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摘要：早三叠世南漳 - 远安动物群中海生爬行动物具有较高的丰度和分异度，南漳湖北鳄是其中丰度最高的物种。为了查明南漳

湖北鳄的四肢形态学特征及分类学意义，继而探讨四肢的个体发育过程，本文选取了 6 件保存较为完好的反映不同生长阶段的

化石标本，进行了详细形态学描述和相关数据分析。南漳湖北鳄的肱骨粗壮，桡骨和尺骨远端关节面膨大平直，近端腕骨三枚，远

端腕骨四枚，指式为 5-5-5-5-4；股骨远端呈规则多边形，胫骨近端较远端宽，腓骨近端较远端窄，近端跗骨三枚，远端跗骨四枚，趾

式为 5-4-4-3-2（？）。南漳湖北鳄的前肢和后肢均具有前三指 / 趾聚拢，后两指 / 趾向后分散的排列特点。前肢骨骼数据分析结果显

示各标本均在同一条生长序列上，而后肢部分胫骨长和腓骨长相对股骨长的相关性较低，难以回归至同一条生长曲线。南漳湖北

鳄腕骨部分具有延时骨化的现象，第四掌骨的形态差异可能与两性异形相关，孙氏南漳龙可能为南漳湖北鳄的幼年个体。
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Abstract: The marine reptiles in the Nanzhang-Yuan’an fauna are noted for high abundance and diversity of 
marine reptile fossils, from which Hupehsuchus nanchangensis is the most enriched species. Aim to find out 
the morphological characteristics as well as taxonomic and ontogenic significances of limbs of Hupehsuchus 
nanchangensis, six well-preserved specimens in different growth stage are studied in this paper. As for 
forelimb, they have strong humerus and straight distal facet of radius and ulna, with three proximal and four 
distal carpals shaping the 4-5-5-5-3 phalangeal formula. Refereing to hindlimb, it is showed that the distal 
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facet of femur is trapezoid-shaped, and the proximal facet of tibia is relatively wide as well as the proximal 
facet of fibula is narrow. Three proximal and four distal tarsals are presented and the phalangeal formula is 
5-4-4-3-2. The anterior three digits are convergent and the posterior two digits are distributed caudally, in 
both manus and pes. Measurements of the forelimbs suggest that all the specimens are on the same growth 
sequence , but the length of the tibia and fibula seems hardly related to the femur for hindlimbs , hard to be 
presented on the same growth curve. There is delayed ossification for the carpals and sexual dimorphism may 
result in the morphological diversity of fourth metacarpal .It is concluded that NanchangosaurusSuni may be 
the younger individual of Hupehsuchus nanchangensis.
Key words: Hupehsuchus nanchangensis; Early Triassic; Nanzhang-Yuanan Fauna; Limbs

位于中扬子北缘的南漳 - 远安动物群（图 1）与

位于下扬子的巢湖龙动物群同为以全球最早的海

生爬行动物为特色的早三叠世特异化石埋藏群（程

龙等 , 2015; Fu W L et al., 2016）。相对于鱼龙类等

全球广泛分布的早三叠世海生爬行动物（Motani，
1999a；Nicholls，1999；Rieppel et al.，2000；Brusatte 
et al., 2010），湖北鳄类仅出现在南漳 - 远安动物群

中。虽然早在二十世纪中期已经报道了孙氏南漳

龙和南漳湖北鳄（王恭睦 , 1959; 杨钟健和董枝明 , 
1972），但是湖北鳄类作为目级分类单元直到 1991

年才正式建立（Carroll and Dong Z M, 1991）。近年

来，随着南漳 - 远安动物群研究的全面展开，细长

似湖北鳄、短颈始湖北鳄和卡洛董氏扇桨龙等 3 个

新属种相继被报道（Chen X H et al., 2014a, 2014b; 
2015），极大地促进了对湖北鳄目（Hupehsuchian）
的认知。现有证据表明，湖北鳄目作为基干类群

与 Ichthyosauriformes 互为姊妹群，形成鱼龙形下纲

（Ichthyosauromorpha）单 系 类 群（Motani et al.,2014; 
Jiang D Y et al., 2016）。故此，对湖北鳄目这一特殊类

群的骨骼特征研究对鱼龙形下纲系统演化及早期生

态分异的进一步理解十分重要（方子晨等，2020）。

上述湖北鳄目 5 个属种的骨骼特征存在不同

程度的差异。其中，南漳湖北鳄和孙氏南漳龙的头

骨结构极为相似，明显区别于短颈始湖北鳄和卡洛

董氏扇桨龙（Chen X H et al., 2014a, 2014c; Motani 
et al., 2015; Wu X C et al., 2016; Cheng L et al., 
2019）。除了头骨的区别外，湖北鳄目各属种的四肢

均具有各自独特的骨骼特征，比如，南漳湖北鳄和

短颈始湖北鳄的前肢呈桨状，细长似湖北鳄的前肢

呈鳍状，卡洛董氏扇桨龙的前肢呈扇状，孙氏南漳

龙的肢柱以下尚未骨化等（Chen X H et al., 2014a, 
2014b, 2014c, 2015; Wu X C et al., 2016）。这为研究

湖北鳄类在水中的运动特征提供了重要依据。近年

来，随着化石发掘工作在南漳 - 远安动物群中深入

展开，新发现了大量保存近乎完整的湖北鳄类标

本，其中大部分属于南漳湖北鳄，表示其为该动物

群的优势物种。这些标本大小不尽相同，可能代表

了南漳湖北鳄的不同发育阶段或性别差异。本研究

对大小各异的南漳湖北鳄标本，开展四肢骨骼结构

研究，还原该属种的四肢发育过程，为后续形态特

征厘定及个体生态研究提供支撑。

1 研究材料和方法

本研究选取了 6 件南漳湖北鳄和 1 件孙氏南

漳龙标本。南漳湖北鳄标本的个体由小到大依次为：

NZGP 14002、WGSC V26000、NZGP 14001、WGSC 
V26002、WGSC V26004 和 YADM V1402（表 1）。其

中 WGSC V26000、WGSC V26002、WGSC V26004

（图 2a）保存在中国地质调查局武汉地质调查中心，

NZGP 14001、NZGP 14002（图 2b）保存在南漳地质

公园，YADM V1402 保存在远安地质博物馆。上述

材料均来自于湖北省南漳县和远安县交界地区南

漳 - 远安动物群的纹层状灰岩中。近年来，武汉地

质调查中心研究团队围绕该动物群核心产地开展

了系统的地质调查，以上所有标本均产自于该地区

嘉陵江组二段顶部纹层状泥晶灰岩之中（阎春波

等，2021）。标本均在显微镜下采用气动工具及手针

完成修理。数据测量采用电子游标卡尺和卷尺。数

据处理使用 Minitab15 软件。
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2 四肢解剖学描述

所有标本均符合南漳湖北鳄的基本特征：身体

侧向压扁呈纺锤形，头部和吻部细长；前 - 后额骨

接触；眶后骨粗壮呈三射形；轭骨发育后突；神经棘

高并且二分，近端神经棘长于远端神经棘；肩胛骨

呈扇形，肠骨呈棒状；四肢呈桨状，前肢长度约是后

肢的两倍；肱骨粗壮，腕骨骨化程度高；腹肋骨由三

个部分组成，一对回旋镖形腹肋骨分布在躯干腹部

两侧，一列皮质骨位于腹部中线，连接两侧的回旋

镖形腹肋骨。其中，NZGP 14002 个体最小，神经棘

较为低矮，腕骨和跗骨以下部分硬骨化程度较低，因

此可以判断为南漳湖北鳄的幼年体（图 2b）；WGSC 
V26000 的指节之间的间隙略大于其它标本，可能属

于种内的差异。以躯干长度作为标准衡量标本大小，

6 件标本个体大小跨度较大，躯干长度从 133 mm 到

335 mm 不等（表 1）。不同大小的标本提供了湖北

鳄属丰富的个体发育特征，下文将重点描述各标本

的四肢骨骼特征，讨论南漳湖北鳄的个体发育模

式，以及与孙氏南漳龙的测量数据对比结果。

图 1   南漳 - 远安动物群分布区地质简图

Fig. 1   Geological map of Nanzhang-Yuan’an Fauna.
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2.1 前肢

肱骨：南漳湖北鳄的肱骨长度在11 mm~50 mm 之

间，呈片状，最小宽度至少是桡骨或尺骨的两倍。成

年个体的肱骨近端和远端都适度膨大，发育生长

纹，中部收缩变窄（图 3）。前边缘和后边缘的凹缘

明显。肱骨近端为凸起，并且宽阔的肱骨头与肩带

图 2   部分南漳湖北鳄新材料（a-WGSC V26004; b-NZGP 14002，线段长为 50 mm）

Fig. 2   New materials of Hupehsuchus nanchangensis Young, 1972 (a-WGSC V26004; b- NZGP 14002, Scale bar equals 50 mm）

表 1   南漳湖北鳄和孙氏南漳龙四肢骨骼测量数据（mm）

Table 1   Measurements of forelimbs and hindlimbs of Hupehsuchus nanchangensis and Nanchangosaurus suni.

种类 南漳湖北鳄 孙氏南漳龙

标本编号 NZGP14001 NZGP14002 WGSCV26000 WGSCV26002 WGSCV26004 YADMV1402 WGSCV26006

躯干长 256.96 133.15 246.32 265.76 270.74 335.29 86.21

肱骨长 28.53 11.29 — 29.46 35.14 50.2 7.19

肱骨最小宽 18.72 8.08 14.65 16.76 — 29.7 4.94

桡骨长 — 9.09 26.61 — 29.34 47.57 6.16

桡骨最小宽 9.97 4.08 7.89 — 9.66 14.49 2.73

尺骨长 24.27 — 25.33 — 26.35 47.29 6.14

尺骨最小宽 8.95 — 8.13 — 10.56 17.15 2.44

尺腕骨最大直径 — 3.77 — 10.19 13.85 17.62 —

第四掌骨长 11.66 4.47 11.01 12.81 15.16 20.07 —

股骨长 21.27 7.87 15.5 16.93 24.17 33.13 5.56

股骨最小宽 — 4.2 — 10.13 10.81 14.2 2.87

胫骨长 18.51 — 18.95 16.44 20.69 29.28 —

胫骨最小宽 8.31 — 7.47 6.84 10.09 11.91 —

腓骨长 17 — 18.21 17.65 21.64 28.11 —

腓骨最小宽 7.69 — 8.06 6.2 — 11.46 —

跟骨最大直径 6.74 2.51 6.5 — 9.14 11.41 —

距骨最大直径 8.37 3.44 9.06 — 11.06 14.71 —
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相连，远端为两个不对称的关节面，分别与桡骨和

尺骨相连，并且桡侧面大于尺侧面。以上这些特征

与（Wu X C et al., 2016）描述的南漳湖北鳄新材料

（ZMNH M8127）一致，和湖北鳄目其他属种的肱

骨特征相似。正型标本 IVPP V3232 的肱骨远端被

尺骨和桡骨叠覆掩盖，Carroll and Dong Z M（1991）

在复原肱骨形态时认为肱骨前缘发育凸缘，这一观

点与现在的观察有所区别。标本 NZGP14002 的肱

骨形态与成年个体有些差别：肱骨前缘平直微凸，

近段肱骨头平直，远端两个关节面发育不明显（图

4a），表现了未成年个体的特征，暗示成年个体的肱

骨前缘内凹是由于肱骨在生长过程中，两端膨大，

生长速度快于中段形成的，两端的关节面也随着生

长逐渐变大。

桡骨和尺骨：桡骨和尺骨长度接近，比肱骨略

短，都是中间变细的棒状骨骼，远端关节面比近端

关节面膨大并且平直。桡骨的远端关节面只与桡侧

腕骨相接，尺骨的远端关节面略微分成两段，分别

与尺腕骨和中间腕骨相接。尺骨的远端关节面略大

于桡骨的远端关节面（图 3c 和 f，图 4）。南漳湖北

鳄的桡骨和尺骨的远端相接近，骨间隙较小，这一

特点与孙氏南漳龙和始湖北鳄相似（Chen X H et 
al.,2014a, 2014c）。与之相反的是似湖北鳄和扇桨龙

的桡骨和尺骨的远端面距离远，间距可容纳 1 至 2

枚近端腕骨，形成较大的桡骨 - 尺骨间隙（Chen X 
H et al., 2014b, 2015）。

腕骨：南漳湖北鳄成年个体的腕骨特征总体较

为稳定，共有 7 枚腕骨，其中近端腕骨三枚，远端腕

骨四枚。南漳湖北鳄的腕骨紧密排列，骨化程度高，

留给软骨的空间很小（图 4）。近端腕骨由桡侧腕

骨、中间腕骨和尺侧腕骨组成。桡侧腕骨是所有腕

骨中个体最大的，这也是所有湖北鳄目生物的共同

特征。桡侧腕骨近端面平直，远端面为近圆形的边

缘，其他的腕骨形状近圆形或近方形。桡侧近端腕

骨大，远端腕骨小。中间腕骨和尺侧腕骨大小接近，

从桡侧向尺侧，远端腕骨依次变大。南漳湖北鳄的

近端腕骨数目和形态与始湖北鳄相同，而似湖北鳄

和扇桨龙的中间腕骨和桡腕骨之间多出一枚腕骨，

Chen X H et al.（2014b）推测其为错位的舟状骨。部

分标本有腕骨增生的现象：WGSC V26000 的第一

远端腕骨之前有一枚较小的腕骨，并在桡腕骨远端

关节面之内（图 3c 和 f，图 4b），WGSC V26002 的

第二远端腕骨和第五掌骨之间存在一枚独立的扁

形腕骨（图 4d），这一现象在南漳湖北鳄正型标本

中也有出现（Carroll and Dong Z M，1991；Chen X 
H et al.，2014b）。

标本 NZGP14002 的腕骨仅保存了近端的三枚

和一枚远端腕骨（图 4a）。该标本整体关节紧密，肩

带和前肢部分的骨骼虽然有一定位移，但基本完整

保存，因此笔者认为该标本缺失的腕骨应该能够排

除埋藏因素，而是代表尚未完成骨化。根据相对位

置和鱼龙型的个体发育特征，推测保存下来的远端

腕骨为第四远端腕骨（Motani,1999b）。NZGP14002
的腕骨部分空隙很大，说明其中大部分为软骨充

填，可能反映南漳湖北鳄具有延迟骨化的特征。

掌骨和指骨：南漳湖北鳄成年个体的前肢为五

指，掌骨为两端粗，中间收缩的杆状骨骼，第二至第

四掌骨相对较大，第一和第五掌骨相对短小。第一

掌骨近端和第一远端腕骨连接，第五掌骨的近端同

时与第四远端腕骨和尺腕骨连接，而第二至第四掌

骨近端同时和相近的两枚远端腕骨连接。近端指骨

和掌骨形状类似，向远端逐渐变短，指骨中段的收

缩也逐渐减弱，最远端的指骨一般变小为短柱状骨

骼。南漳湖北鳄的前肢指式为 5-5-5-5-4。南漳湖北

鳄前肢五指有独特的保存特征，即前三指聚拢，后

两指向后分散（图 4）。前三指的间距较小，第三指

与第四指的掌骨间隙约一指宽，而第五指与第四指

的夹角有 15° 至 25°。前四指均向后弯曲，第五指向

后伸直。似湖北鳄也有类似的五指保存特征，区别

在于似湖北鳄的前四指聚拢，仅第五指向后分散伸

长（Chen X H et al, 2014b）。
标本的掌骨和指骨保存明显分为两类：一是以

WGSC V26004 为代表的前肢掌骨中段强烈收缩，

指骨连接紧密，无间距（图 3a 和 d），这种保存方式

与正型标本 IVPP V3232 相同；二是以 NZGP 14001
和 WGSC V26000 为代表的前肢掌骨中段收缩平

缓，指骨连接松散，间距明显（图 3c 和 f），这一差

异可能与两性异形有关，并将在后文讨论。

2.2 后肢

股骨：南漳湖北鳄的股骨长度在 7~33 mm 之
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图 3   南漳湖北鳄标本前肢及线描图

Fig. 3   Forelimbs of Hupehsuchus nanchangensis

a、d-WGSC V26004 左前肢及线描图；b、e-NZGP 14001 右前肢及线描图；c、f-WGSC V26000 右前肢及线描图 .

线段长 2 cm，虚线表示骨骼破损；简写说明：co- 乌喙骨； h- 肱骨；in- 中间腕骨； r- 桡骨；ra- 桡腕骨；

u- 尺骨；ul- 尺腕骨；1、2、3、4- 远端腕骨；Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ、Ⅴ - 掌骨
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图 4   南漳湖北鳄各标本前肢（红色部分为肱骨、尺骨和桡骨；黄色部分为腕骨；蓝色部分为掌骨和指骨，简写说明见图 3）

Fig. 4   Forelimbs of the specimens of Hupehsuchus nanchangensis (Red region means humerus, radius and ulna; yellow region means 

carpals; blue region means metacarpals and phalanxes. Abbreviations are same as figure 3)

 a. NZGP14002 ；b. WGSC V26000；c. NZGP 14001；d. WGSC V26002；e. WGSC V26004；f. YADMV1402.

图 5   南漳湖北鳄标本后肢及线描图

Fig. 5   Hindlimbs of Hupehsuchus nanchangensis

a、d-WGSC V26004 左后肢及线描图；b、e- NZGP 14001 右后肢及线描图；c、f- WGSC V26000 右后肢及线描图 . 

线段长 2cm，虚线表示骨骼破损 . 简写说明：as- 距骨；ca- 根骨；ce- 舟状骨；f- 股骨 ; fi- 腓骨 ; ti- 胫骨 ; 1、2、3、4- 远端跗骨 ; 

Ⅰ、Ⅱ、Ⅲ、Ⅴ - 跖骨 .
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间。股骨的形态短而粗壮，近端关节面平直，中段

收缩，远端膨大，生长纹发育（图 5）。成年个体的股

骨远端发育两个关节面，分别与胫骨和腓骨相连，

胫侧关节面大于腓侧关节面。两个关节面相交的

角度约为 120°，并且远端发育后突，这使股骨的远

端显示为梯形。这种股骨 - 腓骨 - 胫骨的关节方式

在似湖北鳄和扇桨龙中也有发现（Chen X H et al., 
2014b, 2015）。但是 NZGP14001 和 NZGP14002 的

股骨远端呈扇形，关节面弱发育，这一特征类似始

湖北鳄，与其他标本有一定区别（图 6a 和 c）。
胫骨和腓骨：胫骨和腓骨长度接近而略短于

股骨，都呈棒状，两端相对膨大，中间收缩变细（图

5）。但胫骨近端较远端宽，而腓骨正好相反，近端较

远端窄。胫骨前缘近侧发育凸起，远侧为平滑凹面。

腓骨的远端关节面呈圆弧形，发育生长纹。胫骨和

腓骨的形态与 Wu X C et al.（2016）的观察一致，这

些特征与 Carroll and Dong Z M（1991）在重建正型

标本的后肢时，将胫骨描述为近端窄远端宽的棒状

骨骼存在区别。

跗骨：南漳湖北鳄的跗骨共 7 枚，其中近端跗

骨三枚，远端跗骨四枚。近端跗骨中，跟骨和距骨与

腓骨相连，中间跗骨与胫骨相连。距骨最大，呈边缘

平滑的六边形；跟骨次之，呈不规则五边形；中间跗

骨最小，呈扁豆状。远端跗骨由胫侧至腓侧依次变

大，形状为不规则的五边形（图 6）。与南漳湖北鳄

不同的是，似湖北鳄和扇桨龙都拥有四枚近端跗

骨，而多出来的近端跗骨可能为新衍征（Chen X H 
et al., 2014b, 2015）。

跖骨和趾骨：所有标本中，YADMV1402 的

跖骨和趾骨保存最好，其他标本均有不同程度的

缺失，因此以 YADMV1402 为主进行描述。YAD-
MV1402 有五根跖骨，第一到第四跖骨为中间收缩

两端扩张的棒状骨，其中近端较远端宽（图 6f）。第
五跖骨近端形成两个关节面分别与跟骨和第四远

端跗骨连接，形态与 ZMNH M8127 一致，为近端宽

远端细的细长骨骼。近端趾骨的形状与跖骨相似，

趾骨向远端逐渐变小，形状也逐渐变成短柱状，第

2 列和第 3 列的最远端趾骨变成扁豆形。南漳湖北

鳄的后肢趾式为 5-4-4-3-2（?）：YADMV1402 显示

南漳湖北鳄后肢的五趾排列类似前肢五指，即前三

趾距离相近向后弯曲，后两趾向后分散，第三趾和

第四趾之间有一到两趾的间隙，第四趾和第五趾夹

角约 30°。这种趾骨排列方式和扇桨龙十分相似，

只不过扇桨龙各个趾骨之间有着更大的间距（Chen 
X H et al.,2015）。似湖北鳄的五趾前四趾聚拢向后

弯曲，第五趾单独向后伸直，和前两种湖北鳄的趾

骨排列方式有所区别（Chen X H et al.,2014b）。
Wu X C et al.（2016）在观察 ZMNH M8127 时

已发现第一远端跗骨前有一枚近端宽远端细的近

矩形骨骼，但未做描述。YAVMV1402 的第一远端

图 6   南漳湖北鳄各标本后肢（红色部分为股骨、腓骨和胫骨；黄色部分为跗骨；蓝色部分为跖骨和趾骨，简写说明见图 5） 

Fig. 6   Hindlimbs of the specimens of Hupehsuchus nanchangensis (Red region means femur, tibia and fibula; yellow region means tarsals; 

blue region means metatarsals and phalanxes, Abbreviations are same as figure 5)

a-NZGP14002; b-WGSC V26000; c- NZGP 14001; d- WGSC V26002; e- WGSC V26004; f-YADMV1402.
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跗骨前增生一节近锥形的跖骨，并且与舟状骨连接

（图6f），这一现象在WGSC V26004中同样出现（图

5a 和 d）。同时，标本 NZGP14001 的第 1 列远端跗

骨的外侧多出 1 枚近矩形骨骼，该骨骼相较前两块

标本远离中间跗骨（图 5b 和 e）。虽然这枚骨骼在

Carroll and Dong Z M（1991）重建正型标本时并未

存在，但综合以上观察，认为这枚骨骼是增生的第

0 跖骨。

3 数据分析和讨论

四肢骨骼和躯干之间的相对比例可以反映

海生爬行动物的个体发育特征，并揭示属种差异

（Sander,1989; Motani and You Hailu,1998a; 周 敏，

2016）。本文根据标本保存情况，选取南漳湖北鳄和

孙氏南漳龙的躯干、肱骨、桡骨、尺骨、第四远端腕

骨、股骨、腓骨和胫骨的骨骼进行测量。选取标本的

前后关节窝距离作为躯干的长度，对长条骨测量

其长度、中部最小宽度和远端宽度，对腕骨和跗骨

选取其最大直径进行测量。测量结果见表 1。对上

述骨骼测量数据进行回归分析（reduce major axis 
regression），结果见表 2。其中，回归系数，即回归直

线的斜率，a，称作生长速率。当 a 的值远大于 1 时

表明积极的异速生长，小于 1 时表明消极的异速增

长，a 等于 1 时表明生长等速（Sander,1989）。回归

直线的 y 轴截距 B 为初始生长指标。

对南漳湖北鳄新标本和孙氏南漳龙的肱骨长

和躯干长取对数后投点作图（图 7a），对肱骨长和

股骨长取对数后作图（图 7c），对桡骨长和肱骨长

取对数后投点作图（图 8a），对尺腕骨最大直径和

桡骨长取对数后投点作图（图 8c）。结果显示，孙氏

南漳龙标本 WGSC V26006 与南漳湖北鳄标本在

同一条生长曲线上，暗示孙氏南漳龙和南漳湖北鳄

可能为同一种，前者是后者的幼年个体，或者可能

与后者的幼体骨骼比例极为相似。这个可能的孙氏

南漳龙和南漳湖北鳄的分类问题，需要结合头骨信

息进一步研究证实。

将肱骨长、股骨长和躯干长取对数后作图（图

7a 和 b），尺腕骨最大直径和肱骨长取对数后作图

（图 8c），同时，将前肢的尺骨长、桡骨长和第四掌

骨长和肱骨长取对数后作图（图 8b、c 和 d）。图上

显示，南漳湖北鳄个体回归在同一条生长曲线上，

因此证明 NZGP14002 应该是南漳湖北鳄幼年体。

NZGP14002 的肱骨前缘不发育凹缘、腕骨部分骨

化不完全和神经棘低矮的特征应为个体发育未成

熟所致。由于 WGSC V26000 的肱骨破损严重，肱

表 2   南漳湖北鳄异速生长参数和测试数据

Table 2   Allometric parameters and tests for isometry of Hupehsuchus nanchangensis.

标本参数 生长速率 a 样本容量 n 方差 Sa 相关系数 p 初始生长指标 B

肱骨长：躯干长 1.403 6 0.045 0.992 -1.892

股骨长：躯干长 1.263 7 0.076 0.968 -1.745

股骨长：肱骨长 0.925 6 0.043 0.992 -0.063

股骨骨最小宽：肱骨最小宽 0.935 4 0.050 0.992 -0.195

桡骨长：肱骨长 1.045 4 0.030 0.998 -0.124

尺骨长：肱骨长 1.011 4 0.049 0.994 -0.087

尺腕骨最大直径：肱骨长 1.059 4 0.033 0.996 -0.537

第四掌骨长：肱骨长 1.026 5 0.020 0.997 -0.421

尺骨长：桡骨长 0.982 4 0.025 0.992 0.006

尺骨最小宽：桡骨最小宽 1.135 5 0.045 0.992 -0.115

胫骨长：股骨长 0.643 5 0.051 0.886 0.453

腓骨长：股骨长 0.600 5 0.051 0.872 0.506

距骨最大直径：股骨长 0.964 5 0.073 0.964 -0.292

跟骨最大直径：股骨长 1.038 5 0.059 0.979 -0.499
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骨长度参与的生长曲线对比难以进行。但是，将

股骨长比躯干长取对数后作图（图 7b），尺骨长与

桡骨长取对数后作图（图 7d），结果显示 WGSC 
V26000 与其他标本仍在同一条生长曲线上。

标本 NZGP14002 的腕骨骨化不完全，当前

肢其他骨块已骨化完全时，腕骨并未完全骨化成

硬骨，即存在延时骨化现象（Motani and You H 
L,1998b）。延时骨化现象使得海生爬行动物的未成

年个体在死亡腐烂后，腕骨以下部分难以完整保

存。因此，延时骨化现象可以解释孙氏南漳龙的前

后肢保存差，仅有肱骨、股骨、尺骨和桡骨骨化保

存。孙氏南漳龙的肩胛骨呈圆形，肱骨前边缘凹缘

不明显，神经棘低矮（Chen X H et al.，2014c），这些

特征都类似于 NZGP14002。所以，孙氏南漳龙躯干

部分与南漳湖北鳄的差异为生长发育的不同阶段

所致。Motani and You H L（1998b）认为延时骨化现

象为早期鱼龙保存的原始特征，在鱼龙演化的过程

中逐渐消失。湖北鳄目下属物种具有延时骨化特征

也是湖北鳄目和巢湖龙为姊妹群的重要证据。

前肢部分，南漳湖北鳄的肱骨相比躯干显示

积极的异速生长（a=1.40），说明前肢生长远快于躯

干。而在前肢内部，尺骨、桡骨、尺腕骨和第四枚掌

骨相对于肱骨的生长速率均接近于 1，这些骨骼相

比肱骨呈现等速生长。股骨相比躯干显示积极的异

速生长（a=1.26），股骨长相比肱骨长生长速率接近

于 1（a=0.92），股骨最小宽相比肱骨最小宽的生长

图 7   南漳湖北鳄和孙氏南漳龙前肢上肢骨的生长模式对数图（空心点为南漳湖北鳄 , 红色点为孙氏南漳龙）

Fig. 7   Logarithmic graphs showing growth model of Hupehsuchus nanchangensis

（ The hollow dots mean Hupehsuchus nanchangensis and the red dot means Nanchangosaurus suni）
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速率也接近于 1（a=0.93）。这说明后肢生长快于躯

干，和前肢相当。虽然形态上南漳湖北鳄的后肢几

乎只有前肢的一半长，但是两者生长速率相当，暗

示后肢在南漳湖北鳄的活动上起到了和前肢同样

重要的作用。

南漳湖北鳄的掌骨可以分为两种类型：WGSC 
V26004 型掌骨中段强烈收缩，指骨连接紧密，无间

隙（图 3a）；WGSC V26000 型掌骨中段收缩平缓，

指骨连接松散，间隙明显（图 3c 和 e）。两性异形现

象在爬行动物中广泛存在（Cheng Y N et al., 2009; 
Knell et al., 2013; Motani et al., 2018），南漳湖北鳄

掌骨形态学的差异不排除是由于性别差异造成的。

将南漳湖北鳄标本的第四掌骨近端宽比最小宽后

的值做出频数分布图（图 9a），结果显示，所有标本

分为三组：第一组为 NZGP 14002 型，数值在 1.00
左右；第二组为 WGSC V26000 型，数值在 1.80 左

右；第三组为 WGSC V26004 型，数值在 2.75 左右。

WGSC V26004 型的掌骨近端宽比 WGSC V26000 
型更宽，而 NZGP 14002 可能由于未成熟而特征不

明显。再将股骨长比躯干长的值做频数分布图（图

9b），结果显示所有标本分为两组：第一组为 WGSC 
V26000 型，数值在 0.06 左右；第二组为 WGSC 
V26004 型，数值在 0.08~0.09 之间。这说明 WGSC 
V26004 型的股骨长度比WGSC V26000 型的更长。

因此，本文推测南漳湖北鳄的掌骨形态差异和股骨

长度差异是由于两性异形现象造成的。后肢的其他

图 8   南漳湖北鳄和孙氏南漳龙前肢生长模式对数图（空心点为南漳湖北鳄 , 红色点为孙氏南漳龙）

Fig. 8   Logarithmic graphs showing growth model of the forelimb elements in Hupehsuchus nanchangensis

（The hollow dots mean Hupehsuchus nanchangensis and the red dot means Nanchangosaurus suni）
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骨骼，如腓骨长和胫骨长对股骨长的生长速率的相

关系数低于 0.95，说明相关性低，难以回归到同一

条生长曲线上（表 2）。排除种间差异，可以推测两性

异形造成了标本的腓骨和胫骨在统计分析上的差

异。由于样本数量较少，形态学特征亦不明显，南漳

湖北鳄的两性异形还需要发掘更多的标本来检验。

南漳湖北鳄的指 / 趾骨排列方式类似于湖北

鳄目中的似湖北鳄属，区别在于似湖北鳄的前 4 指

/ 趾向前聚拢，仅第五指 / 趾分散向后（Chen X H et 
al.,2014b）。南漳湖北鳄的荐前椎至少有 37 节，背

部神经棘高并且尾长，因此它的运动方式可能类似

于鱼龙或鳄类，利用躯干和长尾的摆动在水中向前

推进（Motani et al.,1996; Wu X C et al.,2016）。南漳

湖北鳄的四肢在运动中的作用可能类似于鲸类，即

在运动中控制平衡和克服不稳定运动如偏航、俯仰

和横摇（Kelley and Pyenson，2015）。控制型四肢的

特点是后缘的硬骨占比较高，硬骨和软组织的组合

有利于保持四肢在翻转过程中的灵活性（DeBlois 
and Motani,2019）。

4 结论

本文以南漳湖北鳄新标本的四肢为研究对象，

系统厘定了南漳湖北鳄四肢的骨骼特征。

（1）南漳湖北鳄的前肢部分肱骨粗壮，桡骨和

尺骨远端关节面膨大平直，近端腕骨三枚，远端腕

骨四枚，指式为 5-5-5-5-4；后肢部分股骨远端呈梯

形，胫骨近端较远端宽，腓骨近端较远端窄，近端跗

骨三枚，远端跗骨四枚，趾式为 5-4-4-3-2（?）。南漳

湖北鳄的前肢和后肢均具有前三指 / 趾聚拢，后两

指 / 趾向后分散的排列特点（图 10）。前肢骨骼的

测量数据均可回归至同一条生长曲线。

（2）南漳湖北鳄的腕骨部分存在延迟骨化现

象。并且，南漳湖北鳄掌骨的形态差异可能反映了

两性异形现象：后肢部分，股骨、跟骨和距骨的测量

数据分析体现了一致性，而腓骨和胫骨在测量数据

分析上的差异性反映了可能存在的性别差异。

（3）生长模式上，前肢和后肢相对躯干都表现

了一致性的积极异速生长，暗示南漳湖北鳄的后肢

在活动中也具有重要作用。
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