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摘要$ 两栖动物在幼体变态即由水栖到陆栖的环境转变中!骨骼系统会发生重塑& 本文采用茜素红和

阿利新蓝的双染色技术对不同发育阶段中华大蟾蜍"F)-(/+*/+*#@+$&#蝌蚪变态过程中"O):7=E+J ’%,#

脊椎骨的发育进程进行了形态学研究& 结果显示!在中华大蟾蜍蝌蚪 O):7=E+& 期!椎板中线处发生融

合%荐前椎"//和荐椎的椎体’椎弓起始骨化发生在 O):7=E%" 期%其次荐前椎"//和荐椎的横突’底索

和荐后椎!开始骨化%荐后椎"骨化最晚%在 O):7=E%, 期!尾杆骨最终形成& 荐后椎愈合形成尾杆骨反

映无尾类幼体由水栖环境转变为陆生环境中骨骼系统的机能适应&
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!!变态是无尾两栖动物生活史的一个重要环
节& 水中栖息生活的蝌蚪经变态后!成为适应
陆生环境的成体& 在变态过程中!蝌蚪会进行
组织和器官的重构!其中包括骨骼系统的重构’
四肢的生长和尾部的退化& 在无尾目发育的早
期!存在脊索& 脊索作为纤维结缔组织棒!位于
消化系统背侧并紧临近脊髓腹侧的中轴& 在两
栖动物幼体变态过程中!脊索逐渐被脊椎所替
代& 脊椎是一个位于躯干背侧’分节’半柔韧

的’弓形棒!由一系列椎骨形成& 脊椎为四肢骨
架提供悬器!并保护脊神经索& 在经典的两栖
动物形态学分类中!成体椎骨的形态特征被广
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泛应用于系统进化研究& 例如!(2?;)33:"$&$,#
提出无尾目脊椎椎体形态是研究系统进化分类
的最基本依据& 另外!荐骨和尾杆骨之间的融
合可作为无尾目的判断特征"G{=U=613*"##+!
aE):6=613*"##,#& 另一方面!国外学者已研究
过许多两栖类幼体的骨骼系统骨化过程!如豹
蛙"D+$+ >#>#%$&!_=0D =613*$&,&#’苏里南角蛙
"!%*+4(>"*0&6(*$)4+! N23> $&&A #’ 东方铃 蟾
"F(G3#$+ (*#%$4+,#&!Q18321=613*$&&J#’非洲牛
箱头蛙"10=#6%>"+,)&+?&>%*&)&!Y11:$&&&#’北蝗
蛙"A6*#&6*%>#4+$&!‘<8=7=E=613*"##&#!而中国广
布种中华大蟾蜍"F)-(/+*/+*#@+$&#蝌蚪骨骼系
统的骨化还未见文献报道& 无尾两栖类变态过
程中骨骼的骨化!目的是为了增强骨密度来支撑
由水生到陆栖的身体重量& 本研究拟以中华大
蟾蜍蝌蚪 O):7=E不同发育分期的脊椎骨骼进行
双染色!来探究其椎骨各部分骨化程度和骨化顺
序!旨在推演无尾两栖类由水生到陆栖变态过程
中脊椎的生态适应和系统进化历程&

>?材料与方法

中华大蟾蜍蝌蚪采自秦岭北坡西安市长安
区大峪水库周围的小水潭"(+%m#$n##|!.$#&m
#,n-"|!海拔 A## ’A+# 0#& 样本采用 O):7=E对
无尾目蝌蚪发育分期方法"O):7=E$&,##进行发
育时期划分& 取中华大蟾蜍各时期"O+J ’O%,#
蝌蚪各 , 尾样本进行骨骼染色& 蝌蚪骨骼染色
采用改良后 R1@3)E等"$&J-#的方法进行骨骼双
染色111茜 素红 "M32U1E27 E=> # 和 阿 利 新 蓝
"M3?217 F3<=#染色!再经甘油透明!硬骨呈紫红
色!软骨呈蓝色& 用 i=2::X2:?)S=E@[$" 型体式
显微镜观察!佳能 AX数码相机进行图像采集&
本实验中脊椎骨骼名称均采用 ‘<8=7=E等
""##&#的骨骼术语进行描述&

A?结?果

中华 大 蟾 蜍 蝌 蚪 脊 柱 由 J 个 荐 前 椎
" DE=:1?E13#’ $ 个 荐 椎 " :1?E13# 与 荐 后 椎
"D):6:1?E13#三部分组成& 荐前椎椎骨由背侧
的椎弓 " 7=<E131E?;#和腹侧的椎体 "?=76E<0#

两个部分组成& 椎弓由 $ 对椎弓根"D=>2?=3#和
$ 对椎板"7=<E131E?; 310271=#构成"图 $#& 其
中!椎弓根短窄!其上无骨突!与腹侧的椎体直
接相连接& 前后两个相邻的椎弓根围成椎间孔
"276=ES=E6=FE13T)E10=7#!椎管 ":D2713?1713#内
的脊神经经由椎间孔伸出& 椎板则位于椎弓根
的背侧!其上有 + 个骨突!包括 " 个前后关节突
" U@81D)D;@:=:# 和 $ 个 横 突 " 6E17:S=E:=
DE)?=::=:#"图 $#& 横突位于椎板与椎弓根的
交汇和分界处"图 $#& 两个左右椎板的中线末
端处融合!被覆脊髓背侧!封闭椎管"图版!#&

荐前椎!!即寰椎"1631:#!横突和前关节突
缺失!前部关节面与枕骨髁相接& 荐前椎"和
,的横突指向前外侧!荐前椎-和.的横突指
向后外侧& 荐前椎,的横突最长!其次为荐前
椎"’荐前椎-!荐前椎0 ’/的横突极短!呈
结节状& 荐椎为一块单独的椎骨!其外部形态
与荐前椎相似& 荐椎横突短宽!基部近端略窄
于远端& 荐后椎是由 " 对背部椎弓和腹侧的底
索";@D)?;)E>#组成!蝌蚪变态完成后荐后椎形
成尾杆骨"<E):6@3=#"图版!#&

O):7=E+J 期中华大蟾蜍蝌蚪脊柱背面可
见!荐前椎" ’.的横突较长!荐椎横突略短但
较宽& 荐前椎! ’,的椎板在背侧中线处未发
生融合%荐前椎- ’/和荐椎的椎板已融合
"图版!$$1#& 腹面观可见!荐前椎! ’/和荐
椎椎体均为软骨!未发生骨化"图版!$$F#& 从
脊柱侧面观中可见!底索已经出现!其为长杆状
软骨!位于脊索的腹侧!且平行于脊索& 荐后椎
!出现在脊索的背侧& 由腹侧至背侧依次可见
底索’脊索和荐后椎!& 荐后椎!无横突和前
后关节突!其椎板在背侧中线处未发生融合&
此时!荐后椎"还未出现"图版!$$?#&

与 O):7=E+J 期比较可见!O):7=E+& 期的
中华大蟾蜍蝌蚪的荐前椎! ’,的椎板在背侧
中线处融合& 此时!荐前椎! ’/和荐椎的椎
板均已完全融合"图版!$"1#& 另外!荐前椎,
的横突末端指向由 O):7=E+J 期的前外侧转变
为后方!横突末端呈钩状弯曲"图版!$"1!F#&
此时荐后椎"的椎板成对出现!侧面观呈.[/
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图 >?中华大蟾蜍蝌蚪脊椎椎骨形态
F/:G>?W)(3")9):5 )*9-(I-9I#(,#’(-#)*A"8* +&#+&#$9&%,

1*脊椎椎骨模式图% F*单侧脊椎椎骨拆分图&

1*M:?;=0162?>E14278233<:6E162786;=D166=E7 )TS=E6=FE1=% F*W2783=316=E13S=E6=FE1=1T6=E>2::=?6=>*

C=*椎体% (V*椎板% ‘=*椎弓根% ‘EU*前关节突% ‘)U*后关节突% R‘*横突&

C=*C=76E<0% (V*(=<E131E?; 310271=% ‘=*‘=>2?=3% ‘EU*‘E=U@81D)D;@:=:% ‘)U*‘):6U@81D)D;@:=:% R‘*RE17:S=E:=DE)?=::=:*
!

字型!其位于荐后椎!的后部"图版!$"?#& 在
O):7=E%# 期的蝌蚪中!荐后椎"的椎弓根形
成!其向前延伸!与荐后椎!椎弓根基部的后端
融合& 在 O):7=E%$ 期!荐后椎!的椎板上出现
一对后突!其向后延伸!与荐后椎"的椎板靠
近& 荐后椎"的椎弓根基部向后延伸!成短尾
状!此时荐后椎"的侧面观由 .[/字型变成
.P/字型& 至此荐后椎!’"左右两侧椎骨已
明显彼此靠近!同时!腹侧的底索与背侧的荐后
椎也逐渐靠近&
!!在 O):7=E%" 期的中华大蟾蜍蝌蚪中!荐前
椎! ’/和荐椎开始骨化"表 $#& 从该期蝌蚪
脊椎的背面观可见!骨化最先起始于荐前椎!
’/和荐椎的椎板与横突连接处& 然后!骨化
中心由椎板的两侧向背部中央延伸 "图版!$
+1#& 从腹面观可见!荐前椎! ’/和荐椎的
椎弓根骨化也起始于其与横突连接处!骨化由
两侧向腹侧中央处延伸!此时椎体与椎弓根连
接处的两侧缘也有骨化迹象"图版!$+F#& 荐
后椎!的后突与荐后椎"背侧的椎板融合"图
版!$+1!?#& 从侧面观可见!荐后椎! ’"完
全融合!形成了 $ 对近似三角形的尾椎骨
"?)??@h#!此时的尾椎骨尚为软骨 "图版!$
+?#& 在 O):7=E%+ 期的蝌蚪中!荐前椎! ’/

和荐椎的椎弓骨化继续向背腹侧中线处延伸!

前后关节突的骨化继续向末端延伸 "图版!$
%1#& 此时!荐前椎! ’/和荐椎的椎体已完
全骨化"图版!$%F#& 另外!荐前椎" ’/和荐
椎的横突骨化起始!荐前椎"横突近端与中段
骨化!长度约占整体长度的 -#^!远端处未见
骨化%而荐前椎, ’/和荐椎的横突只是近端
骨化!中段和远端处未骨化"图版!$%1!F#& 底
索前端的腹面也出现了骨化%但尾椎骨的骨化
速度较慢!除前端两侧平行的骨体!其他部分仍
为软骨"图版!$%?#& 在 O):7=E%% 期!脊椎骨
化程度进一步加深& 荐前椎" ’-横突骨化部
分已超过其整体的 ,#^"图版!$-1’-?#& 在
O):7=E%, 期!脊椎已完全骨化"图版!$,1!F#&

尾椎骨与腹侧的底索融合并完全骨化!形成尾
杆骨& 尾杆骨背部前端形成一个高耸的脊!向
后渐低而消失%在纵向脊的基部!脊神经孔穿透
了尾杆骨的侧面%尾杆骨的长度超过荐前椎部
分的 ,#^"图版!$,?#&

B?讨?论

非洲牛箱头蛙蝌蚪的荐前椎! ’/和荐椎
椎弓在 O):7=E++ 期开始骨化"Y11:$&&&#& 北
蝗蛙蝌蚪在 O):7=E+% 期荐前椎!的椎体首先
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!!!! 表 >?中华大蟾蜍蝌蚪脊椎的发育与骨化
!-’9#>?J#I#9)3&#0,-06)11/*/4-,/)0)*9-(I-9I#(,#’(-#)*A"8* +&#+&#$9&%,

O):7=E分期 O):7=E:618=

+J +& %# %$ %" %+ %% %,

椎弓
(=<E131E?;

-//和 W$
(V融合

!/,$
(V融合

骨化起始 骨化 $##^

椎体
C=76E<0

骨化起始 骨化 $##^

横突
RE17:S=E:=
DE)?=::=:

"骨化约 -#^

,//和 W$

基部骨化

"/-骨化约 ,#^

.//和 W$

基部骨化
骨化 $##^

底索
Y@D)?;)E>

成杆状

荐后椎!
‘):6:1?E13!

成对出现 与 ‘W"腹侧融合

荐后椎"
‘):6:1?E13"

成对出现 与 ‘W!腹侧融合

骨化起始

形成尾!

椎骨!!
骨化起始

骨化 $##^

形成尾杆骨

!!!//$荐前椎!//%(V*椎板%‘W !*荐后椎!% ‘W "*荐后椎"% W*荐椎&

!//$ ‘E=:1?E13!//% (V*(=<E131E?; 310271=% ‘W !*‘):6:1?E13!% ‘W "*‘):6:1?E13"% W*W1?E<0*

骨化!随后荐前椎" ’-的椎体和椎弓骨化
"‘<8=7=E=613*"##&#& 本文结果可见!中华大
蟾蜍蝌蚪的荐前椎! ’/和荐椎的椎体’椎弓
起始骨化发生在 O):7=E%" 期& 综上可见!以
O):7=E分期为时间标准!中华大蟾蜍蝌蚪脊椎
骨化起始明显晚于非洲牛箱头蛙和北蝗蛙& 在
脊椎起始骨化的发育时期上!各个物种之间差
异明显& 但是!无尾类脊椎起始骨化的部位基
本一致!都是发生在荐前椎! ’/和荐椎的椎
体或椎弓上&

非洲牛箱头蛙椎板于 O):7=E+J 期在背侧中
线处融合"Y11:$&&&#& 北蝗蛙荐前椎- ’/和
荐椎椎板在 O):7=E+A 期融合%到 O):7=E+J 期!
除荐后椎外!所有椎骨的椎板都在中线处融合
"‘<8=7=E=613*"##&#& 豹蛙椎板中线处的融合
也呈尾/头顺序"_=0D =613*$&,&#& 本文结果显
示!中华大蟾蜍荐前椎- ’/和荐椎的椎板在
O):7=E+J 期融合!而荐前椎!’,椎板融合是在
O):7=E+& 期& 综上可见!无尾两栖类背部成对
椎弓中线融合可能均呈尾/头顺序模式!会增强
脊椎的支撑能力& 此外!椎弓的融合发生在临近
变态期!可能为蝌蚪登陆做前期准备&

非洲牛箱头蛙蝌蚪的骨化顺序为荐前椎!
’/和荐椎的椎弓首先骨化!荐前椎! ’/椎

体其次骨化!随之荐椎椎体和荐后椎!骨化!底
索和荐后椎"最晚骨化"Y11:$&&&#& 豹蛙的
椎弓和椎体同时开始骨化"_=0D =613*$&,&#&
北蝗蛙蝌蚪的骨化顺序为荐前椎! ’-的椎体
最先骨化!其次荐前椎! ’/和荐椎的椎弓’荐
前椎" ’-横突’荐前椎. ’/和荐椎的椎体
和荐后椎!骨化!最后底索’荐后椎"和,’荐
前椎. ’/和荐椎横突骨化 "‘<8=7=E=613*
"##&#& 中华大蟾蜍蝌蚪的骨化首先发生在荐
前椎! ’/和荐椎的椎弓和椎体!其次发生在
荐前椎" ’/和荐椎的横突’底索和荐后椎!
上!最后荐后椎"才骨化& 综上比较可见!中华
大蟾蜍与非洲牛箱头蛙’豹蛙的骨化顺序基本
一致!即椎弓的骨化不晚于椎体!而底索和荐后
椎最后骨化& 而北蝗蛙的骨化顺序则与中华大
蟾蜍有明显差异!椎体稍早于椎弓的骨化!并且
在荐前椎的横突并未全部开始骨化之前!底索
和荐 后 椎 即 发 生 骨 化& 古 生 代 迷 齿 亚 纲
"V1F@E276;)>)76:#的椎弓先于椎体软骨化和骨
化"C1EE)33=613*$&&&#!这与大多数无尾目中所
观察到的情况类似& 中华大蟾蜍和非洲牛箱头
蛙椎弓和椎体骨化的顺序类似于古生代的迷齿
亚纲%北蝗蛙椎弓和椎体骨化的顺序则与迷齿
亚纲相悖& 这表明现存的无尾两栖类动物脊椎
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骨化呈多样性!无尾类起源于迷齿亚纲的依据
并不充分&

蛙类蝌蚪中荐后椎的出现!是对其水生生
活的一种适应"Y17>E2817 =613*"##A#& 有尾类
具有荐后椎!但是它们荐后椎的数量差异很大
"N1]=$&,, #!从 "# 个到 $## 个左右不等
"X<=33017 =613*$&&%#& 马达加斯加早三叠世
的无尾目 M*#+?(3+4*+6")&G+&&#$(4#!其作为无尾
目姊妹群!具有 , 个荐后椎 "OE2TT26;:$&,+!
.:6=:=613*$&A+!\18==613*$&J& #& 角蟾属
"E%/(>"*0&#的蝌蚪通常具有 $$ ’$- 个荐后椎
"Y17>E2817 =613*"##A#& 北蝗蛙和非洲牛箱头
蛙均有 + 对荐后椎 "Y11:$&&&!‘<8=7=E=613*
"##&#& 本文结果显示!中华大蟾蜍蝌蚪只有
" 对荐后椎& 综上可见!在无尾类蝌蚪中的荐
后椎数目多样!经变态后!多数荐后椎消失或与
底索融合形成尾杆骨 "\)}?])S{ =613*"##- #&

在蝌蚪变态中尾部荐后椎融合形成尾杆骨是无
尾目演化中决定性的一步!这一步标志着无尾
目的进化开始背离 M*#+?(3+4*+6")&和其现存的
姊妹群有尾目!同时标志着无尾类由水生到陆
生栖息环境的转换&

北蝗蛙在 O):7=E%, 期由 + 对荐后椎发育
而来的尾椎骨与底索融合 "‘<8=7=E=613*
"##&#& 非洲牛箱头蛙 + 对荐后椎融合而成的
尾椎骨在 O):7=E%- 期与底索融合形成尾杆骨
"W;=23$&&&#& 中华大蟾蜍有 " 对荐后椎合并
成尾椎骨后!在变态末期"O):7=E%, 期#与底索
融合形成尾杆骨& 尾杆骨的主要作用是为后肢
提供支撑"‘<8=7=E=613*"##&#& 在变态末期!

无尾两栖类尾椎骨与底索愈合成尾杆骨!目的
是适应陆生生活方式& 虽然无尾两栖类蝌蚪荐
后椎的数目是多样的!但在变态过程中!荐后椎
愈合形成尾杆骨体现了无尾类成体骨骼发育的
保守性!以及由水栖到陆栖环境转换的骨骼系
统形态重塑和生态适应特征&
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图?版?说?明

中华大蟾蜍蝌蚪 O):7=E+J ’%, 期脊椎骨骼双染图
$*+J 期% "*+& 期% +*%" 期% %*%+ 期% -*%% 期% ,*%, 期& 1*背面观%F*腹面观%?*侧面观&

8L39-0-,/)0)*T9-,#

X)<F3=:6127278)T31ES13S=E6=FE13:]=3=6)7 )TF)-(/+*/+*#@+$&16:618=+J/%,
$*W618=+J% "*W618=+&% +*W618=%"% %*W618=%+% -*W618=%%% ,*W618=%,*1*X)E:13S2=4% F*[=76E13S2=4% ?*V16=E13S2=4*

! ’/*荐前椎! ’/% Y*底索% ‘W*荐后椎% W*荐椎&

! e/*‘E=:1?E13! e/% Y*Y@D)?;)E>% ‘W*‘):6:1?E13S=E6=FE1=% W*W1?E<0*



$ 期 桑洲娴等$中华大蟾蜍蝌蚪变态过程中脊椎骨化次序 (&+!!!(

桑洲娴等$中华大蟾蜍蝌蚪变态过程中脊椎骨化次序 图版!
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