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显微CT技术在古生代鱼类研究中的应用
盖志琨*，朱　敏

(中国科学院古脊椎动物与古人类研究所，中国科学院脊椎动物演化与人类起源重点实验室，北京 100044)

摘　要：高分辨率计算机断层扫描 ( 显微 CT, micro-CT) 已逐渐成为古生物学研究的重要支撑手段。研究者

可以在不破坏珍贵化石样品的情况下，取得微米级或亚微米级的高分辨率三维断层图像。根据 X 光源不同，

高分辨率 CT 可以分为工业用显微 CT 和同步辐射显微 CT，两者相互补充，满足了对多数化石材料的无损

探测要求。目前，显微 CT 技术在古生代鱼类的脑颅三维重建和骨组织学显微成像上已经有了比较成熟的

应用，从而为脊椎动物早期演化史上的若干重大问题 ( 如颌的起源、牙齿的发育和脑的演化等 ) 取得突破

性进展提供了关键的技术支撑。
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Application of micro-CT in the research on Paleozoic fishes
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and Paleoanthropology, Chinese Academy of Sciences, Beijing 100044, China)

Abstract: The high-resolution computed tomography (CT) has become a powerful tool in paleontology, providing 
three-dimensional (3D) tomographic images at micron or sub-micron resolution without damaging fossil samples. 
According to the X-ray sources, the high-resolution CT includes the industrial X-ray microtomography and 
synchrotron X-ray microtomography. The two micro-CTs complement each other to meet nondestructive 
investigations of fossil materials with a broad size range. Currently, the micro-CT technique has been successfully 
applied to the research on Paleozoic fishes, e.g. 3D reconstruction of fish braincase and imaging of microstructure of 
bone tissue. Thanks to the development of industrial and syncrontron micro-CT, breakthroughs have been achieved 
in understanding early vertebrate evolution, such as the origin of the jaw, tooth development and brain evolution.
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鱼类从古生代的寒武纪 ( 约 5.4 亿前 ) 开始出

现，到泥盆纪末期 ( 约 3.6 亿年前 ) 它们不仅衍生

出了许多与现代鱼类很近似的类群，而且成功登上

陆地演化出四足动物或陆地脊椎动物 ( 图 1)。古生

代鱼类的演化涉及到脊椎动物、有颌类、硬骨鱼类

的起源以及肉鳍类登陆等重大演化事件 ( 图 1)，其

研究一直是古生物学、演化 - 发育生物学最前沿课

题之一
[1-7]

。近年来，应用高分辨率计算机断层扫

描 ( 显微 CT, micro-CT)，特别是同步辐射显微 CT
对古生物化石开展高精度无损探测，并建立三维虚

拟模型，已经成为古生物学研究越来越受欢迎的方

法。显微 CT 不仅能够提供化石内部解剖结构的高

分辨率断层图像，而且能够提供准确的体积、空间

分布、方向和大小，以及生物埋藏学和成岩过程等

信息
[8-13]

。目前，这一新技术在古生代鱼类研究中

有了比较成熟的应用，从而为脊椎动物早期演化史
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上的若干重大问题 ( 如颌的起源、牙齿的发育和脑

的演化等 ) 取得突破性进展提供了关键支撑
[1-4]

。

1　古生代鱼类三维数据的获取方法

1.1　经典的连续磨片法

早期获取脊椎动物化石三维数据的方法是经典

的连续磨片法，该方法由 W. J. Sollas 发明
[14]
，简

单说就是拿一块化石磨掉薄薄的一层，画一个切面

图，再磨掉一薄层，再画一个切面，直到整块化石

磨完为止 ( 与胚胎学用的切片很相近 )，最后经过

光学放大制作三维蜡质模型。该方法被瑞典古生物

学家 E. A. Stensiö 及其追随者在 20 世纪广泛应用于

包括骨甲鱼类
[15-16]

、盾皮鱼类
[17]

和肉鳍鱼类
[18-19]

等早期脊椎动物脑颅的三维复原。我国在这一方面

经典的工作是张弥曼院士应用连续磨片法对杨氏鱼

脑颅的细致研究
[19]( 图 2)，从根本上动摇了以孔鳞

鱼类为代表的早期肉鳍鱼类具有内鼻孔的这一权威

结论，在国际上引起了关于肉鳍鱼类系统关系和四

足动物起源问题的反思与热烈讨论。

经典的连续磨片法虽然能够获取大量的脑颅信

息，但是不得不破坏珍贵的化石标本，同时也是一

种非常耗费时间与精力的方法。由于早期脊椎动物

脑颅化石材料十分珍贵，使得对古生代鱼类各个类

群脑颅的详细比较解剖学研究在20世纪后期一直处

于停滞不前的状态。 
1.2　工业用显微CT

X 射线计算机断层扫描技术 (CT) 的发明提供

了一种无损探测化石内部解剖结构的方法。这种方

法可以获得空间分辨率能与经典连续磨片法相媲

美的断层图像数据，并且数据的获取更加迅速和省

力 [20]。这项新技术最先在医学中应用和发展，随后

扩展应用到工业生产的各个领域。传统的工业用

CT，从笔束、扇束发展到三维锥束和密集平行光束，

已有四代。目前，能够提供不同空间分辨率 ( 从
5 μm 到 100 μm) 断层扫描成像以满足不同领域的

需求。高分辨率工业用显微 CT 在古生物学研究

中的作用很快被意识到了 [21]，并被广泛应用到了

古生代鱼类的不同类群上，如盾皮鱼类 [6]、软骨鱼

类 [3, 7, 22-26]、肉鳍鱼类 [4-5] 等。目前，中国科学院脊

椎动物演化与人类起源重点实验室新建成的 225 
kV-3D- 工业用显微 CT 和 450 kV- 通用型工业用 CT
已经投入使用，其中 225 kV 工业用显微 CT 非常适

合古生代鱼类脑颅的无损探测 ( 图 4A、B)，其设计

的扫描方式为三维锥束 X 射线三代扫描，有效扫描

范围为ф100 mm，有效扫描高度为 100 mm，样本

最大重量 10 kg，射线穿透最大厚度 35 mm(Fe)，密

度分辨率为 1%。对不同直径样本的扫描分辨率分

别是：直径 8 mm 样品—5 μm，直径 25 mm 样品—

图1  古生代鱼类系统分类图及地史分布图
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15 μm，直径 50 mm 样品—30 μm，直径 100 mm 样

品—60 μm。目前 225 kV-3D- 工业用显微 CT 在古

生代鱼类取得的突出进展之一便是对最古老的基干

四足动物——奇异东生鱼颅腔以及相关的神经、血

管等结构的三维成像 ( 图 3)，揭示了基干四足动物

脑的基本形态，表明陆生脊椎动物某些重要脑部特

征 ( 如腺垂体结节部 ) 在四足动物支系演化的最初

期就已经形成 [4]。

1.3　同步辐射显微CT
工业用显微 CT 虽然能够得到高分辨率的三维

数据，但是当化石标本高度矿化或尺寸非常小的时

候 ( 如寒武纪胚胎化石 )，其应用会受到诸多限制。

所受限制主要来自工业用 CT 的多色光谱 X 射线源，

以及化石的内在本质 ( 高度矿化的样品密度对比度

往往非常低 )[9]
。要取得更高空间分辨率和密度分辨

率的话，就需要同步辐射 X 射线源。同步辐射作为

一种高灵敏度的 X 射线源，把显微 CT 成像的分辨

率推到了亚微米的级别。与传统的工业用显微 CT
相比，同步辐射显微 CT 有许多优点：(1) 光源的单

色性可以最大限度地避免光束硬化，这对区分出古

生物化石围岩与骨组织具有非常重要的意义；(2)
高亮度的 X 射线光束使得数据的获取非常的迅速，

配合高分辨率探测器使用能够保证化石内部结构的

精确绘制；(3) 同步辐射 X 射线束的准相干性使得

基于相位衬度的断层扫描成为可能。该方法主要基

于准平行的Ｘ射线束穿透样品后的相位变化反映样

品内部不同电子密度信息，从而大大提高了图像的

对比度
[8-9, 12]

。但是，由于同步辐射Ｘ射线束光斑较

小，使得同步辐射显微 CT 在扫描尺寸上受到诸多

限制，如瑞士光源的同步辐射 TOMCAT 线站 ( 图
4C) 一次只能提供 7 mm 的扫描高度和 7.15 mm × 
7.15 mm 的扫描视域。

2　同步辐射显微CT在古生代鱼类中的研究进展

目前，同步辐射显微 CT 在古生代鱼类脑颅的

三维重建和骨组织学的显微成像上已经有了比较成

熟的应用，从而在一些关键的演化问题上取得了突

破性进展，如颌的起源、牙齿的发育等
[1,3]

。

2.1　对无颌类曙鱼脑颅的三维虚拟重建

从 2006 年起，本课题组开始借助瑞士光源的

A，张弥曼院士在瑞典应用经典的连续磨片法制作杨氏鱼(Youngolepis)脑颅的蜡质模型；B，杨氏鱼脑颅的连续磨片；C，杨

氏鱼的脑颅标本；D，杨氏鱼脑颅的蜡质模型

图2  经典的连续磨片法(A~D图片均由张弥曼院士提供)
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A，奇异东生鱼脑颅化石，标本 IVPP V10687，腹视；B，奇异东生鱼脑颅断层显微成像, 水平切片；C、D，奇异东生鱼脑颅

的三维虚拟复原(C，腹视；D，背视)
图3  应用225 kV-3D工业用显微CT对奇异东生鱼的脑颅显微成像及三维虚拟复原(卢静博士供图)

A、B， 225 kV-3D 工业用显微CT (中国科学院脊椎动物演化与人类起源重点实验室)；C，同步辐射显微CT (瑞士光源

TOMCAT线站)，从左至右分别为X射线源、样品载物台、探测成像设备，所有设备部件都安装在一个在垂直方向上可以精确

调整的操控板上(图片由瑞士光源Stampanoni教授提供)；D，高分辨显微CT基本原理图[12]

图4  高分辨率显微CT装置
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同步辐射显微 CT 对采自 4 亿多年前中国志留系盔

甲鱼类曙鱼脑颅开展精细的比较解剖学研究。盔甲

鱼类是“甲胄鱼类”中一个地方性色彩很浓的类群，

目前仅发现于中国和越南北部，在系统发育关系上

被认为是有颌类的基干类群，是解开脊椎动物颌的

起源之谜的一个关键类群。同时，盔甲鱼类是除骨

甲鱼类之外，惟一一个具有钙化脑颅三维保存的“甲

胄鱼类”
[27]
。在长期的野外调查中，本课题组在浙

江长兴志留系茅山组的地层当中，采集到了大量早

期盔甲鱼类曙鱼的标本，其中有 7 件标本 (IVPP 
V14334.1~7) 特异保存了三维立体的脑颅。盔甲鱼

类的脑颅是一整块大的软骨 ( 内骨骼 )，背面覆盖

着一层很薄的连续的膜质骨 ( 外骨骼 )，内部包裹

着脑、感觉器官、脑神经以及头部血管等，腹面覆

盖着一个大的梨形口鳃腔
[28]
。古生代鱼类脑颅大多

为软骨，一般很难保存为化石，但因软骨表层经常

有一层球状钙化软骨或者软骨外成骨
[29-30]

，或者脑

颅内部的空腔被沉积物填充形成一个自然内模，因

此通过同步辐射显微 CT 可以清楚地揭示出古生代

鱼类脑颅内部详细的解剖结构。浙江曙鱼是一种小

型的盔甲鱼类，脑颅大小只有 10 mm × 10 mm，尺

寸非常适合同步辐射显微 CT 扫描。

本次研究中本课题组采用瑞士光源的同步辐射

TOMCAT 线站 ( 图 4C) 对曙鱼的脑颅标本进行无损

化的体积扫描。该同步辐射显微 CT 由同步辐射 X
射线源、样品载物台和显微成像系统组成 ( 图 4C、
D)。同步辐射 X 射线源能够产生一束 7 mm 平行单

色 X 射线束，因此一次只能完成 7 mm 的扫描高度。

对曙鱼脑颅标本而言，大多数标本的高度都在 7 
mm 以内，因此只需一次扫描便可获取完整的脑颅

显微图像，只有标本 V14334.5 高度超过 7 mm，需

要在垂直方向上顺序执行两次独立的扫描，所得数

据在三维重建软件 AVISO 上合并在一起，并删除

两次扫描中的重叠数据。样品载物台安装在一个在

垂直方向上可以精确调整高度的操控板上。样品首

先被固定在一个直径 2 cm 的圆柱铜桩上，然后安

装到载物台上，可做 360° 旋转，对标本进行透视

预览 ( 图 4 C、D)。显微成像系统由闪烁器、显微镜、

中继镜和数码成像系统组成。闪烁器能够将通过样

品的 X 射线转换成可见光，然后通过显微镜等光学

系统放大，经中继镜反射投影到一台数码相上，最

终达到显微成像的目的 ( 图 4 C、D)。瑞士光源的

数码成像系统是一台能够快速读出的低噪音 CCD
相机，可以记录标称 14 位的 2 048 × 2 048 像素的

全帧图像，读取时间为 260 ms。我们使用的显微镜

为 4 × PLAPO 物镜，选用 2 倍的放大倍率，其视域

为 7.15 mm × 7.15 mm，CCD 图像分辨率为 2 048 × 
2 048 像素，因此可得到的图像分辨率为 1.85 μm。

曙鱼脑颅大小约 10 mm×10 mm，因此一些标本会

轻微超出显微目镜的视域，但是脑颅的关键结构都

被记录了下来。

在一个总的 180° 的旋转范围内，以 0.12° 角度

增量对每个标本进行体数据扫描，因此每个标本可

产生 1 501 张体数据投影图，每个角度增量的曝光

时间约 100 ms。所得的体数据在 32 位的 Linux PC
工作站上采用高度优化的滤波反投影程序进行重

建，因此整个的体数据信息在扫描后的几分钟便可

转化为连续断层切片数据。在 2 GHz 的英特尔处理

器和 16 GB RAM 的惠普工作站上采用 AVISO 三维

虚拟重建软件 <www.tgs.com> 进行脑颅内模的三维

虚拟复原。在不影响重建效果的前提下，将 32 位

的 2 048 × 2 048 像素的原始数据转化为 8 位的

1 024 × 1 024 像素的取样数据，以减少三维数据的

运算量，但仍能保证足够的空间分辨率 (3.5 μm) 和
密度分辨率。AVISO 软件允许约 1 GB 的数据保存

在内存中，并能够同时从三个方向的正交平面进行

数据预览和重建。

应用 AVISO 三维虚拟重建软件，本课题组用

了 3 年的时间，重建了 7 个曙鱼脑颅标本，在只有

指甲大小的脑颅里，几乎复原了所有脑、感觉器官

及头部神经与血管的通道 ( 图 5)。初步研究结果显

示：盔甲鱼的脑颅结构已经发生了关键的重组，成

对鼻囊位于口鼻腔的两侧，垂体管向前延伸，并开

口于口腔，与七鳃鳗和骨甲鱼类的鼻垂体复合体完

全不同，而与有颌类的非常相似。盔甲鱼类面部

特征的这一显著变化与发育生物学家 2002 年发表

在 Science 上的建立起来的颌的发育模型非常吻合，

代表了在颌演化过程中的一个非常关键的中间环

节，从而为解开脊椎动物颌的起源之谜提供了关

键的化石证据
[1, 27, 31]

。2011 年 8 月，研究成果在

Nature 以封面推荐文章的形式发表
[1]
，马上引起国

际学术界的广泛关注。

2.2　对古生代鱼类骨组织学的显微成像

同步辐射显微 CT 在古生代鱼类的另一个成功

应用是对盾皮鱼类 (Compagopiscis) 外骨骼和牙齿

组织学的研究
[2, 10-11]

。骨组织是研究脊椎动物骨骼

生长模式、速率、机械性能、肌肉附着及其他周边

组织的重要信息来源
[32]
。同步辐射显微 CT 可以高
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分辨率地三维再现骨骼及牙齿的组织学微观结构，

成像效果可与传统的光学显微成像相媲美。在对盾

皮鱼类 Compagopiscis 间侧片骨组织的三维组织学

研究中，高达 0.678 μm 的高分辨率使得骨骼内微小

的脉管通道，甚至骨细胞陷窝都清晰可见 ( 图
6C~E)。同时，多分辨率扫描、边缘增强、相位衬

度等多技术手段的综合运用，使得嵌入骨骼内部细

微特征，如原来工业用显微 CT 无法观察到的生长

线、吸收线以及骨纤维等，都可以获得清晰成像 ( 即
使其密度与周围的材料很接近 )( 图 6B~E)。至关重

要的是，所获得的三维数据使得研究者可以观察骨

细胞陷窝在空间上的分布以及众多脉管的三维走

向，这些信息都是传统的二维切片研究无法获取的。

因此，这些信息将为研究骨骼在三维上的生长过程

提供重要的数据支持。

由于古生代鱼类大部分只保存为零碎的外骨骼

碎片，所能提取的形态信息非常少。因此，通过同

步辐射显微 CT，能够更深入地挖掘零散骨片内部

组织学的三维信息，并为解释某些重要的特征带来

新的契机。古生代鱼类的骨骼及其他硬组织的三维

组织学信息很可能成为解决一些重要特征演化和早

期脊椎动物系统发育关系的关键数据来源。例如，

最近 Rücklin 等
[2]
通过对盾皮鱼类 Compagopiscis 颌

骨及牙齿系列化石标本进行同步辐射显微 CT 成像

研究 (图6B)，实现了颌骨内细胞和生长线的可视化，

显示出 Compagopiscis 的牙齿由齿质、骨质和髓腔

组成，并且其齿序的发育过程与现生的有颌脊椎动

物一致，都表现为一种线性的规则生长模式，这表

明盾皮鱼类的节甲鱼类可能已经具有了真正的牙齿

发育模式，证明节甲类可能是最早具有真正牙齿的

脊椎动物。结合其他盾皮鱼类的对比研究将可能进

一步揭示有颌类牙齿这一重要特征在其起源阶段的

演化过程。

3　结论

显微 CT 目前已经成为支撑古生物研究的一项

A，浙江曙鱼脑颅化石，IVPP V 14334.1；B，浙江曙鱼脑颅断层显微成像, 水平切片；C、D，浙江曙鱼脑颅的三维虚拟复原

(C，背视；D，腹视)
图5  应用同步辐射显微CT对曙鱼脑颅的显微成像及三维虚拟复原
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非常强大的技术，能够在不破坏珍贵化石样品的情

况下，取得微米级或亚微米级的高分辨率断层图像。

应用工业用显微 CT 和同步辐射显微 CT 对古生物

化石标本进行无损化扫描和三维虚拟重建，开展精

细的形态学、比较解剖学、形态功能学研究已经成

为国际上古生物学研究的大势所趋，两种显微 CT
相互补充，相得益彰，满足了对多数化石材料的无

损探测要求。目前，两种显微 CT 技术在古生代鱼

类的脑颅三维重建和骨组织学显微成像上已经有了

比较成熟的应用，从而为脊椎动物早期演化史上的

若干重大问题 ( 如颌的起源、牙齿的发育和脑的演

化等 ) 取得突破性进展提供了关键的技术支持。
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