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三叠纪幻龙研究进展及存在的问题 
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摘要  随着欧洲及中国华南三叠纪地层中具有头后骨骼的幻龙属新材料的发现, 幻龙属的研究近年取得新进

展。通过分析前人对幻龙属内各物种的分类学沿革、地层发生顺序及古地理分布的研究, 认为幻龙最早出现

于安尼期早期, 在安尼期晚期至拉丁期早期达到繁盛期, 在卡尼期早期绝灭。结合幻龙属的分支谱系分析, 

认为其可能的迁移路线为: 在欧洲, 由荷兰迁移至德国和以色列。关于幻龙最早出现于西特提斯还是东特提

斯, 目前尚无定论。 
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Abstract  Recently, with the discovery of many complete materials, some progress has been made among the 

researches of Nothosaurus. Based on the detailed analyses of the present progress in taxonomic, paleogeographic 

distribution and stratigraphic occurrences, the history of Nothosaurus has been confirmed: first appeared in the 

early Ainsian, flourished from late Ainsian to early Ladinian, and extincted in early Carnian. Furthermore, from the 

recent phylogenetic analyses, a possible immigration pathway of Nothosaurus is suggested: from the Netherlands  

to Germany and Israel in Europe, but it is uncertain whether the genus originated from the western or eastern  

Tethys. 

Key words  Nothosaurus; Middle and Late Triassic; Tethys; European; Southwestern China 

幻龙属是一类仅发现于中‒晚三叠世特提斯生

物区的中等适应水生生活的海生爬行动物, 化石主

要分布于欧洲、以色列、突尼斯和中国, 其生物学

分类位置位于双孔亚纲鳍龙超目幻龙目幻龙科, 与

鸥龙属关系最亲近, 构成姐妹群[1]。西特提斯生物

区幻龙类的化石材料研究最早, 奠定了幻龙科、属, 

乃至大多数种的分类学基础, 也一直是讨论幻龙属

内各种之间关系及幻龙类古地理等科学问题的主要

依据。但是, 由于化石材料多为分散保存的头骨骨

骼, 缺乏与之关联的头后骨架, 某种程度上制约了

对幻龙属内各种分类学和系统学的深入探讨及相关

科学问题的解决。近年, 中国贵州中三叠世安尼期 

关岭组上段和拉丁期“法郎组”竹杆坡段中上部发现

保存较为完整的幻龙骨骼, 这些新材料的发现和研

究 , 为以上科学问题的解决提供了可能性 [26]。本

文拟通过简要介绍幻龙属各种分类学沿革、地层和

古地理分布以及各物种之间谱系关系等方面的研究

进展及当前存在的问题, 探讨其古生物地理分布和

可能的地理迁徙等问题, 为未来这些科学问题的解

决提供参考。 

1  幻龙属各种分类学沿革及其地层

与古地理分布 

幻龙属研究成果主要源自西特提斯化石材料。
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图 1  幻龙属地层分布及可能的亲缘关系[1] 
Fig. 1  Stratigraphic distribution and their possible affinities of Nothosaurus species[1] 

在西特提斯生物区的德国、以色列和荷兰等地, 幻

龙属化石主要见于安尼阶下部至拉丁阶上部, 少数

物种地层分布上延至卡尼阶下部(图 1)[1]。2000 年

之前西特提斯生物区描述命名有效种共有 7 个, 包

括: Nothosaurus mirabilis Münster, 1834; N. edin-
gerae Schultze, 1970; N. giganteus Münster, 1834;  

N. haasi Rieppel et al., 1997; N. juvenilis Edinger, 

1921; N. marchicus Koken, 1893; N. tchernovi Haas, 

1980[1,7] 。 Rieppel[8]
 于 2001 年 记 述 了 德 国 壳 灰 岩

(Muschelkalk)上部的一件有完整头骨和部分头后骨

骼的幻龙骨架, 命名为 N. jagisteus; Albers 等[9]2003

年和 Klein 等[10]2009 年分别描述并命名发现自荷

兰安尼阶下部的 N. winterswijkensis 和 N. winkel-
horsti。 

德国是三叠系海相地层最发育的地区, 其壳灰

岩素有化石库之称, 含有丰富的中三叠世无脊椎动

物和脊椎动物化石。其中的幻龙化石, 数量丰富而

且研究历史悠久 , 自 Münster[11]1834 年描述命名

Nothosaurus mirabilis 以来, 已有近 200 年的历史。

截至目前, 德国盆地三叠纪地层已发现并描述的幻

龙种经 Rieppel 等[1,78]厘定, 确认有效种 6 个, 分

别是 Nothosaurus mirabilis Münster, 1834; Notho-
saurus giganteus Münster, 1834; Nothosaurus mar-
chicus Koken, 1893; Nothosaurus juvenilis Edinger, 

1921; Nothosaurus jagisteus Rieppel, 2001; Notho-
saurus edingerae Schultze, 1970。德国盆地壳灰岩

及其相应层位地层保存的脊椎动物化石多数仅保存

有头骨和散碎的骨骼, 多缺乏完整骨架, 因此以上

种多仅依据头骨建立。 

Nothosaurus mirabilis 和 Nothosaurus giganteus
均采集自德国巴伐利亚州拜罗伊特东部附近壳灰岩

上部(时代大致对应中三叠世安尼期 Illyrian 亚期晚

期 ), 由  Münster[11]1834 年 描 述 命 名 , 并 且 经

Rieppel 重新厘定后的正模标本和副模标本均选自

Meyer[12](1847 — 1855) 描 述 的 原 始 标 本 。 Notho-
saurus mirabilis 系幻龙属模式种, 正模标本(UMO 

1000)是一件不完整的头后骨架 , 而头骨仅保留带

有 牙 齿 的 下 颌 碎 片 ; 副 模 标 本 (UMO BT 66700, 

67100)分别是背视和腹视保存的近乎完整的头骨。 
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后 出 异 名 有 Nothosauru smünster, Dracosaurus-
bronnii 和 Nothosaurus bergeri[1]。该物种是一件中

等大小的幻龙, 成年个体头骨长约 460 mm, 上颌

齿列向后比较长, 可以到达上颞孔中点处, 每侧有

5 个前颌骨獠齿, 成对的上颌骨獠齿之前有 4 个上

颌骨小齿。头后骨骼显示, Nothosaurus mirabilis 背

椎神经棘比较高[1,7]。目前 Nothosaurus mirabilis 化

石 发 现 于 中 三 叠 统 安 尼 阶 壳 灰 岩 上 部 和 拉 丁 阶

Keuper 下部, 分布于欧洲中部和阿尔卑斯南部, 并

有可能存在于冈瓦那大陆架北部[1]。 

Nothosaurus giganteus 是一件大型个体的幻龙, 

成年个体头骨长度达到 750 mm, 模式标本(UMO 

BT68500)和副模标本(UMO BT72600)分别为一件

破碎的头骨和一件仅保存左下颌后部骨骼残片。同 

物 异 名 包 括 Nothosaurus andriani, Nothosaurus 

aduncidens, Nothosaurus angustifrons, Nothosaurus 

baruthicus, Nothosaurus chelydrops, Opeosaurus 

suevicus 和 Paranothosaurus amsleri[1]。Nothosaurus  

giganteus 在德国盆地发现于壳灰岩上部并延续至

Keuper 下部(安尼期晚期至拉丁期早期), 在南阿尔

卑斯圣乔治山地区则见于安尼阶‒拉丁阶界线附近, 

就其地层分布来看, 属于地质时代较年轻的幻龙物

种, 但该物种表现出一些幻龙属内近祖性特征, 比

如吻部较短且浑圆 , 上颌缝合部较短窄(长宽比为

1.0~1.3), 上颌骨齿列向后延伸较短, 4 个前颌骨獠

齿与 1 个前颌骨小齿间列等特征[7]。德国盆地壳灰

岩发现的散碎的 Nothosaurus giganteus 头后骨骼显

示该物种具有独特的神经弓, 神经棘低且贯穿整个

椎体[7,13]。 

Nothosaurus marchicus由 Koken[14]1893 年描述

命名, 正模标本已经无法找到, 现保存在柏林洪堡

大学自然历史博物馆的标本 MB.R.2 是它的头骨背

面的印迹标本, 发现于德国柏林附近的 Rüdersdorf

的中三叠统安尼阶上部 Illyrian 亚阶壳灰岩中层的

基 部 地 层 中 。 后 出 异 名 有 Nothosaurus crassus , 

Nothosaurus oldenburgi, Nothosaurus procerus, No- 
thosaurus raabi, Nothosaurus schroederi, Notho- 
saurus parva 和 Nothosaurus venustus[1]。该种为一

幻龙小型种, 成年个体头骨长度不超过 200 mm[1]。

Nothosaurus marchicus 唯一头后骨骼标本 MB I. 

007.18 (N. raabi 的正型标本, 后厘定为 N. marchi-
cus 的后出异名)显示该物种有 38 节荐前椎, 其中

18 节位于锁骨‒间锁骨之前 , 锁骨‒间锁骨位于第

19 节之上, 荐椎 3 块; 肱骨具幻龙属显著特征; 腕

骨 3 块; 跗骨 3 块[7]。Nothosaurus marchicus 发现

于中三叠统安尼阶上部壳灰岩中部的最下部地层

中, 分布于欧洲中部[1]。 

Nothosaurus juvenili 由 Edinge[15]于 1921 年描 

述命名, 正模标本(PGIMUH K.8698-1)为一件基本

完整的头骨, 发现于德国海德尔堡市附近的中三叠

统安尼阶上部的壳灰岩上部地层中[1]。后又有采集

自意大利北部圣乔治山(Monte San Giorgio)的中三

叠统安尼阶最上部地层中的标本 BES SC 1736, 包

含部分头骨和近于完整但零散的头后骨骼, Silvio[16]

根据前关节突指向后侧方导致下颌关节的位置比枕

髁更靠后这一特征以及标本大小 , 将其鉴定为 No-
thosaurus cf. N. juvenilis。该种也为一幻龙小型种, 

成年个体头骨长度为 126 mm; 眼眶较大 [1]。No-
thosaurus juvenilis 的眼眶大, 可能是造成其眶后弓

窄以及上颞孔长与眼眶长的比例小的原因, 上颞孔

长与眼眶长的比例仅为 1.58, 远小于 2, 与幻龙属

其他种差别较大[17]。 

Nothosaurus edingerae 由 Schultze[18]于 1970 年

描述命名, 正模标本(SMF R-4035)为一件较破碎的

头骨, 发现于德国美茵河谷拜罗伊特附近的 Gips-

keuper 最上部(中三叠统拉丁阶的最上部或晚三叠

统最下部卡尼阶的最下部)的地层中[1], 后又有发现

于 Gipskeuper 上部地层中的一件破碎的头骨标本

SMNS59072[19]。该种为一幻龙小型种 , 成年个体

头骨长度不超过 140 mm, 上颞孔前部较宽, 细长

的顶孔位于顶骨 2/3 处的深槽处, 顶孔之后具矢状

棘[1]。Nothosaurus edingerae 是唯一上延至卡尼阶

的幻龙种, 是地质时代上最年轻的幻龙种。 

Nothosaurus jagisteus 由 Rieppel[8]2001 年描述

命名, 正模标本(SMNS56618)为一件近于完整的头

骨和下颌以及部分头后骨骼, 发现于德国南部的中

三叠统拉丁阶下部的壳灰岩上部地层中。该种为一

幻龙小型种, 成年个体头骨长 184 mm; 关节后突

细长。Nothosaurus jagisteus 头后骨骼显示, 背椎神

经 棘 中 等 高 度 。 Nothosaurus jagisteus 与 Notho-
saurus mirabilis 比较相似, 但是体型比后者小。 

以 色 列 内 盖 夫 (Negev) 拉 蒙 盆 地 (Makhtesh 

Ramon)中三叠统安尼阶上部(Illyrian 亚阶中上部)

或拉丁阶下部(Fassanian 亚阶)地层中发现 2 个幻龙

种, 分别是 Nothosaurus tchernovi 和 Nothosaurus 
haasi[2021]。Nothosaurus tchernovi 由 Haas[20]1980
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年描述命名 , 正模标本 (HUJ-Pal.3665)为一件近完

整的头骨以及与其关联的下颌骨, 左部的眶后区和

顶骨没有保存, 但顶骨部分被做成自然模型(natural 

mold)而得以保存 , 颅腔和中耳腔同样被做成自然

模型。该种为一中等大小的幻龙, 成年个体头骨长

度为 310 mm, 与 N. mirabilis 非常相似; 吻部细长, 

两侧近于平行 ; 眶后区细长 , 上颞孔窄长。与 N. 
mirabilis 不同之处为: 颧骨缺失, 鳞骨的前缘与上

颌骨后部相接 , 翼骨的后部在腹面有一很深的凹 

陷[1]。Nothosaurus haasi 由 Rieppel 等[21]1997 年描

述命名 , 正模标本 (HUJ-Pal.2250)为一件近乎完整

的头骨, 现保存于耶路撒冷的希伯来大学。该种为

一幻龙小型种, 成年个体头骨仅长 123.5 mm, 与其

他幻龙种不同之处是其锄骨愈合 [21]。分支谱系分

析表明 Nothosaurus haasi 和 Nothosaurus tchernovi
为姐妹群 , 关系最亲近 , 这两个种的独有特征为 : 

颧骨缺失, 上颌骨前突在外鼻孔外侧处没有一个凹

陷, 而其他幻龙种存在该凹陷且在凹陷底部有一小   

孔[21]。 

荷兰温特斯韦克(Winterswijk)中三叠统安尼阶

下部壳灰岩的下部地层记述有 2 个幻龙种, 分别是

Nothosaurus winterswijkensis 和 Nothosaurus winkel-
horsti[910], 代表当前发现的时代最老的幻龙物种 , 

显 示 诸 多 近 祖 性 特 征 。 其 中 , Nothosaurus win-
terswijkensis 由 Albers 等[9]2003 年描述命名, 正模

标本(NMNHL St 445530)为一件近于完整的头骨和

部分下颌。该种系一幻龙小型种, 成年个体头骨长

126.7 mm; 4 个前颌骨獠齿后面跟着第五个明显  

较小的前颌齿, 成对的上颌骨獠齿之前有 3 个上颌

骨小齿 ; 轭骨较宽进入眼眶后腹缘。Nothosaurus 
winkelhorsti 由 Klein 等[10]2009 年描述命名, 正模

标本(NMNHL RGM 443825)为一件近于完整的头

骨, 是该种唯一的标本。该种为一幻龙小型种, 其

成年个体头骨仅长 46 mm, 在目前发现的成年幻龙

物种中体型最小, 还不到之前报道的最小幻龙头骨

的一半 , 但其前颌骨、鼻骨、额骨和顶骨均愈合 , 

颧骨已与上颌骨部分愈合。而在其他幻龙种中, 前

颌骨和鼻骨均未愈合[10]。 

对东特提斯生物区幻龙类的研究较晚, 源自杨

钟健 [22]1965 年记述的发现于贵州兴义顶效中三叠

统 下 部 关 岭 组 的 意 外 兴 义 龙 (Shingyisaurus unex-
pectus), 最初归入扁鼻龙科 , 后经 Rieppel[23]1998

年重新研究, 厘定为 Nothosaurus sp., 2000 年又将

种名 unexpectus 定为疑难名称[1]。直至 21 世纪初

期, 中国贵州盘县中三叠统安尼阶关岭组上段及贵

州兴义和云南富源中三叠统拉丁阶法郎组竹杆坡段

陆续发现数量丰富、保存完整(头骨和头后骨骼关

节良好)的幻龙类骨架, 描述命名 3 个物种, 分别为

N. youngi, N. yangjuanensis 和 N. rostellatus[3,5,24]。 

N. youngi 由李锦玲等[5]2004 年描述命名, 正模

标本 IVPP V 13590 为一件近于完整的头骨、下颌

及不完整的头后骨架, 标本采集自贵州兴义地区中

三叠统法郎组竹杆坡段。2013 年又有发现于同层

位同地点的标本 WS-30-R24, 为一件近完整的头骨

和头后骨架, 仅尾部的后部缺失。Ji 等[6]根据顶孔

位于顶骨后端的凹槽处, 眼眶和上颞孔的距离相对

较窄和颧骨出现这些特征将其归入 N. youngi, 并将

N. youngi 的鉴定特征修订为: 幻龙属小型种, 荐前

椎长度约为 108 cm, 顶孔位于顶骨的凹槽中, 上颞

孔的长度将近为眼眶长度的两倍 , 前颌骨齿式为

4+1, 上颌骨齿式为 5+2, 5 块腕骨, 间锁骨没有后

突, 闭孔闭合呈长条状。WS-30-R24 的头后骨骼表

现出一系列以前认为只有鸥龙属才具有的特征, 比

如: 肱骨的前缘内凹, 没有明显的拐角且中部没有

明显收缩; 5 块腕骨; 存在多指式; 4 块荐肋[6]。上

颞孔与眼眶长的比值在 WS-30-R24 中为 1.96, 且

在 N. juvenilis 中 这 一 比 值 为 1.58, 而 在 鸥 龙 种

Lariosaurus xingyiensis 中这一比值为 1.91, 因此上

颞孔与眼眶长的比值为 2 这一区分幻龙属和鸥龙属

的头骨特征也不再适用[6]。 

N. yangjuanensis 由 Jiang 等[24]2006 年命名, 其

正模标本 GMPKU-P-1080 为一完整的背、腹双侧

修雕的头骨, 发现于贵州盘县中三叠统关岭组上段, 

羊圈幻龙正模标本腹侧保存特征描述于 2005 年 9

月, 背侧保存特征描述于 2006 年 5 月并正式建立

该 物种 [2425] 。 2006 年 9 月 , 尚庆华 [3] 描述了 与

GMPKU-P-1080 同 地 点 同 层 位 发 现 的 两 件 标 本

(IVPP V 14294 和 IVPP V 14301), 并命名归属于幻

龙属的另一物种小吻幻龙(N. rostellatus), 但未讨论

该物种与羊圈幻龙的关系。其后, 又有发现于同层

位同地点的标本 GMPKU-P-3014, 为一件近完整的

头骨、下颌及近完整的头后骨架, 仅尾部的后部缺

失, 尹超等 [4]根据头骨与吻端到眼眶前缘距离的比

例为 3.03, 外鼻孔的长宽比为 1.1 左右, 上颞孔长

与眼眶长的比例为 2.40, 两侧鼻骨均有一平缓的后

突与额骨相接, 额骨和顶骨的骨缝两侧各有一个较
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平缓的后突 , 中间则强烈交错等特征将其归入 N. 
yangjuanensis, 并将 N. yangjuanensis 的鉴定特征修

订为: 4 个前颌骨獠齿后面跟着一个小的前颌骨齿, 

5~6 个小的上颌骨齿后面跟着一对上颌骨獠齿, 腕

骨 4 块, 间锁骨没有后突, 荐椎 4 块, 存在多指(趾)

式。尹超等[4]指出 GMPKU-P-3014, IVPP V 14294

和 GMPKU-P-1080 具有以下共同特征: 体型为中

等大小 ; 吻部为铲状 , 较短 , 钝圆 ; 前颌骨齿式均

为(4+1), 即 4 个前颌骨獠齿后面跟着一个小的上颌

骨齿; 额骨和顶骨的骨缝两侧各有一个较平缓的后

突, 中间部分则强烈交错; 后额骨和上颞孔前内缘

被眶后骨和顶骨所阻隔。这些特征组合起来能够明

显区别于幻龙属其他各种, 又因为这 3 件标本出自

同一产地同一层位 , 所以确认这 3 块标本为同一

种。根据古生物命名法的优先律法则, 小吻幻龙为

羊圈幻龙的后出异名, 应弃用。同 N. youngi 一样, 

N. yangjuanensis 的头后骨骼也表现出一些以前认

为只有鸥龙属才具有的特征, 比如: 腕骨 4 块, 间

锁骨没有后突, 4 块荐肋, 存在多指(趾)式[1]。可以

看出, 以前用来区分鸥龙属和幻龙属的特征已经不

再适用。东特提斯这些幻龙材料的发现和研究丰富

了幻龙属物种多样性和头后骨骼学特征。基于此 , 

对幻龙属内物种间支序发生关系、历史古地理、齿

式及牙齿替换规律等有了新的认识[5,24,26]。 

综上所述, 西特提斯生物区安尼阶下部至拉丁

阶上部保存了丰富的幻龙类头骨化石, 基于这些头

骨材料奠定了幻龙属及多数种的分类学基础。但幻

龙的完整骨架标本非常少见, 仅在西特提斯发现少

数带有头后骨骼的幻龙骨架, 包括德国壳灰岩中的

3 具标本: N. mirabilis 的正模标本 UMO 1000, N. 
jagisteus 的正模标本 SMNS 56618 和 N. marchicus
的一件标本 MB.I.007.18; 圣乔治山黑色页岩中的

两具标本: N. giganteus 的一件近完整的骨骼标本

PIMUZ T 4829 和 Nothosaurus cf. N. juvenilis 的一

件标本 BES SC 1736 (包含部分头骨和近完整但零

散的头后骨骼); 荷兰壳灰岩下部的 1 具标本: 幻龙

未定种 NMNHL St 87289 (仅保存部分头后骨骼)以

及一些零散的幻龙类骨骼, 如脊椎、神经弓、肱骨

等[2,8,15,27]。2000 年, Rieppel[1]基于对西特提斯发现

的幻龙标本的研究 , 将幻龙属鉴定特征厘定为“上

颌齿式向后延伸至上颞孔前缘之后, 成对的上颌骨

獠齿后跟着一排细密排列的明显变小的锥形小齿 , 

上颞孔的长度为眼眶长度的 2~4 倍, 腕骨和跗骨不

超过 3 块”。可以看出, 这些鉴定特征主要依据幻

龙属头骨的特征, 头后骨骼特征仅涉及腕骨和跗骨

数目。2008 年, Bickelmann 等[2]基于对西特提斯现

有的幻龙属头后骨骼的研究, 认为幻龙属头后骨骼

特征具有重要的分类学意义, 并总结有关西特提斯

区幻龙属头后特征的报道, 将幻龙属头后的鉴定特

征厘定为: 椎体为双平型; 荐肋远端没有明显膨胀; 

肋骨近端关节头稍微膨大; 相对较大的乌喙骨; 肱

骨有明显弯曲 , 前缘有一明显的拐角 , 后缘内凹 ; 

在肱骨近端关节头处有明显的三角肌脊和背阔肌附

着处; 内髁孔几乎都存在; 外髁没有明显发育; 指

式为 2-3-4-5-3。这些进展预示幻龙头后骨骼可能

在幻龙属及种分类学方面具有重要意义。不过, 由

于材料有限且比较破碎, Bickelmann 等[2]研究获得

的一些认识仍有待于证实。我国华南地区发现的幻

龙属骨骼标本, 包括贵州兴义地区中三叠统法郎组

竹杆坡段的两件幻龙标本(Nothosaurus youngi 模式

标本 IVPP V 13590 及标本 WS-30-R24)和贵州盘县

中三叠统关岭组上段的两件幻龙标本(Nothosaurus- 
yang juanensis 标 本 GMPKU-P-3014 和 IVPP V 

14294), 保 存 较 为 完 整 , 尤 其 是 头 后 骨 骼 保 存 较

好。除这些用于科学研究的标本外, 华南地区还发

现数量丰富、保存完整的幻龙化石, 为幻龙属分类

学的进一步研究提供了丰富的素材。 

2  幻龙属系统发生关系 

幻龙属内各种之间系统发生关系的研究最早由

Rieppel[8]2001 年选取 25 个性状, 将幻龙属的 9 个

种作为内类群, Pachypleurosauria, Simosaurus 和

Germanosaurus 作为外类群, 对其进行分支谱系分

析, 得到唯一的最简约树(图 2(a))。谱系分析结果

支持幻龙属为单系类群, 共近裔性状包括: 鼻骨前

侧突指向外鼻孔内缘, 上颌骨在外鼻孔外侧凹陷处

有一小孔, 上颌骨獠齿存在, 顶骨愈合, 顶骨强烈

收缩 ,  顶孔强烈后置 ,  枕骨嵴存在。李锦玲等 [ 5 ] 

2004 年将 N. youngi 加入 2001 年的矩阵, 得到 12

棵最简约树, 其最严格合意树(图 2(b))与 2001 年相

比 ,  支 持 幻 龙 属 为 单 系 的 性 状 没 有 变 化 ,  而 N. 
giganteus, N. mirabilis, N. jagisteus (N. haasi, N. 
tchernovi)之间的关系, 以及它们与 N. edingerae, N. 
marchicus 和 N. winterswijkensis 之间的关系变为无

解, 即在这个谱系分析中, 幻龙属内各种间的关系

存在问题。Jiang 等[24]2006 年将 N. youngi 和 N.  
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图 2  幻龙属分支谱系关系 
Fig. 2  Interrelationships of the species in the genus Nothosaurus 

 

yangjuanensis 也加入 2001 年的矩阵, 得到 19 棵最

简约树, 在最严格合意树(图 2(c))中, N. youngi 在

N. youngi, N. winterswijkensis, N. marchicus, N. 
edingerae 这 个 类 群 中 , N. yangjuanensis 与 N. 
giganteus (N. jagisteus, N. mirabilis (N. haasi, N. 
tchernovi)) 为 姐 妹 群 。 但 是 N. giganteus, N. 
mirabilis, N. jagisteus (N. haasi, N. tchernovi)之间的

关系, 以及它们与 N. edingerae, N. marchicus, N. 
winterswijkensis, N. youngi 和 N. yangjuanensis 之间

的关系是无解的, 即幻龙属内的分支谱系仍然没有

得到解决。Klein 等[10]2009 年将 N. winkelhorsti 加

入 2006 年的矩阵, 得到 32 棵最简约树, 在严格合 

意树 (图 2(d))中 ,  幻龙科的单系性进一步被证实 ,  

但科内各属之间的关系仍未很好地解决，其中 N. 
giganteus, N. mirabilis, N. jagisteus 与(N. haasi, N. 
tchernovi)构成并系, 并与 N. edingerae, N. mar- 
chicus, N. winterswijkensis, N. youngi, N. yang- 
juanensis 呈并系关系; N. winkelhorsti 和 N. juvenilis
位于最基干位置, 与其他幻龙属种呈并系关系。 

在图 2 的 4 个严格合意树中, 节点①是由 N. 
haasi 和 N. tchernovi 组成的单系。支持节点①的性

状均为 :  吻部细长 ,  两侧边缘平行 ;  前颌骨獠齿 
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红色圆点代表安尼期早期和中期的幻龙发现点, 黄色方块代表安尼期晚期的幻龙发现点, 黑色三角形代表拉丁期早期的幻龙发现点 

图 3  中‒晚三叠世幻龙属古地理分布(修自文献[28]) 
Fig. 3  Paleogeogarphic distribution of Nothosaurus species in the Middle and Late Triassic (modified from Ref. [28]) 

存在; 上颌骨在外鼻孔外侧凹陷处没有小孔; 内鼻

孔前缘大致位于外鼻孔前缘之后; 前额骨背部暴露

较多; 额骨愈合; 后额骨与顶骨相交; 颧骨在眼眶

后缘之外; 上颌齿列向后延伸至上颞孔长的 1/3 处; 

上颞孔长度大于眼眶的 2 倍; 上颌骨獠齿存在; 额

骨‒顶骨骨缝位于上颞孔前缘之前 ; 顶骨愈合 ; 顶

骨强烈收缩; 顶孔强烈后置; 顶骨嵴存在; 背椎神

经脊较高。节点②是由 N. giganteus, N. mirabilis, 

N. jagisteus, N. haasi 和 N. tchernovi 构成的单系。

支持节点②的性状均为: 前颌骨獠齿存在; 内鼻孔

前缘大致位于外鼻孔前缘之后; 前额骨背部暴露较

多; 额骨愈合; 后额骨与顶骨相交; 上颌齿列向后

延伸至上颞孔长的 1/3 处; 上颞孔长度大于眼眶的

2 倍; 上颌骨獠齿存在; 额骨‒顶骨骨缝位于上颞孔

前缘之前; 顶骨愈合; 顶骨强烈收缩; 顶孔强烈后

置 ; 顶 骨 嵴 存 在 。 节 点 ⑥ 是 由 N. giganteus, N. 
mirabilis, N. jagisteus, N. haasi, N. tchernovi, N. 
edingerae, N. marchicus 和 N. winterswijkensis 构成

的单系。节点⑥的共有性状为 : 前颌骨獠齿存在 ; 

内鼻孔前缘大致位于外鼻孔前缘之后; 前额骨背部

暴露较多; 额骨愈合; 上颞孔长度大于眼眶的 2 倍; 

上颌骨獠齿存在; 顶骨愈合; 顶骨嵴存在。节点⑦

是 由 N. giganteus, N. mirabilis, N. jagisteus, N. 
haasi, N. tchernovi, N. edingerae, N. marchicus, N. 
winterswijkensis 和 N. juvenilis 构成的单系。节点⑦

的共有性状为: 前颌骨獠齿存在; 内鼻孔前缘大致

位于外鼻孔前缘之后; 前额骨背部暴露较多; 额骨

愈合 ; 上颌骨獠齿存在 ; 顶骨愈合 ; 顶骨嵴存在。

综上所述 , 节点① , ② , ⑥和⑦的共有性状在这 4 

个严格合意树中是稳定的, 而节点③, ④和⑤在这

4 个严格合意树中是不稳定的。在 Rieppel[8]幻龙谱

系之后的加入新种的幻龙属分支谱系分析中, 幻龙

属内部的关系没有得到解决。造成这种情况的原因

在于性状的选取存在问题, 亟需选取新的性状, 尤

其是将幻龙头后骨骼的性状加入幻龙属分支谱系分

析中。 

3  幻龙属各种地层和古地理分布及

其古地理迁移 

在西特提斯, 幻龙属各种分布于德国、以色列

和荷兰。最早出现的是荷兰的 N. winterswijkensis
和 N. winkelhorsti, 出现于壳灰岩下部地层中。在德

国, 最早出现的是 N. marchicus, 出现于德国盆地

东部壳灰岩下部的上部地层中; 接着是 N. juvenilis, 

最早出现于海德尔堡附近壳灰岩上部的下部地层

中; N. mirabilis 和 N. giganteus 与 N. juvenilis 同时

出现于壳灰岩上部的下部地层中; 最后出现的是 N. 
edingerae, 出现于 Gipskeuper 地层中[7]。在以色列, 

大概在安尼‒拉丁界线附近 , 幻龙进入拉蒙盆地 , 
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并分化为两个种 N. tchernovi 和 N. haasi [2127]。在

东特提斯, N. yangjuanensis 发现于贵州盘县中三叠

统关岭组上段的地层中, N. youngi 发现于贵州兴义

地区中三叠统法郎组竹杆坡段的地层中。 

全球范围内, 从幻龙属的地层分布与古地理分

布可以看出: 安尼期早期, 幻龙属在欧洲开始出现, 

荷兰出现 N. winterswijkensis 和 N. wink1elhorsti; 安

尼期中期, 中国华南出现 N. yangjuanensis, 德国出

现 N. marchicus; 安 尼 期 晚 期 , 德 国 出 现 N. 
giganteus, N. mirabilis 和 N. juvenilis, 以色列出现

N. haasi 和 N. tchernovi; 拉丁期早期, 德国出现 N. 
jagisteus; 拉丁期晚期, 德国出现 N. edingerae, 中

国出现 N. youngi。综上所述, 幻龙最早出现于安尼

期早期 , 在安尼期晚期至拉丁期早期达到繁盛期 , 

在卡尼期早期绝灭。 

从幻龙属各种的古地理分布与地层发生顺序 , 

结合分支谱系关系, 分析得出幻龙的可能迁移路线

(图 3): 在欧洲, 由荷兰迁移至德国和以色列, 而幻

龙最早出现于西特提斯还是东特提斯, 现在还没有

定论。幻龙属的地层发生顺序与其谱系关系并不完

全吻合, 比如相对进化的 N. haasi 和 N. tchernovi, 
生 活 在 安 尼 晚 期 或 拉 丁 早 期 , 而 相 对 原 始 的 N. 
juvenilis, N. edingerae 和 N. youngi 却出现在拉丁晚

期或卡尼早期。 
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