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PSEUDOHERMAPHRODISME 
APPAREIL REPRODUCTEUR 

PROSOBRANCHIA 
NUCELLA LAPILLUS 
HINIA RET1CULATA 

MORPHOLOGIE - HISTOLOGIE 

RÉSUMÉ — Les particularités morphologiques du pseudohermaphrodisme connues 
actuellement chez 51 espèces de Prosobranches sont décrites d'après les informations 
trouvées dans la littérature et les recherches personnelles portant sur Nucella lapillus 
et Hinia (Nassarius) reticulata. A côté du pseudohermaphrodisme développé chez des 
femelles (un pénis s'ajoute au système femelle fonctionnel) (fig. lg + h), un cas de 
pseudohermaphrodisme chez un animal à gonade mâle a été constaté chez Nucella 
lapillus; ici, le système mâle est accompagné par des parties femelles assez dévelop-
pées. Les arguments plaidant contre l'existence d'une intersexualité et en faveur du 
pseudohermaphrodisme sont présentés. 

PSEUDOHERMAPHRODITISM 
REPRODUCTIVE SYSTEM 

PROSOBRANCHIA 
NUCELLA LAPILLUS 
HINIA RETICULATA 

MORPHOLOGY - HISTOLOGY 

ABSTRACT — The morphological aspects of pseudohermaphroditism which has been 
recorded in 51 species of prosobranchs, are presented, based on literature reports and 
namely on detailed own investigations of Nucella lapillus and Hinia (Nassarius) 
reticulata (fig. 1). Beside the female determinated pseudohermaphroditism (in addition 
to the fertile female System, a pénis is présent) (fig. lg + n), also the rare case of maie 
determinated pseudohermaphroditism (fig. lf) is represented, where the maie repro-
ductive organs are completed by extensive female parts. Ail arguments against the 
occurrence of intersexuality and in favour of pseudohermaphroditism are summarized. 

INTRODUCTION 

Grâce à Féral (1974 et suiv.), Jenner (1979) et 
divers autres auteurs (tab. I), nos connaissances sur 
le pseudohermaphrodisme se sont enrichies depuis 
1970. Ce phénomène se présente le plus fréquem-
ment sous forme de pseudohermaphrodisme de 
détermination femelle; les femelles fertiles sont 
pourvues d'un pénis supplémentaire. Ce phénomène 
ayant été rarement étudié en profondeur ces der-
nières années et surtout, des analyses morphologi-
ques et histologiques des appareils reproducteurs 
pseudohermaphrodites manquant le plus souvent, 
notre groupe de recherche a repris les études 
consacrées à ce sujet intéressant. 

Le présent travail résume seulement les résultats 
de nos recherches morphologiques et histologiques 

qui sont complétés par les informations provenant 
de la littérature. Les aspects écologiques du pseudo-
hermaphrodisme qui dépend vraisemblablement de 
l'action de substances toxiques intervenant au ni-
veau de l'environnement (Smith 1981 b + c, Féral 
1982, Féral - Le Gall 1982, Kantor 1984, Miller -
Pondick 1984, Bryan et al. 1986, 1987, Davies et al. 
1987, Gibbs - Bryan 1986 a + b, Gibbs et al. 1987) 
ne seront pas traités dans le cadre limité de cette 
contribution, pas plus que les mécanismes endocri-
nologiques assurant la différentiation des appareils 
reproducteurs (Streiff 1966, Le Gall - Streiff 1974, 
1978, Le Gall 1977, 1981 et Féral 1980 a). 

La structure normale des conduits sexuels est 
représentée par la fig. la-e (comp. Fretter 1941 ou 
Fretter-Graham 1962). Ces connaissances sont né-
cessaires pour la compréhension des déviations liées 
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au pseudohermaphrodisme. L'histologie des tractus 
génitaux normaux est décrite par Oehlmann (1987) 
et Oehlmann et al. (1988) pour Nucella lapillus, par 
Stroben (1987) pour Hinia (Nassarius) reticulata et 
par Magner (1950), Johansson (1957), O'Conner 
(1978) et Smith (1980) pour Hinia (Nassarius) obso-
leta. Dans l'espace limité de cette contribution, nos 
analyses détaillées chez les 2 espèces mentionnées 
ainsi que nos premiers résultats chez 9 autres espèces 
(Fioroni et al. (en prép.); tab. I) sont combinés avec 
les données préliminaires de la littérature; les noms 
des auteurs présentés dans le tableau I ne sont pas 
systématiquement cités dans le texte. 

MATÉRIEL ET MÉTHODES 

Environ 100 individus adultes de chaque espèce 
{Nucella lapillus et Hinia (Nassarius) reticulata) ont 
été récoltés à Roscoff (Bretagne) et anesthésiés dans 
une solution de chlorure de magnésium (7 % dans 
l'eau distillée); leurs coquilles ont été brisées à l'aide 
d'un étau et enlevées. Les appareils reproducteurs de 

15 Nucella et 6 Hinia ont été coupés en séries 
complètes (7 um) (fixation : Bouin ; colorants : azan, 
haemalun-chromotrope, trichrome de Goldner, 
Giemsa, hématoxyline ferrique-picrofuchsine, bleu 
alcian ainsi que PAS). Photos microscope II Zeiss, 
vues d'ensemble avec l'appareil Tessovar de Zeiss. 

RÉSULTATS 

A. Définition du terme « pseudohermaphrodisme » 

Le pseudohermaphrodisme est caractérisé par le 
fait que certaines parties des conduits génitaux 
appartenant au sexe opposé apparaissent dans le 
système reproducteur du sexe dominant (qui est 
déterminé par la gonade). Chez les Prosobranches, 
le pseudohermaphrodisme développé chez des 9 
(fig. lg, n, p + q) est beaucoup plus fréquent que 
celui des individus à gonade d (fig. 10- Dans le 
premier cas, la 9 nommée « imposex » (Smith 1971) 
ou encore 9 pseudandrique (Jenner 1979) (= 9rf) 

Tabl. I. — Répartition du pseudohermaphrodisme parmi les Prosobranches. Seuls les travaux avec des informations 
morphologiques sont considérés. A l'exception des Mésogastropodes et de Hinia (Nassarius) incrassata, toutes les espèces 
sont également mentionnées chez Jenner (1979). * observations des auteurs. La classification systématique établie est 
d'après Thiele (1931). 
Distribution of pseudohermaphroditism within Prosobranches. Only références with morphological informations are given. 
Mesogastropods and Hinia (Nassarius) incrassata, ail the species are also mentioned after Jenner (1979). * Authors observations. 
Systematic classification established after Thicle (1931). 

MESOGASTROPODA 

Architaenioglossa Viviparidae 

Ampullariidae 

Littorinacea 

Rissoacea 

Cerithiacea 

Calyptraeacea 

Heteropoda 

Cypraeacea 

Littorinidae 

Hydrobiidae 

Rissoidae 

Cerithiidae 

Calyptraeidae 

Pterotracheidae 

Cypraeidae 

Campeloma rufum 

Ampullaria polita 

Paahylabra (Ampullaria) 
oinerea 

Littorina littorea 

" neritoides 

" obtusata 

" saxatilis 

" saxatilis rudis 

" zigzao 

Hydrobia ulvae 

Rissoina brugueri 

Rissoa aurisalpium 

" ventri-eosa 

" violaoea 

Bittium varium 

Crepidula fornioata 

w. Pterotrachea. aovonata 

Trivia monaoha 

Mattox 19 38 

Bouvier 1888, Franc 1968 
Andrews 196 5 

Hagler 1923 

Fretter-Graham 196 2 
Linke 1933, * 

Fretter-Graham 1962, * 

Linke 1933, * 
* 

Linke 1933, * 

Franc 1968, Marcus-Marcus 1963 

Krull 1935, Rothschild 1938 

Thiriot 19 77 

Thiriot 1977 

Thiriot 1977 

Thiriot 1977 

Franc 1968 

Le Gall 19771' 

Thiriot (communication personelle) 

* 
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STENOGLOSSA (NEOGASTROPODA) 

Muricacea Mûrieidae 

Buccinacea Columbellidae 

Buccinidae 

Galeodidae 

Nassidae 

Volutacea 

Toxoglossa 

Fasciolariidae 

Olividae 

Marginellidae 

Conidae 

Terebridae 

Murex florifer dilectus 

" pomum 

Calotrophon ostrearnm 

Thaïs haemastoma floridana 

" lima 

Nucella (Thais) aanalioulata 

" emarginata Houston 1971 

" lapillus 

Urosalpinx oinerea 

" cinevea follyensis 

" perrugata 

" tampensis 

Oeenebra erinacea 

Eupleura oaudata 

Blaber 1970, Bryan et al. 1986, 
1987, Féral 1974, 1978, 1980b, 
Gibbs-Bryan 1986a+b, Gibbs et al. 
1987, Oehlmann 1987, Oehlmann et 
al. 1988, Pondick 1981, Stroben 
et al. 1988, * 

Hall-Feng 1976 

Carriker-van Zandt 1972, 
Griffith-Castagna 1962, 
Smith 19 75 

Féral 1974 et suiv., 
Féral-Le Gall 1982 et suiv.. 
Poli 1973, Poli et al. 1971, 

Griffith-Castagna 1962, 
Smith 19 75 

" aaudata etterae 

" sulaidentata 

Mitrella lunata 

Anachis avara 

Pisania tinatus 

Buaainum undatum 

Melongena corona 

Busayaon oaviaa 

" oontrarium 

Hinia (Nassarius) incrassata 

" " obsoleta 

reticulata 

Kantor 1984, 

Jenner 1979 ff, Smith 1971 
et suiv. 

Féral 1974, 1978, 1980b; 
Stroben 1987, * 

Smith 1975 Nassarius trivittatus 

" vibex 

Fasciolaria lilium hunteria 

Pleuroploca gigantea 

Olivella biplicata 

Marginella apicina 

Lora (Propebela) turriaula Smith 1967 

Kurtziella cerina 

Conus mediterraneus Kuschakewitsch 1913 

Terebra protexta 
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possède un pénis. Dans le second cas, le mâle 
pseudogyne (Jenner 1979) (= d9) développe certai-
nes parties du système femelle. 

B. Répartition du pseudohermaphrodisme 

Le pseudohermaphrodisme de déterminisme fé-
minin se trouve chez quelques Mésogastropodes 
(dans 11 genres et 17 espèces) et surtout parmi les 
Néogastropodes (Sténoglosses) chez 23 genres avec 
34 espèces (tab. I). Il manque chez les Archéogastro-
podes qui sont dépourvus de pénis même chez le d 
normal. 

Chez les o* o* de Hinia (Nassarius) obsoleta le 
pénis est réduit temporairement en liaison avec leur 
rythme de reproduction; il forme alors seulement un 
petit tubercule. Les 9d 9d subissent le même proces-
sus (Jenner 1979). Féral (1976) décrit également chez 
Oeenebra erinacea une régression semblable du pénis 
qui a lieu après la période de fertilité. Sur la côte 
d'Anglesey, Littorina littorea autotomise d'ailleurs le 
pénis à la fin de l'activité reproductrice; contraire-
ment à ce rejet, le pénis est lentement résorbé chez 
les individus observés sur les côtes irlandaises et 
allemandes (Grahame 1969). Nous avons pu confir-
mer pour cette espèce à Roscoff l'absence de cet 
organe masculin après la période de reproduction. 

C. Aspects morphologiques du pseudohermaphrodisme 

Le pseudohermaphrodisme chez des animaux à gonade 
féminine 

Le pénis rudimentaire des 9 9 des Pilidae, qui 
est dépourvu de glandes péniales, forme une gout-
tière ciliée qui sert au transport des oeufs; on 
l'appelle ovipositeur pour cette raison. La même 
situation se retrouve chez les Littorinidae (Littorina 
littorea). 

Chez les 9d 9d des autres Prosobranches, le pénis, 
qui est situé, selon la position d typique, derrière 
le tentacule céphalique droit ( = tentacule oculaire), 
n'a plus cette fonction. 

Dans la plupart des cas, il est plus petit que le 
pénis du cf. Chez diverses espèces, la variabilité 
individuelle de taille est assez prononcée. La lon-
gueur du pénis varie de 2 à 5 mm chez les 9d 9d de 
Nucella lapillus; quelquefois, elle atteint même 1 cm. 
Des variations remarquables se trouvent également 
chez Littorina obtusata et saxatilis ainsi que chez 
Urosalpinx cinerea. Chez les 9d 9d de Hinia (Nassa-
rius) reticulata, incrassata et obsoleta, la forme du 
pénis peut varier d'une protubérance jusqu'à un 
pénis de longueur presque normale. Enfin, des 
longueurs péniales variables s'observent également 
chez Trivia monacha et Lora turricula. 

Quant à l'étendue de l'expression des caractères 
masculins dans l'appareil reproducteur de la 9a, 
plusieurs degrés peuvent être réalisés au sein d'une 
même espèce : 

1. le pénis manque, mais une partie du vas 
deferens est visible au fond de la cavité palléale 
(Nucella lapillus (observé chez un individu)). 

2. même situation, mais le vas deferens est plus 
long et atteint l'orifice du vagin (Hinia (Nassarius) 
incrassata). 

3. Le pénis forme un appendice simple sans 
conduit chez les Rissoidae et également chez certains 
exemplaires de Nucella lapillus et de Buccinum 
undatum. 

4. Le pénis possède sur toute sa longueur un 
conduit pénial qui se termine du côté proximal en 
cul de sac. Hydrobia ulvae, Nucella lapillus, N. (Thais) 
emarginata, Oeenebra erinacea, Buccinum undatum et 
Hinia (Nassarius) reticulata). 

5. Le conduit se poursuit dans un spermiducte ( = 
vas deferens) qui s'étale au fond de la cavité palléale, 

Fig. 1. — Schémas des appareils reproducteurs normaux et pseudohermaphrodites chez diverses espèces de Prosobranches. 
a-g : Nucella lapillus; a-c : système mâle (vue latérale, coupes transversales de la prostate et du pénis); d + e : système 
femelle (vue latérale, coupe transversale de la glande de la capsule); f+g : systèmes pseudohermaphrodites de 
détermination mâle ou femelle (vues latérales), g : la variante avec les appendices de l'atrium et du vagin, h-n : Hinia 
(Nassarius) reticulata; h-k : système mâle (vue latérale, coupes transversales du vas deferens et du pénis); 1 + m : système 
femelle (vue latérale, section transversale de la glande de la capsule); n : système pseudohermaphrodite de déterminisme 
femelle. Seul le pénis avec le vas deferens est représenté; le reste du système correspondant au système femelle, o-q : Lora 
turricula. (d'après Smith 1967); o : système mâle (vue latérale); p + q : les 2 types du système pseudohermaphrodite de 
détermination femelle (vues latérales; voir texte). 
Normal and pseudohermaphroditic génital tracts of différent species ofprosobranchs (schematically) a-g : Nucella lapillus. a-c : 
maie System (latéral view, transverse sections of the prostate and the peni); d+e : female System (latéral view, transverse section 
of the capsule gland); f+ g : pseudohermaphroditic System of maie détermination and of female détermination (latéral views). 
In g, the variation with the appendices of the atrium and the vagina is represented. h-n : Hinia (Nassarius) reticulata; h-k : 
maie System (latéral view, transverse sections of the vas deferens and the pénis), l+m : female System (latéral view; transverse 
section of the capsule gland), n : pseudohermaphroditic System of female détermination. Only the pénis with the vas deferens 
is represented; the rest of the System corresponds with the female System, o-q : Lora turricula (after Smith 1967). o : maie System 
(latéral view); p+q ; the two types of pseudohermaphroditic Systems offemale détermination (latéral views : compare with the 
text). 
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mais se termine en cul de sac à peu près à mi-chemin 
(Nucella lapillus (1 exemplaire), Oeenebra erinacea (1 
individu), Hinia (Nassarius) reticulata (fig. In) et 
obsoleta). 

6. Le vas deferens s'étend du pénis au fond de la 
cavité palléale jusqu'à l'orifice vaginal et entre en 
contact avec l'orifice femelle de l'appareil reproduc-
teur (Littorina obtusata, saxatilis, saxatilis rudis, 
Nucella (Thais) emarginata, N. lapillus (fig. lg), Oee-
nebra erinacea et Hinia (Nassarius) obsoleta). 

7. Le canal mâle peut former des branches chez 
les 9d 9d de Hinia (Nassarius) obsoleta. 

8. Chez les 9d 9d de Lora turricula, les parties 
mâles sont plus développées. Le pénis est souvent 
très grand, et le système mâle est presque complet, 
à l'exception du testicule bien entendu; le long 
spermiducte glandulaire passe dans un grand bulbe 
(fig. lq) qui est rempli de spermatozoïdes. L'origine 
de ce sperme reste obscure. Le 2e type présente un 
pénis plus petit et un conduit pénial se terminant en 
cul de sac; le bulbe terminal est cependant présent 
également, mais sans communication avec les parties 
plus distales (fig. lp). 

L'hypothèse d'un hermaphrodisme chez Lora 
(comp. Smith 1967) ne nous semble pas plausible. 
Chez les Prosobranches, où l'hermaphrodisme pro-
térandrique est prouvé, l'appareil reproducteur mâle 
se transforme successivement en conduit féminin et 
il n'existe pas de système complémentaire. 

9. Ce catalogue riche doit encore être élargi grâce 
aux informations récentes de Gibbs - Bryan (1986 
a + b) et Gibbs et al. (1987) pour Nucella lapillus des 
côtes anglaises, qui démontrent encore des aspects 
morphologiques du pseudohermaphrodisme plus 
poussés. Le tissu du vas deferens peut cacher et 
même fermer l'orifice sexuel femelle; dans ce cas, les 
oothèques bloquées dans la glande de la capsule 
forment une masse amorphe noire. 

L'histologie du pénis de la 9d est en principe 
identique à celle du o* (fig. 2 c-e + h-k). Chez Nucella 
lapillus, ceci est même vrai pour le type de pénis 
dépourvu de conduit pénial (comp. Blaber 1970), qui 
forme également des nerfs et des espaces hémocoeli-
ques. Chez la Pourpre, la musculature circulaire du 
vas deferens est moins développée chez la 9 que 

chez le d. Le pénis de la 9d de H. (Nassarius) 
reticulata (fig. 2 f + g) est plus court et possède un 
diamètre plus petit, mais correspond également, du 
point de vue de l'histologie, au pénis o* (fig. 2 h-1). 
La portion distale du conduit pénial est entièrement 
formée de cellules ciliées qui sont accompagnées, 
dans le segment proximal, par des cellules sécrétri-
ces. Le diamètre du conduit pénial et le volume de 
ces cellules sont cependant plus petits que dans 
l'organe génital mâle typique. 

En outre, des parties du système féminin de la 9d 

peuvent également subir des transformations. Chez 
un seul individu parmi les Buccinum undatum étu-
diés par Kantor (1984) et par nous-mêmes, l'ovi-
ducte, qui est normalement droit chez la 9, est 
enroulé. Des observations semblables ont été faites 
chez H. (N.) obsoleta; Smith (1971 et suiv.) a inter-
prété ce type d'oviducte comme vésicule séminale 
« mimique ». Chez environ 10% des 9d 9d de Nu-
cella lapillus, dont nous avons étudié l'histologie de 
nombreux appendices se terminant en cul de sac 
partent du vestibule musculeux (atrium) et du vagin 
(fig. 3 a + b); leur structure correspond à celle du vas 
deferens (fig. 3c). 

Le pseudohermaphrodisme chez les animaux à gonade 
mâle 

L'apparition des parties femelles dans les 
conduits génitaux du d 9 a rarement été observée 
jusqu'à présent. 

Jenner (1979) qui a étudié 10000 H. (N.) obsoleta, 
a trouvé quelques exemplaires pourvus d'une glande 
pédieuse typiquement féminine. 

Chez Nucella lapillus nous avons découvert un 9d 

fertile (fig. If; Stroben et al. 1989), dont le testicule 
(fig. 3d), le conduit testiculaire et la vésicule sémi-
nale sont remplis de spermatozoïdes. Le reste des 
conduits génitaux montre des traits 9 accentués; la 
portion rénale du vas deferens présente une histolo-
gie typiquement d, mais elle est élargie comme la 
glande de l'albumine qui chez la 9 se trouve dans 
cette région; une « glande de l'ingestion » est égale-
ment présente (fig. 3e + g) non pliée et dépourvue de 
replis internes (mais, histologiquement, elle est 
différenciée comme celle de la 9); enfin, la glande 

Fig. 2. — a-e : Nucella lapillus; a : 9* avec cavité palléale ouverte, vue du côté extérieur, b : ô* avec cavité palléale ouverte; 
c + d : 9d : pénis (coupe frontale) et le commencement du vas deferens palléal dans l'orifice du vagin (coupe transversale); 
e : pénis du d (coupe longitudinale); f-1 : Hinia (Nassarius) reticulata; f+ g : 9a et o* avec cavité palléale ouverte; h + i : 
pénis de la 9a, (coupe transversale) k + 1 : pénis du o" (coupe transversale). 
a-e : Nucella lapillus. a : 9d with opened palliai cavity, seen from exterior; b : d with opened palliai cavity; c + d : V pénis 
(frontal section) and the outset of the palliai vas deferens in the opening of the vagina (transverse section) e : pénis of the d 
(longitudinal section), f-l : Hinia (Nassarius) reticulata. f+g : 9a and d with opened palliai cavity; h + i : pénis of the 9d 

(transverse sections); k + l : pénis of the d (transverse sections). 
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de la capsule correspond presque entièrement à son 
homologue 9 ; seul, son « conduit ventral » est 
pourvu de quelques cellules ciliées, qui sont typiques 
du canal masculin correspondant (vas deferens). 
L'atrium, la bourse copulatrice et le vagin sont 
absents; le vas deferens conduit de la glande de la 
capsule directement vers le conduit pénial qui se 
trouve à l'intérieur d'un pénis normal. 

DISCUSSION 

Le présent travail donne une courte description 
des aspects morphologiques du pseudohermaphro-
disme chez diverses espèces. Une étude ultérieure 
sera consacrée aux différences morphologiques 
détaillées entre des populations de Nucella lapillus 
des côtes anglaises et françaises. 

Les faits morphologiques et histologiques présen-
tés dans ce travail montrent que les phénomènes 
décrits sont liés au pseudohermaphrodisme et non 
à une intersexualité sous forme d'hermaphrodisme 
séquenciel. Citons ici les résultats obtenus au sujet 
du pseudohermaphrodisme de déterminisme femelle 
qui soutiennent cette opinion : 

1. Chez tous les exemplaires pseudohermaphrodi-
tes de Nucella lapillus et de Hinia (Nassarius) reti-
culata que nous avons étudiés, la gonade 9 
(l'ovaire) est fertile. Smith (1971) donne des rensei-
gnements identiques pour H. (N.) obsoleta. Les 
parties o* des conduits ne gênent ni la copulation 
ni la pose de la ponte. 

2. La gonade ne possède jamais de territoires d 
et la formation de spermatozoïdes n'a jamais été 
observée. 

3. La disposition des conduits génitaux de la 9a 

permet également d'exclure un hermaphrodisme 
séquenciel. Chez les Prosobranches protérandriques 
(Calyptraea, Crepidula, Crucibulum), les conduits d 
se transforment progressivement après la période d 
en conduits 9 (Fretter 1948). On n'observe pas chez 
ces derniers la formation de parties o* et 9 qui se 
complètent comme dans le cas du pseudoherma-
phrodisme. La seule exception est représentée par 
les exemplaires protandres méditerranéens de Crepi-

dula fornicata, où le tractus génital d externe se 
maintient pendant toute la phase 9, alors que 
celui-ci régresse chez les formes de la Manche (Le 
Gall 1977). On retiendra également les remarques 
faites au sujet de Lora turricula (p). 

La situation n'est pas aussi claire chez les Rissoi-
dae, où un hermaphrodisme séquenciel pourrait être 
présent (Thiriot 1977; Fretter 1948). Chez les d d, 
on trouve, à côté des exemplaires mûrs, des indivi-
dus montrant des signes de dégénérescence du 
testicule et du spermiducte. Tous les d d sans 
exceptions sont plus petits que les 9 9. Les 9d 9d 

pourvues d'un pénis ont un ovaire qui n'a que des 
îlots gonadiques et un oviducte palléal plus ou 
moins développé selon les individus. Chez la 9d 

mature (avec un ovaire en phase de vitellogenèse), 
l'oviducte palléal glandulaire est très développé et le 
pénis a une simple languette. 

4. Enfin, des études très détaillées sur la réparti-
tion des sexes des populations de l'« espèce mo-
dèle » Oeenebra erinacea démontrent, que cette 
espèce est gonochorique (Féral 1976). 

La formation d'un pénis malgré la présence d'un 
ovaire fonctionnel, est tout à fait concevable au 
point de vue hormonal, car la différenciation du 
pénis ne dépend pas de l'ovaire, mais d'un facteur 
morphogénétique émis par les ganglions pédieux et 
libéré par le tentacule oculaire droit (Le Gall 1981). 
Un facteur de régression localisé dans les ganglions 
pleuraux déclenche la dédifférenciation du pénis 
(Streiff 1966). Le facteur morphogénétique du pénis 
est contrôlé par un facteur superposé émis par les 
ganglions cérébro-pleuraux (Le Gall - Streiff 1978). 
Ces facteurs endocriniens démontrés d'abord pour 
les d d sont également mis en évidence chez les 
9d 9rf (Féral 1980 a). 

Le degré d'expression morphologique du pseu-
dohermaphrodisme est caractérisé par une variabi-
lité remarquable, même à l'intérieur d'une espèce. 
Des longueurs péniales très différentes ont été 
mentionnées. Des différences intraspécifiques dans 
l'expansion des conduits génitaux d1 d1 existent chez 
les 9d 9d de Nucella (T.) emarginata, N. lapillus, H. 
(N.) obsoleta et Lora turricula. Chez Buccinum un-
datum et N. lapillus, le pseudohermaphrodisme peut 
altérer certaines parties 9 des conduits génitaux 
chez quelques individus. 

Fig. 3. —Nucella lapillus. a-c : 9e* ; a : atrium (vestibule musculeux) avec des appendices qui se terminent en cul de sac 
(coupe transversale); b + c : appendices et vas deferens (à titre de comparaison) (coupes transversales), d-k : 9e* (coupes 
transversales); d : testicule; e : plafond de la cavité palléale avec la glande de l'ingestion et la section agrandie de la partie 
rénale du vas deferens; f : épithélium du vas deferens; g : épithélium de la glande de l'ingestion; h : glande de l'ingestion; 
i : « conduit ventral »; k : pénis; 1 : pénis du o* (à titre de comparaison). 
Nucella lapillus. a-c : 9d; a : atrium with blind ending appendices (transverse section); b + c : appendices respectively vas 
deferens (for comparison) (transverse sections), d-h : 9* (transverse sections); d ; testis; e : roof of the palliai cavity with ingesting 
gland and enlarged section of the rénal part ofthe vas deferens;/: épithélium of the vus deferens; g ; épithélium of the ingesting 
gland; h : ingesting gland; i : « ventral channel »; k : pénis; l : pénis of the ô* (for comparison). 
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La fréquence d'apparition du pseudohermaphro-
disme varie en relation avec le biotope, les saisons 
et les autres conditions écologiques dans le cadre de 
la même espèce entre 0 et 100 % (Blaber 1970, Smith 
1971 ff., Féral 1974 ff.). 

Tous les aspects mentionnés indiquent que le 
pseudohermaphrodisme représente un système ap-
paremment très variable et labile. Ils confortent la 
conception d'une influence importante de facteurs 
de pollution intervenant au niveau de l'environne-
ment sur le degré d'expression de cette variation 
sexuelle, comme le tributylétain des peintures des 
bâteaux, qui empêche la fixation des animaux 
sessiles. 

Jusqu'à présent, le pseudohermaphrodisme n'a 
pas pu empêcher la fécondité des animaux français 
qui subissent ce phénomène. Les altérations supplé-
mentaires, décrites dans ce travail pour N. lapillus 
(formation des appendices du vestibule musculaire 
et du vagin) pourraient cependant mettre en danger 
la réussite de la pose de la ponte et, par là-même, 
la survie de l'espèce, à condition qu'elles atteignent 
les régions plus proximales du système 9. Cette 
situation est cependant déjà réalisée par des exem-
plaires pseudohermaphrodites de N. lapillus au sud 
des côtes anglaises de la Manche (Bryan et al. 1986, 
1987; Gibbs et Bryan, 1986 et Gibbs et al. 1987). En 
conséquence des oothèques bloquées dans la glande 
de la capsule, la fertilité de ces animaux est arrêtée. 
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Liste des abbréviations dans les figures : A, ouverture de la 
prostate vers la cavité palléale; aa, appendices de l'atrium et du 
vagin; at, atrium (vestibule musculeux); B, ouverture du vas 
deferens vers la cavité palléale; bc, bourse (poche) copulatrice; 
bmt, bande musculaire transversale; bu, bulbe; C, tissus 
conjonctif du conduit gonopéricardial; c, cœur; ce, cellule ciliée; 
ci, conduit de la glande de l'ingestion; cp, conduit pénial; epa, 
cavité palléale; erp, conduit réno-péricardiaque; es, cellule secre-
trice; et, cténidium (branchie); cv, conduit ventral de la 9 ; « cv », 
conduit ventral de la glande de la capsule du 9^ doté de quelques 
cellules ciliées; ep, épithélium; es, estomac; ga, glande de l'albu-
mine; gc, glande de la capsule; gd, glande digestive; gh, glande 
hypobranchiale; gi, glande de l'ingestion (glande brune); i, in-
testin; ip, intestin postérieur; la, lacune sanguine; me, muscula-
ture circulaire (sphincter); med, musculature circulaire diminuée; 
np, nerf du pénis; od, oviducte; odp, oviducte palléal; of, orifice 
femelle (du vagin); op, orifice du pénis; os, osphradium; ov, 
ovaire; pc, péricarde; pe, pénis; pld, plg, plis longitudinal droit 
et gauche du conduit ventral; pr, prostate; sa, spermiducte; r, rein; 
rs, réceptacle séminal ; sp, spermatozoïdes ; te, testicule ; tt, tubules 
du testicule; va, vagin; vd, vas deferens; vdr, vas deferens rénal; 
« vdr », vas deferens rénal élargi comme la glande de l'albumine; 
vs, vésicule séminale. 

1, 2, 3, parties dorsale, caudale et céphalique, 4, 5, 6, lobes 
droit, gauche et antéroventral de la glande de la capsule. 

Abbréviations of the figures : A, opening of the prostate into 
the palliai cavity; aa, appendices of the atrium and the vagina; 

at, atrium (muscular vestibule); B, opening of the vas deferens 
into the palliai cavity; bc, bursa copulatrix; bmt, transversal 
muscle strip; bu, bulbe; C, connective tissue of the gonopéricar-
dial duct; c, heart; ce, ciliated cell; ci, duct of the ingesting gland; 
cp, duct of the pénis; epa, palliai cavity; erp renopericardial duct; 
es, sécrétion cell; et, gill (cténidium); cv, ventral channel of the 
9 ; « cv », ventral channel of the capsule gland of the 9*, doted 
with several ciliated cells; ep, épithélium; es, stomac; ga, albumen 
gland; gc, capsule gland; gd, digestive gland; gl, hypobranchial 
gland; gi, ingesting gland; i, intestine; ip, endgut; la, blood lacune 
(sinus); me, circular musculature (sphincter); med, reduced 
circular musculature; np, nerv of the pénis; od, oviduct; odp, 
palliai oviduct; of, female opening (of the vagina); op, opening 
of the pénis; os, osphradium; ov, ovary; pc, pericard; pe, pénis; 
pld, plg, right, left longitudinal fold of the ventral channel; pr, 
prostate, sd, spermiduct; r, kidney; rs, receptaculum seminis; sp, 
spermatozoids; te, testis; tt, tubules of the testis, va, vagina; vd, 
vas deferens, vdr, rénal vas deferens, « vdr » enlarged rénal vas 
deferens (like the albumine gland), vs, séminal vesicle. 

1, 2, 3, dorsal, caudal, cephalic portion and 4, 5, 6 right, left 
and antéroventral lobe of the capsule gland. 
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