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M a cr o s c eli d e a n s ( M y o h yr a ci n a e a n d R h y n c h o c y o ni n a e) fr o m t h e l at e Oli g o c e n e 
N s u n g w e f or m ati o n of t h e R u k w a Rift B a si n, s o ut h w e st er n T a n z a ni a

N a n c y J. St e v e n s a, b , P atri c k M. O’ C o n n or a, b , C a s s y Mt el el a c a n d Eri c M. R o b ert s d

a D e p art m e nt of Bi o m e di c al S ci e n c es, H erit a g e C oll e g e of Ost e o p at hi c M e di ci n e, O hi o U ni v ersit y, 2 2 8 Ir vi n e H all, At h e ns, O hi o, U S A; b C e nt er f or 
E c ol o gi c al a n d E v ol uti o n ar y St u di es, O hi o U ni v ersit y, At h e ns, O hi o, U S A; cD e p art m e nt of G e os ci e n c es, U ni v ersit y of D ar Es S al a a m, T a n z a ni a; d E art h a n d 
E n vir o n m e nt al S ci e n c es, J a m es C o o k U ni v ersit y, T o w ns vill e, Q L D, A ustr ali a

A B S T R A C T

T h e f o s sil r e c or d of m a cr o s c eli d e a n m a m m al s i s n ot ori o u sl y p at c h y, wit h a si g ni fi c a nt s p ati al a n d t e m p or al 
g a p s e p ar ati n g f a u n a s fr o m t h e e arl y Oli g o c e n e l o c aliti e s of n ort h er n Afri c a a n d t h e e arl y Mi o c e n e l o c aliti e s 
of e a st er n a n d s o ut h er n Afri c a. H er e w e d e s cri b e f o s sil m a cr o s c eli d e a n s r e pr e s e nti n g M y o h yr a ci n a e a n d 
R h y n c h o c y o ni n a e r e c o v er e d fr o m a rift- fill s e q u e n c e of ri c hl y f o s silif er o u s s a n d st o n e s i n t h e l at e Oli g o c e n e 
N s u n g w e F or m ati o n i n t h e R u k w a Rift B a si n of s o ut h w e st er n T a n z a ni a. R a di o m etri c all y d at e d t o 2 5. 2 M a, 
a n e w P al a e o g e n e m y o h yr a ci n e t a x o n ( R u k w as e n gi b utl eri ) i s r e pr e s e nt e d b y a p arti al m a xill a ( R R B P 0 5 4 0 9) 
pr e s er vi n g a li g htl y w or n M 2- M 3. T h e M 2 e x hi bit s a l e s s h y p s o d o nt a n d m e si o di st all y el o n g at e m or p h ol o g y 
t h a n  t h e  e arl y  Mi o c e n e  M y o h yr a x  os w al di ,  a n d  t h e  t hr e e-r o ot e d  M 3  e x hi bit s  a  ti n y  m e si all y  p o siti o n e d  
f o s s ett e. A n e w r h y n c h o c y o ni n e (Oli g or h y n c h o c y o n s o n g w e nsis ) i s r e pr e s e nt e d b y s p e ci m e n s m or e br a c h y o-
d o nt t h a n t h e e arl y Mi o c e n e Mi or h y n c h o c y o n . T a k e n t o g et h er t h e s e fi n d s d o c u m e nt a r ar e wi n d o w i nt o 
m a cr o s c eli d e a n  e v ol uti o n ar y  hi st or y  wit h  di v er si fi c ati o n  of  t h e  gr o u p  n e ar  t h e  P al a e o g e n e- N e o g e n e  
Tr a n siti o n ( P N T). C o nti n u e d e x pl or ati o n o ff er s a r e fi n e d p er s p e cti v e o n mi d- C e n o z oi c f a u n al a n d e c o s y st e m 
d y n a mi c s o n c o nti n e nt al Afri c a, e x p a n di n g o p p ort u niti e s f or r e c o g ni si n g tr e n d s i n p al a e o bi ol o gi c al di v er sit y 
a cr o s s h a bit at t y p e s a n d t hr o u g h ti m e.

A R TI C L E HI S T O R Y 
R e c ei v e d 2 2 A pril 2 0 2 1  
A c c e pt e d 3 0 M a y 2 0 2 1 

K E Y W O R D S 
P al a e o g e n e; p al a e o e c ol o g y; 
m a m m al e v ol uti o n; 
Afr ot h eri a; C e n o z oi c; 
el e p h a nt s hr e w; s e n gi

I ntr o d u cti o n

U nr a v elli n g  t h e  ori gi n  a n d  a ffi niti es  of  m a cr os c eli d e a ns  ( als o  
t er m e d  s e n gis,  or  el e p h a nt  s hr e ws)  h as  l o n g  pr es e nt e d  
a  p al a e o nt ol o gi c al  p u z zl e.  M o d er n  s e n gis  ar e  s m all  i ns e cti v or o us  
m a m m als c h ar a ct eris e d b y r a pi d hi n d li m b- d o mi n a nt l o c o m oti o n 
a n d a n el o n g at e fl e xi bl e s n o ut. E xt a nt s e n gis c o nsist of 2 0 s p e ci es 
wit hi n  si x  d es cri b e d  g e n er a,  all  r estri ct e d  t o  c o nti n e nt al  Afri c a  
( H erit a g e et al. 2 0 2 0 ). Oft e n d es cri b e d as ‘li vi n g f ossils’, t h eir e v ol u-
ti o n ar y  hist or y  h as  b e e n  li n k e d  wit h  mi x o d e cti d  i ns e cti v or es  
( S c hl oss er 1 9 1 0 ),  Glir es  ( N o v a c e k  1 9 8 4 ),  M e n ot y p hl a  ( H a e c k el  
1 8 6 6 ; Gr e g or y 1 9 1 0 ), c o n d yl art hr a ns ( H art e n b er g er 1 9 8 6 ; Si m o ns 
et al. 1 9 9 1 ; Z a c k et al. 2 0 0 5 ; T a b u c e et al. 2 0 0 7 ; P e n kr ot et al. 2 0 0 8 ), 
a n d pri or t o a m or e e x p a n d e d Afri c a n C e n o z oi c f ossil r e c or d, s o m e 
of  t h eir  m e m b ers  w er e  ori gi n all y  d es cri b e d  as  h yr a c oi ds  or  e v e n  
m ars u pi als.  M or e  r e c e ntl y,  m a cr os c eli d e a ns  h a v e  b e e n  gr o u p e d  
a m o n g  afr ot h eri a ns,  a n  arr a y  of  e n d e mi c  Afri c a n  m a m m als  t h at  
i n cl u d es  m o d er n  t u b uli d e nt at es,  t e nr e c oi ds,  h yr a c oi ds,  sir e ni a ns,  
a n d pr o b os ci d e a ns u nit e d first o n t h e b asis of m ol e c ul ar s e q u e n c e 
d at a ( e. g., St a n h o p e et al. 1 9 9 8 ; M ur p h y et al. 2 0 0 1 ; As h er et al. 
2 0 0 3 ;  As h er  2 0 0 7 ;  H e d g es  et  al.  2 0 1 5 )  a n d  l at er  s u p p ort e d  b y  
m or p h ol o gi c al f e at ur es ( e. g., S á n c h e z- Vill a gr a et al. 2 0 0 7 ; S ei ff ert 
2 0 0 7 ; T a b u c e et al. 2 0 0 7 , 2 0 0 8 ; Wi bl e et al. 2 0 0 7 ; As h er a n d L e h m a n 
2 0 0 8 ; O’ L e ar y et al. 2 0 1 3 ).

I m p ort a ntl y,  t e m p or al  a n d  s p ati al  s a m pli n g  g a ps  i n  e arl y  
C e n o z oi c f ossil- b e ari n g sit es o n c o nti n e nt al Afri c a h a v e o bs c ur e d 
m a cr os c eli d e a n  e v ol uti o n ar y  hist or y  a cr oss  t h e  P al a e o g e n e-  
N e o g e n e  Tr a nsiti o n  ( P N T).  P al a e o g e n e  s e n gi  dis c o v eri es  w er e  
l o n g  li mit e d  t o  t w o  n o w- e xti n ct  s u bf a mili es  fr o m  l o c aliti es  i n  
n ort h er n  Afri c a.  T a x o n o m y  f oll o ws  H olr o y d  ( 2 0 1 0 ). 
M et ol d o b oti n a e i n cl u d es a si n gl e d es cri b e d g e n us ( M et ol d o b ot es ) 

fr o m  t h e  e arl y  Oli g o c e n e  F a y u m  D e pr essi o n  of  E g y pt  ( S c hl oss er  
1 9 1 0 ; Si m o ns et al. 1 9 9 1 ). H er o d otii n a e i n cl u d es C h a m bi us fr o m 
t h e l at e E arl y or e arl y Mi d dl e E o c e n e C h a m bi M assif i n T u nisi a 
( e. g., H art e n b er g er 1 9 8 6 ; T a b u c e 2 0 1 8 ), N e m e nc h at h eri u m fr o m t h e 
mi d-l at e E o c e n e Bir el At er, Al g eri a, a n d t h e l at e Mi d dl e or L at e 
E o c e n e  l o c alit y  of  D ur  At- T al a h,  Li b y a  ( T a b u c e  et  al.  2 0 0 1 ), 
E ot m a nts oi us r e pr es e nt e d  b y  a  si n gl e  t o ot h  als o  fr o m  D ur  At-  
T al a h, Li b y a ( T a b u c e et al. 2 0 1 2 ), a n d H er o d oti us fr o m Oli g o c e n e 
l o c aliti es i n t h e F a y u m D e pr essi o n of E g y pt ( Si m o ns et al. 1 9 9 1 ). 
L o c aliti es i n N a mi bi a h a v e r e v e al e d i nt er esti n g m at eri als i n cl u di n g 
a n e ni g m ati c t o ot h fr o m t h e Sili c a N ort h l o c alit y ( Pi c kf or d et al. 
2 0 0 8 )  a n d  ot h er  m at eri als  i nt er pr et e d  as  E o c e n e  i n  a g e  ( b ut  s e e  
S ei ff ert 2 0 1 0 ; C ost er et al. 2 0 1 2 ; M ari v a u x et al. 2 0 1 2 ; S all a m a n d 
S ei ff ert 2 0 1 6 f or a r a n g e of alt er n ati v e a g e i nt er pr et ati o ns e xt e n di n g 
i nt o t h e Oli g o c e n e or e v e n t h e Mi o c e n e).

M et ol d o b ot es h as  r e m ai n e d  a n  u n c o nt est e d  s e n gi  b y  m ost.  
S ei ff ert ( 2 0 0 7 ) a n d As h er a n d S ei ff ert (2 0 1 0 ) r e vi e w e d ar g u m e nts 
f or  a n d  a g ai nst  i n cl u di n g  h er o d otii n es  (N e m e ntc h at h eri u m, 
C h a m bi us a n d H er o d oti us ) i n t h e M a cr os c eli d e a. I n r e c e nt y e ars, 
a d diti o n al  si g ni fi c a nt  a n d  w ell- pr es er v e d  h er o d otii n e  s p e ci m e ns  
h a v e b e e n d es cri b e d fr o m sit es i n n ort h er n Afri c a ( T a b u c e et al. 
2 0 1 2 ; T a b u c e et al. 2 0 0 8 ). B ut u ntil r e c e ntl y, t h e s u bs e q u e nt r e c or d 
f or t h e gr o u p h as b e e n i nt err u pt e d b y a ~ 9 M a hi at us i n t h e f ossil 
r e c or d  u ntil  t h e  r e c o v er y  of  Mi o c e n e  a n d  m or e  r e c e nt  f a u n as  of  
e ast er n ( K e n y a) a n d s o ut h er n ( S o ut h Afri c a, N a mi bi a) Afri c a, wit h 
l o c aliti es t h at pr es er v e a n arr a y of f or ms m or e si mil ar t o m o d er n 
r h y n c h o c y o ni n e s e n gis (s e e r e vi e w i n H olr o y d 2 0 1 0 ). Als o c o m m o n 
i n Mi o c e n e f a u n as ar e m e m b ers of t h e M y o h yr a ci n a e ( P att ers o n 
1 9 6 5 ),  t h e  n o w- e xti n ct  s u bf a mil y  of  m a cr os c eli d e a ns  ori gi n all y  
i nt er pr et e d as h yr a c oi ds wit h t o ot h s p e ci alis ati o ns r e fl e cti n g h er bi-
v or o us  di ets  ( e. g.,  B utl er  1 9 8 4 ).  T h e  s e n gi  f ossil  r e c or d  e x p a n ds  

C O N T A C T N a n c y J. St e v e ns E m ail st e v e ns n @ o hi o. e d u O hi o U ni v ersit y, 2 2 8 Ir vi n e H all, At h e ns, O hi o 4 5 7 0 1, U S A

HI S T O RI C A L BI O L O G Y                                      
htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 0 8 0/ 0 8 9 1 2 9 6 3. 2 0 2 1. 1 9 3 8 5 6 5

© 2 0 2 1 T h e A ut h or(s). P u blis h e d b y I nf or m a U K Li mit e d, tr a di n g as T a yl or & Fr a n cis Gr o u p. 
T his is a n O p e n A c c ess arti cl e distri b ut e d u n d er t h e t er ms of t h e Cr e ati v e C o m m o ns Attri b uti o n- N o n C o m m er ci al- N o D eri v ati v es Li c e ns e ( htt p:// cr e ati v e c o m m o ns. or g/li c e ns es/ b y- n c- n d/ 4. 0/ ), w hi c h 
p er mits n o n- c o m m er ci al r e- us e, distri b uti o n, a n d r e pr o d u cti o n i n a n y m e di u m, pr o vi d e d t h e ori gi n al w or k is pr o p erl y cit e d, a n d is n ot alt er e d, tr a nsf or m e d, or b uilt u p o n i n a n y w a y.

P u bli s h e d o nli n e 2 3 J ul 2 0 2 1

http://orcid.org/0000-0002-2402-6526
http://orcid.org/0000-0002-6762-3806
http://orcid.org/0000-0002-4573-7909
http://orcid.org/0000-0002-8583-7437
http://www.tandfonline.com
https://crossmark.crossref.org/dialog/?doi=10.1080/08912963.2021.1938565&domain=pdf&date_stamp=2021-07-22


c o nsi d er a bl y t hr o u g h o ut t h e N e o g e n e, wit h m a cr os c el e di n es d o c u -
m e nt e d b y at l e ast 1 8 M a ( e. g., B utl er 1 9 8 4 ) a n d m yl o m y g ali n es 
d o c u m e nt e d i n t h e e arl y Pl eist o c e n e of S o ut h Afri c a (r e vi e w e d i n 
H olr o y d 2 0 1 0 ). T o d a y o nl y r h y n c h o c y o ni n es a n d m a cr os c eli di n es 
r e m ai n.

F ossils  fr o m  t h e  R u k w a  Rift  B asi n  of  s o ut h w est er n  T a n z a ni a  
o ff er a r ar e wi n d o w i nt o t h e mi d- C e n o z oi c of t h e Afri c a n c o nti -
n e nt al v ert e br at e r e c or d i n g e n er al a n d t h at of s e n gis s p e ci fi c all y. 
S p e ci m e ns r e c o v er e d fr o m t h e ~ 2 5 M a Ns u n g w e F or m ati o n r e v e al 
a ri c h f a u n a of l at e Oli g o c e n e i n v ert e br at es ( F el d m a n n et al. 2 0 0 7 ; 
R o b erts  et  al.  2 0 1 6 ;  E p a  et  al.  2 0 1 8 ),  fis h es  ( St e v e ns  et  al.  2 0 1 6 ; 
Cl a es o n  et  al.  2 0 2 1 ),  a n ur a ns  ( Bl a c k b ur n  et  al.  2 0 1 5 & 2 0 1 9 ), 
l e pi d os a urs ( M c C art n e y et al. 2 0 1 4 ; M c C art n e y et al. 2 0 2 1 ; M üll er 
et al. 2 0 1 8 ), a n d a di v ersit y of m a m m als ( St e v e ns et al. 2 0 0 5 , 2 0 0 6 , 
2 0 0 8 , 2 0 0 9 a , 2 0 0 9 b , 2 0 1 3 ) i n cl u di n g s e n gis.

H er e  w e  d es cri b e  P al a e o g e n e  e vi d e n c e  of  b ot h  M y o h yr a ci n a e  
a n d  R h y n c h o c y o ni n a e  fr o m  Afri c a  s o ut h  of  t h e  e q u at or.  T h es e  
dis c o v eri es o ff er i nsi g ht i nt o t h e g e o gr a p hi c a n d t e m p or al e x p a n -
si o n a n d e v ol uti o n ar y si g ni fi c a n c e of P al a e o g e n e m a cr os c eli d e a ns 
fr o m t h e i nt eri or of t h e Afri c a n c o nti n e nt.

L o c ati o n

S p e ci m e ns  d es cri b e d  h er ei n  d eri v e  fr o m  c o nti n e nt al  str at a  i n  t h e  
R u k w a Rift B asi n of s o ut h w est er n T a n z a ni a, fr o m a r o c k u nit t h at 
r e pr es e nts t h e e arli est k n o w n C e n o z oi c s e di m e nt ar y r e c or d of rifti n g 
( R o b erts et al. 2 0 1 2 ) i n t h e W est er n Br a n c h of t h e E ast Afri c a n Rift 
S yst e m ( Fi g ur e 1 ). F ossil- b e ari n g l o c aliti es ar e sit u at e d i n t h e S o n g w e 
Ri v er  v all e y  at  a p pr o xi m at el y  8º  5 6  ́ S,  3 3º  1 2  ́ E  a n d  ar e  p art  of  
a l at er all y c o nti n u o us s eri es of i nt er b e d d e d fl u vi al s a n dst o n es, fl o o d -
pl ai n a n d c h a n n el fill p al a e os ols, l a c ustri n e siltst o n es, a n d d e vitri fi e d 
airf all  t u ffs  ( b e nt o nit es)  c o m prisi n g  t h e  S o n g w e  M e m b er  of  t h e  
Ns u n g w e  F or m ati o n  ( R o b erts  et  al.  2 0 0 4 & 2 0 1 0 ;  L a wr e n c e  et  al.  
2 0 2 1 ).  S p e ci m e ns  w er e  r e c o v er e d  fr o m  v ari a bl e  dis c h ar g e,  fl as h y  
fl u vi al d e p osits (s o m e of w hi c h h a v e b e e n o v er pri nt e d b y p a e d o g e n -
esis) at l o c aliti es T Z- 0 1, T Z- 0 1 S, a n d T Z P- 2. T h e f a u n a is d o mi n at e d 
b y s m all ( < 4 c m) s p e ci m e ns, i n cl u di n g n u m er o us t e et h, j a ws, a n d 
p ost cr a ni al el e m e nts fr o m mi cr osit es t h at pr ef er e nti all y pr es er v e is o -
l at e d el e m e nts ( St e v e ns et al. 2 0 0 5 , 2 0 0 6, 2 0 0 8 , 2 0 0 9 a , 2 0 0 9 b , 2 0 1 3 ; 

St e v e ns et al. 2 0 1 6 ; M c C art n e y et al. 2 0 1 4 , 2 0 2 1; Bl a c k b ur n et al. 2 0 1 5 , 
2 0 1 9 ;  M üll er  et  al.  2 0 1 8 ;  Cl a es o n  et  al.  2 0 2 1 ).  F ossil  l o c aliti es  ar e  
br a c k et e d b y a s eri es of w ell- d at e d v ol c a ni c as h b e ds t h at d e m o nstr at e 
a r o u g hl y si mil ar a g e of ~ 2 5 M a f or all t hr e e l o c aliti es ( R o b erts et al. 
2 0 1 2 ;  St e v e ns  et  al.  2 0 1 3 )  fr o m  w hi c h  t h e  s e n gi  s p e ci m e ns  w er e  
r e c o v er e d.

M at eri al s a n d m et h o d s

S p e ci m e ns  w er e  c oll e ct e d  b y  st a n d ar d  p al a e o nt ol o gi c al  h a n d-  
q u arr yi n g  m et h o ds.  Fi el d w or k  w as  c o n d u ct e d  u n d er  p er mits  
iss u e d  b y  t h e  T a n z a ni a n  C o m missi o n  f or  S ci e n c e  a n d  
T e c h n ol o g y  ( C O S T E C H)  a n d  t h e  T a n z a ni a  A nti q uiti es  U nit.  
S p e ci m e ns  ar e  d esi g n at e d  wit h  R R B P,  R u k w a  Rift  B asi n  
Pr oj e ct  (i d e nti fi er  us e d  b y  t h e  T a n z a ni a  A nti q uiti es  U nit),  D ar  
es S al a a m, T a n z a ni a.

Aft er  m e c h a ni c al  pr e p ar ati o n  at  t h e  O hi o  U ni v ersit y  
P al a e o bi ol o g y  Pr e p ar ati o n  a n d  I m a gi n g  F a cilit y,  s p e ci m e ns  
w er e  µ C T  s c a n n e d  at  t h e  S h ar e d  M at eri als  I nstr u m e nt ati o n  
F a cilit y  ( S Mi F)  at  D u k e  U ni v ersit y,  D ur h a m,  N C  o n  a  Ni k o n  
X T H  2 2 5  S T  s c a n n er.  S p e ci m e ns  w er e  s c a n n e d  usi n g  a n  is o -
tr o pi c  v o x el  si z e  of  0. 0 1 0  m m,  at  a  v olt a g e  of  1 1 3  k V  a n d  
a m p er a g e  of  1 2 4  µ A.  Di git al  m o d els  w er e  c o nstr u ct e d  t hr o u g h  
s e g m e nt ati o n  a n d  vis u alis e d  usi n g  t h e  v ol u m e  r e n d eri n g  a n d  
is os urf a c e  m o d ul es  i n  A vi z o  Lit e  9. 2. 0.  Di git al  d at a  i n cl u di n g  
DI C O M  st a c ks  a n d  m es h  m o d els  ar e  a v ail a bl e  o n  
M or p h o S o ur c e.  T h e  f oll o wi n g  st a n d ar d  s e n gi  t o ot h  m e as ur e -
m e nts  w er e  o bt ai n e d  o n  d e nt al  s p e ci m e ns  (f oll o wi n g  B utl er  
1 9 8 4 )  usi n g  a  Ni k o n  S M Z- 1 5 0 0  st er e o mi cr os c o p e  b u n dl e d  
wit h  a  M oti c  1 0. 0  M P  di git al  c a m er a  ( M oti c  I m a g e Pl us  
V ersi o n  3. 0):  o n  m ol ars,  m a xi m u m  l e n gt h  ( m esi o dist al),  m a x -
i m u m  br e a dt h  ( b u c c oli n g u al);  o n  pr e m ol ars:  m a xi m u m  l e n gt h  
( m esi o dist al),  m a xi m u m  b u c c oli n g u al  br e a dt h  at  dist al  c us ps  
a n d  at  m esi al  c us ps.  C o m p ar ati v e  m at eri al  c o nsist e d  pri m aril y  
of  r ef er e n c e  s p e ci m e ns  a n d  c asts  of  r e pr es e nt ati v e  f ossil  a n d  
R e c e nt  m a cr os c eli d e a ns  e x a mi n e d  i n  p ers o n  b y  NJ S  at  t h e  
f oll o wi n g  i nstit uti o ns:  N ati o n al  M us e u ms  of  K e n y a  ( N M K/  
K N M),  D u k e  U ni v ersit y  Di visi o n  of  F ossil  Pri m at es  ( D P C),  
U nit e d  St at es  N ati o n al  M us e u m  of  N at ur al  Hist or y-  

Fi g ur e 1. G e ol o gi c al c o nt e xt . S p e ci m e ns w er e r e c o v er e d fr o m t h e S o n g w e M e m b er of t h e l at e Oli g o c e n e Ns u n g w e F or m ati o n i n t h e R u k w a Rift B asi n of s o ut h w est er n 
T a n z a ni a. A , G e o gr a p hi c p ositi o n of t h e R u k w a Rift B asi n i n e ast er n Afri c a ( T a n z a ni a s h a d e d) a n d B , Di git al el e v ati o n m o d el s h o wi n g t h e o ut cr o p distri b uti o n of t h e 
Ns u n g w e F or m ati o n st u d y ar e a at t h e s o ut h er n e n d of t h e R u k w a Rift B asi n i n t h e S o n g w e V all e y.
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S mit hs o ni a n  I nstit uti o n  ( U S N M).  S p e ci m e n  c asts  w er e  ki n dl y  
pr o vi d e d  b y  R.  As h er,  P.  H olr o y d,  a n d  R.  T a b u c e.  F or  l ess  
a c c essi bl e  s p e ci m e ns,  o bs er v ati o ns  w er e  s u p pl e m e nt e d  wit h  
p h ot o gr a p hi c c o m p aris o ns.

R e s ult s

S y st e m ati c p al a e o nt ol o g y

Or d er M a cr os c eli d e a B utl er 1 9 5 6
F a mil y M a cr os c eli di d a e B o n a p art e 1 8 3 8
S u bf a mil y M y o h yr a ci n a e A n dr e ws 1 9 1 4
R u k w as e n gi b utl eri n e w g e n us a n d s p e ci es
Fi g ur e 2

T y p e S p e ci m e n

R R B P  0 5 4 0 9,  p arti al  ri g ht  m a xill a  pr es er vi n g  M 2- M 3  
(Fi g ur e 2 A- E ).

T y p e L o c alit y

T Z P- 2, l at e Oli g o c e n e S o n g w e M e m b er of t h e Ns u n g w e F or m ati o n, 
M b e y a R e gi o n, s o ut h w est er n T a n z a ni a.

Et y m ol o g y

G e n eri c e pit h et i n c or p or at es t h e n a m e of t h e rift s e g m e nt fr o m 
w hi c h  t h e  s p e ci m e n  d eri v es  ( R u k w a),  a n d  t h e  c o m m o n  t er m  
f or m a cr os c eli d e a n (s e n gi). S p e ci fi c e pit h et i n h o n o ur of s e n gi 
e x p ert P er c y B utl er.

Di a g n o si s

Di ff ers  fr o m  r h y n c h o c y o ni n e  m a cr os c eli d e a ns  i n  p oss essi n g  
pr o n o u n c e d  f oss ett es  o n  u p p er  m ol ar  t e et h.  C h e e k  t e et h  ar e  
l ess  h y ps o d o nt  a n d  s h ort er  m esi o dist all y  t h a n  e arl y  Mi o c e n e  
M y o h yr a x a n d Pr ot y p ot h er oi d es .  F urt h er  di ff ers  fr o m  
M y o h yr a x i n  M 2  b u c c oli n g u al  br e a dt h  e x c e e di n g  m esi o dist al  
l e n gt h,  M 2  wit h  a  si n gl e  m or e  b u c c all y  p ositi o n e d  a nt eri or  
f oss ett e  a n d  t w o  p ost eri or  f oss ett es  ( o n e  b u c c al  a n d  o n e  
m or e  c e ntr o dist all y  p ositi o n e d),  a n d  a  r el ati v el y  l ar g er  a n d  
t hr e e-r o ot e d  M 3  e x hi biti n g  a  s m all  m esi all y  p ositi o n e d  f os-
s ett e.  Di ff ers  fr o m  N a m as e n gi i n  e x hi biti n g  l ess  i n di vi d u at e d  
u p p er  m ol ar  c us ps,  a n d  fr o m  b ot h  N a m as e n gi a n d 
Pr o m y o h yr a x i n  l a c ki n g  a  b u c c al  si n us  o n  u p p er  m ol ars.  
F urt h er  di ff ers  fr o m  Pr o m y o h yr a x i n  b ei n g  l ar g er,  r el ati v el y  
m or e  b u c c oli n g u all y  br o a d,  a n d  h a vi n g  l ess  b u c c all y  i n fl at e d  
M 2. F urt h er di ff ers fr o m h er o d otii n es i n l a c ki n g a b u c c al ci n -
g ul u m  o n  u p p er  m ol ars,  a n d  i n  e x hi biti n g  a  r el ati v el y  s m al -
l er M 3.

D e s cri pti o n

R R B P  0 5 4 0 9  is  a  p arti al  ri g ht  m a xill a  pr es er vi n g  m o d er at el y  
w or n  a n d  cl os el y  a p pr o xi m at e d  M 2- M 3  ( Fi g ur e  2 A- E ).  T h e  
M 2  m e as ur es  2. 4 5  m m  i n  m esi o dist al  l e n gt h,  a n d  3. 3  m m  i n  
b u c c oli n g u al br e a dt h at t h e br o a d est p oi nt n e ar t h e b as e of t h e 
m esi al c us ps. Alt h o u g h w or n, it is a p p ar e nt t h at t h e p ar a c o n e 
is  sli g htl y  t all er  a n d  m or e  b u c c all y  p ositi o n e d  t h a n  is  t h e  
m et a c o n e.  A  str o n g,  m esi all y  c ur v e d  li n g u al  s ul c us  is  pr es e nt.  
T h e li n g u al m ar gi ns of t h e pr ot o c o n e a n d h y p o c o n e ar e s h ar p 
i n o utli n e a n d dir e ct e d a nt eri orl y. T hr e e r o u n d e d f oss ett es ar e 
pr es e nt  i n  t h e  M 2  o c cl us al  s urf a c e,  t w o  p ositi o n e d  i n  t h e  
b u c c al h alf of t h e t o ot h, a n d a t hir d s m all er a n d m or e c e ntr al 
f oss ett e dist all y. T h e t hir d m ol ar is t hr e e-r o ot e d a n d tri a n g ul ar 
i n o utli n e, m e as uri n g 1. 2 m m b y 1. 5 m m i n m a xi m u m m esi o-
dist al  a n d  b u c c oli n g u al  di m e nsi o ns,  r es p e cti v el y.  T h e  li g htl y  
w or n  M 3  cl os el y  a p pr o xi m at es  M 2  wit hi n  t h e  m a xill a  a n d  
e x hi bits a r o u n d, v er y s m all, m esi all y p ositi o n e d f oss ett e.

R e m ar k s

R u k w as e n gi r es e m bl es  P al a e o g e n e  h er o d otii n es  a n d  m et ol d o -
b oti n es  ( a n d  n ot  e arl y  Mi o c e n e  m y o h yr a ci n es;  Fi g ur e  2 F )  i n  
e x hi biti n g  a n  M 2  t h at  is  br o a d er  b u c c oli n g u all y  t h a n  m esi o -
dist all y.  N ot a bl y,  t h e  R u k w as e n gi M 3  is  als o  t hr e e  r o ot e d  a n d  
e x hi bits  a  disti n cti v e,  s m all  m esi all y  p ositi o n e d  f oss ett e.  It  is  
r el ati v el y  s m all er  t h a n  t h e  M 3  i n  h er o d otii n es,  y et  r el ati v el y  
l ar g er  t h a n  t h e  M 3  i n  M y o h yr a x.  R u k w as e n gi  e x p a n ds  t h e  
e ast er n  Afri c a n  r e c or d  f or  m y o h yr a ci n es  e arli er  b y  at  l e ast  
4  M a,  o ff eri n g  a  gli m ps e  i nt o  t h e  mi d- C e n o z oi c  g a p  i n  t h e  
s e n gi f ossil r e c or d. 

Fi g ur e 2. N s u n g w e f or m ati o n M y o h yr a ci n e . P h ot o gr a p h ( A) a n d di git al r e n d er-
i n gs ( B – E) of t h e l at e Oli g o c e n e R u k w as e n gi b utl eri ( R R B P 0 5 4 0 9, h ol ot y p e) u p p er 
ri g ht m ol ars ( M 2- 3) i n o c cl us al ( A, B), li n g u al ( C), b u c c al ( D), a n d p ost eri or ( E) vi e ws. 
P h ot o gr a p h of M y o h yr a x os w al di ( K N M- R U 3 7 6 3) i n o c cl us al vi e w ( F) f or r ef er e n c e. 
T h e l e a d li n e t o “fs” c alls o ut t h e s m all f oss ett e o n M 3. S c al e b ars e q u al 1 m m.
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O r d e r M a c r os c eli d e a B utl er 1 9 5 6
F a mil y M a c r os c eli di d a e B o n a p art e 1 8 3 8
S u bf a mil y R h y n c h o c y o ni n a e Gill, 1 8 7 2
Oli g or h y nc h oc y o n s o n g w e nsis n e w g e n us a n d s p e ci es.
Fi g ur e 3

T y p e S p e ci m e n

R R B P 0 8 0 8 6, l eft p 4 ( Fi g ur e 3 A- D ).

T y p e L o c alit y

T Z- 0 1 S, l at e Oli g o c e n e S o n g w e M e m b er of Ns u n g w e F or m ati o n, 
M b e y a R e gi o n, s o ut h w est er n T a n z a ni a.

Et y m ol o g y

G e n eri c e pit h et i n c or p or at es t h e a g e of t h e r o c k u nit fr o m w hi c h 
t h e s p e ci m e n d eri v es ( Oli g o), a n d a m o d er n s e n gi t a x o n (r h y n c h o-
c y o n). S p e ci fi c e pit h et r ef er e n c es t h e S o n g w e Ri v er al o n g w hi c h t h e 
f ossil l o c alit y is l o c at e d.

Di a g n o si s

C h e e k  t e et h  l ar g er  a n d  m or e  m esi o dist all y  el o n g at e  t h a n  
P al a e o g e n e m et ol d o b oti n es a n d h er o d otii n es; l a c ki n g c h ar a ct eristi c 
f oss ett es/f oss etti ds  o bs er v e d  i n  m y o h yr a ci n es;  m or e  br a c h y o d o nt  
t h a n m yl o m y g ali n es, Pr o n asili o , a n d m o d er n R h y nc h oc y o n . Disti n ct 
fr o m Mi o c e n e Mi or h y nc h oc y o n s p e ci es i n l a c ki n g p 4 a nt er o b u c c al 
ci n g uli d, a n d i n p oss essi n g w e a k er p 4 cristi d o bli q u a t h at m e ets t h e 
p ost eri or  w all  of  t h e  tri g o ni d  l o w er  a n d  cl os er  t o  t h e  m et a c o ni d  
(r at h er t h a n i n a p ositi o n mi d w a y b et w e e n pr ot o c o ni d a n d m et a -
c o ni d). F urt h er di ff ers fr o m M.  m es w a e  i n r el ati v el y l o w er p ar a-
c o ni d h ei g ht i n r el ati o n t o m et a c o ni d, a n d fr o m b ot h M. m es w a e 
a n d M.  r usi n g a e  i n  s m all er  si z e.  Di ff ers  fr o m  M.  cl ar ki  i n  b ei n g  
m or e br a c h y o d o nt, wit h p 4 r el ati v el y l o n g er m esi o dist all y i n r el a -
ti o n t o b u c c oli n g u al br e a dt h, s h ar p er m ar gi ns of t h e b u c c al c us ps, 
a n d a pr o n o u n c e d p 4 p ost eri or ci n g uli d. M or e br a c h y o d o nt t h a n 
M. g ari e p e nsis , wit h a m u c h l o w er p ar a c o ni d a n d l ess pr o n o u n c e d 
a n d b as all y i n fl at e d tri g o ni d c us ps. M or e br a c h y o d o nt t h a n m at eri -
als r ef err e d t o E or h y nc h oc y o n a n d N a m as e n gi . F urt h er di ff ers fr o m 
N a m as e n gi i n e x hi biti n g a wi d er p 4 t al o ni d.

D e s cri pti o n

R R B P 0 8 0 8 6 is a li g htl y w or n t w o-r o ot e d a n d m ol arif or m l eft p 4 
(Fi g ur e 3 A- D ) m e as uri n g 4. 1 m m i n m esi o dist al l e n gt h, 1. 9 5 m m 
b u c c oli n g u al br e a dt h at t h e br o a d est p oi nt n e ar t h e dist al c us ps, 
a n d 1. 8 b u c c oli n g u al br e a dt h a cr oss t h e pr ot o c o ni d a n d m et a c o ni d. 
R R B P 0 8 0 8 6 l a c ks a str o n g a nt er o b u c c al ci n g uli d, e x hi biti n g a v er y 
f ai nt r u g osit y i n t h at p ositi o n. T h e l o w, wi d e p ar a c o ni d is li n g u all y 
p ositi o n e d a n d r e a c h es o nl y h alf t h e h ei g ht of t h e ot h er tri g o ni d 
c us ps.  It  is  w ell-i n di vi d u at e d  a n d  li n k e d  t o  t h e  pr ot o c o ni d  b y  
a s m all p ar a cristi d t h at as c e n ds al o n g t h e p ost er o b u c c al as p e ct of 
t h e  c us p  t o  a  n ot c h  b et w e e n  t h e  p ar a c o ni d  a n d  pr ot o c o ni d.  
A  pr o mi n e nt  pr e pr ot o cristi d  d es c e n ds  al o n g  t h e  a nt er oli n g u al  
as p e ct of t h e pr ot o c o ni d t o t er mi n at e i n t h e s a m e n ot c h, m e eti n g 
t h e p ar a cristi d j ust p ost er o b u c c al t o t h e p ar a c o ni d. T h e tr a ns v ers el y 
ali g n e d pr ot o c o ni d a n d m et a c o ni d ar e t all a n d s u b e q u al i n si z e, a n d 
c o n n e ct e d b y a n arr o w pr ot o cristi d, f or mi n g a st e e p a n d u n br o k e n 
p ost eri or tri g o ni d w all, at t h e b as e of w hi c h a w e a k cristi d o bli q u a 
t er mi n at es j ust b u c c al t o t h e ris e of t h e m et a c o ni d. T h e h y p o c o ni d 
a n d  e nt o c o ni d  ar e  tr a ns v ers el y  ali g n e d  a n d  s u b e q u al  i n  si z e,  
alt h o u g h t h e e nt o c o ni d is s h ar p er i n o utli n e a n d t h er e is n o e vi -
d e n c e of a n e nt ost yli d n e ar its a nt eri or sl o p e. Tri g o ni d a n d t al o ni d 
b asi ns  ar e  st e e pl y  sl o p e d  li n g u all y  a n d  c us p  h ei g hts  ar e  u n e v e n  
a cr oss t h e t o ot h, wit h t h e pr ot o c o ni d a n d m et a c o ni d a p pr o xi m at el y 
5 0 % t all er t h a n t h e p ar a c o ni d, e nt o c o ni d a n d h y p o c o ni d. Dist al t o 
t h e  e nt o c o ni d,  a  p ost eri or  ci n g uli d  ris es  t o  t er mi n at e  at  
a h y p o c o n uli d e x p a nsi o n al o n g t h e p ost h y p o cristi d.

Fi g ur e  3.  N s u n g w e  f or m ati o n  R h y n c h o c y o ni n e .  P h ot o gr a p h  ( A)  a n d  di git al  
r e n d eri n g ( B – D) of t h e l at e Oli g o c e n e Oli g or h y nc h oc y o n s o n g w e nsis ( R R B P 0 8 0 8 6, 
h ol ot y p e) l eft l o w er f o urt h pr e m ol ar i n o c cl us al ( A, B), b u c c al ( C), a n d li n g u al ( D) 
vi e ws. P h ot o gr a p h ( E) a n d di git al r e n d eri n g ( F- H) of Oli g or h y nc h oc y o n s o n g w e nsis 
( R R B P 0 7 4 3 3, r ef err e d s p e ci m e n) u p p er l eft m ol ar ( M 2 or M 3) i n o c cl us al ( E, F), 
b u c c al ( G), a n d li n g u al ( H) vi e ws. S c al e b ars e q u al 1 m m.
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R ef err e d s p e ci m e n

C oll e ct e d n e ar b y i n l o c alit y T Z- 0 1, R R B P 0 7 4 3 3 is a li g htl y w or n 
t hr e e-r o ot e d  l eft  u p p er  m ol ar  ( M 2  or  M 3)  (Fi g ur e  3 E- H ).  T h e  
m ol ar  m e as ur es  2. 8  m m  i n  m esi o dist al  l e n gt h,  a n d  2. 6  m m  i n  
b u c c oli n g u al  br e a dt h.  T h e  t o ot h  is  br a c h y o d o nt  y et  cr estif or m,  
wit h c us ps l ar g el y s u bs u m e d i n cr ests. T h e l ar g e p ar a c o n e c o n n e cts 
t hr o u g h a pr e p ar a crist a t o t h e w ell- d e v el o p e d a n d a nt eri orl y pr o-
j e cti n g p ar ast yl e. A pr o n o u n c e d a nt eri or ci n g ul u m is visi bl e. T h e 
pr e pr ot o crist a is wi d e a n d e xt e n ds a p pr o xi m at el y h alf w a y t o a p oi nt 
b et w e e n t h e p ar a c o n e a n d t h e p ar ast yl e. A str o n g p ost pr ot o crist a 
e xt e n ds fr o m t h e pr ot o c o n e, br a n c hi n g t o f or m a b asi n dist oli n g u al 
t o t h e m et a c o n e. R R B P 0 7 4 3 3 pr es er v es t h e b as es of t hr e e r o ots t h at 
a p p e ar  s u b e q u al  i n  si z e.  M or e  br a c h y o d o nt  t h a n  e arl y  Mi o c e n e  
r h y n c h o c y o ni n es (i n cl u di n g M. cl ar ki ), R R B P 0 7 4 3 3 is c o nsist e nt 
i n si z e wit h R R B P 0 8 0 8 6 a n d s o pr o visi o n all y r ef err e d t o t h e s a m e 
t a x o n h er e.

R e m ar k s

T w o s p e ci m e ns, R R B P 0 8 0 8 6 (l o c alit y T Z- 0 1 S) a n d R R B P 0 7 4 3 3 
(l o c alit y T Z- 0 1) d o c u m e nt t h e pr es e n c e of r h y n c h o c y o ni n es i n t h e 
Oli g o c e n e  Ns u n g w e  F or m ati o n.  R R B P  0 8 0 8 6  is  a  w ell- pr es er v e d  
l o w er p 4 a n d R R B P 0 7 4 3 3 is a li g htl y w or n is ol at e d u p p er m ol ar. 
S m all er t h a n Mi or h y nc h oc y o n m es w a e a n d M. r usi n g a e , t h es e s p e ci-
m e ns ar e cl e arl y r h y n c h o c y o ni n e alt h o u g h m or e br a c h y o d o nt a n d 
disti n cti v e fr o m e arl y Mi o c e n e f or ms. R u k w a s p e ci m e ns e x p a n d t h e 
r e c or d f or R h y n c h o c y o ni n a e i nt o t h e P al a e o g e n e of e ast er n Afri c a, 
f urt h er a d dr essi n g t h e mi d- C e n o z oi c g a p i n t h e s e n gi f ossil r e c or d.

Di s c u s si o n a n d C o n cl u si o n s

T h e  R u k w a  m a cr os c eli d e a ns  ar e  si g ni fi c a nt  i n  r e pr es e nti n g  t h e  
e arli est  e vi d e n c e  of  b ot h  m y o h yr a ci n es  a n d  r h y n c h o c y o ni n es  
fr o m e ast er n Afri c a. S e n gi f ossils h a v e b e e n r e p ort e d fr o m l o c aliti es 
as e arl y as E o c e n e i n a g e ( e. g., H art e n b er g er 1 9 8 6 ) y et f or d e c a d es 
o nl y a h a n df ul of pr e- Mi o c e n e g e n er a w er e k n o w n ( Si m o ns et al. 
1 9 9 1 ; H art e n b er g er 1 9 8 6 ; T a b u c e et al. 2 0 0 1 , 2 0 1 2 , 2 0 1 7; S ei ff ert 
2 0 0 7 ;  Pi c kf or d  et  al.  2 0 0 8 ).  P al a e o g e n e  t a x a  h a v e  g e n er all y  b e e n  
assi g n e d  t o  eit h er  M et ol d o b oti n a e  or  H er o d otii n a e  ( e. g.,  Si m o ns  
et  al.  1 9 9 1 ;  S ei ff ert  2 0 0 7 b ut  s e e  S e n ut  a n d  Pi c kf or d  2 0 2 1 ),  wit h  
m or p h ol o gi c al e vi d e n c e d o c u m e nti n g w ell- di ff er e nti at e d r h y n c h o -
c y o ni n es  a n d  m y o h yr a ci n es  b y  t h e  e arl y  Mi o c e n e  ( B utl er  1 9 9 5 ). 
M ol e c ul ar st u di es r etri e v e di v er g e n c e esti m at es f or cr o w n m a cr o -
s c eli di ds  (r h y n c h o c y o ni n es,  m a cr os c eli di n es)  b y  t h e  e arl y  
Oli g o c e n e ( H erit a g e et al. 2 0 2 0 ).

U ntil r e c e ntl y, t h e ol d est d e fi niti v e f ossil e vi d e n c e of r h y n c h o c y o -
ni n es ( Mi or h y nc oc y o n mes w ae , B utl er 1 9 8 4 ) i n e ast er n Afri c a d eri v e d 
fr o m t h e e arl y Mi o c e n e M es w a Bri d g e l o c alit y i n K e n y a. T w o di ff er e nt 
s p e ci es (Mi or h y nc h oc y o n cl ar ki , B utl er 1 9 6 9 ; M. r usi n g ae , B utl er a n d 
H o p w o o d 1 9 5 7 ) ar e r e c o g nis e d fr o m t h e n e ar b y S o n g h or l o c alit y wit h 
a n  a g e  esti m at e  of  ~ 2 0  M a.  Mi or h y nc h oc y o n is  f o u n d  i n  a  h ost  of  
l o c aliti es wit h t h e l ast o c c urr e n c e r e c or d e d at t h e ~ 1 4 M a F ort T er n a n 
l o c alit y (M. r usi n g ae , B utl er 1 9 6 9 ). T w o hi g h- cr o w n e d r h y n c h o c y o ni n es 
(Br ac h yr h y nc h oc y o n a n d H y ps or h y nc h oc y o n ;  S e n ut  2 0 0 8 )  h a v e  b e e n  
r e c o g nis e d fr o m t h e e arl y Mi o c e n e l o c alit y of N ort h er n S p err g e bi et i n 
N a mi bi a, d o c u m e nti n g a wi d e g e o gr a p hi c distri b uti o n f or t h e gr o u p. 
I nt er esti n g m at eri als h a v e r e c e ntl y b e e n d es cri b e d fr o m E o cli ff i n t h e 
S p err g e bi et, N a mi bi a, i nt er pr et e d as E o c e n e i n a g e ( S e n ut a n d Pi c kf or d 
2 0 2 1 ). A d diti o n al s p e ci es h a v e als o b e e n p ost ul at e d b ut n ot f or m all y 
d es cri b e d fr o m t h e e arl y Mi o c e n e of U g a n d a ( B utl er 1 9 8 4 ).

M y o h yr a ci n es (r e pr es e nt e d b y M y o h yr a x os w al di ) ar e c o m m o n 
i n t h e ~ 2 0 M a C h a mt w ar a a n d S o n g h or l o c aliti es i n K e n y a a n d i n 

sit es  fr o m  t h e  Mi o c e n e  of  N a mi bi a  ( e. g.,  S e n ut  2 0 0 3),  p ersisti n g  
u ntil at l e ast ~ 1 3 M a b as e d o n f ossils fr o m F ort T er n a n, K e n y a a n d 
B osl uts  P a n,  S o ut h  Afri c a  ( H olr o y d  2 0 1 0 ).  A  s e c o n d  s p e ci es  of  
M y o h yr a x (M.  pic kf or di ,  S e n ut  2 0 0 8 )  a n d  a  l ar g er  m y o h yr a ci n e  
g e n us  ( Pr ot y p ot h er oi d es )  h a v e  b e e n  d es cri b e d  fr o m  t h e  ~ 2 0  M a  
L a n g e nt al  d e p osits  i n  N a mi bi a  ( Str o m er  1 9 2 2 ;  P att ers o n  1 9 6 5 ; 
Pi c kf or d et al. 2 0 0 8 ), al o n g wit h m at eri als fr o m t h e E o cli ff i n t h e 
S p err g e bi et, N a mi bi a ( S e n ut a n d Pi c kf or d 2 0 2 1 ), s u g g esti n g a m or e 
di v ers e r a di ati o n a w aits dis c o v er y f or t h at gr o u p.

Pr es e n c e of r h y n c h o c y o ni n e a n d m y o h yr a ci n e f ossils fr o m t h e 
Ns u n g w e F or m ati o n i n t h e R u k w a Rift B asi n d o c u m e nts t h at b ot h 
gr o u ps w er e pr es e nt i n e ast er n Afri c a b y 2 5 M a, pri or t o t h e P N T. 
C o nti n e nt al  rift- fill  d e p osits  of  t h e  Ns u n g w e  F or m ati o n  o ff er  a n  
i m p ort a nt wi n d o w i nt o t h e e v ol uti o n ar y hist or y of l at e Oli g o c e n e 
t err estri al a n d fr es h w at er bi ot as i n e ast er n Afri c a, pr o vi di n g d at a o n 
m a m m ali a n  di v ersi fi c ati o n  a g ai nst  t h e  b a c k dr o p  of  rift  d e v el o p -
m e nt i n t h e W est er n Br a n c h of t h e E ast Afri c a n Rift S yst e m.

A c k n o wl e d g m e nt s

W e  a p pr e ci at e  e x c ell e nt  s u g g esti o ns  fr o m  R e vi e w er  1  ( a n o n y m o us)  a n d  
R e vi e w er  2  ( R o d ol p h  T a b u c e)  t h at  i m pr o v e d  t h e  m a n us cri pt.  W e  t h a n k  
F.  B ass a n g e,  J.  T e m u,  a n d  E.  B w asiri  ( T a n z a ni a  A nti q uiti es  U nit),  E.  Ms h ui  
a n d E. M b e d e ( U ni v ersit y of D ar es S al a a m), a n d t h e T a n z a ni a C o m missi o n f or 
S ci e n c e  a n d  T e c h n ol o g y;  K.  W hit m a n  f or  m e c h a ni c al  s p e ci m e n  pr e p ar ati o n;  
H. S all a m a n d M. B ort hs f or µ C T s c a n ni n g; L. M y er h olt z a n d J. Gr o e n k e f or 
di git al  m o d el  d e v el o p m e nt;  H.  a n d  M.  F ässl er,  T.  Pl att n er  f or  fi el d  s u p p ort;  
E. S ei ff ert f or h el pf ul dis c ussi o ns; G. G u n n ell a n d J. G. Fl e a gl e f or g ui d a n c e a n d 
e n c o ur a g e m e nt; F. M a nt hi, E. M b u a, M. M u u n g u, a n d R. N y a b o k e ( N ati o n al 
M us e u ms of K e n y a) f or s p e ci m e n a c c ess; all R R B P fi el d t e a m m e m b ers fr o m 
2 0 0 2- pr es e nt.

F u n di n g

T his w or k w as s u p p ort e d b y O hi o U ni v ersit y H erit a g e C oll e g e of Ost e o p at hi c 
M e di ci n e,  O hi o  U ni v ersit y  C e nt er  f or  E c ol o gi c al  a n d  E v ol uti o n ar y  St u di es,  
L e a k e y  F o u n d ati o n,  N ati o n al  G e o gr a p hi c  S o ci et y,  N ati o n al  S ci e n c e  
F o u n d ati o n  [ B C S  1 1 2 7 1 6 4,  B C S  1 6 3 8 7 9 6,  B C S 1 3 1 3 6 7 9,  E A R  0 6 1 7 5 6 1,  E A R  
1 3 4 9 8 2 5, E A R/I F 0 9 3 3 6 1 9];
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