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Résumé

La présente étude sur la variabilité de Gobius minutus montre la grande
constance de 1’espéce pour des caractéres comme la disposition des papilles cutanées
et la distribution du pigment et une variation locale et microgéographique, seule-
ment dans ’intensité de la pigmentation. En ce qui concerne la taille, les modalités
de la croissance, la durée de la vie, la maturation des gonades, la proportion des
sexes, ete., I’espéce est plus variable et présente une variation géographique. I1 en
est de méme pour les caractéres numériques étudiés : nombre de vertébres et de
rayons de la seconde nageoire dorsale et de l’anale. Ces caractéres semblent liés
a une variation a intérieur de la populatlon locale et & une variation géographique
se traduisant par des gradients (clines) a l’intérieur de l’aire de répartition.

Des rapports existent entre les clines des caractéres numériques, métriques et
biologiques de Gobius minutus et les gradients écologiques, dans la zone tempérée.
On les constate également entre la variation d’une population locale et les condi-
tions du milieu. Ils permettent de conclure que la variation géographique est
principalement due a l’influence du milieu. La divergence des moyennes des popu-
lations périphériques par rapport a celles des régions centrales a donc probablement
une autre cause que la ségrégation raciale ; elle est plutdot déterminée par les
facteurs écologiques extrémes qui régnent aux limites d’extension géographique de
Iespéce. Il apparait ainsi que, ni la variabilité des caractéres numériques, ni celle
des autres caractéres examinés, ne permettent une division de l’espéce Gobius
minutus en sous-espéces, mais que les diverses populations représentent une seule
forme de l’espéce dont la variation géographique, pourtant considérable, est de
nature phénotypique.
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INTRODUCTION

Gobius minutus est un Poisson Téléostéen de petite taille, commun
sur les fonds sableux du littoral des cotes européennes. L’espéce est
généralement considérée comme extrémement variable, en partie parce
qu’on I’a autrefois confondue avec Gobius microps. Ainsi, Heincke
(1880) I’avait rapportée a cette derniére espéce qu’il estimait étre une
sous-espéce, précocement mire, de G. minutus. Holt et Byrne (1901)
partageaient cet avis. Mais Boulenger (1911), Fage (1917), Duncker
(1928), Hass (1940) et, plus récemment, Lawacz (1965), ont démontré
que G. minutus et G. microps sont deux espéces bien distinctes I'une
de I’autre, quoique voisines.

Par contre, des ichtyologistes comme De Buen (1923), Duncker
(1928) et Le Danois (1913), se basant sur les variations de taille, de
coloration, de nombre des écailles et de disposition des papilles cuta-
nées, ont distingué plusieurs variétés de G. minutus.

En outre, Johnsen (1936) et Hass (1937), qui ont étudié par des
méthodes biométriques la variation géographique de quelques carac-
téres quantitatifs dans diverses populations de I’Europe septentrionale,
y ont constaté une certaine variabilité de I’espéce. Johnsen la considére
comme un gradient des moyennes décroissantes du Nord au Sud, mais
le graphique de Hass ne lui permet pas de conclure dans le méme
sens ; cependant, les deux auteurs sont d’accord sur la nature phéno-
typique de cette variation. Hass estime qu’elle ne dépasse pas les limites
raciales de la forme principale, G. minutus minutus, créée par De Buen
(1923) et qui est, selon lui, répandue dans I’Europe septentrionale
jusqu’a la Manche.

De telles divergences, au sujet d’'un animal si bien connu, m’ont
amenée a penser qu’il ne serait pas inutile d’étudier plus en détail, a
I’aide de caractéres quantitatifs et qualitatifs observés sur un grand
nombre d’individus, la variabilité de G. minutus, dans les diverses
conditions de vie de son aire de répartition totale.

Dans ce but, de nombreuses récoltes de G. minutus ont été effec-
tuées sur les coOtes européennes et, particuliérement, en deux régions
différentes : la cOte septentrionale de la Bretagne et la cOte occidentale
de la Suéde.

Dans une premiére partie de ce travail (Swedmark 1958), j’ai
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exposé les résultats déja obtenus par I’étude de la biologie et de la
croissance de cette espéce a partir de deux populations examinées en
détail, celle de Penpoull (cote septentrionale de la Bretagne) et celle
du Gullmarfjord (coéte occidentale de la Suéde). Cette étude m’a permis
de montrer que, chez G. minutus dont le cycle vital s’étend sur un an,
il se produit, au cours de cette période, des fluctuations saisonniéres
dans Deffectif des populations, dans la proportion des sexes et dans
la croissance. Les modifications qu’elles entrainent dans les deux
populations sont semblables quant aux traits généraux, mais différentes
dans le détail. En outre, elles sont considérablement plus marquées
dans la population septentrionale que dans la population bretonne,
témoignant ainsi d’une variation géographique étroitement liée aux
conditions de milieu et aux changements saisonniers, différents d’une
localité a l’autre.

Le présent travail résume les résultats de mes recherches ulté-
rieures sur la variabilité de G. minutus quant aux caractéres morpho-
logiques comme la disposition des papilles cutanées ; numériques
comme le nombre de vertébres et de rayons des nageoires dorsale et
anale ; chromatiques comme la coloration, 'intensité et la disposition
du pigment. Je donne aussi quelques résultats complémentaires sur
la biologie de G. minutus. La variabilité des caractéres est également
envisagée dans ses rapports avec les conditions du milieu.

Mes recherches ont été effectuées principalement au Laboratoire
des Péches maritimes a Lysekil (Suéde) et a la Station biologique de
Roscoff (France).

Je suis heureuse d’exprimer ici ma sincére reconnaissance a4 mon
Directeur de recherches, M. le Professeur Georges Teissier, Directeur
de la Station biologique de Roscoff, pour I'intérét qu’il a constamment
porté 4 mon travail, pour les conseils qu’il m’a prodigués et pour
I’aide matérielle qu’il m’a permis d’obtenir. Je conserve un souvenir
reconnaissant au Professeur Louis Fage qui m’a toujours encouragée.
Je dois aussi beaucoup a P’ancien Directeur du Laboratoire des Péches
maritimes a Lysekil, le Docteur A.R. Molander, qui m’a généreusement
accueillie et fait profiter des avantages de son Laboratoire. Mes vifs
remerciements vont au Dr D.J. Crisp, Directeur de la Marine Biology
Station a Menai Bridge, au Professeur H. Brattstrém, Directeur de la
Station d’Espegrend et au Professeur G. Petit, ancien Directeur du
Laboratoire Arago a Banyuls, pour les précieuses facilités de travail
et de récolte qui m’ont été offertes. Je tiens aussi a remercier le Docteur
W. Harder pour le matériel qu’il m’a fait venir d’Helgoland et de
I’Elbe et M. A. Percier qui en a récolté pour moi au voisinage de
Biarritz. J’ai pu consulter, griace a I’obligeance de Mme S. Johnsen,
les données inédites de S. Johnsen. Je n’oublie pas non plus le per-
sonnel de la Station biologique de Roscoff et celui du Laboratoire de
Lysekil qui m’ont rendu de nombreux services. Enfin, je remercie
Mmes B. Caram et B. Kriznan de m’avoir aidée, I'une pour la traduction
francaise, ’autre pour I'illustration de ce travail.
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LOCALITES, MATERIEL ET METHODES.

Les quelque 9.000 spécimens de Gobius minutus, qui constituent
mon matériel d’étude, proviennent de 29 localités réparties le long des
cotes européennes, comprises entre 60° et 42° de latitude Nord, comme
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Carte des cotes européennes, indiquant ’emplacement des stations 4 Gobius minutus,
étudiées par les différents auteurs.

le montre le tableau I A, dans lequel elles sont classées par ordre
décroissant de latitude. La plupart de ces localités sont marines, sauf
sept d’entre elles qui sont saumaétres : celles de la Mer Baltique, de
I’Oresund, de la Penzé et des étangs méditerranéens, ’eau étant consi-
dérée comme saumatre entre 18 et 5 p. 1000. La figure 1 donne ’empla-
cement des 29 localités étudiées.
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J’ai, la premiére, signalé la présence de Gobius minutus sur la
cote méditerranéenne francaise ou I’espéce est abondante dans les
étangs languedociens saumétres, mais je ne I’ai trouvé, ni sur le
littoral de la région de Banyuls, ni sur celui de la région de Marseille.

Sur les cotes du Golfe de Gascogne, au voisinage d’Arcachon et
de Biarritz, toute recherche de I’espéce a été vaine jusqu’ici. La cote
est sans doute trop exposée pour G. minutus que Le Danois (1913) a
cependant signalé une fois au large du golfe.

En général, mon matériel comporte un seul lot pour une localité
particuliére, mais I’étude de la variation & I’intérieur d’une population
locale, telle qu’elle a été faite dans le Gullmarfjord et a4 Penpoull, a
rendu nécessaire de fréquents prélévements pendant plusieurs années.
C’est ainsi que les récoltes du Gullmarfjord représentent 20 préléve-
ments répartis sur cinq ans et celles de Penpoull, neuf, répartis sur
quatre ans, l’ensemble des deux localités comprenant environ
2.300 individus.

Pour compléter ce matériel personnel, j’ai également utilisé les
résultats publiés par Johnsen (1936), Hass (1937) et Taaning (1940),
pour 17 localités de la Mer du Nord, de la Baltique, des cotes norvé-
giennes et des Iles Féroé. La distribution de ces stations est donnée
dans le tableau I B et la figure 1. De plus, j’ai tenu compte des travaux
de De Buen (1923) et de Le Danois (1913). J’ai pu également disposer
des données inédites de Johnsen, ce qui m’a permis d’en faire une
analyse statistique et de comparer son matériel au mien. L’ensemble
des récoltes se rapporte donc a la plus grande partie de I’aire de distri-
bution de G. minutus : j’ai pu ainsi procéder a I’étude détaillée de
la variation géographique de I’espéce.

En général, les récoltes ont été effectuées sur les fonds sableux,
a I’aide d’un chalut de dimension réduite (d’aprés Johansen) ou avec
une petite senne, tous deux a mailles serrées, permettant la capture
de I’ensemble des individus de toutes tailles vivant dans une méme
localité. La péche a été effectuée a une profondeur variant entre 0,2 a
5 m ; il faut préciser que, dans les mers 4 marée, G. minutus se trouve
toujours au-dessous de la zone intercotidale. Exceptionnellement, des
chalutages ont été effectués a 10 ou 20 m de fond. Les tableaux I A et
I B indiquent la position géographique des localités, leur profondeur
et la date des prélévements. En principe, pour faciliter la comparaison,
les récoltes sont faites 4 la méme saison, fin de I’été ou automne, leur
effectif étant plus grand a ce moment et permettant d’obtenir un
échantillonnage complet.

Les observations sur la coloration ont porté, en majorité, sur du
matériel frais. La distribution des papilles cutanées a été étudiée apres
traitement &4 ’acide chromique (Senzo 1911), méthode qui les rend
saillantes et faciles a observer. En ce qui concerne les caractéres
numériques, les vertébres ont été dénombrées aprés dissection. L’uro-
style est compté comme une vertébre unique. Etant donné le faible
nombre (moins de 1 p. 100) d’individus pourvus de vertébres com-
plexes, il n’en a pas été tenu compte dans la présente étude. Le dernier
rayon des nageoires dorsale et anale, toujours double, est considéré
comme unique. Le premier rayon de ces deux nageoires, légérement
épineux, est inclus dans I’ensemble du nombre de rayons par nageoire.
J’ai suivi ici la méthode de Johnsen et Taanig qui ont assimilé ce
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premier rayon aux autres, ce que n’ont pas fait De Buen, Dunker et
Hass. Par conséquent, en comparant les moyennes obtenues par I’ana-
lyse de mon matériel avec celles qu’avait trouvées Hass, j’ai chaque
fois augmenté ces derniéres d’une unité. Le nombre de rayons de la
premiére dorsale a également été compté, mais, comme il varie peu —
six, rarement cinq —, cette nageoire n’a pas été considérée dans I’ana-
lyse de la variabilité.

La longueur du corps, le sexe, les stades de maturation des
gonades ont été déterminés par les techniques décrites dans la premiere
partie de ce travail (Swedmark 1958). Les méthodes utilisées pour
Panalyse statistique, sont empruntées & Simpson et Roe (1960) et a
Snedecor (1956). La moyenne M, D’écart-type S et leurs erreurs-
standard respectives ont été déterminés par les procédés habituels. La
variation des populations a été étudiée par la méthode de la variance.
On trouvera les données numériques dans les tableaux II a X.

CARACTERES SOUMIS A LA VARIATION.

I. Caractéres biologiques et métriques.

Depuis la publication de la premiére partie de ces recherches, qui
n’a porté, en principe, que sur deux populations locales, les lieux de
récoltes ont été étendus a de nombreuses localités réparties sur I’en-
semble de I’aire de distribution. Les renseignements complémentaires,
ainsi obtenus, sur la biologie de Gobius minutus, contribuent a une
meilleure connaissance de sa variation géographique et confirment,
d’une maniére générale, les conclusions déja présentées (Swedmark
1958). C’est pourquoi, je résumerai briévement ces données en y ajou-
tant les nouveaux résultats.

G. minutus est commun sur les fonds sableux peu profonds (0 a
50 m) ou il méne une vie sédentaire et benthique, a I’exception d’une
courte période pélagique larvaire qui assure la répartition horizontale
de I’espéce. Les fluctuations dans l’effectif des populations locales sont
considérables au cours de I’année et d’'une année a ’autre. Saisonniéres,
elles indiquent, durant le premier été, une grande abondance, réduite
en hiver et une moindre abondance I’été suivant, réduction normale
d’effectif due au vieillissement et a la prédation.

Dans la population septentrionale du Gullmarfjord, ces fluctua-
tions sont trés accentuées, les jeunes effectuant une migration verticale
vers les eaux profondes durant la période froide d’octobre a février.
IIs ne remontent qu’au printemps pour frayer, mais en nombre
restreint ; ce nombre augmente au cours de la période de reproduction,
pour décroitre quand le frai est terminé. Dans la population plus
méridionale de Penpoull, beaucoup plus stationnaire, la migration
verticale correspondante se limite 4 une disparition quasi totale en
février exclusivement ; 14 également, la population augmente graduel-
lement pendant la période de reproduction.

Des phénoménes analogues ont été observés plus récemment dans
d’autres populations et il semble bien que ’effectif des populations
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septentrionales décroisse, en régle générale, dés la saison de refroidis-
sement des eaux superficielles.

Le cycle vital ne dure qu’une seule année, & la fin de laquelle
a lieu la période de reproduction, suivie immédiatement de la mort
des adultes. Il arrive cependant, dans la population de Gullmarfjord,
qu'un nombre restreint d’individus restent vivants une seconde année.

Une telle prolongation du cycle vital a été constatée dans d’autres
populations septentrionales : en effet, on trouve fréquemment, a
Pautomne, des individus de deuxiéme année dans les localités proches
de Bergen, de Menai Straits ainsi que dans I’Elbe. Dans cette derniére
station, les individus plus 4gés sont méme trés fréquents. Par contre,
il n’existe pas d’animaux de plus d’un an dans les populations bre-
tonnes et dans celles de I’étang de Sigean. Ces faits soulignent la
tendance de l’espéce a4 une prolongation du cycle vital dans les
régions septentrionales, tendance déja signalée dans la premiére
partie de mon travail (Tableau II).

La période de reproduction, qui commence en mars et s’étend
jusqu’en juillet, semble présenter des limites analogues dans l’en-
semble de l’aire de répartition, a I'exception des étangs méditerranéens
ou il y a de faibles indices d’un début plus précoce du frai.

En ce qui concerne la maturation des gonades, j’ai pu constater,
en outre, que la gamétogenése commence plus tot dans les régions
occidentales et méridionales que dans les régions orientales. Les
premiers stades de maturation apparaissent en aott-septembre chez
les Poissons de Bergen, de I’Elbe, de Helgoland, de Menai Straits, de
Penpoull et de Sigean. Mais, d’aprés mes observations du Gullmarfjord
oll la gamétogenése s’accomplit pendant une période plus tardive et
plus limitée, les populations baltiques et celles de la cOte occidentale
de Suéde ne montrent aucune maturation des gonades a cette saison.
A Penpoull, dés janvier, on trouve des méles mirs ; toutefois, comme
dans le Gullmarfjord, la reproduction n’a pas lieu avant le mois
de mars.

L’analyse respective des populations de Penpoull et du Gull-
marfjord indique une variation locale considérable, se manifestant
par une modification continue de la proportion des sexes au cours
du cycle vital. Parmi les jeunes, ce sont les méales qui dominent, le
taux de masculinité dépassant l'unité, ce qui est normal apreés la
naissance. Au cours de la maturation des gonades, I'inverse se produit,
les femelles dominent de plus en plus et le taux de masculinité décroit
pour atteindre, a la fin de la période de reproduction sur des hauts
fonds, un minimum de 0,1. Cette variation dans la proportion des
sexes semble pourtant plus graduelle dans la population de Penpoull
que dans celle du Gullmarfjord. Certaines observations suggérent qu’elle
serait en partie due au fait que les males, aprés le frai, quittent,
avant de mourir, les eaux superficielles pour s’enfoncer dans la zone
littorale. Le tableau II représente cette augmentation du taux de mas-
culinité chez les adultes, en période de frai, en fonction de la profon-
deur (Falkenberg 1,5 et 10 m).

Ce méme tableau indique aussi le taux de masculinité des diverses
populations, calculé également &4 la fin de 1I'été ou au début de
Pautomne, époque marquant le début de la gamétogenése dans la
plupart d’entre elles. Il en ressort que le taux de masculinité est
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généralement plus faible dans les populations septentrionales que dans
les méridionales. C’est ainsi qu’a Espegrend, prés de Bergen, il est
de 0,4, dans le Gullmarfjord, de 0,7, a Helgoland et Menai Straits,
de 0,8, dans les populations bretonnes, de 0,8 a 1,3 et de 2,3 dans
I’étang de Sigean. Dans les stations suédoises, ce taux s’éléve, a I'au-
tomne, de 0,6 a 1,1, du Nord au Sud, c’est-a-dire de Ross6 (Skagerak)
a Ystad (Baltique).

Ces résultats indiquent donc que la proportion des sexes varie
géographiquement avec une augmentation du taux de masculinité du
Nord au Sud. A I’exception de la Baltique, les régions septentrionales
sont moins riches en males qu’en femelles. Une égalité numérique
approximative des sexes s’observe dans les eaux bretonnes, tandis quc
les miles dominent dans les populations plus méridionales. I1 est donc
vraisemblable que la proportion des sexes dépend de la température
et que les variations observées sont dues aux conditions thermiques
différentes. Le froid, dans les localités septentrionales, doit faire mourir
plus de méles que de femelles, méme s’ils se trouvent presque a égalité
au début de leur existence. Dans le sud, la température plus élevée
fait périr moins de males et la proportion des sexes reste égale. Dans
les étangs languedocicns, la température trés élevée semble avoir un
effet contraire et fait mourir les femelles. Pourtant, il n’est pas exclu
que leffet de la basse salinité s’ajoute a celui de la température,
puisque le taux de masculinité est élevé également dans les populations
de la Baltique.

Il existe également une variation géographique de la taille : la
longueur du G. minutus croit en fonction inverse de la latitude. La
population de la Baltique constitue une exception, avec une taille
moindre que dans les régions plus septentrionales. Cette variation,
indiquée dans mon précédent travail, est encore plus évidente si on
examine les données nouvelles présentées dans le tableau II. Elles
indiquent que les valeurs moyennes de la taille, comparées a la
méme saison (premier automne), correspondent bien au gradient
d’accroissement mis en évidence du Nord au Sud. Ainsi, a Bergen,
la taille est minimum (47,34 mm), tandis qu’elle atteint un maximum
chez les spécimens de la Manche (59,37 mm). Il est intéressant de
noter que la taille ne continue pas d’augmenter au sud de Penpoull.
En effet, tout en tenant compte des dates différentes de récoltes des
lots, il ressort nettement que la taille est plus petite dans les popu-
lations des eaux méridionales de la Bretagne et des étangs langue-
dociens. Pour les Poissons baltiques, de plus petite taille, le méme
tableau met en évidence la diminution continue de la longueur, le
long de la cOte occidentale de la Suéde jusqu’a la Baltique, ce phéno-
meéne étant plus apparent chez les adultes.

Le tableau montre, en outre, qu’il existe généralement, dans la
taille des jeunes, une différence sexuelle qui disparait ensuite chez
les adultes : les méles sont plus longs que les femelles. Dans le Gull-
marfjord, au mois d’aoiit par exemple, les méiles mesurent 52,06 mm
en moyenne et les femelles, 48,98 mm. Dans I’étang de Sigean, ces
divergences sexuelles sont encore plus grandes et la longueur moyenne
des males est alors de 65,3 mm en octobre, mais n’atteint que 60,2 mm
chez les femelles du méme age, les longueurs maximums étant respec-
tivement de 79 et 70 mm. Les différences de taille entre les sexes ont
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été analysées statistiquement pour les populations du Gullmarfjord,
de Penpoull et de Sigean, ou elles sont significatives (P = 0,01). Il
apparait ainsi que les jeunes males grandissent plus vite que les
femelles et atteignent également leur maturité sexuelle plus tot qu’elles.
Ils disparaissent aussi plus t6t des fonds de frai.

Les modalités de la croissance différent également dans les deux
populations de Penpoull et du Gullmarfjord. Tout en suivant une
courbe en S, la croissance de la population méridionale est continue
et s’étend sur le cycle vital entier, avec un certain ralentissement
pendant la saison froide. Mais, dans les régions septentrionales, le
rythme saisonnier de croissance est plus prononcé, avec deux périodes
séparées par une phase de passivité hivernale. Selon Taaning (1940),
le méme phénoméne qu’a Penpoull se présente aux Iles Féroé.

Les moyennes de longueur des diverses populations de G. minutus,
dans la totalité de l’aire de distribution (Tableau II) montrent que
les modalités de leur croissance correspondent bien, suivant leur posi-
tion géographique le long d’un axe N.-S., soit a celles de la population
du Gullmarfjord, soit a celle de Penpoull. On peut remarquer de plus
que la croissance est plus lente dans la population baltique que dans
celle du Gullmarfjord, plus septentrionale.

Les jeunes Poissons provenant de I’étang de La Palme, ont une
taille trés élevée par rapport a ceux de Penpoull (Tableau II), ce
qui indique une croissance initiale plus rapide, ralentie ensuite dans
la localité méridionale. Le phénoméne peut aussi s’expliquer par un
acheminement plus précoce du frai dans la station méditarranéenne
que dans celles du Nord. Selon Fage (1914), ces mémes phénoménes
se produisent pour d’autres espéces de Poissons.

Mes recherches démontrent donc l’existence d’une variation géo-
graphique évidente. Il semble également que cette variation dépende
des conditions écologiques de I’habitat. Les gradients régionaux et
locaux de température, de salinité et de nutrition jouent également
ici un role important qui sera étudié plus tard.

Il. Caractéres morphologiques : papilles cutanées (organes cyathiformes).

Les Gobiidés sont pourvus d’organes sensitifs cutanés qui com-
prennent, outre le systéme de pores réunis par des canaux muqueux,
toute une série de petites papilles, généralement invisibles sans I’emploi
de certains réactifs, distribuées sur ’ensemble du corps, tout parti-
culiérement dans la région céphalique. Elles forment un ensemble de
séries longitudinales et transversales dont la répartition constitue un
caractére systématique constant pour chaque espéce, particuliérement
favorable pour la classification des Gobius dont le type morphologique
assez uniforme posséde peu de caractéres spécifiques.

En appliquant a la systématique des Gobiidés, une méthode basée
sur la disposition des papilles cutanées, Sanzo (1911) a classé de
nombreuses espéces méditerranéennes du genre Gobius sensu lato et
en a distingué trois groupes. Fage (1914, 1915, 1918) étendait cette
classification jusqu’aux espéces atlantiques. D’aprés lui, il existe
25 espéces européennes, réparties en quatre groupes. Gobius minutus
est, dans ce systéme, le type d’'un groupe qui comprend, entre autres,
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les espéces voisines : G. microps, G. pictus et G. elongatus. La classi-
fication de Sanzo et de Fage a été adoptée par De Buen (1923, 1930)
et par Iljin (1930). Ce dernier fait pourtant du groupe G. minutus un
genre A part pour lequel il propose le nom de Potamochistus, déja
utilisé par Gill (1864). Etant donné I’'état de confusion régnant sur
la systématique et les descriptions anciennes de Gobius minutus avant

Fi1c. 2

Disposition et distribution des papilles cutanées sur la téte de deux Gobius minutus
provenant de Penpoull.

A : individu de 53 mm, - B : individu de 60 mm - b : série infraorbitaire -
d : série longitudinale.

Sanzo et Fage, j’ai conservé ici le nom de Gobius minutus en y appli-
quant la description de ces auteurs.

La disposition des organes cyathiformes de Gobius minutus a
été décrite en détail par Fage (1914). Il me suffit d’indiquer ici, d’une
facon générale, que c’est le grand nombre de séries sous-orbitaires,
les transversales principalement, qui distingue l’espéce ; la figure 2
indique la disposition et la distribution générale des papilles cutanées,
ainsi que quelques variations s’y rapportant. On voit que le nombre
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de transversales varie de 8 a 12. Il n’en existe jamais plus de 6 chez
les autres espéces. La variation dans la distribution des papilles
cutanées sur la téte avait une importance particuliére pour ce travail,
c’est pourquoi j’ai examiné ce caractére pour un certain nombre
d’individus, variable dans chaque localité. On constate a ce sujet,
dans chaque population locale, une certaine variation individuelle
de la taille des papilles et de leur nombre par rangée, ainsi que de
la position et de l'orientation des rangées. Il semblerait que la taille
des papilles et leur nombre par rangée doivent augmenter avec la
taille du corps, leur disposition étant indépendante de cette derniére.
Cela est valable également pour 'orientation des rangées longitudinales.
Les papilles sont généralement disposées plus simplement chez les
Poissons jeunes que chez les adultes. L’augmentation du nombre de
papilles et la complication de leur disposition semblent donc liées a
la différenciation lors de la croissance. La variation de 8 a 12 du
nombre de transversales est cependant sans rapport avec la taille.
L’extension des séries longitudinales peut se modifier dans une certaine
mesure et les rangées sont souvent coupées par des transversales
(les 2°, 4° ou 6° et, toujours, la derniére), comme le montre la figure 2.
Iljin (1930) décrit également de telles variations, en comparant les
deux cOtés d’un méme individu.

Une variation individuelle de méme type a été constatée dans
toutes les populations locales examinées. Ces phénoménes sont de
moindre importance car ils modifient peu la disposition générale des
papilles cutanées qui caractérise G. minutus. I1 ne semble pas exister
de différence entre les populations locales, mises & part des variations
individuelles dans la disposition des papilles cutanées et celle-ci ne
semble pas soumise 4 une variation géographique a lintérieur de
I’aire de distribution. C’est 14 un caractére taxonomique excellent,
comme le pensaient déja Sanzo et Fage. Iljin a confirmé également
la constance de ce caractére dans les autres espéces de Gobius.

Partant de ces résultats et me basant sur la disposition des papilles
cutanées, j’examinerai les sous-espéces créées, entre autres, par De
Buen (1923). Il distingue quatre races : 1) G. minutus minutus, forme
principale, trouvée sur le littoral des mers cotiéres, au Nord de la
Manche ; 2) G. minutus norvegicus, localisé dans les eaux profondes
de ’Europe du Nord ; 3) G. minutus lozanoi dont la description repose
sur deux exemplaires de Santander, au Nord de I’Espagne ; 4) G. mi-
nutus gracilis, trouvé par De Buen en grandes quantités au voisinage
de Malaga et qu’il nomme depuis 1930, G. minutus elongatus. Selon cet
auteur, les deux sous-espéces espagnoles se distinguent de la forme
principale surtout par leur taille plus petite, quelques détails dans la
disposition des papilles cutanées et par une répartition particuliére
des écailles sur la nuque.

Comme il a été dit plus haut (p. 304), j’ai pu signaler I’existence,
a Pintérieur de l’aire de répartition de G. minutus, d’une variation
géographique de la taille. Elle se manifeste par une augmentation du
nord au sud, avec un maximum dans la Manche ; mais, cet accrois-
sement ne se poursuit pas au sud de la Manche o, au contraire, la
taille diminue. Les chiffres de 47 et 57 mm, pour les individus de
petite taille observés par De Buen dans la région de Malaga, récoltés
en grand nombre au mois de décembre, s’accordent tout a fait avec
les valeurs décroissantes obtenues dans les régions plus au sud que



308 MARTHA SWEDMARK

la Manche. Mais, par contre, les deux individus de Santander ne
permettent pas de considérer pour cette localité, qu'une moyenne de
la taille est un argument valable dans la distinction d’une sous-
espéce.

Les divergences dans la distribution des papilles cutanées entre
les sous-espéces espagnoles et la forme principale de G. minutus, déja
signalées par De Buen, s’intégrent dans la variation individuelle
normale trouvée par moi chez toutes les populations de G. minutus
examinées. Par exemple, selon De Buen, chez G. minutus lozanoi, les
papilles cutanées de la série infra-orbitaire b sont nombreuses, de 45
a 50 et trois rangées de transversales (la seconde, la quatriéme et
la derniére) croisent la longitudinale d, tandis que, chez G. minutus
gracilis, ou on ne trouve que 40 papilles dans la série b, seule la
derniére transversale dépasse la rangée d.

En comparant cette description de De Buen avec mes propres
observations sur la forme typique de Penpoull, je trouve 45 a 50
comme nombre normal de papilles de la série infra-orbitaire b chez
les grands Poissons dépassant 60 mm, et moins de 40 chez les plus
petits. Le nombre de transversales dépassant la longitudinale d varie
également a Penpoull, seule la derniére croisant toujours d. Si on
rappelle que les deux seuls individus de « lozanoi » étaient de grande
taille — 68 et 72 mm, respectivement — tandis que la récolte de
« gracilis » comprenait de petits animaux, il faut admettre que les
différences constatées par De Buen sont dues aux écarts de taille et
d’age et ne sauraient étre considérées comme le résultat d’une variation
individuelle.

En ce qui concerne le troisiéme caractére retenu par De Buen
dans la description de ses sous-espéces — la distribution des écailles
sur la nuque — je pense que les différences observées entrent facile-
ment dans la variation intérieure d’une population locale.

Pour ces raisons, les sous-espéces espagnoles, créées par De Buen,
ne me paraissent pas valables, mais doivent étre considérées comme
des modifications locales de la forme principale. Cette forme aurait
alors une distribution continue le long des cotes atlantiques euro-
péennes jusqu’a la cOte méditerranéenne francaise.

La quatriéme des sous-espéces de De Buen, G. minutus norvegicus,
a été décrite par Colett (1902) sur un matériel des eaux trés profondes
des fjords norvégiens (280 m). Elle a été retrouvée depuis dans le
Skagerak et la Mer I'Irlande (Dunker 1928). Lebour (1919) la signale
a Plymouth, mais comme espéce sous le nom de G. elongatus (Canes-
trini), espéce existant aussi en Méditerranée.

En résumé, on peut donc dire que la disposition des papilles
cutanées varie individuellement dans chaque population locale, mais
qu’elle reste trés constante a l'intérieur de I'aire de distribution de
I’espéce. La stabilité de ce caractére interdit une fragmentation de
I’espéce G. minutus en sous-espéces.

lll.  Caractéres chromatiques : coloration, intensité et répartition du pigment.

La coloration de G. minutus est celle du substrat sableux sur lequel
il vit. Le dos est plus sombre que le ventre, d’un blanc nacré. Sur les
cOtés, se dessine une rangée de cinq a sept grosses taches bleu-noir.
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La premiére est située au-dessus de la premiére nageoire dorsale
et la derniére, en forme de T, a la base de la caudale. De plus, le
dos et la téte portent de nombreuses petites taches 4 mélanophores
trés serrés qui leur conférent une teinte sombre. Partant de Dl'eeil
et passant par la bouche, s’étend une bande noire jusqu’au-dessous de
la méchoire inférieure. La premiére nageoire dorsale porte une grande
macule bleuatre, entre le cinqui¢me et le sixiéme rayon. La seconde
dorsale est traversée par plusieurs bandes, également bleuatres.

Cette espece, comme les autres espéces benthiques, présente un
dichromatisme sexuel. Pendant la période de reproduction, le méale est
d’une teinte beaucoup plus sombre que la femelle, par suite d’'une
dilatation générale des mélanophores. Les grandes macules médianes
s’étalent alors en formant des bandes transversales sur les flancs et
les nageoires anale et ventrales noircissent entiérement. J’ai pu obser-
ver dés 'automne ce changement de coloration, en méme temps que
le début de maturation des gonades. La livrée male devient visible,
bien que plus faiblement colorée, plus précocement (automne) dans
les populations d’Helgoland, Penpoull et Sigean que dans celles de
la cote occidentale de Suéde (printemps).

On constate également une considérable variation individuelle de
teinte a l’intérieur de chaque population locale examinée. C’est ainsi
que le nombre de taches médianes varie de 5 a 7 ; leur intensité
varie aussi, comme celle des bandes pigmentées des nageoires et de
la bande orale. Chez certains individus, la macule de la premiére
dorsale est doublée. De tels changements de coloration sont souvent
irréguliers dans un méme lot et sans relation apparente avec I’aAge
ou le sexe. On observe d’un individu a I’autre, dans toutes les popu-
lations étudiées, les mémes différences chromatiques, sans rapport avec
leur origine.

S’il n’existe pas de variation géographique dans la disposition du
pigment, on constate cependant, en comparant des populations, une
modification locale dans lintensité de la coloration. Le fait est en
rapport, sans doute, avec la nature du fond et la couleur du sable.
Par exemple, les Poissons du Gullmarfjord et des codtes suédoises ont
une livrée trés claire comme ceux de Penpoull et de I'lle Tudy, en
Bretagne, et de Menai Straits, au Pays de Galles : ils vivent tous sur
des fonds de sable clair et dur. Par contre, les animaux de la région
voisine de Bergen, en Norvége, de la rade de Brest et de la Penzé
en Bretagne, de I’étang de Sigean, sur la Méditerranée, qui vivent sur
des fonds sombres de sable vaseux, sont fortement colorés. Et c’est
au substrat rouge que les spécimens vivant sur les fonds autour
d’Helgoland, doivent leurs chromatophores nettement rougeatres. Il
s’agit donc d’une variation chromatique écologique qui témoigne d’un
état physiologique des chromatophores dont le mode de répartition
et les contractions peuvent produire des changements de nuance consi-
dérables, déterminés principalement par la couleur des fonds dans
chaque localité. Ces changements seraient diis 4 une sorte de mimé-
tisme, phénomene fréquent chez les Poissons benthiques. Cette inter-
prétation est étayée sur les observations que j’ai faites sur G. minutus
en aquarium.

Hass (1937) affirme qu’en comparant les populations de la Mer
du Nord et de la Baltique, on trouve un rapport entre leur coloration
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et la salinité du milieu et il considére que la pigmentation s’accentue
a mesure que la salinité décroit. Je n’ai pas pu observer ce phénoméne
et mes échantillons baltiques ont 4 peu prés la méme intensité de
couleur que ceux du Gullmarfjord ou de Penpoull ou la salinité est
considérablement plus élevée que dans la Baltique.

Dunker (1928) a remarqué que la bande orale manque parfois
dans ses spécimens de la Mer du Nord, tandis qu’elle est toujours
présente chez les individus de la Baltique. A cause de cette particulariteé,
de la forte coloration et de la petite taille des Poissons examinés par
lui dans la Baltique, il considére ces populations comme une forme
locale de G. minutus. L’influence du substrat sur lintensité de colo-
ration m’aménent & penser que les observations de Duncker portent,
en fait, sur un matériel récolté sur des fonds sombres et que les
variations chromatiques constatées par lui sont uniquement locales.

De l’estuaire de la Penzé, prés de Penpoull, Le Danois (1913)
a décrit une variété de G. minutus, G. minutus guiteli, qui se distingue
de la forme typique par sa forte coloration. Fage (1914) a déja signalé
que cette variété ne différe de la forme typique que par la distribution
de ses papilles cutanées et que les caractéres distinctifs donnés par
Le Danois sont de faible importance. J’ai constaté, en effet, que la
description de G. minutus guiteli est conforme a celle d'un male
typique en livrée de frai. Il n’y a donc plus de raison de maintenir
la variété G. minutus guiteli.

IV. Caractéres numériques.

Dans ce chapitre, j’étudierai la wvariabilité du nombre de ver-
tébres V, ainsi que celle du nombre de rayons de la seconde nageoire
dorsale D, et de la nageoire anale A, dans deux populations locales,
puis dans I’ensemble des populations. Je rappellerai ici que le nombre
de vertébres varie de 31 4 34, mais qu’on trouve rarement 31 vertebres
et que le nombre de 33 est le plus fréquent. Le nombre de rayons des
deux nageoires varie de 10 a 13, y compris le premier rayon épineux.
Pour la dorsale, on trouve le plus souvent 11 rayons, puis 12. Pour
Panale, c’est 'inverse. Ces nombres sont fixés précocement au cours
du développement larvaire et restent ensuite constants pendant la vie
de 'animal.

A. - VARIABILITE DES CARACTERES NUMERIQUES
A L’INTERIEUR DES POPULATIONS LOCALES.

Le cycle vital de Gobius minutus ne durant qu'un an, la popu-
lation locale se compose d’une seule classe d’age, sauf pendant la
courte période estivale ot elle comprend deux classes successives.
La variation annuelle de la population doit donc étre considérée, en
principe, comme égale a celle de la classe annuelle (Swedmark 1958).
C’est pourquoi je traiterai ici de la variation par classe d’age. Des
deux populations étudiées, celle de Penpoull est représentée dans mon
matériel par trois classes annuelles (1950 et 1955, comprenant plusieurs
lots ; 1957, qui n’en compte quun). La population du Gullmarfjord
comprend cing classes annuelles (1946 4 1950, avec un nombre variable
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de lots). Le tableau III donne leffectif des classes dans les deux
stations, la distribution des fréquences des caractéres numériques
et leurs paramétres pour chaque classe, ainsi que les paramétres
globaux de chaque population. L’examen du tableau montre que, dans
les deux populations étudiées, géographiquement bien distinctes, les
paramétres des trois caractéres varient parfois considérablement et
souvent indépendamment. On constate aussi que les deux populations
évoluent de maniére assez différente.

Dans la population de Penpoull, la variation 4 l’'intérieur de la
classe apparait comme limitée et reste constante d’une classe a ’autre
avec une importance assez semblable pour chacune : elle correspond
a I’étendue totale de la population. Ainsi, les moyennes globales pour V
des deux classes de 1950 et 1955 sont trés voisines : 33,01 et 32,98
respectivement. D, et A ont les mémes valeurs pour les deux années :
11,40 et 11,63, avec des valeurs extrémes a peu prés égales pour chaque
classe : 32,92 4 33,08 pour V; 11,34 4 11,48 pour D, et 11,568 a 11,70
pour A. Il en est de méme pour l’écart-type global pour les deux
classes : 0,27 et 0,34 pour V; 0,49 et 0,52 pour D,; 0,49 et 0,51
pour A, au cours des deux années. Les valeurs extrémes des lots
sont 0,16 a 0,40 pour V; 0,45 a4 0,66 pour D, ; 0,47 a 0,59 pour A.
Cette correspondance entre les paramétres des deux classes dont je
posséde plusieurs lots permet d’évaluer d’'une maniére satisfaisante
les paramétres de la population entiére de Penpoull ou les moyennes
sont alors les suivantes : 33,00 pour V ; 11,40 pour D, ; 11,63 pour A.
Les écarts-types sont 0,28 (V) ; 0,61 (D,) ; 0,51 (A).

Malgré la variation assez limitée pour chaque classe d’age et sa
constance d’une année a l’autre, I’analyse statistique de la variation
révéle cependant qu’il existe, dans la population de Penpoull, des
différences significatives et que celles-ci concernent V et non D,
et A. L’analyse de la variance montre que la variabilité de V est due
principalement a la variation a lintérieur de chaque classe d’dge et
se rapporte, soit aux jeunes Poissons (1950), soit aux adultes (1955),
mais pas aux différences entre ces groupes. Elle est moins due a la
variation individuelle et peu a la variation entre les classes. L’analyse
montre, en outre, que D, et A ont des variations individuelles plus
importantes que les variations factorielles. (Tableaux IV, A; V, A ;
VI A et VI B.)

L’analyse statistique confirme ainsi que la variation obtenue pour
la classe d’age est significative pour les vertébres. Par contre, la varia-
tion des nageoires n’est pas assez grande pour avoir une importance.
On voit aussi qu’il n’existe pas de différences entre les trois classes
annuelles.

La population de Gullmarfjord se distingue de celle de Penpoull
par une plus grande variabilité dans les classes et, surtout, entre les
classes d’age, avec une étendue totale dépassant largement celle de
chaque classe. Ces résultats sont valables pour les trois caractéres.
Comme il ressort du tableau III, ’écart entre les moyennes globales
des classes est souvent grand. Elles varient entre 32,94 et 33,05 pour V ;
11,37 et 11,51 pour D, ; 11,53 et 11,81 pour A, dans les classes de
1946 a 1950. Autour de ces moyennes globales, celles des lots sont
réparties assez également pour V, mais trés inégalement pour D, et A.
Les valeurs extrémes different davantage aussi d’une classe a ’autre,

5
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avec une étendue de variation parfois grande, parfois trés petite. Par
exemple, pour V de 0,17 (32,83 a 33,00) dans la classe 1948 ; de 0,12
(32,99 a 33,11) pour la classe 1949 mais ne dépasse pas 0,03 et 0,01
respectivement, dans les classes 1946 et 1947. La marge de dispersion
des moyennes dans la population est 32,83 a 33,11 pour V, aucune
classe n’embrassant a elle seule I'intervalle total de 0,28 vertébre. Les
valeurs extrémes pour D, sont 11,28 a 11,78 ; pour A, 11,563 a 11,90,
aucune classe n’embrassant non plus ces étendues totales de 0,50
et 0,37 rayon respectivement. Les valeurs extrémes sont, en général,
fournies par les lots de Poissons adultes.

La dispersion des classes est également grande et l’écart-type
global est 0,28 a 0,40 pour V, 0,49 a 0,58 pour D, et 0,47 4 0,60 pour A.
Avec les valeurs extrémes des lots, cette dispersion est encore plus
grande, 0,12 a 0,54 pour V et 0,32 a 0,60 pour les deux nageoires.
Pour la population totale de Gullmarfjord, les moyennes sont de
33,01 pour V, 11,46 pour D, et 11,74 pour A, I’écart-type étant 0,39,
0,563, 0,525, respectivement, pour les trois caractéres.

Il ressort de I’analyse biométrique de la variation de la population
du Gullmarfjord que chacun des trois caractéres varie de fagcon signi-
ficative. L’analyse de la variance montre que les différences impor-
tantes entre les valeurs de V sont principalement dues 4 la variation
au niveau des classes d’dge. Toutefois, une telle variabilité n’existe que
dans la classe de 1950 et ne se produit que chez les adultes. Par
conséquent, une assez grande fraction de la variabilité est individuelle,
les différences entre les classes annuelles n’y contribuant que pour
une faible part. Pourtant, dans la série formée par les moyennes
globales des diverses classes annuelles, sont significatives les différences
entre les classes de 1948 et 1949 qui représentent les valeurs extrémes
de la variation (Tableaux IV, B et V, B).

L’analyse de la variance révéle des différences importantes dans
la seule classe de 1949 pour D, et entre les classes de 1949 et 1950
pour D, et A. Les moyennes de D, et A dans ces deux classes constituent
les valeurs extrémes de la variation. Une grande partie de la variabilité
est donc due ici, comme pour les vertébres, a la variation individuelle
des deux nageoires (Tableaux IV, B et V, B).

L’analyse biométrique confirme ainsi I’existence et I'importance
de la variabilité de la population du Gullmarfjord ; elle indique, de
méme, que pour V et D,, elle a sa source principalement a l'intérieur
de la classe d’age. Pour A, sa variation n’est pas assez grande pour
étre significative, mais, étant donnée la corrélation existant entre D,
et A (coefficient environ 0,50), on peut admettre que A varie comme
D,. L’analyse montre aussi que, malgré I’écart considérable entre les
classes, il n’y a pas de différences entre elles, sauf entre les classes
limites.

L’analyse biométrique ayant démontré que la variabilité est réelle
et significative dans les deux populations locales, il faut donc recher-
cher les causes. Les différences importantes trouvées dans chaque
population ne sont pas forcément dues a son hétérogénéité car on
peut supposer, en raison de la courte durée de la phase pélagique,
que la dispersion horizontale de G. minutus est limitée et que les
migrations entre populations locales voisines sont faibles. Il est donc
trés probable que la plupart des individus péchés dans une station
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se sont développés dans cette station ou dans ses abords immédiats.
Restent toujours possibles les erreurs d’échantillonnage que, pourtant,
j’ai limité au maximum par les méthodes de récoltes et d’examen.
S’il est vraisemblable que la variation entre les classes d’Age s’explique
par linfluence du milieu, il est possible que cette variation dans la
classe d’age soit due a des rapports entre les caractéres numériques
et le sexe, la taille et 1’Age. Leur role serait dii aux caractéristiques
biologiques valables pour l’espéce : fluctuations de l'effectif annuel,
modifications dans la proportion des sexes au cours de la vie ou autres
changements dus a I’age. Il faut également tenir compte de I'influence
du milieu.

Il s’aveére cependant que ni dans la population de Penpoull, ni
dans celle du Gullmarfjord, les fluctuations de la proportion des sexes
n’ont d’influence sur la variabilité de la classe annuelle. Il n’a pas
été possible non plus d’établir un rapport évident entre le nombre de
vertebres et la taille des individus. A Penpoull, les fluctuations de
I’effectif des lots n’a pas plus d’influence ; par contre, celle de ’age
est visible.

La variation de la classe annuelle avec 1’Age du mois de juin
au mois d’aoit de I'année suivante dans les deux populations est
illustrée par la figure 3. Elle met en évidence, a Penpoull, la régularité
de la variation au cours du cycle vital pour les trois caracteres, ainsi
que la distribution égale des moyennes des lots, surtout pour D, et A,
autour des moyennes globales des classes. Pour la classe de 1955,
la plus représentative par son grand nombre de lots, il semble pourtan.
que ’étendue de la variation de V, seule significative, croit avec I’age.
Les moyennes de 1950, bien qu’en nombre restreint, correspondent
bien a I’allure des courbes obtenues, ainsi que celles de 1957. Puisqu’il
n’y a pas de corrélations entre V, d’une part et D, et A, d’autre part,
les analogies entre les courbes pour les trois caractéres pourraient
s’expliquer par le fait qu’ils sont des caractéres métamériques. Par
contre, la corrélation existe entre les deux nageoires dont le coefficient
est 0,50.

Pour le Gullmarfjord, si on commence par le facteur age, on voit
sur la figure 3 que la variation est irréguliére dans les classes annuelles
et pas toujours analogue pour les trois caractéres. Dans la classe
de 1950 qui comprend un grand nombre de lots et dont la variation
est significative, on trouve pour V une courbe qui varie assez régu-
liérement autour de la moyenne globale de la classe et indique que
I’étendue de la variation augmente avec I’dge. Dans la classe de 1949
dont la variation est aussi importante, les courbes pour D, et A sont
trés irréguliéres et I'augmentation de la variation avec I’Age est évi-
dente. Les irrégularités de ces courbes de variation aménent 4 penser
pourtant que d’autres facteurs que I’age jouent aussi un rdle. En exa-
minant l'influence de l’effectif des lots sur la variabilité, on constate
que la variation des moyennes est due, en partie, a des fluctuations de
cet effectif. Par exemple, dans les petits lots de moins de 20 individus,
les moyennes des trois caractéres ont souvent des valeurs extrémes
divergeant beaucoup de la moyenne globale de la classe. Les lots de
Poissons adultes étant souvent peu importants, a cause des fluctuations
de leffectif au cours de la période de reproduction, les irrégularités
de la courbe de variation pourraient trés bien s’expliquer ainsi. En
résumé, la forme réguliere des courbes pour la population de Penpoull,
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indique que la variation est, dans cette localité, surtout fonction de
I’age. Au contraire, la forme irréguliére de ces courbes pour le Gull-
marfjord, montre que l’effectif des lots joue aussi un role. Nous
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reviendrons plus tard (p. 322) sur 'influence du milieu sur la variation
a lintérieur d’une classe d’age et d’une classe a I’autre.

L’examen du matériel provenant d’autres localités qui présentent
également plusieurs classes, comme les cotes occidentales de Suéde
et Menai Straits, révéle parfois des différences probables dans une
population (Menai Straits : P = 0,05 pour V) mais, parfois aussi,
aucune différence (cOtes suédoises).

Si les moyennes globales de V sont les mémes a4 Penpoull et
dans le Gullmarfjord, la différence de variabilité entre les deux popu-
lations est surtout apparente pour ce caractére dont I’écart-type est
0,28 a4 Penpoull et 0,39 dans le Gullmarfjord. Cela est également visible
pour le coefficient de variation égal respectivement a 0,85 et 1,3 pour
les deux populations. Quant 4 D, et A, leur variabilité se rapproche
davantage, par exemple, I’écart-type global de D, est 0,51 4 Penpoull
et 0,53 dans le Gullmarfjord. Pour A, les valeurs correspondantes sont
0,51 et 0,52, méme si I’étendue de la variation est plus grande dans
le Gullmarfjord qu’a Penpoull. Les coefficients de variation concordent
également, les valeurs de D, étant 4,5 4 Penpoull et 4,6 dans le Gull-
marfjord ; pour A, elles sont respectivement 4,3 et 4,1.

Il ressort de la comparaison des coefficients de variation, que
le nombre de vertébres est un caractére considérablement moins
variable que le nombre de rayons des nageoires, leurs coefficients
respectifs étant 0,85 (V), 4,6 (D,) et 4,3 (A) 4 Penpoull et presque égaux
dans le Gullmarfjord. La variation des vertébres, quand elle est grande,
est ainsi plus significative que celle des nageoires.

En conclusion, I’étude de la variabilité des caractéres numeériques
dans les deux populations de Penpoull et du Gullmarfjord, nettement
distinctes 'une de l’autre géographiquement, a mis en évidence une
variation souvent considérable. A Penpoull, elle est limitée et constante
d’une classe a ’autre, au Gullmarfjord, elle est plus grande et différe
d’une classe a I'autre. A Penpoull, elle est surtout fonction de I’age,
mais dans le Gullmarfjord, elle est, en outre, sous la dépendance des
fluctuations de D’effectif au cours de l’année. En effet, les effectifs
réduits montrent souvent une variabilité trés irréguliére. L’analyse a
montré, également, que les trois caractéres ont une variabilité trés
différente, V étant beaucoup moins variable que D, et A. La variation
de ces trois caractéres sera comparée, dans un chapitre suivant, a la
variabilité totale dans I’aire de répartition de G. minutus.

B. - VARIABILITE DES CARACTERES NUMERIQUES
DANS L’AIRE DE DISTRIBUTION.

On considere généralement qu’un échantillon prélevé dans une
population au moment de sa reproduction, est le plus représentatif
de sa variation ; cela n’est pas vrai pour G. minutus dont l’effectif
subit au cours de cette période certaines fluctuations. Quand les adultes
reviennent au printemps pour frayer sur des hauts fonds, c¢’est d’abord
en nombre restreint, ne représentant qu’une partie de la population,
le reste arrivant peu a peu. A la fin de la période de reproduction,
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les Poissons vides disparaissent graduellement aussi. Ainsi, c’est
pendant une courte période, que la totalité des adultes se trouve
simultanément dans une localité. Ce phénoméne est particuliérement
net dans le Gullmarfjord et vaut probablement pour toutes les popu-
lations septentrionales. Au contraire, quand les jeunes de l’année
viennent a la vie benthique aprés une période larvaire pélagique, ils
se trouvent in pleno a faible profondeur ; le matériel d’automne peut
donc étre considéré comme homogéne pour le temps, I’Age et le sexe
et, par conséquent, bien représentatif de la population locale. C’est
pourquoi, dans la mesure du possible, j’ai effectué mes prélévements
en automne.

Les paramétres des caractéres numériques de chaque population
locale et de chaque groupe régional sont consignés dans le tableau VII.
Le tableau VIII présente des données relatives aux populations de
Johnsen, Hass et Taaning. La carte (Fig. 1) de la distribution de
I’ensemble des localités dans l’aire de répartition, montre que la
plupart d’entre elles se trouvent dans les régions centrales, limitées
au sud par les cotes bretonnes, au nord par les cOtes norvégiennes
et 4 l'est, par la Baltique méridionale. Au-dela de ces régions, vers
les limites de l’extension de l’espéce, se trouvent quelques localités
du nord de la Norvége, des Iles Féroé et des étangs languedociens
francgais. L’étude de la variation des caractéres numériques dans les
régions centrales permet d’abord de déduire facilement (Tableau VII A)
que la variation de V, D, et A est assez limitée, surtout celle de V.
Pour les populations de ces régions, les moyennes sont comprises dans
les marges suivantes : pour V, 32,72 a4 33,10 ; pour D,, 11,20 4 11,81 ;
pour A, 11,45 a 11,97, I’étendue de la variation étant de 0,38 vertébre,
0,61 et 0,52 rayon de D, et A, respectivement. Les populations baltiques
présentent les moyennes les plus basses, tandis que les populations
septentrionales des c6tés ouest de la Suéde et de la Norvége ont les
plus élevées.

La dispersion de I’écart-type est également assez limitée dans les
régions centrales : 0,26 a 0,52 pour les vertébres ; 0,44 a 0,57 pour la
dorsale et 0,32 a 0,60 pour I’anale. Le plus grand écart-type a été
obtenu, pour les vertébres, sur du matériel de la Baltique et de
Bergen, le plus petit, sur du matériel breton. Les moyennes globales
des régions centrales sont, pour V : 32,96 ; pour D, : 11,42 et pour
A : 11,64. Les écarts-types correspondants sont : 0,40, 0,52 et 0,51
(Tableau VII, B).

Les deux populations des étangs méditerranéens, limite sud de
I’aire de répartition, se distinguent par les moyennes assez élevées
de D, et A : 11,67 et 11,70 pour D, ; 11,89 et 11,91 pour A. Elles sont
un peu moins élevées que celles de la population de Bergen. Par
contre, les moyennes vertébrales (32,93 et 32,84) entrent dans la
marge caractéristique des régions centrales. Les écarts-types : 0,56 (V),
0,72 (D,) et 0,51 (A) sont ici souvent élevés et se rangent dans la
limite supérieure de la marge de variation obtenue dans les régions
centrales, sauf pour D, qui la dépasse largement.

Le tableau VIII montre que les parameétres des populations de
Johnsen et de Hass dans les régions centrales correspondent a mes
résultats, malgré le temps considérable qui sépare nos observations,
ce qui prouve la stabilité des populations. Dans quelques cas, les
‘marges sont plus accentuées, comme, par exemple, dans la population
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baltique de Schlei, baie fermée, prés de Kiel, oui les moyennes sont
trés basses : 32,67 pour V et 11,21 pour A. Une moyenne de V aussi
basse a été également trouvée a den Helder, en Hollande. La popu-
lation du fjord d’Oslo, au contraire, présente une moyenne de V plus
élevée que celle de la cdte suédoise voisine. Ainsi, les marges de
variation des moyennes observées dans les régions centrales sont
comprises entre 32,67 et 33,21 pour V ; entre 11,21 et 11,89 pour A.
De méme, les écarts-types trouvés par Johnsen et Hass correspondent
généralement a ceux que j’ai obtenus. Seule, la population de la
Baltique (Oderbank) montre des écarts plus grands.

Les deux localités les plus septentrionales, Tromso, au nord de
Ia Norvége et Suderoy, aux Féroé, présentent, pour les trois caractéres
en question, des moyennes qui dépassent les limites de variation
valables dans les régions centrales. Selon Johnsen, la population de
Troms6 a les moyennes suivantes : 33,89 (V), 11,96 (D,), 12,15 (A).
Pour les Féroé, Taaning donne les chiffres suivants : 34,09, 11,82, 12,14.
Les écarts-types, par contre, sont pour les deux localités, ceux qu’on
obtient pour les régions centrales : ceux de Tromsd, a la limite supé-
rieure de la marge de variation, sauf pour D,, qui la dépasse et ceux
des Iles Féroé, a la limite inférieure. Toutefois, les parametres de
Tromso sont du méme ordre que ceux de Bergen qui représentent
les valeurs les plus élevées dans les régions centrales.

L’examen de toute P’aire de distribution avec la totalité du maté-
riel, montre que la marge de variation des moyennes y est beaucoup
plus grande que dans les régions centrales du fait que, dans les
populations périphériques, elle atteint des valeurs extrémes par rapport
aux populations centrales ou elle joue de facon plus serrée. Ainsi,
pour V, elle va de 32,67 a 34,09, ce qui correspond a 1,4 vertébre.
Pour D,, elle est comprise entre 11,20 et 11,96 et équivaut a 0,76 rayon ;
les valeurs correspondantes de A vont de 11,21 a 12,15, représentant
0,94 rayon. Ces populations périphériques sont celles qu’on trouve le
plus au nord, mais aussi dans la Baltique. Pourtant, leurs écarts-types,
méme s’ils sont souvent élevés, ne dépassent généralement pas les
marges de variation obtenues dans les régions centrales.

La variation a l’intérieur de l’aire de distribution dans son
ensemble, a été soumise a une analyse de variance consignée dans
le tableau IX. On y voit un effet régional marqué dans la variabilité
de V, D, et A, mais également une action de I'influence locale. V est
pourtant plus influencé par P’effet régional que D, et A, qui subissent,
par contre, davantage I’action locale. On peut donc interpréter la
variabilité de V dans les populations surtout comme une conséquence
de la distribution régionale. Pour la variabilité des nageoires, la distri-
bution locale devient plus importante ainsi que la variation individuelle,
ce qui est particuliérement évident pour D,.

Si on limite I’analyse de la variance aux régions centrales, on
obtient un résultat tout a fait différent. L’effet régional perd son
importance jusqu’a disparaitre, tandis que l’effet local grandit et
devient la cause principale de la variabilité. Cela est démontré par
une plus grande variance dans les populations locales que dans les
populations régionales (Tableau IX, A et D). L’explication se trouve
dans les faits déja exposés a propos des marges de la variation :
ce sont les populations périphériques qui causent la grande dispersion
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des moyennes et des écarts-types et produisent, par conséquent, le
plus fort effet régional. Dans les régions centrales, par contre, la
dispersion limitée est la méme a peu pres pour tous les groupes de
populations locales (Tableau VII, B). L’effet régional et I’effet local
montrent ici une corrélation négative pour les trois caractéres et,
en particulier pour D, et A. Si 'on classe les moyennes des trois
caractéres suivant la position géographique des populations dans I’aire
totale de distribution, on constate qu’elles forment des gradients
caractéristiques, ou clines (Fig. 4) en décroissant continuellement du
nord au sud. La diminution des clines n’est pas réguliére, mais s’ac-
célére de la limite septentrionale (Tromsd) a la Mer du Nord et a
la Baltique ou les moyennes sont les plus basses. Dans la Manche,
au contraire, les moyennes s’accroissent. A partir des cOtes méridio-
nales bretonnes, la moyenne vertébrale décroit 1égérement puis devient
constante en allant plus au sud, vers les étangs méditerranéens, ou
les moyennes de D, et de A augmentent de nouveau pour atteindre
les mémes valeurs que sur les cOtes norvégiennes. Ces traits généraux
de la variation géographique ressortent également bien de I’examen
des parameétres des groupes régionaux (Tableaux VII, B et VII, C).
Les moyennes de la Mer d’Irlande s’accordent parfaitement avec ce
gradient malgré sa position plus occidentale, tandis que la population
des Féroé, située plus au nord-ouest, présente des moyennes trés
élevées, surtout pour V. Il est intéressant de souligner ici que les
écarts-types sont soumis a une variation géographique en partie diffé-
rente de celle des moyennes (Fig. 5). Ainsi, les écarts-types les plus
élevés sont ceux des populations les plus septentrionales (Tromso
et Bergen) ; a partir de 13, une diminution se produit vers le sud,
les écarts les plus bas étant ceux des populations des cotes bretonnes.
Ils augmentent de nouveau aux limites sud de 1’aire de distribution,
c’est-a-dire dans les étangs meéditerranéens. La population des Iles
Féroé est exceptionnelle, avec ses écarts-types assez bas malgré une
position géographique trés septentrionale. En outre, I’écart-type des
vertébres augmente continuellement le long de la coOte occidentale
suédoise jusqu’a la Baltique, pour y devenir aussi élevé qu’a Bergen.
Cet accroissement existe aussi pour les nageoires mais il est moins
évident.

L’analyse statistique de la variation (Tableaux IX et X) confirme
que les gradients des trois caractéres, surtout celui des vertébres, sont
valables de la limite nord aux régions centrales, mais, la variation
a lintérieur de ces derniéres n’étant pas significative, la marche des
gradients semble incertaine et plus soumise a la position locale.

L’étude détaillée de la région orientale, du Skagerak a la Baltique,
a donné quelques résultats intéressants. Les gradients obtenus, parti-
culiérement pour les vertébres, diminuent de fagcon continue et régu-
liere du nord a la Baltique (Tableau VII, A et VII, C). Les gradients
de D, et A décroissent moins réguliérement, mais la variation est
toutefois assez importante pour étre significative pour les trois carac-
téres (Tableaux IX, B et X). En examinant plus en détail ces trois
gradients le long des cotes occidentales et méridionales de la Suéde,
ou de nombreuses localités ont été étudiées, on trouve que les diffé-
rences entre les moyennes de V varient en fonction de la distance
et augmentent avec celle-ci. La comparaison des localités bretonnes
nous fournit un autre exemple de ce fait : les gradients pour V,
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dans toutes ces régions, peuvent étre considérés comme vraiment
a ce terme.

continus, au sens que Huxley (1948) donne

Les gradients des moyennes de D, et A en Suéde sont manifes-
tement moins dépendants de la distance géographique : la différence
entre deux localités voisines peut étre tantot petite, tantét assez
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grande pour étre significative, ce qui témoigne de la grande variabilité
de ces caractéres et souligne l'importance de la position locale dans
leur variation.
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En comparant des populations d’une méme région géographique,
situées, soit au large, soit au voisinage des cdtes, soit encore dans des
fjords, on trouve une diminution des moyennes du large vers l'intérieur
des fjords ; cependant, ces différences ne sont pas assez importantes
pour étre significatives. Ainsi, les populations d’Helgoland ont des
moyennes un peu plus élevées que les populations cdtiéres de I'’embou-
chure de I’Elbe, dans la Mer du Nord. Les populations de l’entrée
(Finsbo) et du fond (Born6é) du Gullmarfjord constituent un autre
exemple de ce phénomeéne. La encore les différences sont trés peu
importantes (P=10,02). Une population profonde telle que celle de
Laangesand (20 m) 4 ’embouchure du Gullmarfjord, semble également
avoir des moyennes de V plus basses qu’une autre, voisine mais d’eau
peu profonde. Cette tendance a la diminution des moyennes de la cote
vers lintérieur d'un fjord, s’observe aussi dans la population du
Limfjord, au nord-ouest du Danemark, comparée avec des populations
voisines de la Mer du Nord. C’est également vérifié pour la population
de Schlei par rapport a celles de la Baltique occidentale (Hass 1937).

En résumé, il existe une variation géographique du nombre de
vertébres et de rayons des nageoires, la variabilité ayant des causes
a la fois régionales et locales. Dans I’ensemble de I’aire de répartition,
I'influence de la région est importante, surtout pour V, tandis que,
dans les régions centrales, 'influence de la localité devient plus nette,
particuliérement pour les nageoires.

De plus, la variation est en rapport avec la distribution géogra-
phique et s’exprime par des gradients de moyennes décroissants du
nord au sud et du large vers la cote. Ils ne décroissent pas toujours
régulierement et ne sont pas toujours paralléles pour les trois carac-
téeres. Ils sont pourtant continus pour les régions ou de nombreuses
localités ont été étudiées. Ils le sont, sans doute aussi, dans toute
I’aire de distribution. Quant aux écarts-types, ils sont bas dans les
régions centrales mais augmentent dans les populations aux limites
de cette aire de distribution.

C. - COMPARAISON
ENTRE LA VARIABILITE LOCALE ET LA VARIABILITE REGIONALE
DES CARACTERES NUMERIQUES.

Il résulte des chapitres précédents que la variation géographique
de G. minutus est assez limitée pour les trois caractéres V, D, et A,
dans les régions centrales. Si nous ajoutons aux moyennes déja données
celles des populations périphériques, la marge de variation devient
sensiblement plus grande : 32,67 a 34,09 pour V; 11,20 a 11,96
pour D, ; 11,21 a 12,15 pour A, c’est-a-dire, 1,4 vertebre 0,76 et 0,94
rayon respectivement.

L’écart-type est assez limité également dans les régions centrales
ou il varie de 0,26 a 0,52 pour V, de 0,44 a 0,57 pour D, et de 0,32
a 0,60 pour A. Les valeurs maximums correspondent, la plupart du
temps, aux populations périphériques. En outre, la variation a l’inté-
rieur d’une population locale peut étre souvent considérable. Dans
la population de Penpoull, elle se maintient constante et limitée dans
les classes annuelles qui ont toutes 4 peu prés le méme écart de
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moyennes. Les marges sont ici de 32,92 a 33,08 pour V, de 11,34 a
11,48 pour D, et de 11,68 a 11,70 pour A (0,16 vertébre; 0,14 et
0,12 rayon respectivement). La population de Gullmarfjord est plus
variable ; on trouve entre les classes d’4ige une plus grande dispersion
des moyennes, celles-ci étant de 32,83 a 33,11 (V), 11,26 a 11,78 (D,)
et de 11,57 a 11,90 (A) soit 0,26 vertébre, 0,50 et 0,37 rayon. Ces
conditions se reflétent dans la variation de I’écart-type, respectivement
d’environ 0,28, 0,51 et 0,51 pour V, D, et A a Penpoull et de 0,39,
0,53 et 0,53 respectivement pour les trois caractéres dans le Gullmar-
fjord.

En comparant, pour les trois caractéres, les moyennes globales
des populations centrales a celles des populations de Penpoull et du
Gullmarfjord, on obtient, pour la population locale suédoise, une moitié
environ de toute la variation régionale. Pour la population de Penpoull,
la variation locale des trois caractéres ne représente que le quart
environ de la variation régionale. Les variations sont encore plus
faibles quand on compare la variation totale de G. minutus a la
variation locale de la population de Penpoull. Dans le Gullmarfjord,
la fraction serait 1/5 pour V, mais 1/2 environ pour D, et A. Ainsi,
par rapport a la variation régionale, les modifications de la variation
locale des nageoires sont considérables tandis que celles des vertébres
sont faibles. Au point de vue taxonomique, le nombre de rayons des
nageoires est donc plus variable que celui des vertébres, la variation
géographique étant plus significative pour ces derniéres. Si l’on
compare également la variation des écarts-types dans les régions
centrales et dans les deux populations locales de Penpoull et du
Gullmarfjord, on constate que la fraction de la variation globale est
faible (1/4 pour V, 1/9 pour D,, 1/14 pour A) dans la premiére station
tandis qu’elle atteint 1/2 environ dans la seconde, par rapport a la
variation régionale pour les trois caractéres.

Les deux populations locales sont donc bien représentatives de
la variation a l’intérieur des régions centrales auxquelles elles appar-
tiennent, la population de Penpoull en contenant une fraction plus
limitée et plus centrée que celle du Gullmarfjord. Les différences
entre toutes les populations locales des régions centrales, méme lors-
qu’elles sont significatives, ne dépassent pas celles qu’on obtient dans
une seule classe d’age ou entre plusieurs classes d’age pour une seule
population locale. Dans les deux cas, le fait pourrait s’expliquer par
des conditions de milieu différentes.

Variabilité et milieu.

Au début de mon travail sur G. minutus (Swedmark 1958), j’ai
constaté certaines différences biologiques entre les deux populations
locales de Penpoull et du Gullmarfjord et des modalités de croissance
distinctes. Elles correspondent étroitement aux fluctuations annuelles
de la température dans ces localités éloignées I'une de ’autre. J’en ai
conclu a une influence des facteurs du milieu sur la variation des
caractéres biologiques et métriques. Ce travail m’a montré, également,
que les caractéres numériques, aussi bien que la biologie et la taille
du corps, varient considérablement dans I’aire de distribution et
dépendent de la position géographique des localités. Il est donc
logique de supposer que la variation géographique des caractéres
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numériques est aussi fonction des conditions particuliéres du milieu.
J’ai étudié les deux facteurs écologiques principaux : la température
et la salinité. Dans la zone tempérée des cOtes européennes, entre 42°
et 70° N, qui comprend I’aire de distribution de G. minutus, les facteurs
écologiques dépendent de la latitude. Si la température augmente du
nord au sud, la salinité diminue, avec des gradients du large jusqu’a
la cOte et aux eaux saumatres : par exemple, elle décroit de 35 p. 1000
dans I’Atlantique 4 15 a 7 p. 1000 dans la Baltique méridionale et
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Températures moyennes mensuelles pour quelques localités
dans l’aire de distribution de Gobius minutus.

de 38 p. 1000 dans la Méditerranée a 15 p. 1000 environ dans les
étangs. Ces gradients présentent cependant des irrégularités locales
et sont influencés par des facteurs hydrographiques océaniques. Les
températures d’hiver 4 Menai Straits et en Mer du Nord, par exemple,
ne dépassent pas celles de Tromso, tandis que les températures d’été
y sont plus élevées que dans la Manche (Fig. 6). La température des
étangs languedociens, trés élevée I’été, est relativement basse I’hiver.
En comparant les gradients écologiques de la zone tempérée avec
les clines obtenus dans cette méme zone, pour la variation des trois
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caractéres numériques, on constate, d’'une maniére générale, une corré-
lation évidente, tantot positive, tantdot négative. Cette corrélation est
parfois plus étroite avec la température qu’avec la salinité, ou inver-
sement.

Ainsi, les clines de V, D, et A décroissent réguliérement du nord
au sud, dans les régions septentrionales et centrales, c’est-a-dire en
fonction inverse de la température. Ce rapport négatif entre la variation
de ces caracteres et la température est déja connu pour d’autres espéces
boréales comme le Hareng, la Morue, la Plie, etc. Plus au sud, cepen-
dant, dans les populations méridionales de Bretagne et des étangs
méditerranéens, la variation de V n’a plus de rapport avec la tempé-
rature croissante et la moyenne, aprés un faible accroissement, reste
a peu prés constante. Au contraire, celle de D, et de A varie en raison
directe de la température (Fig. 4).

Pourtant, le long des cotes occidentales et méridionales suédoises
et jusqu’a la Baltique — partie orientale de I’aire de distribution —
les pentes décroissantes des moyennes de V, D, et A correspondent
bien a la diminution de salinité de 25 a 7 p. 1000 de ces régions ou
la température ne varie que peu. De méme, les moyennes décroissantes
sont bien en rapport, dans les régions correspondantes, avec la dimi-
nution de salinité du large vers le fond du fjord. Ce fait s’observe
dans le Limfjord, comparé 4 la Mer du Nord, dans le Schlei, par
rapport 4 la Baie de Kiel, dans le Gullmarfjord, de l’embouchure
vers l'intérieur. Peut-étre aussi les faibles moyennes obtenues pour
les populations de I’embouchure de I’Elbe par rapport a celles d’Hel-
goland, celles de den Helder par rapport a celles de la Mer du Nord,
sont-elles dues a la basse salinité des estuaires. Les clines de V, D,
et A semblent donc étre dépendantes de la salinité.

La taille du corps, qui augmente vers le sud avec un maximum
dans la Manche et la température, qui croit dans le méme sens, donnent
pour les régions septentrionales et centrales, deux courbes de variation
similaires. Dans les régions méridionales, au contraire, la température
cesse d’agir car la taille n’augmente plus. D’autres facteurs du milieu,
tels que l’abondance de nourriture y deviennent sans doute plus
importants ; la maturation précoce des gonades, due a la chaleur,
fait peut-étre aussi cesser la croissance plus tot. La décroissance
continue du cline de la taille le long de la cote occidentale de Suéde,
avec un minimum dans la Baltique, indique que la diminution de
salinité agit également. On retrouve de petits G. minutus dans d’autres
localités saumatres comme le Schlei et la Penzé. Tous les caractéres
biologiques de I’espéce soumis a une variation géographique, tels que
la prolongation du cycle vital vers le nord, la précocité de la gamé-
togenése et 'augmentation du taux de masculinité vers le sud, etc.,
sont la preuve de P'influence de la température. On peut donc dire
que les clines des caractéres numériques, métriques et biologiques,
correspondent bien aux gradients des facteurs du milieu, dans l’aire
de distribution.

Dans les deux populations locales de Penpoull et du Gullmarfjord,
les fluctuations du milieu et la variation des caractéres numériques
sont en relation. Dans le Gullmarfjord, a climat plutét continental,
P’amplitude annuelle des changements de température est considérable,
environ 18 °C, tandis qu’elle n’est que de 7 °C a Penpoull ou le climat
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est atlantique. La salinité, trés variable dans le fjord (20 4 30 p. 1000),
au cours de I’année, est 4 peu prés constante (35 p. 1000) 4 Penpoull.
Au cours de plusieurs années, les différences de température et de
salinité sont considérablement plus grandes dans le Gullmarfjord qu’a
Penpoull. Ainsi, I’écart le plus grand entre les moyennes mensuelles
durant le méme mois entre 1952 et 1958 est de 5,22 °C dans le fjord
et 2,70 seulement a Penpoull. La salinité correspondante pour les deux
localités passait de 12,2 p. 1000 a 0,59. A Penpoull, les conditions de
milieu varient donc peu au cours de ’année et d’une année a ’autre,
au contraire de ce qui se passe dans le Gullmarfjord. Ces différences
écologiques se retrouvent dans la variation locale des caractéres étu-
diés. En effet, cette variation qu’on peut observer dans une classe
d’age et d’une classe a P'autre dans la population septentrionale cor-
respond bien aux grandes fluctuations de la température et de la
salinité, dans I’année et d’une année a ’autre. A Penpoull, au contraire,
la variation assez constante s’accorde bien avec les conditions écolo-
giques plus stables et la faible variabilité d’une classe d’age correspond
aussi au cycle annuel peu marqué de la température et de la salinité.

L’ensemble de ces observations m’améne a conclure a un rapport
certain entre la variation dans une population locale et les conditions
du milieu. La variation dans une classe d’age étant égale a celle de
la population et étant fonction de I’Age, on peut, dans I’ensemble,
I’expliquer par l’'influence des facteurs du milieu, soit directe sur le
développement avant la détermination des caractéres numériques, soit
indirecte, par l'intermédiaire de la sélection. Cette derniére devrait
se manifester par une plus grande variabilité des jeunes Poissons.
Mon matériel de Penpoull et du Gullmarfjord ne m’a pas permis,
malgré son abondance, une telle interprétation : aucune classe d’age
ne montre de différence significative entre les moyennes vertébrales
des jeunes et des adultes, bien que les valeurs soient parfois plus
élevées pour ces derniers. Dans quelques classes d’age, I’écart-type
des jeunes dépasse celui des adultes (Penpoull 1950, V et Gullmar-
fjord 1946, V, Tableau VI) et ces différences sont significatives.

Dans la plupart des classes d’age, il n’y a pas d’indices de
sélection ; au contraire, la variance est souvent plus grande pour les
adultes que pour les jeunes. C’est pourquoi il est improbable que
la sélection agisse beaucoup sur la variation dans une population et
il faut plutét invoquer linfluence directe du milieu sur l'individu
a un stade précoce du cycle vital. Cette interprétation est confirmée
par des expériences sur d’autres espéces de Poissons, notamment de
Taaning (1944), Lindsay (1954), Molander et Molander-Swedmark
(1957). En faisant varier plus ou moins la température dans les bacs
d’élevage, ils ont obtenu, a partir de couples connus, des descendants
4 moyennes inférieures ou supérieures, pour les vertébres et les
nageoires. La moyenne vertébrale grandit a des températures basses
ou élevées, mais diminue a des températures intermédiaires. Au
contraire, la moyenne des rayons des nageoires augmente en fonction
de la température. Selon un dessin compliqué de Heuts (1949), la
salinité et la température auraient une action couplée sur la variation.
11 est trés probable que les caractéres numériques de G. minutus
réagissent de maniére analogue aux facteurs du milieu, mais je n’ai
pas réussi a le montrer a cause des difficultés d’élevage de la larve
nouvellement éclose, qui est de tres petite taille (3 mm).
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Au cours de la période de reproduction (mars a juillet), les
conditions de milieu subissent des changements notables ; la tempé-
rature s’éléve considérablement au printemps. Ces changements sont
plus marqués dans le Gullmarfjord, ou !’amplitude annuelle est
grande et les fluctuations de salinité considérables, qu’a Penpoull.
Ainsi, les premiéres larves écloses se développeraient dans des condi-
tions thermiques et halines différentes de celles des larves tardives :
c’est une explication vraisemblable 4 une grande part de la variation
a l'intérieur d’une classe d’age. Cette interprétation pourrait facilement
s’étendre a la variation entre les classes d’Age, les conditions de milieu
se modifiant d’une année 4 P'autre. Elle offre également une explication
commode a la variation géographique de G. minutus en clines corres-
pondant aux gradients écologiques. C’est ainsi que la variation assez
limitée de V, D, et A, dans les régions centrales, serait en rapport avec
les conditions moins variables du milieu, tandis que les paramétres sou-
vent trés élevés ou trés bas dans les populations de limites d’extension
de ’espéce, se rapporteraient aux conditions de milieu extrémes qui y
régnent. Dans ce sens intervient aussi le fait que les variances dans
les populations extrémes sont souvent élevées et non basses comme
elles devraient 1’étre par le jeu de la sélection. On peut donc constater
qu’il existe un rapport net, dans ’aire de distribution, entre les clines
des caractéres numériques, métriques et biologiques de G. minutus et
les gradients écologiques. Il est parfois plus étroit avec les gradients
de température que ceux de salinité et vice versa. Il en est de méme,
dans les deux populations locales pour la variation annuelle des carac-
téres par rapport aux fluctuations écologiques. Cette influence prépon-
dérante des facteurs du milieu devrait, en grande partie, s’exercer
directement si I’on juge d’aprés des expériences faites sur d’autres
espéces, mais il est impossible, dans les stations naturelles, de distin-
guer l'influence de chacun des facteurs du milieu. Il semble que Peffet
régional de température soit plus net dans les régions a salinité peu
variable que dans celles ou elle varie. Inversement, dans les régions
ou la salinité change beaucoup, le Skagerak ou la Baltique, son role
est prépondérant. Les salinités basses semblent toujours donner des
moyennes peu élevées, aussi bien pour la taille que pour V, D, et A.
Il est intéressant de signaler I’action exercée par les températures
extrémes. A la limite septentrionale de G. minutus, les basses tempé-
ratures ont une influence beaucoup plus grande sur sa variation que
les températures élevées des régions de la limite sud. Dans ces
derniéres, les moyennes restent dans les marges de variation de la
forme typique, tandis que dans les autres, elles les dépassent large-
ment. Ce phénoméne pourrait s’expliquer par le fait que l’espéce
appartient 4 un genre fréquent dans les mers chaudes et que, de la
sorte, G. minutus serait préadapté a des températures élevées.

CONCLUSIONS

Certains auteurs (De Buen 1923, Duncker 1928, Le Danois 1913)
avaient considéré G. minutus comme une espéce trés variable. D’ou
une division de l’espéce en plusieurs races ou variétés, d’aprés la
couleur, les papilles cutanées ou la taille. La présente étude montre,
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au contraire, que I’espéce est trés constante pour ces caracteres, mais
plus variable pour la taille et les caractéres numériques qui semblent
liés 4 une variation géographique se traduisant par des gradients a
Pintérieur de P’aire de répartition. Quant a l’intensité de la pigmen-
tation, elle ne montre qu’une variation locale ou microgéographique.
La faible variabilité dans la distribution des papilles cutanées et dans
P’arrangement des chromatophores, observée dans des populations
locales aussi bien que dans des populations d’extension régionale,
ne justifient pas la subdivision de G. minutus. Cela vaut aussi pour la
variation de l'intensité de la pigmentation qui ne dépend que des
conditions différentes de luminosité du substrat et qui est ainsi sujette
essentiellement 4 modification.

Chez G. minutus, comme chez d’autres Poissons, les modalités
de croissance dépendent directement des conditions écologiques et de
leurs fluctuations saisonniéres (Swedmark 1958). Dans la partie boréale
de I’'aire de répartition, la taille varie, du nord au sud, suivant des
gradients thermiques ou un gradient de salinité, ce qui indique que
la variation de taille est due 4 des conditions de milieu et qu’elle est
donc essentiellement phénotypique. Elle ne peut donc pas étre consi-
dérée comme un caractére racial.

La variation géographique du nombre de vertebres et de rayons
des nageoires est importante lorsqu’on considére I’ensemble de I’aire
de répartition. Elle est, cependant, limitée, si I’on exclut les populations
extrémes ou périphériques, ou les moyennes sont parfois trés élevées.
A Péchelle régionale, c’est-a-dire dans les régions cotiéres de I’Atlan-
tique et de la Mer du Nord, régions centrales de I’aire de répartition,
les clines sont faibles et sujets 4 des modifications locales. Ces varia-
tions locales sont importantes, comparées a la variation totale de
I’espéce et les clines n’ont qu’une faible importance. De ce fait,
les populations locales correspondantes peuvent étre envisagées comme
appartenant 4 une méme forme de G. minutus. Les moyennes obtenues
et la variance assez limitée observée dans ces régions seraient typiques
de cette forme et, par conséquent, de I’espéce elle-méme.

La population de Penpoull est particulierement représentative
de la forme typique, ses paramétres peu variables, sa taille maximum
et la stabilité de sa biologie indiquent des conditions de milieu opti-
males pour I’espéce. La population du Gullmarfjord a une variabilité
plus grande, due, sans doute, a des conditions écologiques moins
favorables. Dans les populations périphériques (nord de la Norvége,
iles Féroé, Baltique, étangs méditerranéens), les moyennes généra-
lement trés élevées au nord et au sud, ou trés basses dans la Baltique,
valables pour les caractéres numériques, indiqueraient 1’existence de
races périphériques de G. minutus, nées a la suite d’un isolement
géographique aux limites d’extension de ’espéce. Toutefois, sauf peut-
étre aux Féroé, il est difficile d’invoquer un isolement géographique
pour ces populations qui demeurent au contact des populations
voisines, sur les fonds meubles continus des cdtes européennes. De
plus, ’écart-type, plus faible dans les régions centrales et augmentant
régulierement vers les limites d’extension, suggere que les paramétres
extrémes des populations périphériques sont plutdot dus aux conditions
défavorables qu’a une ségrégation raciale d’origine géographique. Ces
populations ne montrent d’ailleurs pas de bimodalité dans la courbe
de fréquence de leurs caractéres numériques et les moyennes de ces

6
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caractéres rentrent bien dans les clines continus de l’aire de distri-
bution, correspondant ainsi aux gradients écologiques de la zone
tempérée. Seule la population des Féroé est isolée par des mers
profondes et a des moyennes plus élevées et des variances plus réduites
que les autres populations périphériques. Cela pourrait rappeler une
variabilité limitée par la sélection et I'isolement géographique. Pour-
tant, la population de Penpoull, typique pour l’espéce, a aussi une
variabilité limitée, mais elle est vraisemblablement due aux conditions
peu variables du milieu. Le cas des Féroé pourrait s’expliquer de
méme, car dans cette localité du plein Atlantique, on retrouve la
méme stabilité annuelle de la température et de la salinité. La création
d’une race des Féroé n’est pas, 4 mon avis, suffisamment fondée.

Il est légitime de penser que la variation géographique des carac-
téres numeériques est surtout due a l'influence du milieu, variable dans
la zone tempérée ; elle s’exercerait plutoét directement sur l’individu
au cours de son développement, qu’indirectement par la sélection.
Les moyennes divergentes trouvées dans les populations périphériques
ont ainsi vraisemblablement, une autre cause que la ségrégation
raciale et sont déterminées par les facteurs écologiques extrémes qui
régnent aux limites d’extension de l’espéce. Le fait que G. minutus
peut supporter de larges variations écologiques, témoigne aussi en ce
sens ; il doit également, en tant qu’espéce sédentaire, dépendre davan-
tage des facteurs locaux du milieu.

Ni la variabilité des caractéres numériques, ni celle des autres
caractéres examinés ne me semblent permettre une division de Gobius
minutus en sous-espéces. Il faut alors admettre que les diverses popu-
lations appartiennent 4 une forme unique, sujette a une variation
géographique, mais de nature phénotypique.

Summary

On the geographic variation of Gobius minutus Pallas. II. - Morphological
chromatic and numerical characters.

The present study on the variability of Gobius minutus—a bony fish living
in the littoral zone of European coastal waters—is based on a large material
from many localities in the whole area of distribution. It shows that the species
is very constant in respect of such characters as the disposition of the cutaneous
papillae and coloration, and that the intensity of the pigment varies only locally
or microgeographically. On the other hand, the species is more variable in respect
of length of body and also in growth, the length of the life cycle, the inception
of sexual maturity, and the proportions between the sexes. Geographical variation
has been observed in all these features. The numerical characters also studied—the
number of vertebrae and the number of fin rays in the second dorsal fin and the
anal fin—are variable and show considerable variation in both the local population
and in the distribution area as a whole, where the geographical variation is
manifested in clines. In relation to the total variation, the local variation in
the fin rays is great, but less great in the number of vertebrae.

Correlation has been demonstrated between the clines for the numerical,
metric and biological characters of Gobius minutus and the ecological clines in
the temperate zone. Similar correlation is found between the variation in the
local population and the local environmental situation. This correlation implies
that the geographical variation is mainly a consequence of the influence of the
environment. The deviating means in the numerical characters typical of the
peripheral populations in comparison with those found in the central regions
are therefore probably not due to the occurrence of different races, but to the
extreme ecological factors prevailing at the limits of the distribution area of the
species. Thus, it seems as if neither the variability of the numerical features nor
the variation observed in the other characters justifies the division of Gobius
minutus into subspecies. In the various populations the species is represented by
one and the same form, which, however, shows considerable geographical variation
of a phenotypic nature.
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Peswme

O reorpaduueckolt rapuanuu Gobius minitus Pallas. II. Mopdoiornueckue,
XpoMaTHyecKue H HOMepDHble CBOHCTBA.

Mopnexamas pa6ora o Bapuauuu Gobius minitus, ppiGe, NpHHaAiexallei K
T. H. KOCTHBIM pb6aM M JKUBYLIe# B JHTOPAIbHOH 30He €BPONEHCKHX GEPEeroBbIX
BOJ, OCHOBaHA Ha OGIIMDHOM MaTepuale W3 MHOTOYHCIEHHBIX IYHKTOB BO BCel
NoJoCe MECTOHAXOMAEHMsl, DTOT TPYHA HAOKA3bIBAET, UTO AAHHBIA BHI OYeHb KOH-
CTaHTeH B OTHOLIEHHM TAKHUX KAuyecTB Kak [AUCIO3HLMSA KOXKaHbIX Gyropkos M pac-
nonoxenue GUryp OKPacKM, U 4TO HWHTEHCHBHOCTb MHUIMEHTa 4YepeNyercs TOJbKO B
ONpeJeJeHHbIX MeCTax WIH MUKporeorpadmuyecku. J[amHa ke 3TOro BHAa Yepeay-
eTcs TaK iKe Kak ObicTpoTa pocrta, a BuI Oosee BapuabelbHBI NMO OTHOIUIEHHIO K
JJMHe TeNa, HO U B OTHOLUEHHH K POCTY, NJIUHBI XKU3HEHHOrOo LHMKJIA, Hayajla IoJo-
BOM 3pOJIeCTH U NMpOmoOpUUHM MexAy HoiaMu. Ho Bcex 3Tux cBoiicTBaXx KOHCTATHPO-
BaHa reorpaduueckas Bapuauus. Tak ke M3yueHb HOMEpDHble CBOHCTBA: KOJUYECTBO
MO3BOHKOB U KOJUYECTBO PHIObUX WM BO BTOPOM CIHMHHOM ILIaBHHUKE UM B IIABHHKE
XBOCTA YePEeAYIOTCS M BHIKA3BIBAIOT 3HAUWTENbHYI0 BapHalHMIO, YaCThl0 B MECTHOH
MOMmyJISIUY, YAaCThIO B IOJOCE MeCTOHAXOXAEHHS B LEJOM, TaM, rie reorpaduyeckas
BapualMs HaxXOJMT CBOe BbipaXKeéHMe B KJIMHAX. B OTHOWIeHMM K TIONHON BapHauuH,
MeCTHasl BapHvallMsg TJIAaBHUKOBBIX MIVI fIBASeTCA GONBIIOH, B TO BpEMS, KaK OHA,
NMpU pedd O MO3BOHKAaX, — MeHee 3HAauYUTeJbHA.

IMokasana Take CBf3b MEXIY HOMEDHBIMHM, METPUYECKHMMH M OHOJIOrHYeCKUMH
cBolicTBaMH Y Gobius minitus U 3KOJOTMYECKUMU IpajiMeHTAMU B YMEPEHHOH MOJOo-
ce. AHamoruyeckass CBf3b HMEET MECTO MEKAY Bapuauueidl y MeCTHOH MNOIyJISUH
U MECTHBIMHU Ke OGCTOATeNIbCTBAMHU B cpejle. ITa KODPENAlHs TOKa3blBAeT, YTO
reorpaduueckass Bapuauusi rJIaBHbBIM 006pa3oM SIBJASIETCSl CJAENCTBHEM BIHAHHSA OKpY-
JKapule# cpeibl. YKIaHsiolyecs cpejfHie B HOMEpHbIX CBOMCTBAX, KOTOpPbie fABJf-
I0TCS IIPH3HAKaMH TNepHdepHyecKHX NONyJsuuil B CPaBHEHUH € TEMH, KOTOpbie Ha-
XOAATCS B LEHTpPal(dHBIX MOJOCAX, 3aBUCAT MO3TOMY, IO BCEH BEPOATHOCTH, He OT
CYLEeCTBOBAHHS DA3HBbIX NOPOJ, @ OT 3CTPEMHUCTCKHUX, 3KOJOrMYECKUX YCIOBUH, KO-
TOpble JOMHHHDYIOT B IFPaHHULAX DACNpOCTpPaHeHHs BUAa. TakuM o6pa3oM KawerTcs,
YTO HU HOMEDHbIE BapHAGUIMTETHI CBOHCTB HH BapuauHWs, KOTOpas KOHCTATHPOBaHA
B OCTaJbHBIX H3YYEHBIX CBOHCTBAaX, MOTHBHpPOBaIM G6bl moapaspeneHve Gobius
minitus Ha TOPOABL. B pasIMyHBIX NOMIALMAX BUX NpeACTaBIEeH ONHOH M TOH e
GopMO#i, YTO ONHAKO yKa3blBaeT Ha 3HAUNTENbHYI0 reorpadHuecKyl0 BapHALHIO
teHOTHIIHYECKOM NPHUPOBL
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TaBLEAU T A

Position géographique et profondeurs des localités étudiées par Swedmark,
avec les dates de récoltes.

Profondeur

Localité Position en métres Date
Norvége occidentale :
Prés de la Station biologique| 60°00°N 5 2.10.1959
d’Espegrend (Bergen) 4°40°E
Mer du Nord :
Helgoland 54°13’ N 35 8.10.1959
7°20’ E
Elbe, prés Cuxhaven 53°50’ N 8.10.1959
8°45°E
Elbe, prés Feuerschiff II et III 54°00’ N 6-10 27.10.1958
8°30’ E
Mer d’Irlande :
Menai Straits 53°14 N 3 16.10.1956 ; 17.9.1957
4°07'W
Coétes bretonnes :
Penpoull 48°45’ N 1 30.8.1950 ; 15.1, 24.4.1951 ;
4°00°'W 21.6, 20.8, 16.9, 30.11.1955 ;
30.1, 13.3, 11.5.1956 ;
26.8.1957
Penzé 48°40° N 1 27.8.1957
4°00° W
Pointe du Binde (rade de Brest) 48°20° N 0,5 26.8.1957
4020°'W
Morgat 48°15° N 1 28.8.1957
4°30° W
Ile Tudy 47°40° N 0,5 10.9.1957
4°200'W
Etangs languedociens :
Sigean 43°05° N 3 30.10.1959
3°00°E
La Palme 42°55° N 0,2 7.5.1960
3°00’E
Céte occidentale de la Suéde :
Styrso 58°55° N 1 25.7.1947
11°10’E
Kilesand 58°53° N 1 24.7.1946 ; 25.7.1947
11°00° E
Rosso 58°49° N 1 24.7.1946 ; 5.7 et 26.7.1947
11°10’ E
Trosso 58°48’ N 1 24.7.1946, 26.7.1947
11°15’E
Gullmarfjord (Laangesand) 58°15' N 22 31.7.1947
11°20’ E
Gullmarfjord (Finsbo) 58°20° N 1 22.7.1946 ;
11°35°E 1.7, 22,7, 28.8.1947 ;
2.5, 31.5, 1.7, 13.8.1949 ;
29.3, 20.4, 11.5, 2.6, 26.6,
10.7, 27.7, 4.9.1950 ;
4, 11.6.1951
Gullmarfjord (Borné) 58°25° N 1 22.7.1946 ; 28.7.1947
11°40’E
Ellosfjord 58°14’ N 1 26.7.1946 ; 30.7.1947
11°25’E
Stigfjord 58°05’ N 1 26.7.1946 ; 30.7.1947
11°40’E
Vendels6fjord 57°25’° N 1 1.10.1946 ; 1.8.1947

12°10’E
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TaBLeau 1 A (Suite)

Localité Position P;:fc:‘r‘lg'ergsr Date

Falkenberg 56°50° N 1:5:10 | 2.10.1946 ; 17.7, 2.8.1947
12°30’ E

Laholmsbukten 56°26° N 1:5:10 16.7 et 4.8.1947
12°55’ E

Skalderviken 56°20° N 1 15.7.1947
12°50’ E

Oresund :

RA&3 56°00° N 1 7.8.1947
12°50’ E

Lommabukten 55°40’ N 1 6.8.1947
13°05’ E

Baltique méridionale :

Ystad 55°20° N 2 20.7 et 21.9.1947
13°50’ E

Ornahusen 55°15° N 1 22.9.1947
14°20’ E

Méme étude pour des localités étudiées par d’autres auteurs.

TasLEAU IB

Profondeur

Localité Position en métres Date
d’aprés Johnsen, 1936 :
Finsnes (Tromso6, Norvege) 69°00° N 19°00’E 19.7.1929
Herdla (Bergen, Norvége) 60°00° N 4°40’E 18.8.1926
Helgoland (Mer du Nord) 54°13> N 7°20°E 26 19.8.1932
Plymouth (Manche) 50°20° N 4°000'W 6.9.1935
Nord de Als (Baltique sud) 55°06° N 9°20’E 25.8.1931
Oderbank (Baltique sud) 54°21°3 N 14°24’E 8-11 20.4.1925
d’aprés Hass, 1937 :
Oslofjord (Drobak, Norvége) 60°00°N 10°10’E 8
Gullmarfjord (Skagerak) 58°20° N 11°35’E 10
Struer (Limfjord, Danemark) 56°30° N 8°35’E 9
Schlei : Gunneby 54°30°N 9°50'E 7
Schlei : Grosse Breite 54°20° N 9°40’E 7
Golfe de Kiel (Baltique) 54°20° N 10°10’E 7
Neukuhren (Baltique sud) 55°30° N 20°20’ E 6
Biisum (Mer du Nord) 54°10°’N 8°10’E 8
Helgoland (Mer du Nord) 54°13’ N 7°20°E 9
den Helder (Mer du Nord) 53°00°N 4°40’E 10
d’aprés Taaning, 1940 :
Suderoy (Iles Féroé) 61°30° N 6°50°'W 1-10 5.8.1932
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TaBLEAU 11

Tailles moyennes des groupes d’age et des deux sexes et taux de masculinité des
populations locales.

333

Taille moyenne en mm | Taille moyenne en mm | '3/ Q@
Localité de Tecotte
jeunes adultes males femelles | jeunes | adultes
Espegrend 2.10.1959 (47,34 (32) 44,22 (9)(46,09 (23)| 0,4
(Bergen)
Helgoland 8.10.1959 |50,71(144) 52,06 (68)]48,98 (93)| 0,8
Elbe I 8.10.1959 76,47(109) 174,77 (43)(75,565 (33) 1,3
Elbe 1I 27.10.1958 |56,68 (25)
Menai Straits 16.10.1956 (57,50 (58) 58,91 (23)|58,00 (30)| 0,8
17.09.1957 72,93 (41)
17.09.1957{63,30(359) 62,71 (41)|61,56 (65)| 0,8
Penpoull 20.08.1957|59,37(322) 59,65 (46)(59,44 (52)| 0,9
Penzé 27.08.1957 |48,49(274) 57,32 (34)(50,89 (63)| 0,5
Pointe du Binde|26.08.195748,38(305) 49,24 (58)|48,46 (41)| 14
Morgat 28.08.195749,13(312) 51,74 (53)]52,77 47)| 1,1
Ile Tudy 10.09.1957 (58,47 (86) 60,33 (49)(56,27 37)| 1,3
Sigean 30.10.1959 |63,84(135) 65,29 (96)]60,16 (38)| 2,6
La Palme 9.05.1960|31,08(120)
Rossd 26.07.1947|39,49(201)|60,24 (46) 0,6 0,3
Gullmarfjord 22.07.1947|38,04(166)|59,35(127) 0,7 0,2
Falkenberg 1m| 1.08.1947|40,85(206) 1,2
1m|15.07.1947 57,95(486)(58,33 (12)(58,29 (82) 0,13
5m|15.07.1947 54,41(288)53,04 (56)|54,11 (56) 1,0
10 m | 15.07.1947 55,70(291) (57,35 (75)(56,50 (40) 1,9
Oresund 7.08.194740,08(500)
15.07.1947 55,02(110) 0,04
Baltique (Ystad) (21.07.1947 48,07 (28)
21.09.1947|44,37(297) 1,1

L’effectif des lots est indiqué entre parenthéses.




334 MARTHA SWEDMARK

TaBLEAU III

Effectif des classes,
distribution des fréquences et paramétres des caractéres numériques des classes d’age
dans les populations de Penpoull et du Gullmarfjord.

A : VERTEBRES

Fréquences
Classe d’age N 2 I 3B |34 M+ Sy S + Sg \%
|
Penpoull
1950-1957 920 50 822 38 32997 + 0,009 0,28 = 0,007 | 0,85
1950 249 8 231 10 33,01 = 0,02 0,27 + 0,01 0,82
1955 561 37 498 26 32,98 + 0,01 0,34 = 0,01 1,03
1957 100 5 93 2 32,97 = 0,03 0,26 + 0,02 0,80
Gullmarfjord
1946-1950 1500 110 | 1278 112 33,001 += 0,009 0,39 = 0,007 | 1,30
1946 296 22 263 11 32,96 =+ 0,02 0,33 = 0,01 1,01
1947 234 12 205 17 33,02 = 0,02 0,35 = 0,02 1,06
1948 94 7 86 1 32,94 + 0,08 0,28 = 0,06 0,86
1949 493 27 414 52 33,05 = 0,02 0,40 %= 0,01 1,21
1950 373 32 310 31 33,00 *= 0,02 0,38 = 0,01 1,16
B : DORSALE
Classe Fréquences
d'age N 10 | 7] | 2 l 3 M =+ Sm S &+ Sg v
Penpoull
1950-1957| 909 8 534 365 2 11,40 = 0,013 | 0,51 = 0,012 4,5
1950 250 150 100 11,40 += 0,03 0,49 + 0,02 4,3
1955 559 8 320 230 1 11,40 = 0,02 0,562 + 0,02 45
1957 100 64 35 1 11,37 = 0,05 0,55 = 0,02 4.4
Gullmarfjord
1946-1950] 1089 11 580 490 8 11,46 = 0,013 | 0,53 = 0,011 4,6
1946 254 5 136 112 1 11,43 += 0,03 0,53 *+ 0,02 4,6
1947 94 55 39 11,41 += 0,05 0,49 = 0,04 4,3
1948 38 1 23 13 1 11,37 = 0,09 0,58 + 0,07 5,1
1949 501 1 247 248 5 11,561 = 0,03 0,62 = 0,02 4,7
1950 202 4 119 78 1 11,38 = 0,04 0,52 = 0,02 4,5
G : ANALE
Classe Fréquences
d'age N 10 l 1 ] 12 ] 13 M+ Su S+ Ss v
Penpoull
1950-1957| 931 2 350 571 8 11,63 = 0,016 | 0,51 = 0,012 4,3
1950 273 102 170 1 11,63 += 0,03 0,49 += 0,02 4,2
1955 558 2 207 342 7 11,63 = 0,02 0,51 = 0,02 4,4
1957 100 41 59 11,59 .+ 0,05 0,49 * 0,04 4,2
Gullmarfjord
1946-1950] 1078 2 313 724 39 11,74 = 0,016 | 0,52 = 0,011 4,1
1946 246 75 169 2 11,70 %= 0,03 0,47 = 0,02 4,0
1947 92 26 63 3 11,75 += 0,05 0,50 *+ 0,04 4,2
1948 38 1 17 19 1 11,53 = 0,10 0,60 = 0,07 4,4
1949 500 123 348 29 11,81 = 0,02 0,52 = 0,02 4,4
1950 202 1 72 125 4 11,65 = 0,04 0,53 = 0,03 4,5
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TABLEAU IV

Résumé de I’analyse de la variance
dans les populations de Penpoull et du Gullmarfjord.

1
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Nombre de la
Source Somme Nombre | Estimation | Rapport | table de Snedecor
Variable de Variation des carrés | de degrés des des
des écarts | de liberté |variances|variances sevil 0,05 | sevil 0,01
A. - Penpoull.
vertébres Classes d’age 0,12 2 0,06 ‘
Echantillons 1,79 7 025 | o0 | 1338 | 93
Individus 81,92 874 0,09 ’ ’ ?
seconde dor-|Classes d’age 0,11 2 0,06 !
’ ’ 1 19, 99,34
sale Echantillons 3,05 7 0,44 | (1)03 g gg g 25
Individus 358,24 875 0,41 ; ’ ’ ’
anale Classes d’age 0,30 2 0,15
Echantillons 1,13 7 0,16 E 8’2; lg’gg 92’2‘;
Individus 233,67 897 0,26 ’ ’ ’
B. - Gullmarfjord.
vertébres Classes d’age 205,47 4 51,37
’ 0,26 5,86 14,20
Echantillons | 2.991,36 15 199,42 s 99,45 1.67 2.03
Individus 13.192,17| 1.485 8,88 % ’ ’ ’
seconde dor-|Classes d’age 5,08 4 1,26
’ ’ ,5 3,63 6,42
sale Echantillons 2,94 9 0,33 | 20 1.89 943
Individus 168,71 1.074 0,16 b2 ’ ’
anale Classes d’age 6,18 4 1,55
Echantillons 2,12 9 0,24 2 gg gg? g’ﬁ
Individus 280,01| 1.064 0,26 ‘ > ’ ’
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TaBLEAU V

Analyse de la variation dans les populations de Penpoull et du Gullmarfjord.
Validité des différences.

Nageoin;e anale

Classe d’dge

. Seconde nageoire
\ Vertébres dor;ale

|

A. - Penpoull.
a) Dans les classes d’age :

1950 0.01 > 0.05 > 0.05
1955 0.01 > 0.05 > 0.05
b) Entre les classes d’age :
1950-1957 0.03 > 0.05 > 0.05
1950-1955 0.03 > 0.05
1955-1957 0.05

B. - Gullmarfjord.
a) Dans les classes d’age :

1946 > 0.05 > 0.05 > 0.05
1947 > 0.05
1948 > 0.05
1949 0.05 0.01 0.025
1950 0.01 > 0.05 > 0.05
b) Entre les classes d’age :
1946-1947 0.03 > 0.05 > 0.05
1947-1948 0.03
1948-1949 0.01
1949-1950 0.10 0.025 0.01




GOBIUS MINUTUS - 11 337
TaBLEAU VI A
Parameétres pour chaque groupe d’age
dans les populations de Penpoull et du Gullmarfjord.
VERTEBRES
Fréquences
Groupes d'age N Moyennes Ecarts-type
32 33 34

Penpoull
Jeunes 1950 170 7 154 9 33,01 = 0,02 0,30 *= 0,02
Adultes 1950 79 1 77 1 33,00 += 0,02 0,16 + 0,01
Jeunes 1955 393 27 351 15 32,97 + 0,02 0,33 = 0,02
Adultes 1955 167 10 147 10 33,00 = 0,03 0,35 = 0,02
Gullmarfjord
Jeunes 1946 170 16 147 7 32,95 + 0,03 0,36 =+ 0,02
Adultes 1946 126 6 116 4 32,98 + 0,03 0,28 + 0,02
Jeunes 1949 157 6 135 16 33,06 = 0,03 0,37 = 0,02
Adultes 1949 336 21 279 36 33,04 £ 0,02 0,41 + 0,02
Jeunes 1950 244 27 200 17 32,96 £ 0,03 0,42 =+ 0,02
Adultes 1950 129 5 110 14 33,07 = 0,03 0,38 + 0,02

TasLeau VIB

Analyse de la variation dans les groupes d’ige quant aux vertébres.

Validité des différences entre les jeunes et les adultes.

Groupes d’'adge comparés Moy;nnes Ecart;-type
Penpoull
Jeunes-Adultes 1950 > 0,10 < 0,001
Jeunes-Adultes 1955 > 0,10 > 0,05
Gullmarfjord
Jeunes-Adultes 1946 > 0,10 0,005
Jeunes-Adultes 1949 > 0,10 > 0,10
Jeunes-Adultes 1950 > 0,10 > 0,10
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TasLEAU VII A

Effectif des lots, fréquences des variables et paramétres des caractéres numériques
pour ’ensemble des populations étudiées.

A : VERTEBRES

Fréquences
Localités N Moyennes Ecarts-type
31 32 33 34
Norvége occidentale :
Espegrend (Bergen) 32 3 24 5 | 33,06 = 0,09 | 0,50 *= 0,06
Cétes suédoises occiden-
tale et méridionale :
Styrso 107 6| 8 | 17 | 33,10 = 0,04 | 0,45 % 0,03
Kilesand 229 10| 193 | 26 | 33,10 = 0,03 | 0,39 + 0,02
Rossd 462 25| 387 | 50 | 33,05 = 0,03 { 0,40 = 0,01
Trossé 230 71194 29 | 33,10 = 0,03 | 0,38 = 0,02
Gullmarfjord,

Laangesand 71 6| 70 1 32,93 = 0,03 | 0,30 = 0,02
Gullmarfjord, Finsbo 482 271 429 | 26 | 33,00 = 0,02 0,33 %= 0,01
Gullmarfjord, Borné 106 11| 91 4 | 32,93 = 0,04 | 0,37 = 0,03
Ellésfjord 209 11| 185 | 13 | 33,01 = 0,02 | 0,34 = 0,02
Stigfjord 105 8| 8| 12 | 33,04 = 0,04 | 0,43 *= 0,03
Vendelséfjord 227 21| 186 | 20 | 33,00 = 0,03 | 0,43 %= 0,02
Falkenberg, 1 m 234 23| 201 | 10 | 32,94 = 0,02 | 0,37.%+ 0,02
Falkenberg (1-10 m) 1141 50 [ 372 | 19 | 32,93 = 0,02 | 0,39 = 0,01
Laholmsbukt, 1 m 235 29 | 195 11 32,92 = 0,03 | 0,41 £ 0,02
Laholmsbukt (1-10 m) 480 68 (393 | 19 | 32,90 = 0,02 | 0,41 = 0,01
Skélderviken 127 12 | 107 8 | 32,97 = 0,04 | 0,40 = 0,03
R33 (Oresund) 118 20| 92 6 | 32.88 % 0.04 | 0,45 = 0,03
Lommabukt (Oresund) | 120 29| 87 4 | 32,80 = 0,05 | 0,51:%+ 0,08
Ystad (Baltique) 222 64 | 156 2 | 32,72 £+ 0,03 | 0,47 = 0,02
Ornahusen (Baltique) 59 19| 36 2 | 32,73 = 0,07 | 0,52 = 0,05

Mer du Nord :
Helgoland 100 11| 86 3 | 32,92 + 0,04 | 0,37 = 0,03
Elbe prés Cuxhaven 75 12| 63 32,84 = 0,04 | 0,37.% 0,03
Elbe prés Feuerschiff 11| 25 5( 19 1 | 32,84 0,09 | 0,46 = 0,07
et III
Mer d’Irlande :
Menai Straits 158 71 142 9 | 33,01 £0,03| 0,32 = 0,018
Cétes bretonnes :
Penpoull 100 5| 93 2 | 3297 = 0,03 0,26 = 0,02
Penzé 100 5| 92 3 | 32,98 £0,03| 0,28 = 0,02
Pointe du Binde 100 71 89 4 | 32,97 = 0,03 | 0,33 = 0,02
Morgat 100 6| 89 5 | 32,98 + 0,04 [ 0,37 = 0,03
Ile Tudy 86 10| 75 1 | 32,90 + 0,04 | 0,35 = 0,03
Etangs languedociens :
Sigean 100 10| 87 3 | 32,93 + 0.04 | 0,35 = 0,02
La Palme 120 2 24| 85 9 | 32,84 0,06 | 0,56 = 0,04
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B : SECONDE DORSALE
Fréquences
Localités N 0 " 2 " Moyennes Ecarts-type
Norvége occidentale :
Espegrend (Bergen) 32 8] 22 2 | 11,81 0,09 | 0,53 =0,07
Cétes suédoises occiden-
tale et méridionale :
Styrso 87 57( 30 11,35 + 0,05 | 0,48 = 0,04
Kilesand 160 74| 86 11,54 += 0,04 | 0,48 = 0,03
Rossé 385 216 | 167 2 | 11,44 = 0,03 [ 0,51 * 0,02
Trossod 188 91| 97 11,52 + 0,04 | 0,50 = 0,03
Gullmarfjord, Finsbo 478 3 | 263 212 11,44 = 0,02 | 0,51 % 0,02
Gullmarfjord, Bornd . 67 46( 21 11,31 = 0,06 | 0,46 % 0,04
Ellosfjord 194 2 ( 118} 74 11,37 = 0,04 | 0,50 %= 0,03
Stigfjord 32 21l 1 11,35 = 0,09 | 0,48 = 0,06
Vendelsofjord 146 1 82| 63 11,43 = 0,04 | 0,51 + 0,03
Falkenberg 149 63| 85 1 | 11,58+ 0,04 | 0,51 = 0,03
Laholmsbukten 296 8 | 173|115 11,36 = 0,03 | 0,53 %= 0,02
Skélderviken 129 2 66| 61 11,46 = 0,05 | 0,54 *+ 0,03
R3aa 82 4 44| 34 11,37 = 0,06 | 0,57 += 0,05
Ystad (Baltique) 140 5 | 102 33 11,20 = 0,04 | 0,48 =+ 0,03
Ornahusen (Baltique) 28 18| 10 11,36 = 0,09 | 0,48 =% 0,06
Mer du Nord :
Helgoland 100 68| 32 11,32 = 0,05 | 0,47 = 0,03
Elbe, prés de Cuxhaven 75 1 55| 19 11,24 = 0,05 | 0,46 = 0,04
Elbe, prés Feuerschiff II 25 1 15 9 11,32 += 0,11 | 0,55 *+ 0,08
et III
Mer d’Irlande :
Menai Strait< 158 90| 68 11,43 £ 0,04 | 0,50 = 0,03
Cétes bretonnes :
Penpoull 100 64| 35 1 | 11,37 = 0,05 | 0,50 = 0,01
Penzé 100 73| 27 11,27 = 0,04 | 0,44 *+ 0,03
Pointe du Binde 100 2 50| 46 2 | 11,48 = 0,05 | 0,57 = 0,04
Morgat 100 40| 60 11,60 = 0,05 | 0,49 = 0,04
Ile Tudy 86 55| 31 11,36 + 0,05 | 0,48 = 0,04
Etangs languedociens :
Sigean 135 51| 178 6 | 11,67 = 0,05 | 0,56 = 0,03
La Palme 114 6 34| 62| 12 | 11,70 £+ 0,07 | 0,72 % 0,05
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TasLEau VII A (Suite)

C : ANALE

Fréquences

Localités N Moyennes Ecurls-l’y e
10 1 12 13 4 P

Norvége occidentale :

Espegrend (Bergen) 32 1 3| 24 4 111,97 = 0,10 | 0,59 = 0,07

Cétes suédoises occiden-
tale et méridionale :

Styrso 86 471 39 11,45+ 0,05 | 0,50 = 0,04
Kilesand 158 351 123 11,78 = 0,03 | 0,41 £+ 0,03
Rossé 379 116 | 262 1 | 11,70 = 0,02 { 0,32 + 0,01
Trosso 189 2 55| 130 2 | 11,70 = 0,04 [ 0,50 = 0,26
Gullmarfjord, Finsbo 473 1 150 317 5 | 11,69 = 0,02 | 0,49 = 0,02
Gullmarfjord, Borno 66 27| 39 11,60 = 0,06 | 0,49 = 0,04
Ellosfjord 198 1 64| 133 11,67 += 0,04 | 0,49 £+ 0,03
Stigfjord 32 10| 22 11,69 = 0,08 { 0,46 = 0,06
Vendels6fjord 146 2 54! 90 11,60 = 0,04 | 0,52 %= 0,03
Falkenberg 184 1 631 120 11,65 = 0,04 | 0,49 = 0,03
Laholmsbukten 289 3 129 | 157 11,63 = 0,03 [ 0,52 = 0,02
Skalderviken 126 45| 77 4 | 11,67 = 0,05 | 0,58 = 0,03
R34 84 33| 48 3 11,64 = 0,06 | 0,55 %= 0,04
Ystad (Baltique) 140 2 71| 67 11,46 = 0,05 | 0,563 = 0,03
Ornahusen (Baltique) 27 71 20 11,74 £ 0,08 | 0,44 = 0,06

Mer du Nord :

Helgoland 100 30| 69 1| 11,71 = 0,05 | 0,48 = 0,03

Elbe, prés de Cuxhaven 75 40| 35 11,47 += 0,06 | 0,50 £+ 0,04

Elbe, prés Feuerschiff 11 25 9 14 2 | 11,72 = 0,12 | 0,60 %= 0,09
et III

Mer d’Irlande :
Menai Straits 158 47| 108 3 | 11,72 = 0,04 | 0,49 = 0,03

Cétes bretonnes :

Penpoull 100 41y 59 11,59 = 0,05 | 0,49 = 0,04
Penzé 100 40| 59 1 11,61 = 0,06 | 0,567 = 0,04
Pointe du Binde 100 28| 69 3 [ 11,75 + 0,05 | 0,50 = 0,04
Morgat 100 19| 81 11,81 = 0,04 | 0,39 = 0,03
Ile Tudy 86 34| 51| 1 |11,62 0,05 051 % 0,04

Etangs languedociens :

Sigean 134 21} 107 6 | 11,89+ 0,04 | 0,44 = 0,03
La Palme 113 20| 83| 10 | 11,91 + 0,05 | 0,51 = 0,03
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TasLeau VIIB

Effectif des lots, fréquences des variables et paramétres des caractéres numériques
pour les groupes régionaux de populations.
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A ¢ VERTEBRES
Fréquences Coefficients
Groupes régionaux N Moyennes Ecarts-type de
32 33 34 variation
Centraux et
méridionaux 5365 | 551 |4488| 324 | 32,96 + 0,006 0,40 = 0,004 1,2
Centraux 5145 | 517 |4316| 312 | 32,96 + 0,006( 0,40 = 0,004 1,2
Bergen 32 3 24 5 | 33,06 = 0,09 | 0,50 %= 0,06 1,6
Mer du Nord 200 28 | 168 4| 32,88 = 0,03 | 0,38 = 0,02 1,2
Cotes bretonnes 486 33 | 438| 15| 32,96 = 0,01 | 0,31 = 0,01 0,95
Etangs languedociens 220 34 | 172 12 | 32,88 = 0,03 | 0,48 %= 0,02 1,5
B : SECONDE DORSALE
Fréquences Coefficients
Groupes régionaux N Moyennes Ecarts-type de
10 1" 12 13 variation
Centraux et
méridionaux 3688 35 |2039(1588| 26 | 11,44 = 0,01 0,53 = 0,006 4,5
Centraux 3439 29 1954|1448 8 | 11,42 = 0,01 | 0,52 + 0,006 4.5
Bergen 32 8 22 2 (11,81 = 0,09 | 0,53 =+ 0,07 4,5
Mer du Nord 200 2 138 60 11,29 + 0,03 | 0,48 %= 0,02 4,2
Cétes bretonnes 486 2 282 199 3 | 11,42 = 0,02 | 0,51 = 0,02 4,5
Etangs languedo-
ciens 249 6 85 | 140 18 | 11,68 = 0,04 | 0,64 *= 0,03 5,5
C : ANALE
Fréquences Coefficients
Groupes régionaux N Moyennes Ecarts-type de
10 1 12 13 variation
Centraux et
méridionaux 3584 13 {1238(2303| 30 |11,66 = 0,008| 0,50 = 0,006 4,3
Centraux 3353 2 {1197 |2113| 30 |11,64 = 0,009{ 0,51 * 0,006 4,3
Bergen 32 1 3 24 4 111,97 = 0,10 | 0,59 =+ 0,07 4,9
Mer du Nord 200 79| 118 3 (11,62 = 0,04 | 0,52 = 0,03 4,4
Cotes bretonnes 486 162 319 5 |11,68 = 0,02 | 0,49 + 0,02 4,2
Etangs languedo-
ciens 247 41| 190) 16 [11,90 = 0,03 | 0,47 + 0,02 4,0
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TasLeau VIIC

Effectif des lots, fréquepces des variables et parameétres des caractéres numériques
pour les groupes régionaux des cdtes occidentale et méridionale de la Suéde.

A : VERTEBRES

Fréquences Coefficients
Groupes régionaux N Moyennes Ecarts-type de
32 33 34 variation
Bohuslan 1876 | 104 {1593 | 179 | 33,04 = 0,009 | 0,39 + 0,006 1,2
Halland 1246 | 166 (1020| 60 |32,92 + 0,012]| 0,42 = 0,008 1,3
Oresund 366 59 | 288| 19 |32,89 * 0,023 0,44 %= 0,017 1,4
Baltique 285 84 | 195 5 132,72 = 0,029 0,48 = 0,020 1,5
B : SECONDE DORSALE
Fréquences Coefficients
Groupes régionaux N Moyennes Ecarts-type de
10 1 12 13 variation
Bohuslian 1591 5 | 886 | 692 2 |11,46 = 0,012 0,48 = 0,008 4,2
Halland 630 10 | 346 | 272 2 (11,42 %= 0,021} 0,53 = 0,015 4,6
Oresund 288 8 {170 | 110 11,35 = 0,031| 0,53 %= 0,022 4,4
Baltique 197 5 | 133 59 11,27 = 0,036/ 0,50 = 0,025 4,4
C ! ANALE
Fréquences Cosfficients
Groupes régionaux N Moyennes Ecarts-type de
10 1 12 13 variation
Bohusldan 1581 4 504 |1065| 8 |11,68 %= 0,012} 0,48 = 0,008 4,1
Halland 658 6 261 | 387 4 (11,59 =+ 0,020f 0,52 % 0,014 4,5
Oresund 210 78 | 125 7 |11,66 * 0,037| 0,54 * 0,026 4,6
Baltique 167 2 78 87 11,51 £ 0,040/ 0,52 += 0,030 4,5
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TasLEaU VIII
Effectif des lots, paramétres des diverses populations locales
étudiées par Johnsen (1936), Hass (1937) et Taaning (1940).
vertébres seconde dorsale anale
Localités N ¢ ¢ ¢
Moyennes E'c)%r;s Moyennes E't;a;;s Moyennes E's/upr;s
A. Johnsen :
Norvége
septentrionale :
Tromso 120 | 33,89 = 0,04 0,46 | 11,96 = 0,05 | 0,58 | 12,15 %= 0,45 | 0,49
Norvége
occidentale :
Bergen 65 | 33,09 = 0,04 0,38 | 11,79 =+ 0,06 | 0,48 | 11,94 + 0,07 | 0,55
Mer du Nord :
Helgoland 50 | 32,94 += 0,04 0,31 | 11,22 = 0,08 | 0,54 | 11,54 * 0,08 | 0,54
Manche :
Plymouth 52 | 33,00 + 0,05 0,34 | 11,58 + 0,07 | 0,53 | 11,89 = 0,06 | 0,42
Baltique
méridionale :
Als 50 | 32,88 = 0,05 0,38 | 11,54 = 0,08 | 0,51 | 11,70 = 0,07 | 0.46
Oderbank 128 | 32,68 = 0,05 0,55 | 11,32 + 0,05 | 0,53 | 11,54 = 0,05 | 0,55
B. Taaning :
Iles Féroé :
Suderoy 22 | 34,09 = 0,06)0,29 | 11,82 + 0,10 0,49 | 12,14 £ 0,10 | 0,47
C. Hass :
Norvége
méridionale :
Oslofjord 63 | 3321 £ 0,05 10,76 = 0,06
Suéde occidentale :
Gullmarfjord 120 | 32,96 £ 0,03 10,83 + 0,04
Danemark
septentrional :
Limfjord 154 | 32,75 += 0,04 10,77 + 0,04
Baltique
occidentale :
Kielerbucht 210 | 32,88 =+ 0,0+ 10,77 £ 0,04
Schlei :
1. Gunneby 104 | 32,69 * 0,05 10,30 = 0,06
2. Grosse Breite | 134 | 32,67 %= 0,05 10,21 = 0,06
Baltique
orientale
Neukuhren 105 | 32,81 %= 0,05 10,48 = 0,05
Mer du Nord
orientale :
Biisum 130 | 32,80 = 0,04 10,48 = 0,05
Mer du Nord
méridionale :
den Helder 120 | 32,67 = 0,05 10,45 + 0,05
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TasLeEaUu IX

Tableau résumant I’analyse de la variance
dans les régions centrales de 1’aire de répartition.

A) Populations de Bergen, de Helgoland, de Menai Straits et de Bretagne
(données de Swedmark).

Nombres de la table

S Somme Nombre | Estimation | Ra rt
Variable O(\!J;'CE des carrés | de degrés ? I?:sl 52(’ de Snedecor
variation | des écarts | de liberté | variances | variances |seyil 0,05|seuvil 0,01
vertébres Régions 0,78 3 0,26
Localités | 0,95 5 0,19 14 35 | 1308
Individus 83,67 767 0,11 ’ ’ ’
seconde Régions 5,95 3 1,98
dorsale  [Localités | 643 5 1,29 oo 5a | 1308
Individus| 191,14 767 0,25 ’ ’ ’
anale Régions 2,16 3 0,72 9
Localités | 3,85 5 0,77 U S F S By
Individus 47,11 766 0,06 ? ’ ?

B) Populations des cotes occidentale et méridionale de la Suéde
(données de Swedmark).

Nombres de la table

Source Somme Nombre | Estimati Rapport
Variable (;Jéc desocurrés de degrés * ng:slon 52 de Snedecor
variation | des écarts | de liberté | variances | variances |soyil 0.05|seuil 0,01
vertébres Régions 85,55 3 28,52 ‘
Localités | 78,85 14 5,63 S -+
Individus | 1.633,54 4.175 0,39 ’ ’ ’
seconde Régions 7,29 3 2,43
dorsale  |Localités | 11,23 11 1,02 28 | 5% | S22
Individus 661,84 2.546 0,26 ’ ’ “
anale Régions 6,75 3 2,25
Localités | 10,85 11 0:99 22 | 3% | &2
Individus 626,52 2.563 0,24 ’ ’ ’

C) Aire globale de répartition (données de Johnsen, Swedmark et Taaning).

Nombres de la table

S S Nomb Estimatio R t
Variable “de | des carrés | de degrés | - des |  de de Snedecor
variation | des écarts | de liberté | variances | variances |eyil 0.05seuil 0,01
vertébres Régions 145,84 7 20,83
Localités | 2255 16 141 O I B
Individus 163,14 3.171 0,05 ’ ’ ’
seconde Régions 1.748,01 7 249,71
dorsale | Localités | 10.929.65 16 | 68310 | go000s | a3 | $27
Individus 922,02 3.002 0,31 : ’ ’ ’
anale Régions 55,64 7 7,95
Localités | 1975 15 132 o9 | FId o S
Individus 718,23 2.884 0,25 ’ ’ ?

D) Régions centrales de 'aire de répartition (données de Johnsen et Swedmark).

Nombres de la table

S e S Nomb Estimation | Rapport
Variable o;erc de:T::?és de er:g:zs * Ides 52 de Snedecor
variation | des écarts | de liberté | variances | variances |seyil 00.5|seuil 0,01
vertébres Régions 11,19 5 2,24
Localités | 21,40 14 153 sia | 20 | 289
Individus 85,21 2.814 0,03 * ? ?
seconde Régions 1.526,56 5 305,31 0 4.64 0.77
dorsale Localités 10929,21 14 780.66 2 168,50 1’69 2.07
Individus 779,01 2.815 0,36 U ’ ’
anale Régions 13,07 5 2,61 9
Localités | 19.72 13 152 Lz a0 388
Individus 630,00 2.500 0,25 ’ e ’
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TasLEAU X

A : cotes bretonnes et Menai Straits.

Analyse de la variance géographique. Validité des différences entre les populations.

Localités comparées verh;bres secondePdorsale anale
Penpoull-Penzé > 0.05 > 0.05 > 0.05
Penzé-Pointe du Binde > 0.05 0.003 > 0.045
Pointe du Binde-Morgat > 0.05 > 0.05 > 0.05
Morgat-Ile Tudy > 0.05 < 0.001 0.003
Penpoull-Ile Tudy > 0.05 — —
Penpoull-Menai Straits > 0.05 > 0.05 0.045
Penpoull-Plymouth > 0.05 0.001 0.001
Morgat-Plymouth > 0.05 > 0.05 > 0.05

B : cotes suédoises.

Localités comparées vertsbres secondePdorsale angle
Styrso-Kilesand > 0.05 0.005 0.001
Kilesand-Rosso > 0.05 0.025 0.01-0.005
Ross6-Trosso > 0.05 0.04 > 0.05
Gullmarfjord :

Finsbo-Borné 0.02 0.02 > 0.05
Gullmarfjord :

Finsbo-Lingesand 0.02 — —
Gullmarfjord :

Bornos-Ellosfjord > 0.056 0.05 > 0.05
Ellosfjord-Stigfjord > 0.05 > 0.05 > 0.05
Stigfjord-Vendelsofjord > 0.05 > 0.05 > 0.05
Vendelséfjord-Falkenb. - 1 m > 0.05 0.01 > 0.05
Falkenberg-Laholmsb. - 1 m > 0.05 < 0.001 < 0.02
Laholmsb.-Skildervik - 1 m > 0.05 0.05 0.025
Skaldervik-R3a > 0.05 0.025 > 0.05
R&i-Lommabukt > 0.05
Ystad-Ornahusen > 0.05 > 0.05 0.01
Trosso-Gullmarfjord

(Finsbo) 0.001 0.04 > 0.05
R43-Ystad 0.001 0.02 0.03
Kilesand-Ystad 0.001 < 0.001 < 0.001




