toujours trés précises.
Cependant, la remise en cause de ces sous-espéces, tentée par Stokoe (1958),
s’est appuyée sur des arguments (cline morphologique, sites de nidification)
qui s’averent inadaptés au but fixé et, qui plus est, non prouvés. La chronolo-
gie des mues, et surtout le grand étalement des nidifications sur un site ren-
dent illusoire toute évaluation ponctuelle des deux éventuels phénotypes dans
les colonies, et a fortiori sur les sites d’hivernage lors de I’apparition du plu-
mage sexuel. Les proportions de ces plumages avancées jusqu’ici, en Grande-
Bretagne (15 % d’oiseaux d’aspect sinen.m% et en France (14 %) notamment,
donc I’hypothése d’un cline européen d’ouest en est, sont fausses. Au con-
traire, au moins 53 % a 59 % des grands cormorans des cotes frangaises pren-
nent I’aspect sinensis a un court moment de leur cycle, mais les comptages ne
peuvent en cerner qu’un petit nombre (inférieur a 25 %) a uninstant donné.
Les caractéristiques réelles d’'un éventuel polymorphisme.de plumage restent
donc a préciser. La différence entre carbo et sinensis pourrait, si elle existe,
plus concerner une durée de présence des plumes nuptiales blanches ornant la
téte et le cou qu’une différence du nombre et de la taille des plumes.

La situation particuli¢re de la Bretagne, o I’on rencontre les deux popu-
lations géographiques en hivernage (carbo britanniques, sinensis hollandais et
baltes) et désormais les deux types d’habitats de nidification, permet de tester
les préférences écologiques des deux populations en ce qui concerne la niche
alimentaire en hivernage et en reproduction. L’origine des oiseaux implantés
nouvellement a Grand-Lieu prend donc une signification théorique dépassant
de tres loin le caractére anecdotique de cette reproduction. L’examen des
reprises de bagues montre que les cormorans restent en hivernage trés large-
ment fidéles au type d’habitat alimentaire (eau douce, eau salée) de leur nais-
sance. Diverses considérations de dynamique de populations montrent de
plus que les oiseaux nicheurs de Grand-Lieu, comme ceux hivernant en
France continentale et, vraisemblablement, la majorité des cormorans hiver-
nant dans les estuaires seraient d’origine hollandaise, voir balte, et non brita-
nique. Les individus étrangers d’origine marine seraient donc trés minoritai-
res en hivernage en France.

Actuellement, les populations continentales et marines sont en Europe
largement allopatriques en période de reproduction et le flux génétique entre
populations parait étre pratiquement nul. L’hypothese d’un processus de spé-
ciation, né de Iisolement géographique et amplifié par la suite par une spécia-
lisation d’habitat alimentaire et de site de nidification issue de facteurs psy-
chologiques (imprégnation, apprentissage) augmentant vraisemblablement
les chances de survie de chaque individu (efficacité alimentaire supérieure
pour un type de milieu et une catégorie de proies), se trouve donc posée. La
délimitation de ces « races écologiques » pourrait ne pas correspondre exacte-
ment a celle des sous-espéces actuelles, cette derniére étant trés imprécise (cas
litigieux de la France, mais aussi de la Suéde ou de la Sardaigne par exemple).
Une nouvelle délimitation ne pourra éventuellement étre proposée qu’apres
I’analyse électrophorétique des populations européennes, associée a la
reprise du baguage effectué a grande échelle.
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La colonisation du lac de Grand-Lieu laisse présager I'apparition pro:
chaine d’une population nicheuse continentale frangaise, historiquement,
biogéographiquement et donc génétiquement indépendante de la population
cotiere actuelle, a condition que la protection de I'espéce en Hollande et en
France, cause de cette spectaculaire progression, soit maintenue. Cependant,
la premiére nidification a pu avoir lieu 8 Grand-Lieu dans la mesure ou ce lac
constitue certainement le milieu aquatique frangais le plus inaccessible a
I’'Homme, et la conquéte d’autres sites (vallées de la Loire, du Rhin et du
Rhone, lacs de Champagne) risque d’étre plus difficile.

Si ces diverses hypotheses se vérifient, la confrontation géographique des
deux populations jusqu’ici isolées en période de reproduction devrait permet-
tre de mesurer ’efficacité de la barriére écologique représentée par I’habitat,
et de vérifier son éventuelle fixation génétique. Une telle vérification dans des
conditions naturelles de I’action possible des facteurs écologiques sur I’isole-
ment génétique, dont on connait la difficulté de mise en évidence dans le
monde animal et plus particulicrement chez les oiseaux (cf. Mayr, 1974),
pourrait étre facilement menée dans les prochaines années: par la technique
simple du baguage.

SUMMARY

The taxonomic status of the French Cormorant population which lies on the
borderline between the breeding range of the two races, Phalacrocorax carbo
carbo whose nearest breeding site is in the British Isles and Ph. c. sinensis
which breeds in the Netherlands, is still controversial. Observations of the
plumage characteristics of breeding birds in Baie du Mont-Saint-Michel and
consideration of the origin of seven breeding pairs at the Lac de Grand-Lieu
(Departement de Loire-Atlantique) in 1981 provide an opportunity to re-exa-
mine the matter. The results of our investigations can be summarized as fol-
lows :

1) The identification of the two races on the basis of differences in adult plu-
mage was not possible. At the beginning of the breeding season in March 67 to
70 % of the cormorants observed at the Ile des Landes (Baie du Mont-Saint-
Michel) had a carbo phenotype, 20 to 25 % a sinensis phenotype and 4 to 13 %
were intermediates between the two. Moreover the white head and neck
feathers.did not last as long as the white thigh patches, and this may lead to
confusion between the races during most of the breeding season. Indeed it is
likely that the proportion of white headed birds (sinensis) in this breeding
population was much higher (53 to 59 %) ; asynchronous breeding resulting in
only 25 % of the population having a white headed plumage at any one
moment. These observations indicate that if carbo and sinensis do have diffe-
rent plumage characteristics (and this still needs to be proved), the French
situation can only be explained by one of the following alternative hypothe-
ses : Either French cormorants are a mixture of carbo and sinensis, or the two
phenotypes can only be distinguished by the duration of the white head and
neck plumage (sinensis keeping the white head for a longer time than carbo).

2) Several facts suggest the possibility that the Grand-Lieu immigrants might
come from the Nethérlands and not from the British Isles or the nearby
French coast. They would therefore belong to the race sinensis, and not to
carbo.
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First — The habitat provided by the Lac de Grand-Lieu closely ressembles
that of the Dutch cormorants. This is particularly true of the feeding habitat, a
fresh water marsh’ covered with floating vegetation. Birds of the carbo race
breed on cliffs along the shore and feed at sea.

Second — A clear inter-race habitat preference is demonstrated on both the
breeding and wintering grounds. Thus although the five departements sur-
rounding the Grand-Lieu lake are wintering grounds both for British carbo
and Dutch, Danish, Swedish and East German sinensis, an analysis of the
recoveries shows that 87 % of the carbo are found close to the sea shore and 54
% at least of the sinensis in inland fresh waters. Both races are present in
estuaries. In contrast banding recoveries have shown that cormorants bree-
ding on the French coast only winter close to the sea.

Third — Since 1967, large tree-roosts of wintering cormorants Have been
observed along the Loire River, from Nantes to Moulins, 1,000 to 1,500 birds
being spread along 500 km of river. This influx of wintering cormorants in
French inland waters corresponds to the marked increase of the Dutch and
Danish breeding populations of sinensis which took place since 1964. In the
meantime, the carbo population of Great Britain remained stable.

In conclusion we argue that the available data support the hypothesis of a dif-
ference in racial preference for a given habitat between carbo and sinensis.
This does not forcibly imply a genetic determinism of such a habitat prefe-
rence. The same result could well be achieved by a learned process. such as a
traditional preference for the habitat where the adult birds have been born.
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