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RÉSUMÉ 

La colonie de cormorans huppés (Phalacrocorax aristotelis) a fait l’objet d’un suivi sur l’île de 

Béniguet (mer d’Iroise) depuis 1992. Sur 21 ans, les sites actifs y sont passés de 3 en 1992 à 166 en 2012, 

avec un maximum de 210 en 2010. Cela représente un taux de croissance annuel moyen de 1.21 sur 21 

ans.  

Depuis 2006, la production de poussins par site de reproduction a été évaluée. Elle a fortement 

varié entre 2006 et 2012, avec un minimum en 2007. La probabilité de succès sur un site varie selon les 

caractéristiques des sites. La probabilité qu’un site soit non-occupé est la plus forte pour un site déjà non-

occupé l’année précédente. Ensuite viennent les sites en échec, et enfin les sites en succès. Cela traduit la 

réutilisation privilégiée des sites en succès avant ceux qui étaient en échec (par fidélité des anciens 

propriétaires ou recolonisation immédiate après un abandon ou mort des précédents propriétaires). Plus 

les adultes sont parvenus à avancer dans le processus de reproduction, plus le site a une forte probabilité 

d’être productif l’année suivante.  

Concernant la phénologie de la reproduction, l’effectif actif maximal lors d’une visite donnée (une 

semaine selon le calendrier julien) n’atteint jamais le nombre total de sites actifs de la saison. La différence 

a varié durant l’étude entre 10 et 56 sites actifs. Cela représente de 8.4 à 26.7 % des effectifs totaux de sites 

actifs annuels. Les effectifs actifs maximums observés une semaine donnée l’ont été de la semaine 11 à la 

semaine 18 selon les années (calendrier julien). Les effectifs actifs totaux ont été approchés selon les années, 

entre les semaines 14 et 18. 

En 2009, le baguage coloré des individus a commencé. De 2009 à 2012, la probabilité de survie 

estimée des individus marqués adultes a varié entre 0.69 (2011-2012) et 0.99 (2010-2011). Lors de leur 

première année, la probabilité de survie estimée des jeunes était inférieure : 0.29. Dès leur seconde année, 

leur survie estimée est passée au-dessus de 0.90. 

La production de poussins et la probabilité de survie ont été utilisées pour construire un modèle 

matriciel de projection de la population. Le taux de croissance populationnel obtenu avec le modèle 

matriciel est légèrement inférieur à 1 (0.985), ce qui indique une population proche de la stabilité. Il ne 

prend pas en compte l’incertitude sur les paramètres démographiques. Ce taux de croissance est inférieur à 

la valeur obtenue avec les effectifs de nids actifs recensés sur Béniguet : 1.21 sur 21 ans (1992-2012). La 

différence entre les deux valeurs de taux de croissance peut être expliquée par trois hypothèses non-



exclusives. (i) Les hypothèses sur lesquelles repose le modèle matriciel ne sont pas réalistes. (ii) Les 

paramètres démographiques antérieurs étaient bien supérieurs aux valeurs récentes. (iii) Une immigration 

substantielle est nécessaire pour expliquer l’augmentation observée du nombre de sites actifs. 

 

Mots clés : Cormoran huppé, écologie de la reproduction, sélection de l’habitat de reproduction, 

démographie, île de Béniguet, phénologie, Finistère. 
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Introduction générale 

« Combien il y en a ?1» [d’individus] est depuis longtemps une question centrale en 

écologie des populations et en biologie de la conservation, avec bien évidemment un intérêt tout 

particulier pour les différences entre années et les éventuelles tendances numériques dans le 

temps (Williams et al., 2002). La capacité d’une espèce à se maintenir localement, son expansion 

numérique locale voire sa « pullulation locale » dépendent de sa démographie, c'est-à-dire 

l’ensemble des phénomènes gouvernant les variations d’effectifs reproducteurs. La 

compréhension de ces phénomènes et leur régulation implique une étude démographique. Une 

étude démographique stricto sensu réclame de pouvoir estimer la taille de la population de 

reproducteurs et de mesurer les flux responsables des variations locales de ces effectifs 

reproducteurs, c'est-à-dire la fécondité (disons le succès de reproduction et le nombre de jeunes 

produits chaque année), la mortalité, l’immigration et l’émigration (Hanski, 2003 ; Ricklefs et 

Miller, 2005). Certains de ces paramètres ne sont accessibles que si on a la possibilité d’identifier 

les individus et de les suivre au cours de leur vie  (par exemple par marquage), mais d’autres le 

sont en suivant les sites de reproduction. Un tel suivi permet en effet de déterminer la taille de la 

population reproductrice et des composantes de fécondité. Les études démographiques 

s’attachent également à identifier les sources de variations spatio-temporelles des paramètres 

démographiques. 

Depuis les années 1960, la population de cormorans huppés n'a cessé d'augmenter sur le littoral 

atlantique français, avec actuellement plus de 6000 couples (Lloyd et al., 1991 ; Heath et al., 2000 fide 

Monnat et Pasquet, 2004) sur le littoral breton. Les effectifs bretons n’excédaient probablement pas 

quelques dizaines de couples au début du 20e siècle, entre 1960 et 1975 la « population » bretonne a 

présenté un accroissement moyen de 5 % par an (Monnat 1975 ; Henry et Monnat, 1981) Les mécanismes 

démographiques à l'origine de cette augmentation ne sont pas connus, et les connaissances sur la 

dynamique des populations de cormorans huppés en France sont limitées (voir cependant Fortin et al., 

2012). Les populations à l'origine de la colonisation du littoral français sont vraisemblablement celles de 

Grande Bretagne ou d'Espagne où des suivis démographiques sont en cours (site du CEH (Centre for 

Ecology et Hydrololgy) : http://www.ceh.ac.uk/sci_programmes/IsleofMayLong-

TermStudy.html,Velando et al., 2002). Cependant, l'effet du recrutement local sur la dynamique des 

populations françaises est inconnu à l'heure actuelle. De plus, le manque d'information sur les paramètres 

clés des populations de cormorans huppés en France constitue un obstacle majeur à la gestion et la 

conservation de cette espèce. 

                                                            
1 [D’individus] 
 



Dans ce contexte une étude sur la 

démographie de l’espèce est réalisée depuis 2004 dans 

l'archipel de Houat dans le Morbihan (Figure 1). Ce 

territoire d'étude comporte l'île aux Chevaux et les îles 

de Valuec et de Méaban (Fortin et al., 2012). Depuis 

2010, cette étude est complétée avec de l’électronique 

embarquée (Fortin et Barbraud, 2009). L’aspect 

démographique est toujours d’actualité et le projet 

s’oriente sur la proposition du cormoran huppé 

comme indicateur de l’écosystème côtier (Fortin et al., 

2013). Une rencontre avec l’équipe de recherche de 

l’archipel de Houat a permis de coordonner les 

travaux de ces chercheurs avec ceux de la réserve de 

Béniguet (Figure 2). L’île de Béniguet abritait plus de 

200 couples nicheurs en 2011 (voir Chapitre 1), ce qui 

représente pratiquement un tiers de la totalité des 

cormorans huppés nicheurs de l'archipel de Molène. 

Dans ce contexte, la réserve de Béniguet présente 

toutes les caractéristiques nécessaires pour intégrer et 

développer (même partiellement) un pendant de 

l'étude morbihannaise. L’objectif de l'étude menée 

sur l'île de Béniguet est de connaître certains aspects 

de l’écologie et de la démographie de l’espèce (e.g, 

variations spatio-temporelles de la 

production de poussins, occupation de 

l’espace, mortalité). 

 

 

 

Sur l’île de Béniguet, une partie de ces contributions s’inscrit dans le cadre de l’étude 

morbihannaise et de celui de l’Observatoire Régional des Oiseaux Marins (OROM) (Cadiou et al., 

2008, 2009 et 2011 ; Nisser et al., 2006, 2007, 2008, 2009 ; Nisser et Yésou , 2010, 2011et 2012). 

Figure 1. Îles du littoral breton et Pertuis 
charentais. 

Figure 2. Archipel de Molène et île d’Ouessant. 



Cette structure, mise en place par le Conseil Régional de Bretagne, contribue à l’étude des 

écosystèmes marins et à l’évaluation des actions de protection. L’Observatoire, qui se veut être un 

outil de surveillance intégrée et de veille écologique, assure le suivi de 17 espèces. L’OROM 

s’articule avec l'Observatoire de la Biodiversité et du Patrimoine Naturel de Bretagne (OBPNB). 

Les connaissances sur l’état de santé des populations d’oiseaux marin sont disponibles sur le site : 

http://www.observatoire-biodiversite-bretagne.fr/ 



Organisation du mémoire, objectifs et questions 

1. Suivi des sites de nidification, occupation de l’espace et 
fécondité 

Le suivi des sites vise à étudier  

1) Les paramètres démographiques concernant la reproduction : 

o la probabilité d’occupation des sites par les reproducteurs ; 

o la probabilité de pondre ; 

o la production de poussins viables. 

2) La phénologie de reproduction :  

o chronologie des installations, des pontes, des productions de poussins. 

Chapitre 1 : variations spatio-temporelles des paramètres de 
fécondité  

Dans la situation actuelle d’augmentation des effectifs reproducteurs de cormorans huppés en 

Bretagne (Monnat et Pasquet, 2004), la question se pose de savoir si cette augmentation est susceptible 

d’être alimentée exclusivement par une production accrue de poussins au cours du temps, poussins qui 

seraient recrutés localement quelques années plus tard. Le suivi des sites de reproduction sur l’île de 

Béniguet permet d’ores et déjà d’approcher un nombre de couples nicheurs et d’estimer une production 

annuelle à l’échelle de Béniguet (nombre de sites actifs, nombre moyen de poussins considérés comme 

capables d’atteindre l’émancipation par nid). 

Chez les espèces mobiles vivant et se reproduisant potentiellement plusieurs fois au cours de leur 

vie, les variations des effectifs nicheurs locaux dépendent non-seulement du nombre de jeunes produits et 

du nombre d’individus qui meurent chaque année, mais aussi du nombre d’individus venant d’ailleurs et 

entrant dans la population reproductrice, ainsi que du nombre d’individus qui en sort (émigration et 

immigration, les deux participant de la dispersion). Bien entendu, l’immigration d’individus nés ailleurs, ou 

s’étant déjà reproduits ailleurs, peut jouer un rôle important dans la cinétique de la population de l’île de 

Béniguet, mais comme expliqué ci-dessous, la dispersion interne dans l’île également. 

En effet, le cormoran huppé ne se reproduit par partout sur l’île de Béniguet ; la topographie de 

l’île favorise des agrégations de sites occupés. La production de poussins dans l’île est potentiellement 

distribuée de manière hétérogène. La démographie sur l’île peut dépendre de certains « secteurs » 

productifs dont il est intéressant de déterminer les caractéristiques. De telles variations spatio-temporelles 

peuvent avoir des conséquences sur la persistance globale d’une population fragmentée. En effet, il a été 

montré chez une autre espèce d’oiseau marin (la mouette tridactyle, Rissa tridactyla) que la dynamique 



d’occupation des sites de reproduction dans une zone restreinte est cohérente avec des stratégies de 

sélection de l’habitat par les individus à des échelles plus vastes (Bled et al., 2011). Chez cette espèce, 

depuis le début du XXIe siècle, la viabilité de l’ensemble des colonies de mer d’Iroise (une population 

fragmentée, Hanski 2003) repose chaque année sur la production dans quelques « sous-populations », dans 

un système pouvant être comparé à des « vases communicants » (J.-Y. Monnat, com. pers.). En outre, des 

travaux antérieurs menés sur cette espèce ont proposé que les individus décident de quitter un site ou d’y 

rester sur la base de leur propre succès reproducteur, et de celui des congénères (Danchin et al., 1998). Une 

localité productive joue alors un rôle attracteur sur les oiseaux en échec issus des colonies proches, et 

retient ses reproducteurs en échec mais installés à proximité de sites productifs. Une hétérogénéité spatiale 

dans la production de poussins, avec des zones productives et d’autres moins productives, a donc 

potentiellement des répercussions différentes en termes de viabilité globale d’une population fragmentée 

de celles d’une production homogène moyenne ou faible.  

L’étude de la dispersion contemporaine chez les espèces comme le cormoran huppé impose une 

identification des individus par marquage (Williams et al., 2002), et réclame également que la zone de 

dispersion soit prospectée par les observateurs. La dispersion géographique juvénile de l’espèce en mer 

Celtique a été analysée à partir de reprises d’oiseaux bagués (Pasquet et Monnat, 1990) mais n’était pas 

placée dans le même cadre théorique et n’a pas permis de dégager de conclusions sur les décisions 

individuelles de choix de l’habitat. Il est cependant possible dès à présent d’aborder la dynamique 

d’occupation de l’espace (ici, la dynamique d’occupation des sites de reproduction) au sein de l’île. Le 

cadre théorique choisi ici a été développé en écologie comportementale et repose sur les tactiques 

individuelles de sélection de l’habitat. Les théories de sélection de l’habitat jouent en effet un rôle 

prépondérant dans les études de la dispersion chez les oiseaux et les organismes mobiles activement 

(Danchin et al., 1998 ; Ronce et al., 2001 ; Doligez et al., 2002 ; Bled et al., 2011). Les décisions individuelles 

de quitter un site et d’en choisir un autre génèrent les processus d’immigration et d’émigration, soit 

localement entre secteurs occupés au sein d’une île, soit à une échelle plus vaste, l’île de Béniguet pouvant 

être considérée comme une partie d’une « population fragmentée ». Au sein de l’île de Béniguet, l’habitat 

est physiquement hétérogène et le cormoran huppé y occupe des sites parfois situés sur de petites falaises, 

parfois simplement sur la roche, etc. Les décisions individuelles peuvent également générer des patrons 

d’occupation des sites, sous des conditions d’extrapolation qui seront explicitées dans un chapitre 

particulier dans le présent rapport. On peut se demander si les décisions prises par les individus en termes 

d’habitat de reproduction ont des conséquences sur leur capacité à produire des jeunes viables. D’un point 

de vue évolutif, si des choix différents sont associés à une production de jeunes différente, cela remplit 

une condition nécessaire (mais non suffisante) pour qu’il y ait un potentiel d’action de la sélection naturelle 

sur les stratégies de choix (Danchin et al., 1998). La première catégorie de questions abordées ici porte sur 

les variations spatiales du succès de reproduction :  

Question 1 : Une année donnée, y-a-t-il des variations spatiales du succès de reproduction ? 



La probabilité qu’un site soit en succès sera mise en relation avec des secteurs (découpage de la colonie en 

secteurs N, E, W, S et T), et sera associée à des caractéristiques physiques de terrain où sont situés les nids 

(roche, corniche, terrier, grotte). Ici, l’un des objectifs principaux est de déterminer si le succès 

reproducteur varie dans l’espace et le temps, et co-varie avec des caractéristiques physiques des sites.  

Chapitre 2 : Dynamique d’occupation des sites  

Dans l’hypothèse de l’existence de variations spatiales du succès de reproduction (Cf. point 

précédent), on peut se demander si les individus sont indifférents à leur production antérieure au moment 

de choisir où s’installer une année donnée (choisir plutôt les sites ayant produit des poussins l’année 

précédente ?). L’occupation des sites sera étudiée ici dans le cadre de la théorie de la sélection de l’habitat 

basée sur le succès de reproduction (Danchin et al., 2005). Le statut d’un site (occupé, non occupé) dépend 

de décisions prises par les individus : s’installer pour la première fois sur un site encore jamais occupé, 

réutiliser un site, déserter un site (donc disperser), etc. L’analyse a été conçue en s’inspirant de travaux 

ayant mis en évidence que les décisions individuelles peuvent dépendre du succès de reproduction 

antérieur sur le site (Danchin et al., 1998 ; Parejo et al., 2006), ou du fait que le site ait été ou non déjà 

occupé l’année précédente (Safran 2004, Bled et al. 2011). Le mécanisme sous-jacent implique que des 

conditions soient réunies, notamment (i) une hétérogénéité du succès de reproduction dans l’espace (Cf 

question1), et un certain degré d’auto-corrélation temporelle de la probabilité de succès locale (Danchin et 

al., 1998, Parejo et al., 2006). La colonisation de l’île de Béniguet par le cormoran huppé a commencé en 

1992 ; il existe donc un potentiel de « connaissance » du succès passé des sites de reproduction par les 

individus. S’agissant des individus, une décision est supposée pouvoir être étudiée dans un cadre évolutif, 

avec des conséquences en termes de fitness2 : la sélection naturelle favoriserait les règles de décision 

individuelles associées à une fitness supérieure à celle des autres décisions (Doligez et al., 2002). Ici, 

évidemment, le statut « occupé » ou « non-occupé » d’un site peut refléter les décisions de plusieurs 

individus : un site peut être occupé deux années consécutives par deux couples différents. Cela implique 

éventuellement la mort ou la désertion du premier couple, puis la décision d’un nouveau couple de 

s’installer sur le site. Séparer les deux phénomènes réclame de suivi d’individus marqués, une chose qui n’a 

pas pu encore être mise en place à Béniguet (Cf chapitre 5). On ne peut donc pas utiliser des analyses 

portant sur les sites pour faire inférence sur les décisions individuelles sans prendre de précaution.  

Question 2 : les caractéristiques des sites (ou de la zone dans laquelle ils sont localisés), et le 

succès de reproduction (pour les sites occupés) influencent-ils la dynamique de leur occupation 

par les reproducteurs ? 

                                                            
2 Ce terme a été traduit en français de plusieurs manières, et a lui-même été défini en anglais de plusieurs 
manières. Le terme anglais sera conservé ici pour désigner la capacité des individus à transmettre leurs gènes aux 
générations futures. 



L’objectif est d’utiliser des modèles d’occupation des sites (MacKenzie et al., 2003) afin d’étudier la 

dynamique spatio-temporelle d’utilisation de l’espace par les reproducteurs (persistance des sites, (re-) 

colonisation, abandon) en fonction des caractéristiques des sites ou zones géographiques. Une attention 

particulière sera portée à l’influence du succès de reproduction annuel sur le devenir du site (Bled et al., 

2011). Ici, il s’agit en particulier d’établir si les sites productifs ont une plus forte chance d’être réoccupés 

l’année suivante que les autres (par leurs propriétaires précédents ou de nouveaux venus). En termes de 

décisions individuelles, cela peut traduire une plus forte fidélité des anciens propriétaires aux sites en 

succès, ou l’attraction immédiate de nouveaux reproducteurs sur de tels sites en cas de départ ou 

disparition des anciens propriétaires. 

Chapitre 3. Phénologie de la reproduction ; statistiques 

descriptives 

La phénologie de la reproduction du cormoran huppé est connue dans les îles britanniques (Snow 

1960, Aebischer 1986, Aebischer et Wanless 1992, Harris 1994) mais moins en Bretagne. Chez les oiseaux, 

la littérature est riche en documents qui ont montré que selon le moment où un couple démarre sa 

reproduction annuelle, la probabilité de succès varie (Charmantier et al., 2006). La problématique de la 

phénologie rencontre un écho particulier actuellement concernant la reproduction des oiseaux à cause des 

corrélations possibles avec les changements globaux, en particulier climatiques (Álvarez et Pajuelo, 2011). 

De nombreux travaux se sont intéressés à la relation entre climat et phénologie de la reproduction 

(Stenseth et Mysterud, 2002). L’objectif est ici d’étudier les éventuelles variations interannuelles de dates-

clef telles que la construction des nids, l’observation d’œufs dans les nids, et l’observation de poussins.  

Question 3 : y a-t-il des fluctuations annuelles « substantielles » des dates d’entrée en activité des 

sites, et de la phénologie de la reproduction ? 

Le suivi phénologique de la reproduction permet également de répondre à des questions posées 

par les gestionnaires d’espaces protégés où est présente l’espèce : quelles sont les dates optimales de visites 

sur les différentes colonies pour décompter le maximum de sites actifs, le maximum de pontes, le 

maximum de poussins ? L’objectif est d’obtenir les principales informations annuelles nécessaires au suivi 

des populations, tout en réduisant l’investissement de temps sur le terrain. 

2. Identification des individus, estimation de la mortalité, et du 

taux de croissance populationnel par modèle matriciel 



Chapitre 4. Approche de « Capture-Marquage-Recapture3 » (CMR) 

avec les premiers contrôles d’oiseaux marqués 

En 2012, 4 ans de données de marquage et de contrôles d’individus adultes marqués étaient 

disponibles. Quatre années sont en théorie suffisantes pour estimer une probabilité de survie des individus 

corrigée par la probabilité de « capture » (la probabilité de contacter un individu vivant et présent sur la 

zone d’étude; Williams et al., 2002). Le marquage (démarré en 2009) permet d’estimer une probabilité de 

survie locale, un paramètre démographique essentiel pour comprendre la dynamique locale de la 

population. 

La probabilité de survie, ainsi que la production en poussins par site actif, seront ensuite utilisés 

dans un modèle matriciel de projection des populations (Caswell 2001) afin d’estimer un taux de 

croissance populationnel basé sur les paramètres démographiques locaux. Ce taux de croissance sera 

comparé au taux de croissance observé sur la base du nombre de sites actifs, un « proxy » pour la taille de 

la population reproductrice. La comparaison des deux permettra d’évaluer la part de l’immigration dans la 

dynamique locale. 

 

   

                                                            
3 CMR : « Capture-Mark-Recapture », soit « capture-marquage-recapture »  
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