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摘要：脊椎动物的性腺发育一直是生物学领域研究的热点，无尾两栖动物因其胚胎发育的独立性和易

观察性而成为发育生物学研究领域的良好材料，并取得了许多成果。本文综述了无尾两栖类原始性腺

形成、性腺分化、精巢和卵巢的发育，以及配子发生等方面的研究进展。无尾两栖类原始性腺形成主

要发生在鳃盖褶和后肢芽形成时期，不同物种略有不同；性腺分化通常以卵原细胞或卵巢腔出现为标

志，但对于部分具有初级性腔的物种并不适用；精巢内支持细胞包围精原细胞形成生精囊，囊内细胞

经过一系列事件最终排出精子；卵巢由于卵母细胞发育最终卵巢腔消失，卵母细胞在卵泡内不连续分

裂，最后形成卵细胞。无尾两栖动物的性腺发育过程具有一定相似性，但不同物种之间存在差异。 
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Abstract: The development of vertebrate gonads has been extensively investigated. Anuran amphibians are 

good animal models in the field of developmental biology because of their embryonic development 

independence and observabilit. In this paper, we review the research progress on primitive gonad formation, 

gonadal differentiation and development of testis and ovary, as well as gametogenesis in anuran amphibians. 

Primitive gonad formation in anuran amphibians occurs mainly during the periods of gill cover fold and 

hindlimb bud formation, and that different species show slight difference. Gonadal differentiation is usually 

marked by the presence of oogonias or ovarian cavities, but not for some species with primary sex cavities. 

Support cells surround the spermatogonia to form a seminal vesicle, and the cells in the vesicle undergo a 

series of activities to finally discharge the sperm. Ovary is formed eventually, due to the the oocyte 

development and disappearance of ovarian cavity, and the oocyte divides discontinuously within the follicle 
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and finally form egg cells. The gonadal developmental processes in anuran amphibians are similar, but also 

show differences between species. 

Key words: Anuran amphibians; Primitive gonads; Gonadal differentiation; Gametogenesis 

无尾两栖类性腺发育包括原始性腺的形

成、性腺分化、精巢和卵巢发育以及配子发生

等过程。虽然无尾目物种数量 7 212 种（数据

来源于：amphibiaweb.org），但对性腺发育过程

有准确描述的物种数量不超过 1%。性腺发育

是阐明性别决定机制、评估异常发育的基础。 

无尾两栖类与其他脊椎动物性腺发育之间

存在一定相似性，同时也其具备独特性。在原

始性腺的形成方面，无尾两栖类（Aguero et al. 

2017）、斑马鱼（Raz 2003）和鸟类（Bertocchini 

et al. 2016）的原始生殖细胞（primordial gem 

cells，PGCs）由母系决定，而有尾两栖类

（Johnson et al. 2015）、爬行类（Bertocchini et al. 

2016）以及小鼠（Mus musculus）（De Felici 

2016）则是由细胞诱导而成，原始生殖细胞

（PGCs）的不同来源对于理解物种进化具有重

要意义（Crother et al. 2016，Whittle et al. 2016）。

在性腺分化方面，无尾两栖类的性别由基因决

定，但也特别容易受到环境因素以及类固醇激

素的影响（Nakamura 2010），处于典型基因型

性别决定（如哺乳类和鸟类）和环境型性别决

定（如鳄类和大多数龟类）中间位置（Lambert 

2018），这使无尾两栖类在理解性别决定分子

机制和性染色体进化方面具有独特地位（Miura 

2017）。在配子发生方面，无尾两栖类的精子

在生精囊内同步发育，且过程缓慢，相较于哺

乳动物复杂的异步过程（Griswold 2016），无

尾两栖类可能更有利于精子发生的深入研究

（Pierantoni et al. 2002，Ciaramella et al. 2016）。

同时无尾两栖类模型的卵母细胞弥补了哺乳动

物模型不易获得卵母细胞以及斑马鱼和人类进

化关系较远的缺点，广泛应用于人类疾病发生

的相关研究（Tandon et al. 2017）。本文综述无

尾两栖类性腺发育过程，旨在为相关研究提供

理论参考。 

1  原始性腺的形成 

性腺主要是由生殖细胞和体细胞构成，无

尾两栖类的生殖细胞起源于内胚层的原始生殖

细胞（张天荫 1987），当原始生殖细胞（PGCs）

沿着背侧肠系膜完成迁移并嵌入预先形成的生

殖嵴时，标志着原始性腺形成开始（图 1a ~ c）。

生殖嵴是肠系膜上由体腔上皮构成的一组对称

的纵行隆起，位于中肾管下方腔静脉的腹壁上，

同时生殖嵴的位置在无尾两栖类中是保守的

（Wylie et al. 1976，Ogielska 2009，Piprek et al. 

2014a）。通常情况下，生殖嵴会在原始生殖细

胞（PGCs）迁移完成前预先形成，这意味着原

始生殖细胞（PGCs）并不会诱导生殖嵴的形成

（Hayes 1998），但在东方铃蟾（Bombina 

orientalis ）（ Lopez 1989 ）、多彩铃蟾（ B. 

variegata）（Piprek et al. 2010）、泽蛙（Fejervarya 

multistriata）（李桑 2008）原始生殖细胞（PGCs）

到达未来性腺位置前，始终未观察到生殖嵴的

形成。虽然生殖嵴没有形态分化，但普遍认为

体腔上皮细胞已经开始分化，并产生诱导剂，

使原始生殖细胞（PGCs）到达最终位置（Dubois 

1968，Piprek et al. 2010）。体腔上皮细胞与原

始生殖细胞（PGCs）接触后变扁平，并完全覆

盖原始生殖细胞（PGCs），成为性腺表面上皮

细胞。同时原始生殖细胞（PGCs）失去伪足以

及运动能力，从卵黄消失那一刻起，成为生殖

细胞。 

当原始生殖细胞（PGCs）完成迁移后，性

腺表面上皮增生，原始性腺生长，一些细胞向

内转移到性腺的内部区域，在靠近中肾的“近

端区域”形成一个具有基底膜的细胞团，也就

是髓质。而远离中肾的“远端区域”包含生殖

细胞则成为皮质，同时来源于中肾的间质细胞

也开始进入性腺内，最后髓质与皮质构成原始 
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图 1  非洲爪蟾原始性腺的形成和性腺分化示意图（引用自 Piprek et al. 2017） 

Fig. 1  Illustration of formation and differentiation of primitive gonads in Xenopus laevis（from Piprek et al. 2017） 

a. NF（Nieuwkoop et al. 1956）48 期，原始生殖细胞通过下腔静脉下的肠系膜进入生殖嵴，生殖嵴形成位置的基膜消失，同时间质和黑

色素细胞也开始进入肠系膜；b. NF50 期，原始生殖细胞改称为生殖细胞，性腺表面上皮细胞增殖并生成基底膜，并且开始向内部移动，

进入位置（星号）的基底膜消失；c. NF52 期，性腺表面上皮细胞全部进入（红色箭头）生殖嵴内部形成髓质，与皮质共同构成原始性

腺；d. NF55 期，早期卵巢内，卵原细胞与表面上皮相连，两层基底膜（黑色箭头）将皮质、髓质和间质分隔开来；e. NF55 期，早期精

巢内，精原细胞被前支持细胞包围，形成基底膜（黑色箭头），向内渗入的间质把精原细胞与表面上皮完全分离。 

a. In NF（Nieuwkoop et al. 1956）48 stage, primordial germ cells enter the genital ridge through the mesentery under the vena cava, the basement 

lamina where the genital ridge is formed disappears, and at the same time stroma and melanocytes also enter the mesentery; b. NF50 stage, the 

primordial germ cells are renamed as germ cells, the gonadal surface epithelial cells proliferate and generate basement lamina forms, and then 

cells begin to move inward, the basement lamina at the position (asterisk) disappears；c. NF52 stage, all the epithelial cells on the gonadal surface 

enter the gonad (red arrow) to form medulla, together with the cortex to form the primordial gonad; d. NF55 stage, in the early ovaries, the oocytes 

are connected to the surface epithelium, and two basement lamina (black arrows) separate the cortex, medulla and stroma; e. NF55 stage, in the 

early testis, the spermatogonia are surrounded by the pre-Sertoli cells  to form a basement lamina (black arrow), and the ingressing stroma 

separates the spermatogonia from the surface epithelium. 

 

性腺的主要结构。关于髓质细胞的来源，以前

有研究认为来自中肾芽基或中肾小管，甚至肾

间细胞（Lopez 1989，Hayes 1998，李新红等 

2001），但是越来越多的研究提示体腔上皮可能

是髓质细胞唯一来源。例如，东方铃蟾和多彩

铃蟾二者性腺发育过程类似并且相对特殊，分

化早期无明显髓质，Lopez（1989）认为东方铃

蟾的髓质来源于中肾，然而最近在多彩铃蟾

（Piprek et al. 2010）中观察到，性腺分化期间

体腔上皮增殖分化形成髓质，同时来源于中肾

的间质细胞也会进入性腺，因此东方铃蟾中来

自中肾的可能是间质细胞，充满在性腺中被误

认为是髓质细胞。 

本文以 Gosner 分期（Gosner 1960）为发
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育时间标尺，对已有深入研究的 8 科 23 种的性

腺发育重要时期进行总结（图 2），发现无尾两

栖类生物，原始性腺的形成、分化、卵母细胞

出现的时间存在种间差异。物种包括铃蟾科

（Bombinatoridae）东方铃蟾（Lopez 1989）、

多彩铃蟾（Piprek et al. 2010），负子蟾科

（Pipidae）热带爪蟾（Xenopus tropicalis）

（El-Jamil et al. 2008）、非洲爪蟾（X. laevis）

（Piprek et al. 2017），蟾蜍科（Bufonidae）普

通蟾蜍（Bufo bufo）（Falconi et al. 2004）、花背

蟾蜍（Strauchbufo raddei）（马玲等 2011），雨

蛙科（Hylidae）安第斯高地蛙（Dendropsophus 

molitor）（Pinto-Erazo et al. 2016）、长鼻树蛙

（Scinax fuscovarius）（Goldberg 2015）、Pseudis 

platensis（Fabrezi et al.  2009），姬蛙科

（Microhylidae）饰纹姬蛙（Microhyla ornata）

（Mali et al. 2015），叉舌蛙科（Dicroglossidae）

普通跳蛙（Euphlyctis cyanophlyctis）（Phuge et al. 

2013）、泽蛙（李桑 2008）、棘胸蛙（Quasipaa 

spinosa）（梅祎芸等 2018），蛙科（Ranidae）

马拉巴尔蛙（Hydrophylax malabarica）（Mali et 

al. 2015）、黑斑蛙（Pelophylax nigromaculatus）

（Tanimura et al. 1989）、普通水蛙（Rana 

esculenta）（Bartmańska et al. 1999）、池蛙（P. 

lessonae）（Haczkiewicz et al. 2013）、湖蛙（P. 

ridibundus）（Bartmańska et al. 1999）、牛蛙

（Lithobates catesbeiana）（Chavadej et al. 

2000）、短吻蛙（R. curtipes）（Gramapurohit et al. 

2000）、欧洲林蛙（R. temporaria）（Ogielska et 

al. 2004）、中国林蛙（R. chensinensis）（陈伟庭

等 2008，李桑 2008），树蛙科（Rhacophoridae）

日本树蛙（Zhangixalus arboreus）（Tanimura  

 

 
 

图 2  23 种无尾两栖动物性腺发育时期对比图 

Fig. 2  Comparison of the gonadal development stages in 23 species of anuran amphibians 
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et al. 1989）。 

无尾两栖类原始性腺形成集中在 G25 和

G26 期，此时蝌蚪主要发生鳃盖褶的形成和后

肢芽的发育，因此鳃盖褶和后肢芽可以作为绝

大多数物种原始性腺形成的外观标志。但有研

究发现在棘胸蛙（梅祎芸等 2018）中，包括精

卵巢早期发育在内的整个早期性腺发育过程都

发生在 G25 期。同时也有研究发现，体细胞的

发育与性腺分化的速率只是大致相关，这意味

着物种性腺发育可能有一套独立的时序，性腺

发育仅与年龄有关（Ogielska et al. 2004）。因此

我们建议，在描述物种性腺发育过程时，参照

发育时期表时，也同时加上准确的发育时间。 

总之，无尾两栖类原始性腺的形成过程已

基本清楚，但是相关调控机制尚未完全了解。

一方面，原始生殖细胞（PGCs）从内胚层主动

迁移至生殖嵴涉及一系列精细事件。研究发现，

非洲爪蟾可以减弱细胞与细胞间、细胞与细胞

外基质间的黏附性从而使原始生殖细胞（PGCs）

获得运动性，前者通过下调 E-cadherin 表达

（Baronsky et al. 2016），后者则通过降低原始

生殖细胞（PGCs）与纤维连接蛋白和Ⅰ型胶原

蛋白的亲和力（Dzementsei et al. 2013）。随后

在 SDF-1/CXCR4 信号的引导作用下原始生殖

细胞（PGCs）迁移到未来性腺位置，期间驱动

蛋白KIF123B和生殖质蛋白XGRIP2为迁移提

供动力（Tarbashevich et al. 2007，Takeuchi et al. 

2010，Tarbashevich et al. 2011）。虽然对无尾两

栖类原始生殖细胞（PGCs）迁移过程具备了一

定的深入认识，但正常和紊乱迁移的调控机制

还不完全清楚，特别是对原始生殖细胞（PGCs）

如何在生殖嵴停止移动这一重要步骤知之甚少

（Grimaldi et al. 2020）。另一方面，生殖嵴的

形成同样依赖于相关基因的表达，但在无尾两

栖类中研究较少。在小鼠生殖嵴形成过程中，

Gata4 和 Wt1 基因首先表达，之后 Sf1、Lhx9、

Emx2 和 Cbx2 陆续表达（Piprek et al. 2016）。

然而在无尾两栖类中，发现 Gata4 和 Wt1 能诱

导心肌细胞分化（Liu et al. 2016），其是否参与

生殖嵴形成，仍有待研究。未来，无尾两栖类

原始生殖细胞（PGCs）的迁移以及生殖嵴形成

的分子机制可能会成为研究的重要方向。 

2  性腺的分化及类型 

无尾两栖类性腺分化时期，通常是依据卵

巢特征出现来确定，在雌性中（图 1d），生殖

细胞位于皮质区域，没有位置的变化，但是在

性别分化开始后不久，髓质细胞失去细胞连接，

在性腺中央形成一个明显的空腔，即卵巢腔。

在雄性中（图 1e），生殖细胞向精原细胞分化，

并向性腺内部移动，基底膜断裂，皮质与髓质

融合。这种移动过程可能是增殖的表面上皮细

胞被动携带精原细胞运动的结果，同时二者之

间的黏附力减弱，使得精原细胞分散在整个性

腺内部（Piprek et al. 2017）。由于较大的卵原

细胞以及明显的卵巢腔更容易被观察，通常被

作为性腺分化的标志。但是在普通蟾蜍（Falconi 

et al. 2004）、花背蟾蜍（马玲等 2011）、泽蛙

（李桑 2008）和棘胸蛙（梅祎芸等 2018）的

原始性腺中会出现初生性腔结构，此时便不能

通过腔隙来确定性别分化。关于初生性腔的研

究，通常是描述性腺分化过程中初生性腔的结

构变化，即卵巢的分化过程中初生性腔扩大形

成卵巢腔，精巢分化过程中体细胞渗透其中，

导致性腔缩小最后消失。Falconi 等（2004）针

对普通蟾蜍性腺分化过程提出“不对称遗传”

模型，即卵巢分化是初级过程，睾丸分化是次

级（衍生）过程。随着物种性腺发育材料不断

增多，一部分无尾两栖类性腺有偏好向雌性分

化这一现象愈发明显，如在 Pseudis platensis

（Fabrezi et al. 2009）、普通跳蛙（Phuge et al. 

2013）、短吻蛙（Gramapurohit et al. 2000）以

及牛蛙和欧洲林蛙（Hsü et al. 1970，Rodrigues 

et al. 2015）的一些没有分化的种群中，原始性

腺先全部发育成为卵巢，雄性则是通过卵母细

胞退化从而形成精巢。所以无尾两栖类的性别

存在从偏好雌性向雌雄机会均等进化这一过

程，初生性腔可能是物种适应性别进化的特殊
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结构，关于初生性腺的形成原因报道较少，还

有待进一步研究。 

另外，大多数蟾蜍科物种还存在一个被称

为毕德氏器（Bidder’s organs，Bo）的结构

（Piprek et al. 2013，Sassone et al. 2015），它由

生殖嵴前部发育而成，结构与卵巢类似，但没

有次级卵巢腔。毕德氏器出现在性腺分化之前，

雌雄幼体中均有形成，随后通常在雄性成体中

保留，而在雌性成体中消失。雄性蟾蜍毕德氏

器位于睾丸前部，含有不同发育阶段的卵母细

胞，摘除睾丸后，其可以发育成卵巢，并产生

成熟卵子（Abramyan et al. 2010）。毕德氏器的

作用尚不清楚，可能与类固醇激素形成有关，

也可能是蟾蜍高繁殖力丧失的产物（Piprek 

et al. 2014a）。 

无尾类性腺分化速率因种而异，各不相同，

甚至同一物种中雌雄性腺的分化速率都有差

异。Ogielska 等（2004）将无尾两栖类卵巢分

化划分为 10 个阶段，并区分了三种分化速率：

基本型，指变态完成时次级卵原细胞已经开始

减数分裂，或者已经出现双线期卵母细胞，即

到达第  ~ Ⅴ Ⅴ期；加速型，即变态完成时卵巢

内充满双线期卵母细胞，到达第  ~ Ⅸ Ⅸ期；迟

缓型，指变态完成时次级卵原细胞仍未进行减

数分裂。大多数物种属于基本型。迟缓型物种

较少，目前已见报道的有普通蟾蜍以及绿蟾蜍

（Bufotes viridis）（Ogielska et al. 2004）。加速

型在 Ogielska 等（2004）之后的研究中不断被

发现，如 Pseudis platensis（Fabrezi et al. 2009）、

池蛙（Haczkiewicz et al. 2013）和安第斯高地

蛙（Pinto-Erazo et al. 2016）等，有研究认为安

第斯高地蛙所处的低温且多变的生活环境，是

导致性腺分化加速的原因（Pinto-Erazo et al. 

2016），但这在其他物种中并未证实。 

依据生精小管分化所处时期，无尾两栖类

精巢分化速率也可分为三种类型（Goldberg 

2015）：基本型，生精小管在变态期分化；加速

型，生精小管在变态之前分化；迟缓型，生精

小管在变态之后分化。大多数两栖无尾类物种

生精小管都在变态后出现，属于迟缓型，基本

型和加速型较少。 

物种性腺分化速率各不相同，同一物种的

精巢和卵巢的分化速率也存在差异。例如池蛙

和湖蛙的卵巢同属于加速型，但是生精小管却

是第一次冬眠之后才出现，同时普通水蛙作为

两者的杂交后代（Bartmańska et al. 1999），并

没有继承亲本的卵巢加速类型，表现为基本型。

虽然性腺分化显示出较大差异，但有一点可以

确认的是精巢加速分化的物种，卵巢分化肯定

也是加速型。反之，卵巢加速分化的物种，精

巢分化不一定是加速型。 

通常认为两栖动物性腺分化有三种模式

（Gramapurohit et al. 2000，Piprek et al. 2014b，

Goldberg 2015）：一是分化型，指原始性腺直

接分化为睾丸或卵巢；二是未分化型，指原始

性腺分化成卵巢，或者在一段时间内保持未分

化状态，然后分化成为睾丸；三是半分化型，

原始性腺先分化成为卵巢，然后遗传雄性通过

卵巢发育成为睾丸。然而，最近的一项研究提

出需要对两栖动物性腺分化类型进行重新讨论

（Mali et al. 2015）。他们认为未分化和半分化

类型的描述并不明确，所谓的半分化型只不过

是在变态前后启动卵母细胞变性的未分化型。

而 Phuge 等（2013）则认为，未分化型可以归

类为分化型，因为二者差异似乎是关于时间而

不是形态学事件的顺序，造成这一现象的原因

可能是一些研究人员将未分化性腺误判为早期

卵巢。我们还发现，同一物种不同学者将其归

类为不同的分化类型，例如 Tanimura 等（1989）

认为日本树蛙是半分化类型，但 Nakamura

（2009）则将其归类为未分化类型，这是因为

后者对分化类型有不同的定义，分化型与上述

相同，他将未分化型定义为精巢通过卵巢分化，

而半分化型处于二者之间。因此关于两栖动物

性腺分化类型的确需要重新讨论（Eggert 

2004）。性腺分化类型最早是由 Witschi（1929）

提出，其发现欧洲林蛙存在三个不同的性别种

群，分化种群，雄性分化发生在变态之前；未
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分化种群，雄性分化发生在变态之后；半分化

种群，雄性分化发生在变态期间，未分化种群

和半分化种群在睾丸分化之前都经历不同程度

的卵巢期，分化种群则是直接分化。如果从睾

丸分化前体判断，将未分化和半分化类型统一

为一种类型是可行的。 

综合已有研究，两栖动物性腺分化模式的

归类尚存争议，很有必要对已有研究物种，特

别是性别分化类型归类为未分化型的物种进一

步研讨。笔者认为两栖动物性腺分化类型可分

为两种：分化型，睾丸由未分化性腺直接分化

形成；未分化型，睾丸由卵巢间接分化而成。

根据雄性分化的时间先后，未分化型又可分为

未分化 A 型（雄性分化出现在变态完成之后）

和未分化B型（雄性分化出现在变态完成之前，

对应半分化型）。性腺分化类型与系统发育之间

并没有表现出明显关系。从图 2 可以发现，大

多数无尾目物种都属于分化型，只有少数物种

属于未分化型或半分化型，并且无规律地分布

在不同的科属中。例如在雨蛙科中，安第斯高

地蛙属于分化型，而长鼻树蛙属于未分化型，

Pseudis platensis 属于半分化型。甚至同一物种

中都可能出现不同的分化类型，如牛蛙（Hsü et 

al. 1970）和欧洲林蛙（Witschi 1929），前者存

在分化型和未分化型两种分化种群，后者则包

括三种分化类型。 

3  精巢发育和精子发生 

无尾目两栖类精巢发育可分为 10 个阶段

（Haczkiewicz et al. 2013），1 ~ 3 阶段为未分化

性腺；第 4 阶段，生殖细胞转化为初级精原细

胞，单个初级精原细胞迅速增殖，并很快被体

细胞（支持细胞前体细胞）包围吞噬形成生精

囊；第 5 阶段，初级精原细胞继续增殖；第 6

阶段，精原细胞与相邻的支持细胞一起形成被

间质细胞和胶原纤维包围的生精索，而髓质细

胞开始形成睾丸网；第 7 阶段，生精索的直径

增加，睾丸明显，间质组织和白膜开始分化；

在第 8 阶段，活跃的精子发生开始，深染初级

精原细胞和次级精原细胞出现，发育中的生精

索连接睾丸网；第 9 阶段，减数分裂开始，生

精索逐渐分化为有内腔的生精小管（图 3），睾

丸网通过直管与生精小管相连；到第 10 阶段，

生精索全部分化完成，生精小管构成成年精巢

的主要结构。与卵子发生不同，无尾目雄性个

体精子发生是一个连续的过程，并且和鱼类以

及哺乳类精子发生过程相同，主要包括精原细

胞的有丝分裂阶段、精母细胞减数分裂阶段以

及精子的形成（Pudney 1995，Yoshida 2016，

Haczkiewicz et al. 2017）。雄性个体性腺分化

后，生殖细胞转化成为初级精原细胞，意味着

精子发生的开始。初级精原细胞具有一个较大

的核仁，细胞核形状随物种不同呈现出差异性，

一类物种的细胞核轮廓不规则或呈叶状，如非

洲爪蟾（Al-Mukhtar et al. 1971，Kalt 1976）、

Rhinella spinulosa（Bustos-Obregon et al. 1973）、

R. arenarum（Cavicchia et al. 1983）、墨西哥大

叶蛙（Pachymedusa dacnicolor）（Rastogi et al. 

1988）、长鼻树蛙（De Oliveira et al. 2003）和

矮蛙（Physalaemus cuvieri）（De Oliveira et al. 

2002）；而另外一类物种，如池蛙、泽蛙（Kaptan 

et al. 2008，Haczkiewicz et al. 2017）和虎纹蛙

（Hoplobatrachus rugulosus）（Manochantr et al. 

2003），它们的初级精原细胞的细胞核轮廓光

滑，不呈叶状。 

初级精原细胞具有淡染初级精原细胞

（pale primary spermatogonia）和深染初级精原

细胞（dark primary spermatogonia）两种类型。

最早研究者是从 Rhinella spinulosa（Bustos- 

Obregon et al. 1973）上观察到这两种初级精原

细胞，随后陆续在非洲爪蟾（Kalt 1976）、普通

水蛙（Rastogi et al. 1985）、墨西哥大叶蛙

（Rastogi et al. 1988）、普通跳蛙（Pancharatna 

et al. 2000）、湖蛙和池蛙（Haczkiewicz et al. 

2017）等物种被证实。淡染初级精原细胞核染

色质均匀，细胞质透明，能够自我更新，具有

干细胞的功能，也能够分化形成深染精原细胞，

因此此类初级精原细胞也被称为精原干细胞 
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图 3  生精小管示意图（参考 Haczkiewicz et al. 2017 绘制） 

Fig. 3  Illustration of  seminiferous tubule （from Haczkiewicz et al. 2017） 

初级精原细胞. Primary spermatogonia；次级精原细胞. Secondary spermatogonia；初级精母细胞. Primary spermatocyte；次级精母细胞. 

Secondary spermatocyte；精子细胞. Spermatids；精子. Spermatozoa；间质细胞. Leydig cell；血管. Blood vessel。 

 

（permatogonial stem cells，SSCs）。深染初级

精原细胞较小，有深色细胞质和富含异染色质

的细胞核，深染精原细胞分裂形成次级精原细

胞。次级精原细胞在生精囊内继续进行有丝分

裂，期间胞质不完全分裂，次级精原细胞之间

由细胞质间桥连接，与卵母细胞不同的是，这

一细胞连接会保留到早期精子细胞阶段，而在

雌性中会随初级卵泡的形成而断裂（Kalt 1976，

Rastogi et al. 1980 ， Kloc et al. 2004 ，

Haczkiewicz et al. 2017）。精原细胞经历最少 3

次最多 9 次有丝分裂后开始减数分裂，精子发

生进入精母细胞阶段（Rastogi et al. 1988，

Takamune et al. 2001，Haczkiewicz et al. 2017，

Rozenblut-Kościsty et al. 2017）。根据不同的染

色质状态，初级精母细胞可观察到 6 个阶段，

细线期、合线期、粗线期、双线期、终变期和

中期阶段，随后产生的次级卵母细胞经历第二

次减数分裂成为精子细胞。精子细胞经历 4 个

阶段后成为圆型精子，随后通过一系列形态变

化，最终形成精子，由于生精囊的破裂，精子

进入生精小管管腔排出（Manochantr et al. 

2003）。 

4  卵巢发育和卵子发生 

早期卵巢具有明显中央腔，髓质细胞退化，

最终形成围绕在卵巢腔的单层上皮，卵原细胞

位于外周。卵巢的发育与细胞分裂紧密相关。

在非洲爪蟾中，初级卵原细胞在经历过 4 次有

丝分裂后，体细胞（卵泡前细胞）包围次级卵

原细胞形成胞囊（卵巢囊）。16 个次级卵原细

胞由细胞间桥连接，不同胞囊之间由环管相连。

随后次级卵原细胞进入减数分裂，成为卵母细

胞，标志着卵子形成开始（Kloc et al. 2004，Sato 

et al. 2020）。当初级卵母细胞到达粗线期晚期

时，卵泡细胞穿透在初级卵母细胞之间，并将

其包围，导致细胞失去连接，卵巢囊破裂，进
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入初级卵泡阶段。卵巢囊内细胞发育是同步的，

并且全部进入到卵巢囊到初级卵泡的转化过程

中，没有细胞凋亡，而卵泡阶段的发育则是不

同步的（Konduktorova et al. 2013）。接下来一

些初级卵母细胞进入双线期，并向卵巢中央移

动，初级卵泡被基质包围成为次级卵泡。随着

卵母细胞体积增大以及位置的移动，导致卵巢

腔不断变小，最终消失（Ogielska et al. 2004，

Konduktorova et al. 2013）。卵母细胞在双线期

长时间停滞，根据物种的不同，停滞时间也不

同，期间卵母细胞不断生长。根据卵母细胞的

大小以及卵黄含量，卵子发生可以分为 6 个时

期（Dumont 1972），第  ~ Ⅰ Ⅴ期主要发生转录

以及卵黄形成，到第Ⅴ期，卵母细胞在一些类

固醇激素的作用下重新进入减数分裂细胞周

期，在第二次减数分裂中期再次停滞，最后在

生殖季节重新启动并完成减数分裂，形成卵细

胞（Jessus et al. 2020，Sato et al. 2020）。 

非洲爪蟾的原始生殖细胞（PGCs）是由母

体生殖质所决定的，对于物种延续具有重要意

义（Aguero et al. 2017）。生殖质是一类特殊细

胞质，主要由生殖颗粒、大量线粒体和其他细

胞器构成。Ⅰ期卵母细胞，生殖质定位在巴尔

比阿尼氏小体（Balbiani body，Bb）内，在  ~ Ⅱ

Ⅴ期卵母细胞中巴尔比阿尼氏小体向未来植物

极方向移动构成细胞极性，并且最后碎解。在

第Ⅴ期卵母细胞时，生殖质聚集在植物极，最

终生殖质不对称分配到受精卵卵裂细胞内，成

为原始生殖细胞（PGCs）。巴尔比阿尼氏小体

是靠核细胞质区域的一个无膜结构，通过

Xvelo 蛋白进行淀粉样组装，能够聚合大量的

RNA、线粒体和其他细胞器（Boke et al. 2016）。

巴尔比阿尼氏小体不仅能够形成非洲爪蟾的细

胞极性和生殖质（Jamieson-Lucy et al. 2019），

同时这种无膜细胞器的维系，对于理解人类蛋

白质聚集性疾病具有重要意义（Shin et al. 

2017）。 

生殖质调控原始生殖细胞（PGCs）形成的

分子机制尚未完全确定，但是引入微列阵

（Aguero et al. 2017）、高通量 RNA 测序

（Owens et al. 2017）、深度定量蛋白质组分析

（Sindelka et al. 2018）和单细胞测序（Onjiko et 

al. 2016）等技术，将会使这一机制越发清晰。

Owens 等（2017）对非洲爪蟾Ⅴ期卵母细胞的

动物极和植物极 RNA 进行全面测序分析，分

别鉴定出了 27 个和 411 个富集的 mRNA，并

提出了植物极上的潜在路径，可能是未来研究

的重要方向。不仅如此，研究发现非洲爪蟾与

人类原始生殖细胞（PGCs）的转录产物有 80%

是保守的（Butler et al. 2018），这表明非洲爪蟾

原始生殖细胞（PGCs）的相关研究对于阐明人

类生殖特性方面具有借鉴作用。 

5  小结与展望 

无尾两栖动物的性腺发育具有一定的相似

性，但不同物种之间在相关事件出现的时间，

速率、类型以及一些特殊事件上表现出差异。 

原始生殖细胞（PGCs）从诱导形成模式到

母系决定形成模式的转变是通过不同的遗传和

发育机制发生，可能涉及到物种的适应过程，

目前还没有一个理想的假说模型来解释两种模

式的关系。未来，可以扩大无尾两栖类生殖质

决定原始生殖细胞（PGCs）形成的分子研究，

关注生殖系基因组的突变率，以加深对脊椎动

物原始生殖细胞（PGCs）形成模式的理解。 

无尾两栖类的性腺分化由遗传决定，但由

于性染色体的多样性，并受环境因子的影响，

使得无尾两栖类性腺分化的分子机制尚不清

楚。一方面可以在性腺分化前后使用新一代高

通量基因测序技术，加快性别决定基因的鉴定，

构建基因型性别决定模式的调控网络。另一方

面，通过转录组学、蛋白组学和表观遗传学的

研究来了解环境因素对性别决定的影响，以阐

明基因型性别决定和环境型性别决定的关系。 

无尾两栖类动物因其特殊的分类地位，使

得其性腺发育过程与其他物种都具有很大的相

似性，因此我们认为需要将所研究课题置于生

物进化的大背景下，参考其他模式动物的已有
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研究，应用现代高新技术，才能更好地阐明性

腺发育的科学问题。 
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