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Résumé

La présente étude sur la  variab ilité  de Gobius m in u tu s  m ontre la  grande 
constance de l ’espèce pour des caractères com m e la d isp osition  des pap illes cutanées 
et la d istr ib u tion  du p igm ent et une variation  locale et m icrogéographique, seule­
m ent dans l ’in ten sité  de la  pigm entation. En ce qui concerne la  ta ille , les m odalités 
de la croissance, la  durée de la  vie, la m aturation des gonades, la  proportion des 
sexes, etc., l ’espèce est p lus variable et présente une variation  géographique. Il en 
est de m êm e pour les caractères num ériques étudiés : nom bre de vertèbres et de 
rayons de la  seconde nageoire dorsale et de l ’anale. Ces caractères sem blent liés  
à une varia tion  à l ’in térieu r de la  population locale et à une variation  géographique  
se traduisant par des gradients (clines) à l ’intérieur de l ’aire de répartition .

Des rapports ex isten t entre les clines des caractères num ériques, m étriques et 
bio log iq ues de Gobius m in u tu s  et les gradients écologiques, dans la  zone tempérée. 
On les constate  égalem ent entre la variation  d’une population  loca le  et les condi­
tions du m ilieu . Ils perm ettent de conclure que la variation  géographique est 
principalem ent due à l ’influence du m ilieu . La divergence des m oyennes des popu­
la tion s périphériques par rapport à celles des régions centrales a donc probablem ent 
une autre cause que la  ségrégation raciale ; elle est p lu tôt déterm inée par les  
facteurs écologiques extrêm es qui régnent aux lim ites d’exten sion  géographique de 
l ’espèce. Il apparaît a insi que, ni la  variab ilité  des caractères num ériques, ni celle  
des autres caractères exam inés, ne perm ettent une d iv ision  de l ’espèce Gobius  
m in u tu s  en sous-espèces, m ais que les diverses populations représentent une seule  
form e de l ’espèce dont la  variation  géographique, pourtant considérable, est de 
nature phénotyp ique.
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INTRODUCTION

Gobius m inutus est un Poisson Téléostéen de petite taille, commun 
sur les fonds sableux du littoral des côtes européennes. L’espèce est 
généralement considérée comme extrêm em ent variable, en partie parce 
qu’on l’a autrefois confondue avec Gobius m icrops. Ainsi, Heincke 
(1880) l’avait rapportée à cette dernière espèce qu’il estim ait être une 
sous-espèce, précocement mûre, de G. m inu tus . Holt et Byrne (1901) 
partageaient cet avis. Mais Boulenger (1911), Page (1917), Duncker 
(1928), Hass (1940) et, plus récemment, Lawacz (1965), ont démontré 
que G. m inutus  et G. microps sont deux espèces bien distinctes l’une 
de l’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 cu ta­
nées, ont distingué plusieurs variétés de G. m inutus.

En outre, Johnsen (1936) et Hass (1937), qui ont étudié par des 
méthodes biométriques la variation géographique de quelques carac­
tères quantitatifs dans diverses populations de l’Europe septentrionale, 
y ont constaté une certaine variabilité de l’espèce. Johnsen la considère 
comme un gradient des moyennes décroissantes du Nord au Sud, mais 
le graphique de Hass ne lui perm et pas de conclure dans le même 
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. m inutus m inu tu s , créée par De Buen 
(1923) et qui est, selon lui, répandue dans l’Europe septentrionale 
ju squ ’à la Manche.

De telles divergences, au sujet d ’un anim al si bien connu, m ’ont 
amenée à penser qu’il ne serait pas inutile d’étudier plus en détail, à 
l’aide de caractères quantitatifs et qualitatifs observés sur un grand 
nombre d’individus, la variabilité de G. m inu tus , dans les diverses 
conditions de vie de son aire de répartition  totale.

Dans ce but, de nombreuses récoltes de G. m inutus  ont été effec­
tuées sur les côtes européennes et, particulièrem ent, en deux régions 
différentes : la côte septentrionale de la Bretagne et la côte occidentale 
de la Suède.

Dans une première partie de ce travail (Swedmark 1958), j ’ai
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exposé les résultats déjà obtenus par l’étude de la biologie et de la 
croissance de cette espèce à partir de deux populations examinées en 
détail, celle de Penpoull (côte septentrionale de la Bretagne) et celle 
du Gullm arfjord (côte occidentale de la Suède). Cette étude m ’a permis 
de m ontrer que, chez G. m inutus dont le cycle vital s’étend sur un an, 
il se produit, au cours de cette période, des fluctuations saisonnières 
dans l’effectif des populations, dans la proportion des sexes et dans 
la croissance. Les modifications qu’elles entraînent 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, 
tém oignant ainsi d’une variation géographique étroitem ent liée aux 
conditions de milieu et aux changements saisonniers, différents d’une 
localité à l’autre.

Le présent travail résume les résultats de mes recherches ulté­
rieures sur la variabilité de G. m inutus  quant aux caractères morpho­
logiques comme la disposition des papilles cutanées ; numériques 
comme le nombre de vertèbres et de rayons des nageoires dorsale et 
anale ; chrom atiques comme la coloration, l’intensité et la disposition 
du pigment. Je donne aussi quelques résultats complémentaires sur 
la biologie de G. m inutus. La variabilité des caractères est également 
envisagée dans ses rapports avec les conditions du milieu.

Mes recherches ont été effectuées principalement au Laboratoire 
des Pêches m aritim es à Lysekil (Suède) et à la Station biologique de 
Roscoff (F rance).

Je suis heureuse d ’exprimer ici ma sincère reconnaissance à mon 
D irecteur de recherches, M. le Professeur Georges Teissier, Directeur 
de la Station biologique de Roscoff, pour l’intérêt qu’il a constam ment 
porté à m on travail, pour les conseils qu’il m ’a prodigués et pour 
l’aide m atérielle 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 à l’ancien Directeur du Laboratoire des Pêches 
m aritim es à Lysekil, le Docteur A.R. Molander, qui m ’a généreusement 
accueillie et fait profiter des avantages de son Laboratoire. Mes vifs 
rem erciem ents vont au Dr D.J. Crisp, Directeur de la Marine Biology 
Station à Menai Bridge, au Professeur H. Brattström , Directeur de la 
Station d’Espegrend et au Professeur G. Petit, ancien Directeur du 
Laboratoire Arago à Banyuls, pour les précieuses facilités de travail 
et de récolte qui m ’ont été offertes. Je tiens aussi à remercier le Docteur 
W. H arder pour le m atériel qu’il m ’a fait venir d’Helgoland et de 
l’Elbe et M. A. Percier qui en a récolté pour moi au voisinage de 
Biarritz. J ’ai pu consulter, grâce à l’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, l’une pour la traduction 
française, l’autre pour l’illustration de ce travail.
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LOCALITÉS, MATÉRIEL ET MÉTHODES.

Les quelque 9.000 spécimens de Gobius m inutus, qui constituent 
mon matériel d’étude, proviennent de 29 localités réparties le long des 
côtes européennes, comprises entre 60° et 42° de latitude Nord, comme

#  Swedmark  

■ Johnsen 1 936

A Hass 1937  

□ l i n i n g  1 9 40

F ig. 1
Carte des côtes européennes, indiquant rem p lacem ent des sta tio n s à Gobius m in u tu s , 

étudiées par les d ifférents auteurs.

le m ontre le tableau I A, dans lequel elles sont classées par ordre 
décroissant de latitude. La plupart de ces localités sont m arines, sauf 
sept d’entre elles qui sont saum âtres : celles de la Mer Baltique, de 
l’ôresund, de la Penzé et des étangs m éditerranéens, l’eau étant consi­
dérée comme saumâtre entre 18 et 5 p. 1000. La figure 1 donne l’empla­
cement des 29 localités étudiées.
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J ’ai, la prem ière, signalé la présence de Gobius m inutus  sur la 
côte m éditerranéenne française où l’espèce est abondante dans les 
étangs languedociens saumâtres, mais je ne l’ai trouvé, ni sur le 
littoral de la région de Banyuls, ni sur celui de la région de Marseille.

Sur les côtes du Golfe de Gascogne, au voisinage d’Arcachon et 
de B iarritz, toute recherche de l’espèce a été vaine ju squ ’ici. La côte 
est sans doute trop exposée pour G. m inutus que Le Danois (1913) a 
cependant signalé une fois au large du golfe.

En général, mon matériel comporte un seul lot pour une localité 
particulière, mais l’étude de la variation à l’intérieur d’une population 
locale, telle qu’elle a été faite dans le Gullmarfjord et à Penpoull, a 
rendu nécessaire de fréquents prélèvements pendant plusieurs années. 
C’est ainsi que les récoltes du Gullmarfjord représentent 20 prélève­
m ents répartis sur cinq ans et celles de Penpoull, neuf, répartis sur 
quatre ans, l’ensemble des deux localités com prenant environ 
2.300 individus.

Pour compléter ce matériel personnel, j ’ai également utilisé les 
résultats publiés pa r Johnsen (1936), Hass (1937) et Taaning (1940), 
pour 17 localités de la Mer du Nord, de la Baltique, des côtes 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 à la plus grande partie de l’aire de distri­
bution de G. m inutus  : j ’ai pu ainsi procéder à l’étude détaillée de 
la variation géographique de l’espèce.

En général, les récoltes ont été effectuées sur les fonds sableux, 
à l’aide d’un chalut de dimension réduite (d’après Johansen) ou avec 
une petite senne, tous deux à mailles serrées, perm ettant la capture 
de l’ensemble des individus de toutes tailles vivant dans une même 
localité. La pêche a été effectuée à une profondeur variant entre 0,2 à 
5 m ; il fau t préciser que, dans les mers à marée, G. m inutus  se trouve 
toujours au-dessous de la zone intercotidale. Exceptionnellement, des 
chalutages ont été effectués à 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 prélèvements. En principe, pour faciliter la comparaison, 
les récoltes sont faites à la même saison, fin de l’été ou automne, leur 
effectif é tan t plus grand à ce moment et perm ettant d’obtenir un 
échantillonnage complet.

Les observations sur la coloration ont porté, en m ajorité, sur du 
m atériel frais. La distribution des papilles cutanées a été étudiée après 
tra item ent à l’acide chromique (Senzo 1911), méthode qui les rend 
saillantes et faciles à observer. En ce qui concerne les caractères 
num ériques, les vertèbres ont été dénombrées après dissection. L’uro- 
style est compté comme une vertèbre unique. E tant donné le faible 
nombre (moins de 1 p. 100) d’individus pourvus de vertèbres 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 prem ier rayon de ces deux nageoires, légèrement 
épineux, est inclus dans l’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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prem ier rayon aux autres, ce que n ’ont pas fait De Buen, B unker et 
Hass. Par conséquent, en comparant les moyennes obtenues par l’ana­
lyse de mon matériel avec celles qu’avait trouvées Hass, j ’ai chaque 
fois augmenté ces dernières d’une unité. Le nom bre de rayons de la 
prem ière dorsale a également été compté, mais, comme il varie peu — 
six, rarem ent cinq —, cette nageoire n ’a pas été considérée dans l’ana­
lyse de la variabilité.

La longueur du corps, le sexe, les stades de m aturation  des 
gonades ont été déterminés par les techniques décrites dans la prem ière 
partie de ce travail (Swedmark 1958). Les méthodes utilisées pour 
l’analyse statistique, sont empruntées à Simpson et Roe (1960) et à 
Snedecor (1956). La moyenne M, l’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 à X.

CARACTÈRES SOUMIS A LA VARIATION. 

I. Caractères biologiques e t métriques.

Depuis la publication de la prem ière partie de ces recherches, qui 
n ’a porté, en principe, que sur deux populations locales, les lieux de 
récoltes ont été étendus à de nombreuses localités réparties sur l’en­
semble de l’aire de distribution. Les renseignem ents complémentaires, 
ainsi obtenus, sur la biologie de Gobius m inutus, contribuent à une 
meilleure connaissance de sa variation géographique et confirment, 
d’une m anière générale, les conclusions déjà présentées (Swedmark 
1958). C’est pourquoi, je résumerai brièvem ent ces données en y a jou­
tan t les nouveaux résultats.

G. m inutus  est commun sur les fonds sableux peu profonds (0 à 
50 m) où il mène une vie sédentaire et benthique, à l’exception d ’une 
courte période pélagique larvaire qui assure la répartition  horizontale 
de l’espèce. Les fluctuations dans l’effectif des populations locales sont 
considérables au cours de l’année et d’une année à l’autre. Saisonnières, 
elles indiquent, durant le premier été, une grande abondance, réduite 
en hiver et une moindre abondance l’été suivant, réduction norm ale 
d’effectif due au vieillissement et à la prédation.

Dans la population septentrionale du Gullm arfjord, ces fluctua­
tions sont très accentuées, les jeunes effectuant une m igration verticale 
vers les eaux profondes durant la période froide d ’octobre à février. 
Ils ne rem ontent qu’au printem ps pour frayer, mais en nom bre 
restrein t ; ce nombre augmente au cours de la période de reproduction, 
pour décroître quand le frai est term iné. Dans la population plus 
m éridionale de Penpoull, beaucoup plus stationnaire, la m igration 
verticale correspondante se limite à une disparition quasi totale en 
février exclusivement ; là également, la population augmente graduel­
lement pendant la période de reproduction.

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

Le cycle vital ne dure qu’une seule année, à la fin de laquelle 
a lieu la période de reproduction, suivie im m édiatem ent de la mort 
des adultes. Il arrive cependant, dans la population de Gullmarfjord, 
qu ’un nom bre restre in t 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, à 
l’autom ne, des individus de deuxième année dans les localités proches 
de Bergen, de Menai Straits ainsi que dans l’Elbe. Dans cette dernière 
station, les individus plus âgés sont même très fréquents. Par contre, 
il n ’existe pas d’anim aux de plus d’un an dans les populations bre­
tonnes et dans celles de l’étang de Sigean. Ces faits soulignent la 
tendance de l’espèce à une prolongation du cycle vital dans les 
régions septentrionales, tendance déjà signalée dans la première 
partie  de mon travail (Tableau II).

La période de reproduction, qui commence en m ars et s’étend 
ju sq u ’en juillet, semble présenter des limites analogues dans l’en­
semble de l’aire de répartition, à l’exception des étangs m éditerranéens 
où il y a de faibles indices d’un début plus précoce du frai.

En ce qui concerne la m aturation des gonades, j ’ai pu constater, 
en outre, que la gamétogenèse commence plus tôt dans les régions 
occidentales et m éridionales que dans les régions orientales. Les 
prem iers stades de m aturation apparaissent en août-septembre chez 
les Poissons de Bergen, de l’Elbe, de Helgoland, de Menai Straits, de 
Penpoull et de Sigean. Mais, d’après mes observations du Gullmarfjord 
où la gamétogenèse s’accomplit pendant une période plus tardive et 
plus limitée, les populations baltiques et celles de la côte occidentale 
de Suède ne m ontrent aucune m aturation des gonades à cette saison. 
A Penpoull, dès janvier, on trouve des mâles m ûrs ; toutefois, comme 
dans le Gullm arfjord, la reproduction n ’a pas lieu avant le mois 
de m ars.

L’analyse respective des populations de Penpoull et du Gull­
m arfjord  indique une variation locale considérable, se m anifestant 
par une modification continue de la proportion des sexes au cours 
du cycle vital. Parm i les jeunes, ce sont les mâles qui dominent, le 
taux de m asculinité dépassant l’unité, ce qui est norm al après la 
naissance. Au cours de la m aturation des gonades, l’inverse se produit, 
les femelles dom inent de plus en plus et le taux de m asculinité décroît 
pour atteindre, à la fin de la période de reproduction sur des hauts 
fonds, un m inim um  de 0,1. Cette variation dans la proportion des 
sexes semble pourtan t plus graduelle dans la population de Penpoull 
que dans celle du Gullmarfjord. Certaines observations suggèrent qu’elle 
serait en partie  due au fait que les mâles, après le frai, quittent, 
avant de m ourir, 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 même tableau indique aussi le taux de m asculinité des diverses 
populations, calculé également à la fin de l’été ou au début de 
l’autom ne, époque m arquant le début de la gamétogenèse dans la 
p lupart d’entre elles. Il en ressort que le taux de m asculinité est
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généralement plus faible dans les populations septentrionales que dans 
les méridionales. C’est ainsi qu’à Espegrend, près de Bergen, il est 
de 0,4, dans le Gullmarfjord, de 0,7, à Helgoland et Menai Straits, 
de 0,8, dans les populations bretonnes, de 0,8 à 1,3 et de 2,3 dans 
l’étang de Sigean. Dans les stations suédoises, ce taux s’élève, à l’au­
tomne, de 0,6 à 1,1, du Nord au Sud, c’est-à-dire de Rossö (Skagerak) 
à Ystad (Baltique).

Ces résultats indiquent donc que la proportion des sexes varie 
géographiquement avec une augmentation du taux de m asculinité du 
Nord au Sud. A l’exception de la Baltique, les régions septentrionales 
sont moins riches en mâles qu’en femelles. Une égalité num érique 
approximative des sexes s’observe dans les eaux bretonnes, tandis que 
les mâles dominent dans les populations plus méridionales. Il est donc 
vraisemblable que la proportion des sexes dépend de la tem pérature 
et que les variations observées sont dues aux conditions therm iques 
différentes. Le froid, dans les localités septentrionales, doit faire m ourir 
plus de mâles que de femelles, même s’ils se trouvent presque à égalité 
au début de leur existence. Dans le sud, la tem pérature plus élevée 
fait périr moins de mâles et la proportion des sexes reste égale. Dans 
les étangs languedociens, la tem pérature très élevée semble avoir un 
effet contraire et fait m ourir les femelles. Pourtan t, il n ’est pas exclu 
que l’effet de la basse salinité s’ajoute à celui de la tem pérature, 
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. m inutus croît en fonction inverse de la latitude. La 
population de la Baltique constitue une exception, avec une taille 
m oindre 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 à la 
même saison (premier autom ne), correspondent bien au gradient 
d’accroissement mis en évidence du Nord au Sud. Ainsi, à Bergen, 
la taille est minimum (47,34 m m ), tandis qu ’elle a tte in t un maximum 
chez les spécimens de la Manche (59,37 m m ). Il est intéressant de 
noter que la taille ne continue pas d’augm enter 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 même 
tableau met en évidence la diminution continue de la longueur, le 
long de la côte occidentale de la Suède ju sq u ’à la Baltique, ce phéno­
mène étant plus apparent chez les adultes.

Le tableau montre, en outre, qu ’il existe généralem ent, dans la 
taille des jeunes, une différence sexuelle qui disparaît ensuite chez 
les adultes : les mâles sont plus longs que les femelles. Dans le Gull­
m arfjord, au mois d’août par exemple, les mâles m esurent 52,06 mm 
en moyenne et les femelles, 48,98 mm. Dans l’étang de Sigean, ces 
divergences sexuelles sont encore plus grandes et la longueur moyenne 
des mâles est alors de 65,3 mm en octobre, mais n ’atte in t que 60,2 mm 
chez les femelles du même âge, les longueurs m axim um s étant respec­
tivement de 79 et 70 mm. Les différences de taille entre les sexes ont
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été analysées statistiquem ent pour les populations du Gullmarfjord, 
de Penpoull et de Sigean, où elles sont significatives (P = 0,01). Il 
apparaît ainsi que les jeunes mâles grandissent plus vite que les 
femelles et atteignent également leur m aturité sexuelle plus tôt qu’elles. 
Ils disparaissent aussi plus tôt des fonds de frai.

Les modalités de la croissance diffèrent également dans les deux 
populations de Penpoull et du Gullmarfjord. Tout en suivant une 
courbe en S, la croissance de la population m éridionale est continue 
et s’étend sur le cycle vital entier, avec un certain ralentissem ent 
pendant la saison froide. Mais, dans les régions septentrionales, le 
rythm e saisonnier de croissance est plus prononcé, avec deux périodes 
séparées par une phase de passivité hivernale. Selon Taaning (1940), 
le même phénomène qu ’à Penpoull se présente aux Iles Féroé.

Les moyennes de longueur des diverses populations de G. m inutus , 
dans la totalité de l’aire de distribution (Tableau II) m ontrent que 
les m odalités de leur croissance correspondent bien, suivant leur posi­
tion géographique le long d’un axe N.-S., soit à celles de la population 
du Gullm arfjord, soit à celle de Penpoull. On peut rem arquer de plus 
que la croissance est plus lente dans la population baltique que dans 
celle du Gullm arfjord, plus septentrionale.

Les jeunes Poissons provenant de l’étang de La Palme, ont une 
taille très élevée par rapport à ceux de Penpoull (Tableau II), ce 
qui indique une croissance initiale plus rapide, ralentie ensuite dans 
la localité méridionale. Le phénomène peut aussi s’expliquer par un 
achem inem ent plus précoce du frai dans la station m éditarranéenne 
que dans celles du Nord. Selon Fage (1914), ces mêmes phénomènes 
se produisent pour d ’autres espèces de Poissons.

Mes recherches dém ontrent donc l’existence d’une variation géo­
graphique évidente. Il semble également que cette variation dépende 
des conditions écologiques de l’habitat. Les gradients régionaux et 
locaux de tem pérature, de salinité et de nutrition  jouent également 
ici un rôle im portant qui sera étudié plus tard.

II. C aractères morphologiques : papilles cutanées (organes cyathiformes).

Les Gobiidés sont pourvus d’organes sensitifs cutanés qui com­
prennent, outre le système de pores réunis par des canaux muqueux, 
toute une série de petites papilles, généralement invisibles sans l’emploi 
de certains réactifs, distribuées sur l’ensemble du corps, tout parti­
culièrem ent dans la région céphalique. Elles form ent un ensemble de 
séries longitudinales et transversales dont la répartition constitue un 
caractère systém atique constant pour chaque espèce, particulièrem ent 
favorable pour la classification des Gobius dont le type morphologique 
assez uniform e possède peu de caractères spécifiques.

En appliquant à la systématique des Gobiidés, une méthode basée 
sur la disposition des papilles cutanées, Sanzo (1911) a classé de 
nom breuses espèces m éditerranéennes du genre Gobius sensu lato et 
en a distingué trois groupes. Fage (1914, 1915, 1918) étendait cette 
classification ju sq u ’aux espèces atlantiques. D’après lui, il existe 
25 espèces européennes, réparties en quatre groupes. Gobius m inutus  
est, dans ce système, le type d’un groupe qui comprend, entre autres,
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les espèces 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 pourtan t du groupe G. m inutus  un 
genre à part pour lequel il propose le nom de Potamochistus, déjà 
utilisé par Gill (1864). E tant donné l’état de confusion régnant sur 
la systém atique et les descriptions anciennes de Gobius m inutus  avant

F ig. 2
D isp osition  et d istribution  des papilles cutanées sur la  tête de deux Gobius m in u tu s

provenant de P enpoull.
A : ind ividu  de 53 mm. - B : ind ividu de 60 m m  - b : série in fraorb ita ire  - 

d : série longitudinale.

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

La disposition des organes cyathiform es de Gobius m inutus  a 
été décrite en détail par Fage (1914). Il me suffit d ’indiquer ici, d’une 
façon générale, que c’est le grand nom bre de séries sous-orbitaires, 
les transversales principalement, qui distingue l’espèce ; la figure 2 
indique la disposition et la distribution générale des papilles cutanées, 
ainsi que quelques variations s’y rapportant. On voit que le nom bre
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de transversales varie de 8 à 12. Il n ’en existe jam ais plus de 6 chez 
les autres espèces. La variation dans la distribution des papilles 
cutanées sur la tête avait une importance particulière pour ce travail, 
c’est pourquoi j ’ai examiné ce caractère pour un certain nombre 
d’individus, variable dans chaque localité. On constate à 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 augm enter avec la 
taille du corps, leur disposition étant indépendante de cette dernière. 
Cela est valable également pour l’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 à 
la différenciation lors de la croissance. La variation de 8 à 12 du 
nom bre de transversales est cependant sans rapport avec la taille. 
L’extension des séries longitudinales peut se modifier dans une certaine 
m esure et les rangées sont souvent coupées par des transversales 
(les 2e, 4e ou 6e et, toujours, la dernière), comme le m ontre la figure 2. 
Iljin  (1930) décrit également de telles variations, en com parant les 
deux côtés d ’un même individu.

Une variation individuelle de même type a été constatée dans 
toutes les populations locales examinées. Ces phénomènes sont de 
m oindre im portance car ils modifient peu la disposition générale des 
papilles cutanées qui caractérise G. minutus. Il ne semble pas exister 
de différence entre les populations locales, mises à part des variations 
individuelles dans la disposition des papilles cutanées et celle-ci ne 
semble pas soumise à une variation géographique à l’intérieur de 
l’aire de distribution. C’est là un caractère taxonomique excellent, 
comme le pensaient déjà Sanzo et Page. Iljin a confirmé également 
la constance de ce caractère dans les autres espèces de Gobius.

P artan t de ces résultats et me basant sur la disposition des papilles 
cutanées, j ’exam inerai les sous-espèces créées, entre autres, par De 
Buen (1923). Il distingue quatre races : 1) G. m inutus m inutus, forme 
principale, trouvée sur le littoral des mers côtières, au Nord de la 
Manche ; 2) G. m inutus norvegicus, localisé dans les eaux profondes 
de l’Europe du Nord ; 3) G. m inutus lozanoi dont la description repose 
sur deux exemplaires de Santander, au Nord de l’Espagne ; 4) G. m i­
nutus gracilis, trouvé par De Buen en grandes quantités au voisinage 
de Malaga et qu ’il nomme depuis 1930, G. m inutus elongatus. Selon cet 
auteur, les deux sous-espèces 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 particulière 
des écailles sur la nuque.

Comme il a été dit plus haut (p. 304), j ’ai pu signaler l’existence, 
à l’in térieur de l’aire de répartition de G. m inutus, 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 où, 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 nom bre au mois de décembre, s’accordent tout à fait avec 
les valeurs décroissantes obtenues dans les régions plus au sud que
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la Manche. Mais, par contre, les deux individus de Santander ne 
perm ettent pas de considérer pour cette localité, qu ’une moyenne de 
la taille est un argument valable dans la distinction d’une sous- 
espèce.

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

En com parant cette description de De Buen avec mes propres 
observations su r la forme typique de Penpoull, je trouve 45 à 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 à Penpoull, seule la dernière 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 anim aux, il faut adm ettre que les 
différences constatées par De Buen sont dues aux écarts de taille et 
d’âge et ne sauraient être considérées comme le résu lta t d’une variation 
individuelle.

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

Pour ces raisons, les sous-espèces espagnoles, créées par De Buen, 
ne me paraissent pas valables, mais doivent être considérées comme 
des modifications locales de la forme principale. Cette forme aurait 
alors une distribution continue le long des côtes atlantiques euro­
péennes ju squ ’à la côte m éditerranéenne française.

La quatrièm e des sous-espèces de De Buen, G. m inutus norvegicus, 
a été décrite par Colett (1902) sur un m atériel des eaux très profondes 
des fjords norvégiens (280 m ). Elle a été retrouvée depuis dans le 
Skagerak et la Mer l’Irlande (Dunker 1928). Lebour (1919) la signale 
à Plymouth, mais comme espèce sous le nom de G. elongatus (Canes­
trin i) , espèce 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 très constante à l’in térieur de l’aire de distribution de 
l’espèce. La stabilité de ce caractère in terd it une fragm entation de 
l’espèce G. m inutus  en sous-espèces.

III. Caractères chromatiques : coloration, intensité e t répartition du pigment.

La coloration de G. minutus  est celle du substra t sableux sur lequel
il vit. Le dos est plus sombre que le ventre, d ’un blanc nacré. Sur les 
côtés, se dessine une rangée de cinq à sept grosses taches bleu-noir.
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La prem ière est située au-dessus de la première nageoire dorsale 
et la dernière, en forme de T, à la base de la caudale. De plus, le 
dos et la tête porten t de nombreuses petites taches à mélanophores 
très serrés qui leur confèrent une teinte sombre. P artan t de l’œil 
et passant par la bouche, s’étend une bande noire ju squ ’au-dessous de 
la m âchoire inférieure. La première nageoire dorsale porte une grande 
macule bleuâtre, entre le cinquième et le sixième rayon. La seconde 
dorsale est traversée par plusieurs bandes, également bleuâtres.

Cette espèce, comme les autres espèces benthiques, présente un 
dichrom atism e sexuel. Pendant la période de reproduction, le mâle 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 form ant des bandes transversales sur les flancs et 
les nageoires anale et ventrales noircissent entièrem ent. J ’ai pu obser­
ver dès l’autom ne ce changement de coloration, en même temps que 
le début de m aturation  des gonades. La livrée mâle devient visible, 
bien que plus faiblem ent colorée, plus précocement (automne) dans 
les populations d’Helgoland, Penpoull et Sigean que dans celles de 
la côte occidentale de Suède (printem ps).

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

S’il n ’existe pas de variation géographique dans la disposition du 
pigment, on constate cependant, en com parant des populations, une 
modification locale dans l’intensité de la coloration. Le fait est en 
rapport, sans doute, avec la nature du fond et la couleur du sable. 
P ar exemple, les Poissons du Gullmarfjord et des côtes suédoises ont 
une livrée très claire comme ceux de Penpoull et de l’Ile 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 anim aux de la région 
voisine de Bergen, en Norvège, de la rade de Brest et de la Penzé 
en Bretagne, de l’étang de Sigean, sur la Méditerranée, qui vivent sur 
des fonds sombres de sable vaseux, sont fortem ent colorés. Et c’est 
au substra t rouge que les spécimens vivant sur les fonds autour 
d ’Helgoland, doivent leurs chromatophores nettem ent rougeâtres. 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, déterm inés principalement par la couleur des fonds dans 
chaque localité. Ces changements seraient dûs à une sorte de mimé­
tisme, phénomène fréquent chez les Poissons benthiques. Cette inter­
prétation est étayée sur les observations que j ’ai faites sur G. m inutus  
en aquarium .

Hass (1937) affirme qu’en com parant 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 considère que la pigm entation s’accentue 
à m esure que la salinité décroît. Je n ’ai pas pu observer ce phénomène 
et mes échantillons baltiques ont à peu près la même intensité de 
couleur que ceux du Gullmarfjord ou de Penpoull où la salinité est 
considérablement plus élevée que dans la Baltique.

Dunker (1928) a rem arqué que la bande orale m anque 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 particularité, 
de la forte coloration et de la petite taille des Poissons examinés par 
lui dans la Baltique, il considère ces populations comme une forme 
locale de G. m inutus. L’influence du substra t su r l’intensité de colo­
ration m ’amènent à 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 uniquem ent locales.

De l’estuaire de la Penzé, près de Penpoull, Le Danois (1913) 
a décrit une variété de G. m inutus, G. m inutus guiteli, qui se distingue 
de la forme typique par sa forte coloration. Page (1914) a déjà signalé 
que cette variété ne diffère de la forme typique que par la distribution 
de ses papilles cutanées et que les caractères distinctifs donnés par 
Le Danois sont de faible importance. J ’ai constaté, en effet, que la 
description de G. m inutus guiteli est conforme à celle d’un mâle 
typique en livrée de frai. Il n ’y a donc plus de raison de m aintenir 
la variété G. m inutus guiteli.

IV. Caractères numériques.

Dans ce chapitre, j ’étudierai la variabilité du nom bre de ver­
tèbres V, ainsi que celle du nombre de rayons de la seconde nageoire 
dorsale D2 et de la nageoire anale A, dans deux populations locales, 
puis dans l’ensemble des populations. Je rappellerai ici que le nom bre 
de vertèbres varie de 31 à 34, mais qu’on trouve rarem ent 31 vertèbres 
et que le nombre de 33 est le plus fréquent. Le nom bre de rayons des 
deux nageoires varie de 10 à 13, y compris le prem ier rayon épineux. 
Pour la dorsale, on trouve le plus souvent 11 rayons, puis 12. Pour 
l’anale, c’est l’inverse. Ces nombres sont fixés précocement au cours 
du développement larvaire et restent ensuite constants pendant la vie 
de l’animal.

A. - VARIABILITÉ DES CARACTÈRES NUMÉRIQUES 
A L’INTÉRIEUR DES POPULATIONS LOCALES.

Le cycle vital de Gobius m inutus  ne du ran t qu ’un an, la popu­
lation locale se compose d’une seule classe d ’âge, sauf pendant la 
courte période estivale où elle comprend deux classes successives. 
La variation annuelle de la population doit donc être considérée, en 
principe, comme égale à celle de la classe annuelle (Swedmark 1958). 
C’est pourquoi je traiterai ici de la variation par classe d’âge. Des 
deux populations étudiées, celle de Penpoull est représentée dans mon 
m atériel par trois classes annuelles (1950 et 1955, com prenant plusieurs 
lots ; 1957, qui n’en compte qu’un). La population du G ullm arfjord 
comprend cinq classes annuelles (1946 à 1950, avec un nom bre variable
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de lots). Le tableau III donne l’effectif des classes dans les deux 
stations, la distribution des fréquences des caractères numériques 
et leurs param ètres pour chaque classe, ainsi que les param ètres 
globaux de chaque population. L’examen du tableau m ontre que, dans 
les deux populations étudiées, géographiquement bien distinctes, les 
param ètres des trois caractères varient parfois considérablement et 
souvent indépendam m ent. On constate aussi que les deux populations 
évoluent de m anière assez différente.

Dans la population de Penpoull, la variation à l’intérieur de la 
classe apparaît comme limitée et reste constante d’une classe à l’autre 
avec une im portance assez semblable pour chacune : elle correspond 
à l’étendue totale de la population. Ainsi, les moyennes globales pour V 
des deux classes de 1950 et 1955 sont très voisines : 33,01 et 32,98 
respectivement. D2 et A ont les mêmes valeurs pour les deux années : 
11,40 et 11,63, avec des valeurs extrêmes à peu près égales pour chaque 
classe : 32,92 à 33,08 pour V ; 11,34 à 11,48 pour D2 et 11,58 à 11,70 
pour A. Il en est de même pour l’écart-type global pour les deux 
classes : 0,27 et 0,34 pour V ; 0,49 et 0,52 pour D2 ; 0,49 et 0,51 
pour A, au cours des deux années. Les valeurs extrêmes des lots 
sont 0,16 à 0,40 pour V ; 0,45 à 0,66 pour D2 ; 0,47 à 0,59 pour A. 
Cette correspondance entre les param ètres des deux classes dont je 
possède plusieurs lots perm et d’évaluer d’une m anière satisfaisante 
les param ètres de la population entière de Penpoull où les moyennes 
sont alors les suivantes : 33,00 pour V ; 11,40 pour D2 ; 11,63 pour A. 
Les écarts-types sont 0,28 (V) ; 0,51 (D2) ; 0,51 (A).

Malgré la variation assez limitée pour chaque classe d’âge et sa 
constance d’une année à l’autre, l’analyse statistique de la variation 
révèle cependant qu’il existe, dans la population de Penpoull, des 
différences significatives et que celles-ci concernent V et non D2 
et A. L’analyse de la variance montre que la variabilité de V est due 
principalem ent à la variation à l’intérieur de chaque classe d’âge et 
se rapporte, soit aux jeunes Poissons (1950), soit aux adultes (1955), 
mais pas aux différences entre ces groupes. Elle est moins due à la 
variation individuelle et peu à la variation entre les classes. L’analyse 
m ontre, en outre, que D2 et A ont des variations individuelles plus 
im portantes 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’âge est significative pour les vertèbres. P ar contre, la varia­
tion des nageoires n ’est pas assez grande pour avoir une importance. 
On voit aussi q u ’il n ’existe pas de différences entre les trois classes 
annuelles.

La population de Gullmarfjord se distingue de celle de Penpoull 
p a r une plus grande variabilité dans les classes et, surtout, entre les 
classes d’âge, avec une étendue totale dépassant largement celle de 
chaque classe. Ces résultats sont valables pour les trois caractères. 
Comme il ressort du tableau III, l’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 D2 ; 11,53 et 11,81 pour A, dans les classes de 
1946 à 1950. A utour de ces moyennes globales, celles des lots sont 
réparties assez également pour V, mais très inégalement pour D2 et A. 
Les valeurs extrêmes diffèrent davantage aussi d’une classe à l’autre,

5



312 MARTHA SWEDMARK

avec une étendue de variation parfois grande, parfois très petite. P ar 
exemple, pour V de 0,17 (32,83 à 33,00) dans la classe 1948 ; de 0,12 
(32,99 à 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 à 33,11 pour V, aucune 
classe n ’em brassant à elle seule l’intervalle total de 0,28 vertèbre. Les 
valeurs extrêmes pour D2 sont 11,28 à 11,78 ; pour A, 11,53 à 11,90, 
aucune classe n ’embrassant non plus ces étendues totales de 0,50 
et 0,37 rayon respectivement. Les valeurs extrêmes 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 à 0,40 pour V, 0,49 à 0,58 pour D2 et 0,47 à 0,60 pour A. 
Avec les valeurs extrêmes des lots, cette dispersion est encore plus 
grande, 0,12 à 0,54 pour V et 0,32 à 0,60 pour les deux nageoires. 
Pour la population totale de Gullm arfjord, les moyennes sont de 
33,01 pour V, 11,46 pour D2 et 11,74 pour A, l’écart-type étan t 0,39, 
0,53, 0,525, respectivement, pour les trois caractères.

Il ressort de l’analyse biométrique de la variation de la population 
du Gullmarfjord que chacun des trois caractères varie de façon signi­
ficative. L’analyse de la variance m ontre que les différences im por­
tantes entre les valeurs de V sont principalem ent dues à la variation 
au niveau des classes d’âge. 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 extrêmes 
de la variation (Tableaux IV, B et V, B).

L’analyse de la variance révèle des différences im portantes dans 
la seule classe de 1949 pour D2 et entre les classes de 1949 et 1950 
pour D2 et A. Les moyennes de D2 et A dans ces deux classes constituent 
les valeurs extrêmes de la variation. Une grande partie de la variabilité 
est donc due ici, comme pour les vertèbres, à la variation individuelle 
des deux nageoires (Tableaux IV, B et V, B).

L’analyse biométrique confirme ainsi l’existence et l’im portance 
de la variabilité de la population du G ullm arfjord ; elle indique, de 
même, que pour V et D2, elle a sa source principalem ent à l’in térieur 
de la classe d’âge. Pour A, sa variation n ’est pas assez grande pour 
être significative, mais, étant donnée la corrélation existant entre D2 
et A (coefficient environ 0,50), on peut adm ettre que A varie comme 
D2. L’analyse montre aussi que, malgré l’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 im portantes trouvées dans chaque 
population ne sont pas forcément dues à son hétérogénéité car on 
peut supposer, en raison de la courte durée de la phase pélagique, 
que la dispersion horizontale de G. m inutus  est limitée et que les 
m igrations entre populations locales voisines sont faibles. Il est donc 
très 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 lim ité au m aximum  par les méthodes de récoltes et d’examen. 
S’il est vraisem blable que la variation entre les classes d’âge s’explique 
par l’influence du milieu, il est possible que cette variation dans la 
classe d’âge soit due à des rapports entre les caractères numériques 
et le sexe, la taille et l’âge. Leur rôle serait dû aux caractéristiques 
biologiques valables pour l’espèce : fluctuations de l’effectif annuel, 
modifications dans la proportion des sexes au cours de la vie ou autres 
changem ents dus à l’âge. Il faut également tenir compte de l’influence 
du milieu.

Il s’avère cependant que ni dans la population de Penpoull, ni 
dans celle du Gullm arfjord, 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 
vertèbres et la taille des individus. A Penpoull, les fluctuations de 
l’effectif des lots n ’a pas plus d’influence ; par contre, celle de l’âge 
est visible.

La variation de la classe annuelle avec l’âge du mois de juin 
au mois d’août de l’année suivante dans les deux populations est 
illustrée par la figure 3. Elle met en évidence, à Penpoull, la régularité 
de la variation au cours du cycle vital pour les trois caractères, ainsi 
que la distribution égale des moyennes des lots, surtout pour D2 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 l’étendue de la variation de V, seule significative, croît avec l’âge. 
Les moyennes de 1950, bien qu’en nombre restreint, correspondent 
bien à l’allure des courbes obtenues, ainsi que celles de 1957. Puisqu’il 
n ’y a pas de corrélations entre V, d’une part et D2 et A, d’autre part, 
les analogies entre les courbes pour les trois caractères pourraient 
s’expliquer par le fait qu’ils sont des caractères m étamériques. Par 
contre, la corrélation existe entre les deux nageoires dont le coefficient 
est 0,50.

Pour le Gullm arfjord, si on commence par le facteur âge, on voit 
sur la figure 3 que la variation est irrégulière dans les classes annuelles 
et pas toujours analogue pour les trois caractères. 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
lièrem ent au tour de la moyenne globale de la classe et indique que 
l’étendue de la variation augmente avec l’âge. Dans la classe de 1949 
dont la variation est aussi im portante, les courbes pour D2 et A sont 
très irrégulières et l’augmentation de la variation avec l’âge est évi­
dente. Les irrégularités de ces courbes de variation amènent à penser 
pourtan t que d’autres facteurs que l’âge jouent aussi un rôle. En exa­
m inant l’influence de l’effectif des lots sur la variabilité, on constate 
que la variation des moyennes est due, en partie, à des fluctuations de 
cet effectif. P ar exemple, dans les petits lots de moins de 20 individus, 
les moyennes des trois caractères ont souvent des valeurs extrêmes 
divergeant beaucoup de la moyenne globale de la classe. Les lots de 
Poissons adultes étant souvent peu im portants, à cause des fluctuations 
de l’effectif au cours de la période de reproduction, les irrégularités 
de la courbe de variation pourraient très bien s’expliquer ainsi. En 
résumé, la form e régulière des courbes pour la population de Penpoull,
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indique que la variation est, dans cette localité, surtou t fonction de 
l’âge. Au contraire, la forme irrégulière de ces courbes pour le Gull- 
m arfjord, m ontre que l’effectif des lots joue aussi un rôle. Nous

PENPOULL33.20

33.10
1950.

33.00 1955, I957

32.90

32.80

GULLMARFJORD.

33.10 1949. 
1947----

33.00 •1946

1948194632.90

32.80

32.70

PENPOULL

11.80

11.70

1955,11.60
1957

11.50 •1950
1955.

195711.3 0

GULLMARFJORD
D2'A 

1 1.90
1949.

11.80

11.70
■ 1950 1946a

1950*11.60
1949.

-194811.50

0 1 9 5 0
11.30

mois

VI VII Vili IX X XI XII t II HI IV V VI VII VIII

F ig . 3
V ariation  des m oyennes des caractères num ériques V, Da et A dans les  c lasses d’âge 

des populations de P en poull et du G ullm arfjord.



GOBIUS MINUTUS -  II 315

reviendrons plus tard  (p. 322) sur l’influence du milieu sur la variation 
à l’in térieur d’une classe d’âge et d’une classe à l’autre.

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

Si les moyennes globales de V sont les mêmes à Penpoull et 
dans le Gullm arfjord, la différence de variabilité entre les deux popu­
lations est su rtou t apparente pour ce caractère dont l’écart-type est 
0,28 à Penpoull et 0,39 dans le Gullmarfjord. Cela est également visible 
pour le coefficient de variation égal respectivement à 0,85 et 1,3 pour 
les deux populations. Quant à D2 et A, leur variabilité se rapproche 
davantage, par exemple, l’écart-type global de D2 est 0,51 à Penpoull 
et 0,53 dans le Gullmarfjord. Pour A, les valeurs correspondantes sont 
0,51 et 0,52, même si l’étendue de la variation est plus grande dans 
le Gullm arfjord qu ’à Penpoull. Les coefficients de variation concordent 
également, les valeurs de D2 étant 4,5 à Penpoull et 4,6 dans le Gull­
m arfjord  ; pour A, elles sont respectivement 4,3 et 4,1.

Il ressort de la comparaison des coefficients de variation, que 
le nom bre de vertèbres est un caractère considérablement moins 
variable que le nom bre de rayons des nageoires, leurs coefficients 
respectifs é tan t 0,85 (V), 4,5 (D2) et 4,3 (A) à Penpoull et presque égaux 
dans le Gullm arfjord. La variation des vertèbres, quand elle est grande, 
est ainsi plus significative que celle des nageoires.

En conclusion, l’étude de la variabilité des caractères num ériques 
dans les deux populations de Penpoull et du Gullmarfjord, nettem ent 
distinctes l’une de l’au tre  géographiquement, a mis en évidence une 
variation souvent considérable. A Penpoull, elle est limitée et constante 
d’une classe à l’autre, au Gullmarfjord, elle est plus grande et diffère 
d’une classe à l’autre. A Penpoull, elle est surtout fonction de l’âge, 
mais dans le Gullm arfjord, elle est, en outre, sous la dépendance des 
fluctuations de l’effectif au cours de l’année. En effet, les effectifs 
réduits m ontren t souvent une variabilité très irrégulière. L’analyse a 
m ontré, également, que les trois caractères ont une variabilité très 
différente, V étant beaucoup moins variable que D2 et A. La variation 
de ces trois caractères sera comparée, dans un chapitre suivant, à la 
variabilité totale dans l’aire de répartition de G. m inutus.

B. - VARIABILITÉ DES CARACTÈRES NUMÉRIQUES 
DANS L’AIRE DE DISTRIBUTION.

On considère généralem ent qu’un échantillon prélevé dans une 
population au m om ent de sa reproduction, est le plus représentatif 
de sa variation ; cela n ’est pas vrai pour G. m inutus  dont l’effectif 
subit au cours de cette période certaines fluctuations. Quand les adultes 
reviennent au printem ps pour frayer sur des hauts fonds, c’est d’abord 
en nom bre restrein t, ne représentant qu’une partie de la population, 
le reste arrivan t peu à peu. A la fin de la période de reproduction,
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les Poissons vides disparaissent graduellem ent aussi. Ainsi, c’est 
pendant une courte période, que la totalité des adultes se trouve 
sim ultaném ent dans une localité. Ce phénomène est particulièrem ent 
net dans le Gullmarfjord et vaut probablem ent pour toutes les popu­
lations septentrionales. Au contraire, quand les jeunes de l’année 
viennent à la vie benthique après une période larvaire pélagique, ils 
se trouvent in pleno à faible profondeur ; le m atériel d’autom ne peut 
donc être considéré comme homogène pour le temps, l’âge et le sexe 
et, par conséquent, bien représentatif de la population locale. C’est 
pourquoi, dans la mesure du possible, j ’ai effectué mes prélèvements 
en automne.

Les param ètres des caractères num ériques de chaque population 
locale et de chaque groupe régional sont consignés dans le tableau VIL 
Le tableau VIII présente des données relatives aux populations de 
Johnsen, Hass et Taaning. La carte (Fig. 1) de la distribution de 
l’ensemble des localités dans l’aire de répartition, m ontre que la 
p lupart d’entre elles se trouvent dans les régions centrales, limitées 
au sud par les cotes bretonnes, au nord par les côtes norvégiennes 
et à l’est, par la Baltique méridionale. Au-delà de ces régions, vers 
les limites de l’extension de l’espèce, se trouvent quelques localités 
du nord de la Norvège, des Iles Féroé et des étangs languedociens 
français. L’étude de la variation des caractères num ériques dans les 
régions centrales permet d’abord de déduire facilem ent (Tableau VII A) 
que la variation de V, D2 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 à 33,10 ; pour D2, 11,20 à 11,81 ; 
pour A, 11,45 à 11,97, l’étendue de la variation étant de 0,38 vertèbre, 
0,61 et 0,52 rayon de D2 et A, respectivement. Les populations baltiques 
présentent les moyennes les plus basses, tandis que les populations 
septentrionales des côtés ouest de la Suède et de la Norvège ont les 
plus élevées.

La dispersion de l’écart-type est également assez limitée dans les 
régions centrales : 0,26 à 0,52 pour les vertèbres ; 0,44 à 0,57 pour la 
dorsale et 0,32 à 0,60 pour l’anale. Le plus grand écart-type a été 
obtenu, pour les vertèbres, sur du m atériel 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 D2 : 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 m éditerranéens, limite sud de 
l’aire de répartition, se distinguent par les moyennes assez élevées 
de D2 et A : 11,67 et 11,70 pour D2 ; 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 (D2) 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 D2 qui la dépasse largement.

Le tableau VIII m ontre que les param ètres des populations de 
Johnsen et de Hass dans les régions centrales correspondent à 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, près de Kiel, où les moyennes sont 
très basses : 32,67 pour V et 11,21 pour A. Une moyenne de V aussi 
basse a été également trouvée à den Helder, en Hollande. La popu­
lation du fjord d’Oslo, au contraire, présente une moyenne de V plus 
élevée que celle de la côte 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 même, les écarts-types trouvés par Johnsen et Hass correspondent 
généralem ent à ceux que j ’ai obtenus. Seule, la population de la 
Baltique (Oderbank) m ontre des écarts plus grands.

Les deux localités les plus septentrionales, Tromsô, au nord de 
la Norvège et Suderoy, aux Féroé, présentent, pour les trois caractères 
en question, des moyennes qui dépassent les limites de variation 
valables dans les régions centrales. Selon Johnsen, la population de 
Tromsô a les moyennes suivantes : 33,89 (V), 11,96 (D2), 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 Tromsô, à la limite supé­
rieure de la m arge de variation, sauf pour D2, qui la dépasse et ceux 
des Iles Féroé, à la limite inférieure. Toutefois, les param ètres de 
Tromsô sont du même ordre que ceux de Bergen qui représentent 
les valeurs les plus élevées dans les régions centrales.

L’examen de toute l’aire de distribution avec la totalité du m até­
riel, m ontre 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 extrêmes par rapport 
aux populations centrales où elle joue de façon plus serrée. Ainsi, 
pour V, elle va de 32,67 à 34,09, ce qui correspond à 1,4 vertèbre. 
Pour D2, elle est comprise entre 11,20 et 11,96 et équivaut à 0,76 rayon ; 
les valeurs correspondantes de A vont de 11,21 à 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, 
même s’ils sont souvent élevés, ne dépassent généralement pas les 
marges de variation obtenues dans les régions centrales.

La variation à l’intérieur de l’aire de distribution dans son 
ensemble, a été soumise à une analyse de variance consignée dans 
le tableau IX. On y voit un effet régional m arqué dans la variabilité 
de V, D2 et A, mais également une action de l’influence locale. V est 
pourtan t plus influencé par l’effet régional que D2 et A, qui subissent, 
par contre, davantage l’action locale. On peut donc in terpréter la 
variabilité de V dans les populations surtout comme une conséquence 
de la d istribution régionale. Pour la variabilité des nageoires, la distri­
bution locale devient plus im portante ainsi que la variation individuelle, 
ce qui est particulièrem ent évident pour D2.

Si on limite l’analyse de la variance aux régions centrales, on 
obtient un résultat tou t à fait différent. L’effet régional perd son 
im portance ju sq u ’à disparaître, 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 déjà exposés à 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 même à peu près pour tous les groupes de 
populations locales (Tableau VII, B). L’effet régional et l’effet local 
m ontrent ici une corrélation négative pour les trois caractères et, 
en particulier pour D2 et A. Si l’on classe les moyennes des trois 
caractères suivant la position géographique des populations dans l’aire 
totale de distribution, on constate qu ’elles form ent des gradients 
caractéristiques, ou clines (Fig. 4) en décroissant continuellem ent du 
nord au sud. La diminution des clines n ’est pas régulière, m ais s’ac­
célère de la limite septentrionale (Tromsô) à la Mer du Nord et à 
la Baltique où les moyennes sont les plus basses. Dans la Manche, 
au contraire, les moyennes s’accroissent. A p artir  des côtes m éridio­
nales bretonnes, la moyenne vertébrale décroît légèrem ent puis devient 
constante en allant plus au sud, vers les étangs m éditerranéens, où 
les moyennes de D2 et de A augm entent de nouveau pour atteindre 
les mêmes valeurs que sur les côtes norvégiennes. Ces tra its  généraux 
de la variation géographique ressortent également bien de l’examen 
des param ètres des groupes régionaux (Tableaux VII, B et VII, G). 
Les moyennes de la Mer d’Irlande s’accordent parfaitem ent avec ce 
gradient malgré sa position plus occidentale, tandis que la population 
des Féroé, située plus au nord-ouest, présente des moyennes très 
élevées, surtout pour V. Il est in téressant de souligner ici que les 
écarts-types sont soumis à 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 (Tromsô 
et Bergen) ; à partir de là, une dim inution se produit vers le sud, 
les écarts les plus bas étant ceux des populations des côtes bretonnes. 
Ils augm entent de nouveau aux limites sud de l’aire de distribution, 
c’est-à-dire dans les étangs m éditerranéens. La population des Iles 
Féroé est exceptionnelle, avec ses écarts-types assez bas malgré une 
position géographique très septentrionale. En outre, l’écart-type des 
vertèbres augmente continuellement le long de la côte occidentale 
suédoise ju squ ’à la Baltique, pour y devenir aussi élevé qu’à Bergen. 
Cet accroissement existe aussi pour les nageoires m ais il est moins 
évident.

L’analyse statistique de la variation (Tableaux IX et X) confirme 
que les gradients des trois caractères, su rtou t celui des vertèbres, sont 
valables de la limite nord aux régions centrales, mais, la variation 
à l’intérieur de ces dernières n ’étant pas significative, la m arche des 
gradients semble incertaine et plus soumise à la position locale.

L’étude détaillée de la région orientale, du Skagerak à la tialtique, 
a donné quelques résultats intéressants. Les gradients obtenus, parti­
culièrem ent pour les vertèbres, dim inuent de façon continue et régu­
lière du nord à la Baltique (Tableau VII, A et VII, C). Les gradients 
de D2 et A décroissent moins régulièrement, m ais la variation est 
toutefois assez im portante pour être significative pour les trois carac­
tères (Tableaux IX, B et X). En exam inant plus en détail ces trois 
gradients le long des côtes occidentales et m éridionales de la Suède, 
où de nombreuses localités ont été étudiées, on trouve que les diffé­
rences entre les moyennes de V varient en fonction de la distance 
et augm entent avec celle-ci. La com paraison des localités bretonnes 
nous fournit un autre exemple de ce fait : les gradients pour V,
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Variation géographique des moyennes des caractères numériques V, D2 et A dans 

Faire de distribution de Gobius minutus.

dans toutes ces régions, peuvent être considérés comme vraim ent 
continus, au sens que Huxley (1948) donne à ce terme.

Les gradients des moyennes de D2 et A en Suède sont m anifes­
tem ent moins dépendants de la distance géographique : la différence 
entre deux localités voisines peut être tantôt petite, tan tô t assez
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grande pour être significative, ce qui témoigne de la grande variabilité 
de ces caractères et souligne l’importance de la position locale dans 
leur variation.
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En com parant des populations d’une même région géographique, 
situées, soit au large, soit au voisinage des côtes, 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 im portantes 
pour être significatives. Ainsi, les populations d’Helgoland ont des 
moyennes un peu plus élevées que les populations côtières de l’embou­
chure de l’Elbe, dans la Mer du Nord. Les populations de l’entrée 
(Finsbo) et du fond (Bornô) du Gullmarfjord constituent un autre 
exemple de ce phénomène. Là encore les différences sont très peu 
im portantes (P =  0,02). Une population profonde telle que celle de 
Laangesand (20 m) à l’embouchure du Gullmarfjord, semble également 
avoir des moyennes de V plus basses qu’une autre, voisine mais d’eau 
peu profonde. Cette tendance à la diminution des moyennes de la côte 
vers l’in térieur d ’un fjord, s’observe aussi dans la population du 
Lim fjord, 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 à celles de la Baltique occidentale (Hass 1937).

En résumé, il existe une variation géographique du nombre de 
vertèbres et de rayons des nageoires, la variabilité ayant des causes 
à la fois régionales et locales. Dans l’ensemble de l’aire de répartition, 
l’influence de la région est im portante, surtout pour V, tandis que, 
dans les régions centrales, l’influence de la localité devient plus nette, 
particulièrem ent 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 côte. Ils ne décroissent pas toujours 
régulièrem ent et ne sont pas toujours parallèles pour les trois carac­
tères. Ils sont pourtan t continus pour les régions où de nombreuses 
localités ont été étudiées. Ils le sont, sans doute aussi, dans toute 
l’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. - CO M PARAISO N  
E N T R E  LA V A R IA B IL IT É  L O C A LE E T  LA V A R IA B IL IT É  R É G IO N A L E  

D E S  C A R A C T È R E S N U M É R IQ U E S.

Il résulte des chapitres précédents que la variation géographique 
de G. m inu tus  est assez limitée pour les trois caractères V, D2 et A, 
dans les régions centrales. Si nous ajoutons aux moyennes déjà données 
celles des populations périphériques, la marge de variation devient 
sensiblem ent plus grande : 32,67 à 34,09 pour V ; 11,20 à 11,96 
pour D2 ; 11,21 à 12,15 pour A, c’est-à-dire, 1,4 vertèbre, 0,76 et 0,94 
rayon respectivement.

L’écart-type est assez limité également dans les régions centrales 
où il varie de 0,26 à 0,52 pour V, de 0,44 à 0,57 pour D2 et de 0,32 
à 0,60 pour A. Les valeurs maximums correspondent, la p lupart du 
temps, aux populations périphériques. En outre, la variation à l’inté­
rieur d’une population locale peut être souvent considérable. Dans 
la population de Penpoull, elle se m aintient constante et limitée dans 
les classes annuelles qui ont toutes à peu près le même écart de
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moyennes. Les marges sont ici de 32,92 à 33,08 pour V, de 11,34 à 
11,48 pour D2 et de 11,58 à 11,70 pour A (0,16 vertèbre ; 0,14 et 
0,12 rayon respectivement). La population de G ullm arfjord est plus 
variable ; on trouve entre les classes d’âge une plus grande dispersion 
des moyennes, celles-ci étant de 32,83 à 33,11 (V), 11,26 à 11,78 (D2) 
et de 11,57 à 11,90 (A) soit 0,26 vertèbre, 0,50 et 0,37 rayon. Ces 
conditions se reflètent dans la variation de l’écart-type, respectivement 
d’environ 0,28, 0,51 et 0,51 pour V, D2 et A à Penpoull et de 0,39, 
0,53 et 0,53 respectivement pour les trois caractères dans le Gullmar­
fjord.

En comparant, pour les trois caractères, les moyennes globales 
des populations centrales à celles des populations de Penpoull et du 
G ullmarfjord, 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 caractères ne représente que le quart 
environ de la variation régionale. Les variations sont encore plus 
faibles quand on compare la variation totale de G. m inutus  à la 
variation locale de la population de Penpoull. Dans le Gullm arfjord, 
la fraction serait 1/5 pour V, mais 1/2 environ pour D2 et A. Ainsi, 
par rapport à la variation régionale, les modifications de la variation 
locale des nageoires sont considérables tandis que celles des vertèbres 
sont faibles. Au point de vue taxonomique, le nom bre de rayons des 
nageoires est donc plus variable que celui des vertèbres, la variation 
géographique étant plus significative pour ces dernières. Si l’on 
compare également la variation des écarts-types dans les régions 
centrales et dans les deux populations locales de Penpoull et du 
G ullmarfjord, on constate que la fraction de la variation globale est 
faible (1/4 pour V, 1/9 pour D2, 1/14 pour A) dans la prem ière station 
tandis qu ’elle atteint 1/2 environ dans la seconde, p a r rapport à la 
variation régionale pour les trois caractères.

Les deux populations locales sont donc bien représentatives de 
la variation à 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 Gullm arfjord. Les différences 
entre toutes les populations locales des régions centrales, même lors­
qu’elles sont significatives, ne dépassent pas celles qu ’on obtient dans 
une seule classe d’âge ou entre plusieurs classes d’âge pour une seule 
population locale. Dans les deux cas, le fait pourra it s’expliquer par 
des conditions de milieu différentes.

Variabilité e t milieu.

Au début de mon travail sur G. m inutus  (Swedmark 1958), j ’ai 
constaté certaines différences biologiques entre les deux populations 
locales de Penpoull et du Gullmarfjord et des m odalités de croissance 
distinctes. Elles correspondent étroitem ent aux fluctuations annuelles 
de la tem pérature dans ces localités éloignées l’une de l’autre. J ’en ai 
conclu à une influence des facteurs du m ilieu sur la variation des 
caractères biologiques et métriques. Ce travail m ’a m ontré, également, 
que les caractères numériques, aussi bien que la biologie et la taille 
du corps, varient considérablement dans l’aire de distribution et 
dépendent de la position géographique des localités. Il est donc 
logique de supposer que la variation géographique des caractères
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num ériques est aussi fonction des conditions particulières du milieu. 
J ’ai étudié les deux facteurs écologiques principaux : la tem pérature 
et la salinité. Dans la zone tempérée des côtes européennes, entre 42° 
et 70° N, qui comprend l’aire de distribution de G. m inutus, les facteurs 
écologiques dépendent de la latitude. Si la tem pérature augmente du 
nord au sud, la salinité diminue, avec des gradients du large ju squ’à 
la côte et aux eaux saum âtres : par exemple, elle décroît de 35 p. 1000 
dans l’A tlantique à 15 à 7 p. 1000 dans la Baltique méridionale et
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caractères numériques, on constate, d’une m anière générale, une corré­
lation évidente, tantôt positive, tantôt négative. Cette corrélation est 
parfois plus étroite avec la tem pérature qu ’avec la salinité, ou inver­
sement.

Ainsi, les clines de V, D2 et A décroissent régulièrem ent du nord 
au sud, dans les régions septentrionales et centrales, c’est-à-dire en 
fonction inverse de la tem pérature. Ce rapport négatif entre la variation 
de ces caractères et la tem pérature est déjà connu pour d’autres espèces 
boréales comme le Hareng, la Morue, la Plie, etc. Plus au sud, cepen­
dant, dans les populations méridionales de Bretagne et des étangs 
m éditerranéens, la variation de V n ’a plus de rapport avec la tem pé­
ratu re  croissante et la moyenne, après un faible accroissement, reste 
à peu près constante. Au contraire, celle de D2 et de A varie en raison 
directe de la tem pérature (Fig. 4).

Pourtant, le long des côtes occidentales et m éridionales suédoises 
et ju sq u ’à la Baltique — partie orientale de l’aire de distribution — 
les pentes décroissantes des moyennes de V, D2 et A correspondent 
bien à la diminution de salinité de 25 à 7 p. 1000 de ces régions où 
la tem pérature ne varie que peu. De même, 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 à la Mer du Nord, dans le Schlei, par 
rapport à la Baie de Kiel, dans le Gullm arfjord, de l’embouchure 
vers l’intérieur. Peut-être aussi les faibles moyennes obtenues pour 
les populations de l’embouchure de l’Elbe par rapport à celles d’Hel- 
goland, celles de den Helder par rapport à celles de la Mer du Nord, 
sont-elles dues à la basse salinité des estuaires. Les clines de V, D2 
et A semblent donc être dépendantes de la salinité.

La taille du corps, qui augmente vers le sud avec un m aximum  
dans la Manche et la tem pérature, qui croît dans le même sens, donnent 
pour les régions septentrionales et centrales, deux courbes de variation 
similaires. Dans les régions méridionales, au contraire, la tem pérature 
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 
im portants ; la m aturation précoce des gonades, due à la chaleur, 
fait peut-être aussi cesser la croissance plus tôt. La décroissance 
continue du cline de la taille le long de la côte occidentale de Suède, 
avec un minimum dans la Baltique, indique que la dim inution de 
salinité agit également. On retrouve de petits G. m inutus  dans d’autres 
localités saum âtres comme le Schlei et la Penzé. Tous les caractères 
biologiques de l’espèce soumis à une variation géographique, tels que 
la prolongation du cycle vital vers le nord, la précocité de la gamé- 
togenèse et l’augmentation du taux de m asculinité vers le sud, etc., 
sont la preuve de l’influence de la tem pérature. On peut donc dire 
que les clines des caractères num ériques, m étriques et biologiques, 
correspondent bien aux gradients des facteurs du milieu, dans l’aire 
de distribution.

Dans les deux populations locales de Penpoull et du Gullm arfjord, 
les fluctuations du milieu et la variation des caractères num ériques 
sont en relation. Dans le Gullmarfjord, à clim at plutôt continental, 
l’amplitude annuelle des changements de tem pérature est considérable, 
environ 18 °C, tandis qu’elle n ’est que de 7 °G à Penpoull où le climat



GOBIUS MINUTUS -  II 325

est atlantique. La salinité, très variable dans le fjord (20 à 30 p. 1000), 
au cours de l’année, est à peu près constante (35 p. 1000) à Penpoull. 
Au cours de plusieurs années, les différences de tem pérature et de 
salinité sont considérablement plus grandes dans le Gullm arfjord qu’à 
Penpoull. Ainsi, l’écart le plus grand entre les moyennes mensuelles 
duran t le même mois entre 1952 et 1958 est de 5,22 °G dans le fjord 
et 2,70 seulem ent à Penpoull. La salinité correspondante pour les deux 
localités passait de 12,2 p. 1000 à 0,59. A Penpoull, les conditions de 
milieu varient donc peu au cours de l’année et d ’une année à l’autre, 
au contraire de ce qui se passe dans le Gullmarfjord. Ces différences 
écologiques se retrouvent dans la variation locale des caractères étu­
diés. En effet, cette variation qu’on peut observer dans une classe 
d’âge et d ’une classe à l’autre dans la population septentrionale cor­
respond bien aux grandes fluctuations de la tem pérature et de la 
salinité, dans l’année et d’une année à l’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’âge correspond 
aussi au cycle annuel peu marqué de la tem pérature et de la salinité.

L’ensemble de ces observations m ’amène à conclure à un rapport 
certain entre la variation dans une population locale et les conditions 
du milieu. La variation dans une classe d’âge étant égale à celle de 
la population et étan t fonction de l’âge, on peut, dans l’ensemble, 
l’expliquer par l’influence des facteurs du milieu, soit directe sur le 
développement avant la détermination des caractères num ériques, soit 
indirecte, par l’interm édiaire de la sélection. Cette dernière devrait 
se m anifester par une plus grande variabilité des jeunes Poissons. 
Mon m atériel de Penpoull et du Gullmarfjord ne m ’a pas permis, 
malgré son abondance, une telle interprétation : aucune classe d’âge 
ne m ontre 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’âge, l’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 p lupart des classes d’âge, 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 fau t plu tôt invoquer l’influence directe du milieu sur l’individu 
à un stade précoce du cycle vital. Cette interprétation est confirmée 
par des expériences sur d’autres espèces de Poissons, notam m ent de 
Taaning (1944), Lindsay (1954), Molander et Molander-Swedmark 
(1957). En faisant varier plus ou moins la tem pérature dans les bacs 
d’élevage, ils ont obtenu, à partir de couples connus, des descendants 
à moyennes inférieures ou supérieures, pour les vertèbres et les 
nageoires. La moyenne vertébrale grandit à des tem pératures basses 
ou élevées, m ais diminue à des tem pératures interm édiaires. Au 
contraire, la moyenne des rayons des nageoires augmente en fonction 
de la tem pérature. Selon un dessin compliqué de Heuts (1949), la 
salinité et la tem pérature auraient une action couplée sur la variation. 
Il est très probable que les caractères numériques de G. m inutus  
réagissent de m anière analogue aux facteurs du milieu, mais je n ’ai 
pas réussi à le m ontrer à cause des difficultés d’élevage de la larve 
nouvellement éclose, qui est de très petite taille (3 m m ).
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Au cours de la période de reproduction (mars à ju ille t), les 
conditions de milieu subissent des changem ents notables ; la tem pé­
ratu re  s ’élève considérablement au printem ps. Ces changem ents sont 
plus m arqués dans le Gullmarfjord, où l’am plitude annuelle est 
grande et les fluctuations de salinité considérables, qu’à Penpoull. 
Ainsi, les premières larves écloses se développeraient dans des condi­
tions therm iques et balines différentes de celles des larves tardives : 
c’est une explication vraisemblable à une grande p a rt de la variation 
à l’intérieur d ’une classe d’âge. Cette in terprétation  pourra it facilem ent 
s’étendre à la variation entre les classes d’âge, les conditions de milieu 
se modifiant d’une année à l’autre. Elle offre également une explication 
commode à la variation géographique de G. m inu tus  en clines corres­
pondant aux gradients écologiques. C’est ainsi que la variation assez 
limitée de V, D2 et A, dans les régions centrales, serait en rapport avec 
les conditions moins variables du milieu, tandis que les param ètres sou­
vent très élevés ou très bas dans les populations de limites d’extension 
de l’espèce, se rapporteraient aux conditions de m ilieu extrêmes qui y 
régnent. Dans ce sens intervient aussi le fait que les variances dans 
les populations extrêmes sont souvent élevées et non basses comme 
elles devraient l’être par le jeu de la sélection. On peut donc constater 
qu’il existe un rapport net, dans l’aire de distribution, entre les clines 
des caractères numériques, m étriques et biologiques de G. m inutus  et 
les gradients écologiques. Il est parfois plus étroit avec les gradients 
de tem pérature que ceux de salinité et vice versa. Il en est de même, 
dans les deux populations locales pour la variation annuelle des carac­
tères par rapport aux fluctuations écologiques. Cette influence prépon­
dérante des facteurs du milieu devrait, en grande partie, s’exercer 
directem ent si l’on juge d’après des expériences faites su r d’autres 
espèces, mais il est impossible, dans les stations naturelles, de d istin­
guer l’influence de chacun des facteurs du milieu. Il semble que l’effet 
régional de tem pérature soit plus net dans les régions à salinité peu 
variable que dans celles où elle varie. Inversem ent, dans les régions 
où la salinité change beaucoup, le Skagerak ou la Baltique, son rôle 
est prépondérant. Les salinités basses sem blent toujours donner des 
moyennes peu élevées, aussi bien pour la taille que pour V, D2 et A. 
Il est intéressant de signaler l’action exercée par les tem pératures 
extrêmes. A la limite septentrionale de G. m inutus, les basses tem pé­
ratures ont une influence beaucoup plus grande su r sa variation que 
les tem pératures élevées des régions de la lim ite sud. Dans ces 
dernières, les moyennes restent dans les m arges de variation de la 
forme typique, tandis que dans les autres, elles les dépassent large­
ment. Ce phénomène pourrait s’expliquer par le fait que l’espèce 
appartient à un genre fréquent dans les mers chaudes et que, de la 
sorte, G. m inutus  serait préadapté à des tem pératures élevées.

CONCLUSIONS

Certains auteurs (De Buen 1923, Duncker 1928, Le Danois 1913) 
avaient considéré G. m inutus  comme une espèce très variable. D’où 
une division de l’espèce en plusieurs races ou variétés, d’après la 
couleur, les papilles cutanées ou la taille. La présente étude m ontre,
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au contraire, que l’espèce est très constante pour ces caractères, mais 
plus variable pour la taille et les caractères num ériques qui semblent 
liés à une variation géographique se traduisant par des gradients à 
l’in térieur de l’aire de répartition. Quant à l’intensité de la pigmen­
tation, elle ne m ontre qu’une variation locale ou microgéographique 
La faible variabilité dans la distribution des papilles cutanées et dans 
l’arrangem ent 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 
essentiellem ent à modification.

Chez G. m inu tus, comme chez d’autres Poissons, les modalités 
de croissance dépendent directement des conditions écologiques et de 
leurs fluctuations saisonnières (Swedmark 1958). Dans la partie boréale 
de l’aire de répartition, la taille varie, du nord au sud, suivant des 
gradients therm iques ou un gradient de salinité, ce qui indique que 
la variation de taille est due à des conditions de milieu et qu’elle est 
donc essentiellem ent phénotypique. Elle ne peut donc pas être consi­
dérée comme un caractère racial.

La variation géographique du nombre de vertèbres et de rayons 
des nageoires est im portante lorsqu’on considère l’ensemble de l’aire 
de répartition. Elle est, cependant, limitée, si l’on exclut les populations 
extrêmes ou périphériques, où les moyennes sont parfois très élevées. 
A l’échelle régionale, c’est-à-dire dans les régions côtières de l’Atlan- 
tique et de la Mer du Nord, régions centrales de l’aire de répartition, 
les clines sont faibles et sujets à des modifications locales. Ces varia­
tions locales sont im portantes, comparées à la variation totale de 
l’espèce et les clines n ’ont qu’une faible importance. De ce fait, 
les populations locales correspondantes peuvent être envisagées comme 
appartenant à une même forme de G. m inutus. Les moyennes obtenues 
et la variance assez limitée observée dans ces régions seraient typiques 
de cette forme et, par conséquent, de l’espèce elle-même.

La population de Penpoull est particulièrem ent représentative 
de la forme typique, ses param ètres peu variables, sa taille maximum 
et la stabilité de sa biologie indiquent des conditions de milieu opti­
males pour l’espèce. La population du Gullmarfjord a une variabilité 
plus grande, due, sans doute, à des conditions écologiques moins 
favorables. Dans les populations périphériques (nord de la Norvège, 
îles Féroé, Baltique, étangs m éditerranéens), les moyennes généra­
lement très élevées au nord et au sud, ou très basses dans la Baltique, 
valables pour les caractères numériques, indiqueraient l’existence de 
races périphériques de G. m inutus , nées à la suite d’un isolement 
géographique aux limites d’extension de l’espèce. Toutefois, sauf peut- 
être aux Féroé, il est diffìcile d’invoquer un isolement géographique 
pour ces populations qui demeurent au contact des populations 
voisines, sur les fonds meubles continus des côtes européennes. De 
plus, l’écart-type, plus faible dans les régions centrales et augm entant 
régulièrem ent vers les limites d’extension, suggère que les param ètres 
extrêmes des populations périphériques sont plutôt dus aux conditions 
défavorables qu’à une ségrégation raciale d’origine géographique. Ces 
populations ne m ontrent d’ailleurs pas de bimodalité dans la courbe 
de fréquence de leurs caractères numériques et les moyennes de ces

6
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caractères ren tren t bien dans les clines continus de l’aire de d istri­
bution, correspondant ainsi aux gradients écologiques de la zone 
tempérée. Seule la population des Féroé est isolée par des m ers 
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 l’isolement géographique. Pour­
tant, la population de Penpoull, typique pour l’espèce, a aussi une 
variabilité limitée, mais elle est vraisem blablem ent due aux conditions 
peu variables du milieu. Le cas des Féroé pourrait s’expliquer de 
même, car dans cette localité du plein Atlantique, on retrouve la 
même stabilité annuelle de la tem pérature et de la salinité. La création 
d’une race des Féroé n ’est pas, à mon avis, suffisam ment fondée.

Il est légitime de penser que la variation géographique des carac­
tères num ériques est surtout due à l’influence du milieu, variable dans 
la zone tempérée ; elle s’exercerait plutôt directem ent sur l’individu 
au cours de son développement, qu ’indirectem ent 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 extrêmes qui 
régnent aux limites d’extension de l’espèce. Le fait que G. m inutus  
peut supporter de larges variations écologiques, témoigne aussi en ce 
sens ; il doit également, en tan t qu’espèce sédentaire, dépendre davan­
tage des facteurs locaux du milieu.

Ni la variabilité des caractères num ériques, ni celle des autres 
caractères examinés ne me semblent perm ettre une division de Gobius 
m inutus  en sous-espèces. Il faut alors adm ettre que les diverses popu­
lations appartiennent à une forme unique, sujette à une variation 
géographique, mais de nature phénotypique.

Summary

On the geographic variation of Gobius m in u tu s  P a llas. II. - M orphological 
chrom atic and num erical characters.

The present study on the variab ility  of Gobius m in u tu s— a bony fish liv in g  
in  the littora l zone of European coastal w aters— is based on a large m ateria l 
from  m any loca lities in the w h ole  area of d istr ibu tion . It sh ow s that the species 
is very constant in respect of such characters as the d isp o sitio n  of the cutaneous  
p ap illae  and coloration , and that the in ten sity  of the p igm ent varies on ly  lo ca lly  
or m icrogeographically. On the other hand, the species is m ore variab le in  respect 
of length  of body and also in  growth, th e  length  of the life  cycle, the inception
of sexual m aturity, and the proportions betw een the sexes. G eographical var iation  
has been observed in  all these features. The num erical characters also studied— the  
num ber of vertebrae and the num ber of fin rays in  the second dorsal fin and the  
anal fin— are variab le and show  considerable varia tion  in  both  the loca l pop ulation  
and in the d istribution  area as a w hole, w here the geographical variation  is 
m anifested  in d in es . In relation  to the to ta l varia tion , the loca l var ia tion  in  
the fin rays is great, but less great in the num ber o f vertebrae.

Correlation has been dem onstrated betw een  the d in e s  for  the num erical,
m etric and biological characters of Gobius m in u tu s  and th e  ecological d in e s  in  
the tem perate zone. S im ilar correlation is found betw een  the variation  in  the  
local population  and the local environm ental s itu a tio n . T his correlation  im p lies  
that the geographical variation is m ain ly  a consequence of the influence of the  
environm ent. The deviating m eans in the num erical characters typ ica l of the  
peripheral populations in  com parison w ith  those found in the central regions  
are therefore probably not due to the occurrence of different races, bu t to  the  
extrem e ecological factors prevailing at th e  lim its  of the d istr ibu tion  area o f the  
species. Thus, it seems as if  neither the v a r ia b ility  of the num erical features nor
the variation  observed in the other characters ju stifies th e  d iv ision  o f Gobius
m in u tu s  into subspecies. In the various p op u lations the species is represented by  
one and the sam e form , w hich, how ever, sh ow s considerable geographical varia tion  
of a phenotypic nature.
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P e 3 K> M e

O reorpatjDHHecKoft uapHauHH Gobius minitus Pallas. II. MoptfrojionwecKHe, 
xpoMaTHqecKHe h HOMepHbie cBOHCTBa.

Ho# ji encaman paóoxa o BapHamm Gobius minitus, pbiôc, npHHa#Jie>Kaiueñ k
t .  h . KOCTHbiM pbiôaM h  ncHBymeñ B jiHTopajibHOH son é eBponcHCKHx óeperoBbix 
Bo#, ocHOBana na oóuiHpHOM Maiepnajie h 3  MHoroqHCJieHHbix nyHKTOB b o  Bceñ 
nojioce MecTOHaxo>K#eHH$i. 3 t o t  Tpy# #OKa3biBaei, h t o  #aHHbifi b h #  oqeHb k o h -
CTameH b OTHOiueHHH t b k h x  KaqecTB k b k  æ h c h o s h u h h  Koncanbix óyropxoB h  pac- 
nojioMceHHe (J)Hryp OKpacKH, h  h t o  HHiencHBHOCTb imrMCHTa qcpe#yeicH  t o j ib k o  b
onpe#cjieHHbix M eciax h j ih  MHKporeorpa^HqecKH. fljiHHa nee a io ro  BH#a qepc#y- 
eicfl Tan nee KaK ó b ic ip o ia  pocia , a b h #  óojiee BapnaóejibHbiñ no o t h o u i c h h i o  k
# j i h h c  Tejía, h o  h  b  OTHOiueHHH k  pocTy, #JiHHbi >KH3HCHHoro UHKJia, HaqaJia HOJIO- 
Boñ spojiecTH h  nponopUHH MOK#y nojiaMH. Ho Bcex s t h x  c b o h c t b b x  KOHCiaiHpo- 
BaHa reorpacjDHqccKan BapHauna. Tax nee Hsyqenbi HOMepHbie CBOHCTBa: KOjmqecTBO 
H03B0HK0B H KOJIHqCCTBO pblÔbHX HTJI BO BTOpOM CHHHHOM HJiaBHHKC H B HJiaBHHKC
X B O C ia q e p e # y io T c a  h  B b in a sb iB a io T  sn a q H T ejib H y io  B a p n a u H io , q a c i b i o  b m c c t h o h  
n o n y j ia u H H , q a c i b i o  b n o j i o c e  M ecT on axo> K #eH H a b u e jio M , tb m , r # e  r e o r p a ^ n q e c K a n  
B a p n a u H a  n a x o # H T  C B oe B b ip a n c e n n e  b KJiHHax. B OTHOiueHHH k  h o j ih o H  B ap n au H H ,
M ecT H aa B a p n a u n a  njiaBH H K O Bbix n r ji a B J ia e ic a  ó o j ib iu o f i ,  b t o  B p eM a, KaK o n a ,  
n p H  p e a n  o n o3B O H K ax , —  M e n c e  S H a q n ie j ib H a .

FIoKasana Taxnce CBasb Menc#y h o m c p h m m h , MeipHqecKHMH h  ÓHOJiornqecKHMH 
CBoñcTBaMH y Gobius minitus  h  SKOJiornqecKHMH rpa#HeHiaMH b yMepennoft h o j io -
ce. AnajiorHqecKaa csasb  h m c c t  m c c t o  Menc#y Bapnaunen y m c c t h o ì ì  nonyjiaunn  
H MCCTHblMH HCC OÓCTOHTCJIbCTBaMH b cpe#e. 3 ia  KoppcjiauHa nOKaSblBaex, qTO 
reorpat})HqecKaa Bapnauna rJiaBHbiM oópasoM aBJiaeica cjie#CTBHCM BJinanna OKpy- 
Hcaiomen cpe#bi. VKJianaioiuneca cpe#nne b HOMepHbix c b o h c t b b x ,  KOTopbie h b jih -
lOTca npnsnaKaMn nepn^epnqecK nx nonyjiaunñ b cpaBnennn c t c m h , Koiopbie na- 
x o # a ica  b ueHTpaji4)Hbix nojiocax, sa sn ca i noaioMy, no Been BepoainociH , ne o t
cytuecTBOBaHna pasHbix nopo#, a o t  s c t p c m h c t c k h x ,  SKOJiornqecKnx ycjioBnñ, k o -
TOpbie AOMnnnpyioT b rpannuax pacnpocTpanenna BH#a. TaKHM oópasoM KanceTcn, 
qTO n n  HOMepnbie BapnaónjiHTCTbi c b o ä c t b  h h  Bapnauna, KOTOpaa KoncrampoBaHa 
b ocTaJibHbix nsyqenbix cBoñcTBax, MOTHBnpOBajin 6bi no#pa3#eaenne Gobius 
minitus  Ha nopo#bi. B pasjinqnbix nonjiaunax b h #  npe#CTaBJien o # h o h  n t o ì ì  >kc
(J)opMon, qTO o # h 3 k o  y n a sb iB a c T  Ha S H aq n T ejib H yio  reorpatJwqecKyio Bapnaunro 
cj)eHOTnnnqecKon npnpo#bi.
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T a b le a u  I A
P o sitio n  géographique et profondeurs des localités étudiées par Swedm ark, 

avec les dates de récoltes.

L o c a l i t é Position Profondeur 
en mètres D a t e

Norvège occidentale :
Près de la  S ta tion  bio logique  
d’Espegrend (Bergen)

60*00'N 
4*40’ E

5 2.10.1959

Mer du Nord :
H elgoland 54*13’ N 

7*20’ E
35 8.10.1959

Elbe, près Cuxhaven 53*50'N 
8*45’ E

8.10.1959

Elbe, près F euerschiff II et III 54*00’ N 
8*30’ E

6-10 27.10.1958

Mer d'Irlande :
Menai Straits 53*14’ N 

4*07’ W
3 16.10.1956 ; 17.9.1957

Côtes bretonnes :
P enpoull 48*45’ N 

4*00’ W
1 30.8.1950 ; 15.1, 24.4.1951 ; 

21.6, 20.8, 16.9, 30.11.1955 ; 
30.1, 13.3, 11.5.1956 ; 

26.8.1957
Penzé 48*40’ N 

4*00' W
1 27.8.1957

P oin te  du Binde (rade de Brest) 48*20’ N 
4*20’ W

0,5 26.8.1957

Morgat 48*15’ N 
4*30’ W

1 28.8.1957

Ile Tudy 47*40’ N 
4*20’ W

0,5 10.9.1957

Etangs languedociens :
Sigean 43*05’ N 

3*00’ E
3 30.10.1959

La Palm e 42*55’ N 
3*00’ E

0,2 7.5.1960

Côte occidentale de la Suède :
Styrsô 58*55’ N 

11*10’ E
1 25.7.1947

K ilesand 58*53’ N 
11*00’ E

1 24.7.1946 ; 25.7.1947

Rossö 58*49’ N 
11*10’ E

1 24.7.1946 ; 5.7 et 26.7.1947

Trossö 58*48’ N 
11*15’ E

1 24.7.1946, 26.7.1947

G ullm arfjord (L aangesand) 58*15’ N 
11*20’ E

22 31.7.1947

G ullm arfjord (F in sbo) 58*20’ N 
11*35’ E

1 22.7.1946 ;
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 ;
6.4, 11.6.1951

G ullm arfjord (Bornô) 58*25’ N 
11*40’ E

1 22.7.1946 ; 28.7.1947

E llösfjord 58*14’ N 
11*25* E

1 26.7.1946 ; 30.7.1947

Stigfjord 58*05’ N 
11*40’ E

1 26.7.1946 ; 30.7.1947

V endelsöfjord 57*25'N 
12*10’ E

1 1.10.1946 ; 1.8.1947
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T a b le a u  I A (Suite)

L o c a l i t é P o s i t i o n P r o f o n d e u r  
e n  m è t r e s D a t e

Falkenberg

o
o

cP 
o3

1 : 5 : 1 0 2.10.1946 ; 17.7, 2.8.1947

Laholm sbukten 56*26’ N 
12*55’ E

1 : 5 : 1 0 16.7 et 4.8.1947

Skälderviken 56*20’ N 
12*50’ E

1 15.7.1947

Öresund :
Rââ 56*00’ N 

12*50'E
1 7.8.1947

Lom m abukten 55*40’ N 
13*05’ E

1 6.8.1947

Baltique méridionale :
Ystad

Z
W

0 
ô

01 o3
2 20.7 et 21.9.1947

örnahusen 55*15’ N 
14*20’ E

1 22.9.1947

T a b l e a u  I B

Même étude pour des loca lités étudiées par d’autres auteurs.

L o c a l i t é P o s i t i o n P r o f o n d e u r  
e n  m è t r e s D a t e

d'après Johnsen, 1936 :
F insnes (Trom sô, Norvège) 69*00’ N 19*00’ E 19.7.1929
H erdla (Bergen, Norvège) 60*00’ N 4*40’ E 18.8.1926
H elgoland (Mer du Nord) 54*13’ N 7*20’ E 26 19.8.1932
P lym ou th  (Manche) 50*20’ N 4*00’ 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'après Hass, 1937 :
O slofjord (Dröbak, Norvège) 60*00’ N 10*10’ E 8
G ullm arfjord (Skagerak) 58*20’ N 11*35’ E 10
Struer (Lim fjord, Danem ark) 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
G olfe de Kiel (Baltique) 54*20’ N 10*10’ E 7
Neukuhren (Baltique sud) 55*30’ N 20*20’ E 6
Büsum  (Mer du Nord) 54*10’ N 8*10’ E 8
H elgoland (Mer du Nord) 54*13’ N 7*20’ E 9
den H elder (Mer du Nord) 53*00’ N 4*40’ E 10

d'après Taaning, 1940 :
Suderoy (Iles Féroé) 61*30’ N 6*50’ W 1-10 5.8.1932
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T a b le a u  II
T a illes m oyennes des groupes d’âge et des deux sexes et taux  de m asculin ité  des

populations locales.

Localité Date
Taille moyenne en mm Taille moyenne en mm c ? d 7 9 9

de récolte jeunes adultes mâles femelles jeunes adultes

Espegrend
(Bergen)

2.10.1959 47,34 (32) 44,22 (9) 46,09 (23) 0,4

H elgoland 8.10.1959 50,71(144) 52,06 (68) 48,98 (93) 0,8
Elbe I 8.10.1959 76,47(109) 74,77 (43) 75,55 (33) 1,3
Elbe II 27.10.1958 56,68 (25)

Menai Straits 16.10.1956
17.09.1957
17.09.1957

57,50 (58) 

63,30(359)
72,93 (41)

58,91

62,71

(23)

(41)

58,00 (30) 

61,56 (55)

0,8

0,8

P enpoull 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
P oin te  du Binde 26.08.1957 48,38(305) 49,24 (58) 48,46 (41) 1,4
Morgat 28.08.1957 49,13(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) 2,5
La Palm e 9.05.1960 31,08(120)

Rossö 26.07.1947 39,49(201) 60,24 (46) 0,6 0,3
G ullm arfjord 22.07.1947 38,04(166) 59,35(127) 0,7 0,2
Falkenberg 1 m  

1 m  
5 m  

10 m

1.08.1947
15.07.1947
15.07.1947
15.07.1947

40,85(206)
57,95(486)
54,41(288)
55,70(291)

58,33
53,04
57,35

(12)
(56)
(75)

58,29 (82) 
54,11 (56) 
56,50 (40)

1,2
0,13
1,0
1,9

Öresund 7.08.1947
15.07.1947

40,08(500)
55,02(110) 0,04

B altique (Ystad) 21.07.1947
21.09.1947 44,37(297)

48,07 (28)
1,1

L'effectif des lots est indiqué entre parenthèses.
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T a b le a u  III 
E ffectif des c lasses,

d istribution  des fréquences et param ètres des caractères num ériques des c lasses d’âge 
dans les populations de P enpoull et du G ullm arfjord.

A : VERTEBRES

C l a s s e  d ' â g e
F r é q u e n c e s

32 33 34
m ± s m S  ±  S S

P enpoull
1950-1957 920 50 822 38 32 997 ±  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

G ullm arfjord
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

C l a s s e
d ' â g e

F r é q u e n c e s

10 11 12 13
M  ±  S M

P en poull

S ±  ss

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 0,52 ±  0,02 4,5
1957 100 64 35 1 11,37 ±  0,05 0,55 ±  0,02 4,4

G ullm arfjord
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 11,51 ±  0,03 0,52 ±  0,02 4,7
1950 202 4 119 78 1 11,38 ±  0,04 0,52 ±  0,02 4,5

G : ANALE

C l a s s e
N

F r é q u e n c e s
M  ±  S M s ±  ssd ' â g e

" i " i i
13 V

P en pou ll
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

G ullm arfjord
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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T a b l e a u  IV 
Résum é de l ’analyse de la variance  

dans les populations de Penpoull et du G ullm arfjord.

V a r i a b l e S o u r c e  
d e  V a r i a t i o n

S o m m e  
d e s  c a r r é s

N o m b r e  
d e  d e g r é s  
d e  l i b e r t é

Estimation
d e s

R a p p o r t
d e s

N o m b r e  d e  la  
t a b l e  d e  S n e d e c o r

d e s  é c a r t s v a r i a n c e s v a r í a n  ce s s e u i l  0 ,05 s e u i l  0,01

A. - P enpoul1.

vertèbres Classes d’âge 
E chantillon s

0,12
1,79

2
7

0,06 { 

0,25 ¡
0,23 

! 2,7
19,36

2,02
99,34

2,66
Individus 81,92 874 0,09 !

seconde dor­ Classes d’âge 0,11 2 0,06 j 0,13
1,07

19,36
2,02

99,34
2,66

sale E chantillon s 3,05 7 0,44
Individus 358,24 875 0,41 i

anale C lasses d’âge 
E chantillon s

0,30
1,13

2
7

0,15 j 
0,16 0,94

0,62
19,36

3,23
99,34

5,65Individus 233,67 897 0,26 !

B . - G ullm arfjord.

vertèbres C lasses d’âge 205,47 4 51,37 j 0,26
22,45

5,86
1,67

14,20
2,03E chantillon s 2.991,36 15 199,42

Individus 13.192,17 1.485 8,88 i

seconde dor­ Classes d’âge 5,08 4 1,26 j 3,5
2,0

3,63
1,89

6.42
2.43

sale E chantillon s 2,94 9 0,33
Individus 168,71 1.074 0,16 i

anale Classes d’âge 6,18 4 1,55 j
6,6
0,9

3,63
2,71

6,42
4,31E chantillon s 2,12 9 0,24

Individus 280,01 1.064 0,26 i
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T a b l e a u  V
A nalyse de la  variation  dans les populations de P enpoull et du G ullm arfjord.

V alidité des différences.

Classe d'âge Vertèbres
P

Seconde nageoire 
dorsale 

P

Nageoire anale 
P

A. - P en
1

poull.
a) Dans les c lasses d’âge :

1950 I 0.01 >  0.05 >  0.05
1955 0.01 >  0.05 >  0.05

b )  Entre les classes d ’âge :
1950-1957 0.03 >  0.05 > 0 .0 5
1950-1955 0.03 >  0.05
1955-1957 0.05

B. - G u llm a rf  jord.
a )  Dans les classes d’âge :

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’âge :
1946-1947 0.03 >  0.05 >  0.05
1947-1948 0.03
1948-1949 0.01
1949-1950 0.10 0.025 0.01
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T a b l e a u  VI A

Param ètres pour chaque groupe d'âge 
dans les populations de Penpoull et du G ullm arfjord.

VERTÈBRES

G r o u p e s  d ' â g e N
F r é q u e n c e s

M o y e n n e s E ca  r t s - t y p e
32 33 34

P en p ou ll
Jeunes 1950 170 7 154 9 33,01 ±  0,02 0,30 ±  0,02
A dultes 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
A dultes 1955 167 10 147 10 33,00 ±  0,03 0,35 ±  0,02

G ullm arfjord
Jeunes 1946 170 16 147 7 32,95 ±  0,03 0,36 ±  0,02
A dultes 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
A dultes 1950 129 5 110 14 33,07 ±  0,03 0,38 ±  0,02

T a b l e a u  VI B
A nalyse de la  varia tion  dans les groupes d’âge quant aux vertèbres. 

V a lid ité  des différences entre les jeunes et les adultes.

G r o u p e s  d ' â g e  c o m p a r é s M o y e n n e s
P

E ca  r t s - t y p e  
P

P en p ou ll
Jeunes-A dultes 1950 > 0 ,1 0 <  0,001
Jeunes-A dultes 1955 > 0 ,1 0 >  0,05

G ullm arfjord
Jeunes-A dultes 1946 >  0,10 0,005
Jeunes-A dultes 1949 > 0 ,1 0 > 0 ,1 0
Jeunes-A dultes 1950 >  0,10 > 0 .1 0
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T a b l e a u  VII A
E ffectif des lo ts, fréquences des variables et param ètres des caractères num ériques  

pour l'ensem ble des pop u lations étudiées.

A : VERTÈBRES

L o c a l i t é s N
Fréquences

Moyennes Éca rts-type
31 32 33 34

Norvège occidentale :

Espegrend (Bergen) 32 3 24 5 33,06 ±  0,09 0,50 ±  0,06

Côtes suédoises occiden­
tale et méridionale :

Styrsô 107 6 85 17 33,10 ±  0,04 0,45 ±  0,03
K ilesand 229 10 193 26 33,10 ±  0,03 0,39 ±  0,02
Rosso 462 25 387 50 33,05 ±  0,03 0,40 ±  0,01
Trossö 230 7 194 29 33,10 ±  0,03 0,38 ±  0,02
G ullm arfjord,

70Laangesand 77 6 1 32,93 ±  0,03 0,30 ±  0,02
G ullm arfjord, Finsbo 482 27 429 26 33,00 ±  0,02 0,33 ±  0,01
G ullm arfjord, Borné 106 11 91 4 32,93 ±  0,04 0,37 ±  0,03
E llösfjord 209 11 185 13 33,01 ±  0,02 0,34 ±  0,02
Stigfjord 105 8 85 12 33,04 ±  0,04 0,43 ±  0,03
V endelsöfjord 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) 441 50 372 19 32,93 ±  0,02 0,39 ±  0,01
Laholm sbukt, 1 m 235 29 195 11 32,92 ±  0,03 0,41 ±  0,02
Laholm sbukt (1-10 m) 480 68 393 19 32,90 ±  0,02 0,41 ±  0,01
Skälderviken 127 12 107 8 32,97 ±  0,04 0,40 ±  0,03
Rââ (Öresund) 118 20 92 6 32.88 ±  0,04 0,45 ±  0,03
Lom m abukt (Öresund) 120 29 87 4 32,80 ±  0,05 0,51 :± 0,08
Ystad (B altique) 222 64 156 2 32,72 ±  0,03 0,47 ±  0,02
örnahusen  (Baltique) 59 19 36 2 32,73 ±  0,07 0,52 ±  0,05

Mer du Nord :

H elgoland
Elbe près Cuxhaven

100
75

11
12

86
63

3 32,92 ±  0,04 
32,84 ±  0,04

0,37 ±  0,03 
0,37 ±  0,03

Elbe près Feuerschiff II 25 5 19 1 32,84 ±  0,09 0,46 ±  0,07
et III 

Mer dT ri ande :

Menai Straits 158 7 142 9 33,01 ±  0,03 0,32 ±  0,018

Côtes bretonnes :

P enpoull 100 5 93 2 32,97 ±  0,03 0,26 ±  0,02
Penzé 100 5 92 3 32,98 ±  0,03 0,28 ±  0,02
P oin te  du Binde 100 7 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 Palm e ( 120 2 24 85 9 32,84 ±  0,05 0,56 ±  0,04
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T a b l e a u  VII A (Suite)

B : s e c o n d e  d o r s a l e

L o c a l i t é s N
Fréquences

Moyennes Éca rts-type
10 11 12 13

Norvège occidentale :

Espegrend (Bergen) 32 8 22 2 11,81 ±  0,09 0,53 ±  0,07

Côtes suédoises occiden­
tale et méridionale :

Styrsô 87 57 30 11,35 ±  0,05 0,48 ±  0,04
K ilesand 160 74 86 11,54 ±  0,04 0,48 ±  0,03
R ossö 385 216 167 2 11,44 ±  0,03 0,51 ±  0,02
Trossö 188 91 97 11,52 ±  0,04 0,50 ±  0,03
G ullm arfjord, F insbo 478 3 263 212 11,44 ±  0,02 0,51 ±  0,02
G ullm arfjord, Bornô , 67 46 21 11,31 ±  0,06 0,46 ±  0,04
E llösfjord 194 2 118 74 11,37 ±  0,04 0,50 ±  0,03
Stigfjord 32 21 11 11,35 ±  0,09 0,48 ±  0,06
V endelsöfjord 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
L aholm sbukten 296 8 173 115 11,36 ±  0,03 0,53 ±  0,02
Skälderviken 129 2 66 61 11,46 ±  0,05 0,54 ±  0,03
Rââ 82 4 44 34 11,37 ±  0,06 0,57 ±  0,05
Y stad (B altique) 140 5 102 33 11,20 ±  0,04 0,48 ,±  0,03
örnahu sen  (B altique) 28 18 10 11,36 ±  0,09 0,48 ±  0,06

Mer du Nord :

H elgoland 100 68 32 11,32 ±  0,05 0,47 ±  0,03
Elbe, près de Cuxhaven 75 1 55 19 11,24 ±  0,05 0,46 ±  0,04
Elbe, près F euerschiff II 25 1 15 9 11,32 ±  0,11 0,55 ±  0,08

et III

Mer d'Irlande :

Menai S t r a it 158 90 68 11,43 ±  0,04 0,50 ±  0,03

Côtes bretonnes :

P en poull 100 64 35 1 11,37 ±  0,05 0,50 ±  0,01
Penzé 100 73 27 11,27 ±  0,04 0,44 ±  0,03
P oin te 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 78 6 11,67 ±  0,05 0,56 ±  0,03
La Palm e 114 6 34 62 12 11,70 ±  0,07 0,72 ±  0,05
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T a b l e a u  VII A (Suite)

c  : ANALE

Fréquences
L o c a l i t é s N Moyennes Éca rts-type

10 11 12 13

Norvège occidentale :

Espegrend (Bergen) 32 1 3 24 4 11,97 ±  0,10 0,59 ±  0,07

Côtes suédoises occiden­
tale et méridionale :

Styrsö 86 47 39 11,45 ±  0,05 0,50 ±  0,04
K ilesand 158 35 123 11,78 ±  0,03 0,41 ±  0,03
Rosso 379 116 262 1 11,70 ±  0,02 0,32 ±  0,01
Trossö 189 2 55 130 2 11,70 ±  0,04 0,50 ±  0,26
G ullm arfjord, Finsbo 473 1 150 317 5 11,69 ±  0,02 0,49 ±  0,02
G ullm arfjord, Bornö 66 27 39 11,60 ±  0,06 0,49 ±  0,04
E llösfjord 198 1 64 133 11,67 ±  0,04 0,49 ±  0,03
Stigfjord 32 10 22 11,69 ±  0,08 0,46 ±  0,06
V endelsöfjord 146 2 54 90 11,60 ±  0,04 0,52 ±  0,03
Falkenberg 184 1 63 120 11,65 ±  0,04 0,49 ±  0,03
Laholm sbukten 289 3 129 157 11,53 ±  0,03 0,52 ±  0,02
Skälderviken 126 45 77 4 11,67 ±  0,05 0,58 ±  0,03
Rââ 84 33 48 3 11,64 ±  0,06 0,55 ±  0,04
Y stad (B altique) 140 2 71 67 11,46 ±  0,05 0,53 ±  0,03
örnahusen  (B altique) 27 7 20 11,74 ±  0,08 0,44 ±  0,06

Mer du Nord :

H elgoland 100 30 69 1 11,71 ±  0,05 0,48 ±  0,03
Elbe, près de Cuxhaven 75 40 35 11,47 ±  0,06 0,50 ±  0,04
Elbe, près Feuerschiff II 

et III
25 9 14 2 11,72 ±  0,12 0,60 ±  0,09

Mer d'Irlande :

Menai Straits 158 47 108 3 11,72 ±  0,04 0,49 ±  0,03

Côtes bretonnes :

Penpoull 100 41 59 11,59 ±  0,05 0,49 ±  0,04
Penzé 100 40 59 1 11,61 ±  0,06 0,57 ±  0,04
Pointe du Binde 100 28 69 3 11,75 ±  0,05 0,50 ±  0,04
Mor g at 100 19 81 11,81 ±  0,04 0,39 ±  0,03
Ile Tudy 86 34 51 1 11,62 ±  0,05 0,51 ±  0,04

Etangs languedociens :

Sigean 134 21 107 6 11,89 ±  0,04 0,44 ±  0,03
La Palm e 113 20 83 10 11,91 ±  0,05 0,51 ±  0,03
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T a b l e a u  VII B
E ffectif des lo ts , fréquences des variables et param ètres des caractères num ériques 

pour les groupes régionaux de populations.

A : VERTÈBRES

G r o u p e s  r é g i o n a u x N
F r é q u e n c e s

M o y e n n e s Eca  r t s - t y p e
Coefficients

d e
v a r i a t i o n32 33 34

Centraux et 
m érid ionaux 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 1,5
Mer du Nord 2U0 28 168 4 32,88 ±  0,03 0,38 ±  0,02 1,2
Côtes bretonnes 486 33 438 15 32,96 ±  0,01 0,31 ±  0,01 0,95
E tangs languedociens 220 34 172 12 32,88 ±  0,03 0,48 ±  0,02 1,5

B : SECONDE DORSALE

G r o u p e s  r é g i o n a u x N
F r é q u e n c e s

M o y e n n e s Eca  r t s - t y p e
Coefficients

d e
v a r i a t i o n10 11 12 13

Centraux et 
m érid ionaux 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
Côtes bretonnes 486 2 282 199 3 11,42 ±  0,02 0,51 ±  0,02 4,5
E tangs languedo­
ciens 249 6 85 140 18 11,68 ±  0,04 0,64 ±  0,03 5,5

C : ANALE

G r o u p e s  r é g i o n a u x N
F r é q u e n c e s

M o y e n n e s Eca  r t s - t y p e
Coefficients

d e
v a r i a t i o n10 11 12 13

Centraux et 
m érid ionaux 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 11,97 ±  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
Côtes 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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T a b l e a u  VII G
Effectif des lo ts, fréquences des variables et param ètres des caractères num ériques 

pour les groupes régionaux des côtes occidentale et m érid ionale  de la  Suède.

A : VERTÈBRES

G r o u p e s  r é g i o n a u x N
F r é q u e n c e s

M o y e n n e s E c a  r t s - t y p e
Coefficients

d e
v a r i a t i o n32 33 34

B ohuslan 1876 104 1593 179 33,04 ±  0,009 0,39 ±  0,006 1 , 2

M ailand 1246 166 1020 60 32,92 ±  0,012 0,42 ±  0,008 1,3
Öresund 366 59 288 19 32,89 ±  0,023 0,44 ±  0,017 1,4
B altique 285 84 195 5 32,72 ±  0,029 0,48 ±  0,020 1,5

B : SECONDE DORSALE

G r o u p e s  r é g i o n a u x N
F r é q u e n c e s

M o y e n n e s Ec a  r t s - t y p e
Coefficients

d e
v a r i a t i o n10 11 12 13

B ohuslan 1591 5 886 692 2 11,46 ±  0,012 0,48 ±  0,008 4,2
M ailand 630 10 346 272 2 11,42 ±  0,021 0,53 ±  0,015 4,6
Öresund 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

G r o u p e s  r é g i o n a u x N
F r é q u e n c e s

M o y e n n e s E c a r t s - t y p e
Coefficients

d e
v a r i a t i o n10 11 12 13

B ohuslan 1581 4 504 1065 8 11,68 ±  0,012 0,48 ±  0,008 4,1
Mailand 658 6 261 387 4 11,59 ±  0,020 0,52 ±  0,014 4 , 5

Öresund 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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T a b l e a u  VIII

E ffectif des lo ts, param ètres des diverses pop ulations locales 
étudiées par Johnsen (1936), Hass (1937) et T aaning (1940).

343

vertèbres seconde dorsale anale

L o c a l i t é s N
Moyennes Écarts

type Moyennes Écarts
type Moyennes

A. J o h n sen  :

Norvège  
sep ten tr ion a le  :

Trom sô 120 33,89 ±  0,04 0,46 11,96 ±  0,05 0,58 12,15 ±  0,45

Norvège  
occidentale :

Bergen 65 33,09 ±  0,04 0,38 11,79 ±  0,06 0,48 11,94 ±  0,07

Mer du N ord  :
H elgoland 50 32,94 ±  0,04 0,31 11,22 ±  0,08 0,54 11,54 ±  0,08

Manche :
P lym ou th 52 33,00 ±  0,05 0,34 11,58 ±  0,07 0,53 11,89 ±  0,06

B altique  
m érid iona le  :

Als
Oderbank

50
128

32,88 ±  0,05 
32,68 ±  0,05

0,38
0,55

11,54 ±  0,08 
11,32 ±  0,05

0,51
0,53

11,70 ±  0,07 
11,54 ±  0,05

B. T a a n in g  :

Iles Féroé :
Suderoy 22 34,09 ±  0,06 0,29 11,82 ±  0,10 0,49 12,14 ±  0,10

C. H a ss  :

Norvège  
m ér id iona le  :

O slof jord 63 33 21 ±  0,05 10,76 ±  0,06

Suède occidentale  :
G ullm arfjord 120 32,96 ±  0,03 10,83 ±  0,04

Danem ark  
sep ten tr ion a l  :

L im fjord 154 32,75 ±  0,04 10,77 ±  0,04

B altique  
occidentale  :

K ielerbucht 
Schlei :
1. G unneby
2. Grosse Breite

210

104
134

32,88 ±  0,0 <

32,69 ±  0,05 
32,67 ±  0,05

10,77 ±  0,04

10,30 ±  0,06 
10,21 ±  0,06

Baltique
orientale

N eukuhren 105 32,81 ±  0,05 10,48 ±  0,05

Mer du Nord  
orientale  :

Büsum 130 32,80 ±  0,04 10,48 ±  0,05

Mer du Nord  
m érid iona le  :

den H elder 120 32,67 ±  0,05 10,45 ±  0,05

type

0,49

0,55

0,54

0,42

0.46
0,55

0,47

7
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T a b le a u  IX
Tableau résum ant l ’analyse de la  variance  

dans les régions centrales de l ’aire de répartition .

A) P op u la tion s de B ergen, de H elgoland, de M enai S tra its  e t  de B reta g n e  
(données de S w ed m a rk ).

V a r i a b l e
S o u r c e

d e
S o m m e  

d e s  c a r r é s
N o m b r e  

d e  d e g r é s  
d e  l i b e r t é

E s t i m a t i o n R a p p o r t
d e

N o m b r e s  d e  l a  t a b l e  
d e  S n e d e c o r

v a r i a t i o n d e s  é c a r t s v a r i a n c e s v a r i a n c e s s e u i l  0 , 0 5 s e u i l  0 ,01

vertèbres Régions
Localités
Individus

0,78
0,95

83,67

3
5

767

0,26
0,19
0,11

1,4
1,7

5,41
2,22

12,06
3,04

seconde
dorsale

Régions
Localités
Individus

5,95
6,43

191,14

3
5

767

1,98
1,29
0,25

1,5
5,1

5,41
2,22

12,06
3,04

anale Régions
Localités
Individus

2,16
3,85

47,11

3
5

766

0,72
0,77
0,06

0,9
12,6

9,01
2,22

28,24
3,04

B ) P opulations des côtes occidentale  e t  m érid ion a le  de  
(données de S w ed m a rk ).

la  Suède

V a r i a b l e
S o u r c e

d e
S o m m e  

d e s  c a r r é s
N o m b r e  

d e  d e g r é s  
d e  l i b e r t é

E s t i m a t i o n R a p p o r t
d e

N o m b r e s  d e  la  t a b l e  
d e  S n e d e c o r

v a r i a t i o n d e s  é c a r t s v a r i a n c e s v a r i a n c e s s e u i l  0 . 0 5 s e u i l  0,01

vertèbres Régions
Localités
Individus

85,55
78,85

1.633,54

3
14

4.175

28,52
5,63
0,39

5,0
14,4

3,34
1,69

5,56
2,07

seconde
dorsale

Régions
Localités
Individus

7,29
11,23

661,84

3
1 1

2.546

2,43
1,02
0,26

2,3
4,0

3,59
1,79

6,22
2,24

anale Régions
Localités
Individus

6,75
10,85

626,52

3
1 1

2.563

2,25
0,99
0,24

2,2
4,0

3,59
1,79

6,22
2,24

C) A ire g lobale de répartition  (données de Joh n sen , S w ed m ark  e t  T a a n in g ).

V a r i a b l e
S o u r c e

d e
S o m m e  

d e s  c a r r é s
N o m b r e  

d e  d e g r é s  
d e  l i b e r t é

E s t i m a t i o n R a p p o r t
d e

N o m b r e s  d e  la  t a b l e  
d e  S n e d e c o r

v a r i a t i o n d e s  é c a r t s v a r i a n c e s v a r i a n c e s se u i l  0 .0 5 s e u i l  0 ,01

vertèbres Régions
Localités
Individus

145,84
22,55

163,14

7
16

3.171

20,83
1,41
0,05

14,77
28,2

2,66
1,64

4,03
1,99

seconde
dorsale

Régions
Localités
Individus

1.748,01
10.929,65

922,02

7
16

3.002

249,71
683,10

0,31
0,37

2.225,08
3,49
1,64

6,27
1,99

anale Régions
Localités
Individus

55,64
19,75

718,23

7
15

2.884

7,95
1,32
0,25

6,04
5,29

2,70
1,66

6,14
2,03

D ) R ég io n s cen trales de l ’a ire de répartition  (don nées de J o h n sen  e t Sw ed m ark ).

V a r i a b l e
S o u r c e

d e
S o m m e  

d e s  c a r r é s
N o m b r e  

d e  d e g r é s  
d e  l i b e r t é

E s t i m a t i o n R a p p o r t
d e

N o m b r e s  d e  l a  t a b l e  
d e  S n e d e c o r

v a r i a t i o n d e s  é c a r t s v a r i a n c e s v a r i a n c e s s e u i l  0 0 . 5 s e u i l  0 ,01

vertèbres Régions
Localités
Individus

11,19
21,40
85,21

5
14

2.814

2,24
1,53
0,03

1,4
51,0

2,96
1,69

4,69
2,07

seconde
dorsale

Régions
Localités
Individus

1.526,56
10.929,21

779,01

5
14

2.815

305,31
780,66

0,36
0,39

2.168,50
4,64
1,69

9,77
2,07

anale Régions
Localités
Individus

13,07
19,72

630,00

5
13

2.500

2,61
1,52
0,25

1,72
6,02

3,02
1,72

4,86
2,12



GOBIUS MINUTUS -  I l 345

T a b l e a u  X
A nalyse de la  variance géographique. V alidité des différences entre les populations.

A  : cô tes bretonnes e t  M enai Straits.

Localités comparées vertèbres
P

seconde dorsale 
P

anale

P en pou ll-P enzé > 0.05 > 0.05 > 0.05
P en zé-P ointe  du Binde > 0.05 0.003 > 0.045
P oin te du Binde-M orgat > 0.05 > 0.05 > 0.05
M orgat-Ile Tudy > 0.05 < 0.001 0.003
P en pou ll-Ile  Tudy > 0.05 — —

Penpoull-M enai Straits > 0.05 > 0.05 0.045
P en pou ll-P lym ou th > 0.05 0.001 0.001
M orgat-P lym outh > 0.05 > 0.05 > 0.05

B  : cô tes suédoises.

Localités comparées vertèbres
P

seconde dorsale 
P

anale
P

Styrsö-K ilesand >  0.05 0.005 0.001
K ilesand-R ossö >  0.05 0.025 0.01-0.005
R ossö-T rossö >  0.05 0.04 >  0.05
G ullm arf jord : 

Finsbo-B ornö 0.02 0.02 >  0.05
G ullm arfjord : 

Finsbo-L ângesand 0.02
G ullm arfjord : 

B ornö-E llösf jord >  0.05 0.05 >  0.05
E llösfjord -S tig fjord >  0.05 >  0.05 >  0.05
Stigfjord-V endelsöfjord >  0.05 >  0.05 >  0.05
V endelsöfjord-F alkenb. - I m >  0.05 0.01 >  0.05
F alkenberg-L aholm sb . - I m >  0.05 <  0.001 < 0 .0 2
L aholm sb .-Skäldervik  - I m >  0.05 0.05 0.025
Skäldervik-R ää >  0.05 0.025 >  0.05
R ââ-Lom m abukt >  0.05
Y stad-Ö rnahusen >  0.05 >  0.05 0.01

T rossö-G ullm arfj ord 
(F in sbo) 0.001 0.04 >  0.05

Rââ-Ystad 0.001 0.02 0.03
K ilesand-Y stad 0.001 <  0.001 <  0.001


