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A B S T R A C T  

Ost e o gl ossi d b o n yt o n g u es ( ar a p ai m as, ar o w a n as , a n d r el ati v es) ar e e xt a nt tr o pi c al fr es h w at er 

fis h es wit h a r el ati v el y a b u n d a nt a n d di v ers e f ossil r e c or d. M ost ost e o gl ossi d f ossils c o m e fr o m 

a  2 5 -milli o n -y e ar  i nt er v al  i n  t h e  e arl y  P al a e o g e n e,  w h e n  t h es e  fis h es  w er e  distri b ut e d 

w orl d wi d e  i n  b ot h  fr es h w at er  a n d  m ari n e  e n vir o n m e nts.  D es pit e  t h eir  bi o g e o gr a p hi c  a n d 

p al a e o e c ol o gi c al  r el e v a n c e,  a n d  a  r el ati v e  a b u n d a n c e  of  w ell -pr es er v e d  m at eri al ,  t h e 

e v ol uti o n ar y  r el ati o ns hi ps  b et w e e n  t h es e  P al a e o g e n e  f or ms  a n d  e xt a nt  b o n yt o n g u es  r e m ai n 

u n cl e ar. H er e w e d es cri b e a n e w g e n us of b o n yt o n g u e fr o m e arl y E o c e n e m ari n e d e p osits of 

M or o c c o, r e pr es e nt e d b y a n arti c ul at e d, t hr e e -di m e nsi o n all y pr es er v e d s k ull wit h ass o ci at e d 

p e ct or al gir dl e. T his t a x o n is c h ar a ct eri z e d b y a n el o n g at e d s n o ut, c o ntr asti n g wit h t h e s h ort 

j a ws  us u all y  f o u n d  i n  m ari n e  r e pr es e nt ati v es  of  t h e  cl a d e.  A  r e visi o n  of  m or p h ol o gi c al 

c h ar a ct ers i n b o n yt o n g u e s all o ws us t o pl a c e t his n e w g e n us, t o g et h er wit h ot h er m ari n e a n d 

fr es h w at er E o c e n e t a x a, wit hi n cro w n ost e o gl ossi ds a n d cl os el y r el at e d t o e xt a nt ar a p ai mi n es. 

T h e dis c o v er y  of  t h e n e w  M or o c c a n  t a x o n  hi nts  at  a  pr e vi o usl y  u n d er esti m at e d  e c o -

m or p h ol o gi c al di v ersit y of m ari n e b o n yt o n g u es, hi g hli g hti n g t h e di v ers e tr o p hi c ni c h es t h at 

t h es e fis h es o c c u pi e d i n e arl y P al a e o g e n e s e as.  

A D DI TI O N A L  K E Y W O R D S:  c o m p ut e d  t o m o gr a p h y,  fis h,  f ossil  e vi d e n c e,  P al a e o g e n e, 

p h yl o g e n y, Ost e o gl oss oi d ei 

  



I N T R O D U C T I O N  

T h e Ost e o gl oss o m or p h a ( b o n yt o n g u e fis h es) ar e  o n e of t h e e arli est di v er gi n g cl a d es of cr o w n 

t el e ost fis h es ( Arr ati a, 1 9 9 7), wit h a l o n g e v ol uti o n ar y hist or y t h at e xt e n ds t o at l e ast t h e Mi d dl e 

J ur assi c  ( C a p o bi a n c o a n d  Fri e d m a n,  2 0 1 9).  T h e  l o w  s p e ci es  di v ersit y  of  m o d er n 

ost e o gl oss o m or p hs c o ntr asts wit h t h eir r e m ar k a bl e di v ersit y of f or m (i. e. , dis p arit y), r a n gi n g 

fr o m  t h e  u n ass u mi n g  m o o n e y es  t o  t h e  gi g a nti c  ar a p ai m a  t o  t h e  el e ctri c al  el e p h a ntfis h es. 

D es pit e t his dis p arit y, all e xt a nt s p e ci es  ar e e c ol o gi c all y r estri ct e d t o fr es h w at er e n vir o n m e nts 

( a f e w s p e ci es of n ot o pt eri d k nif efis h es ar e o c c asi o n all y f o u n d i n br a c kis h w at ers; B err a, 2 0 0 7) 

i n m ostl y tr o pi c al ar e as wit h t h e e x c e pti o n of t w o s p e ci es of t e m p er at e-a d a pt e d  mo o n e y es. I n 

c o ntr ast  t o  m ost  gr o u ps  of  tr o pi c al  fr es h w at er  fis h es,  ost e o gl oss o m or p hs  ar e  k n o w n  fr o m 

n u m er o us  f ossil  s p e ci es,  m a n y  of w hi c h  ar e  r e pr es e nt e d  b y  r el ati v el y  w ell-pr es er v e d, 

arti c ul at e d  s p e ci m e ns.  I n  f a ct,  e xti n ct  b o n yt o n g u e  g e n er a  s ur p ass  e xt a nt  o n es  i n  n u m b er 

( M urr a y a n d  Wils o n, 2 0 0 8; Hilt o n a n d  L a v o u é, 2 0 1 8). 

P er h a ps t h e m ost s ur prisi n g f e at ur e of p al e o nt ol o gi c al r e c or d of b o n yt o n g u es is t h e pr es e n c e 

of  s e v er al  f ossils  (i n cl u di n g  w ell-pr es er v e d,  arti c ul at e d  s k el et o ns)  i n  m ari n e  d e p osits 

w orl d wi d e (s e e C a p o bi a n c o et al ., 2 02 1 f or a r e vi e w of m ari n e ost e o gl oss o m or p h o c c urr e n c es). 

T h e  q u a ntit y  a n d  pr es er v ati o n al  q u alit y  of  t h es e  s p e ci m e ns,  as  w ell  as  t h e  r a n g e  of  m ari n e 

e n vir o n m e nts r e pr es e nt e d b y t h es e d e p osits (r a n gi n g fr o m est u ari n e a n d l a g o o n al t o offs h or e 

p el a gi c),  s u g g est t h at  th eir  pr es e n c e  i n  m ari n e  d e p ositi o n al  s etti n gs  is  n ot  a n  artif a ct  of 

t a p h o n o mi c pr o c ess es li k e p ost-m ort e m tr a ns p ort. R e m ar k a bl y, t h es e m ari n e o c c urr e n c es ar e 

n arr o wl y r estri ct e d t o a ~ 2 5 -milli o n -y e ar i nt er v al i n t h e e arl y P al a e o g e n e ( wit h f e w d u bi o us  

e x c e pti o ns;  s e e  C a p o bi a n c o et  al .,  2 02 1 ). Alt h o u g h f ossil  m ari n e  b o n yt o n g u es  h a v e  b e e n 

k n o w n f or al m ost t w o c e nt uri es ( A g assi z, 1 8 4 5; W o o d w ar d, 1 9 0 1), t h eir t a x o n o mi c di v ersit y  

a n d  wi d es pr e a d  g e o gr a p hi c  distri b uti o n  h a v e b e c o m e  a p p ar e nt  o nl y  i n  t h e  l ast  t w o  d e c a d es 

( T a v er n e, 1 9 9 8; B o n d e, 2 0 0 8; F or e y a n d  Hilt o n, 2 0 1 0). S e v er al of t h es e m ari n e f or ms c a n b e 



c o nfi d e ntl y  assi g n e d  t o  t h e  ost e o gl oss o m or p h  s u b -cl a d e  Ost e o gl ossi d a e  ( s e ns u   F or e y a n d  

Hilt o n, 2 0 1 0) d u e t o t h e pr es e n c e of a n at o mi c al f e at ur es di a g n osti c of t h e f a mil y ( F or e y a n d  

Hilt o n, 2 0 1 0; Hilt o n a n d  L a v o u é, 2 0 1 8; C a p o bi a n c o a n d  Fri e d m a n, 2 0 1 9). 

T h e Ost e o gl ossi d a e c urr e ntl y i n cl u d e o nl y f o ur g e n er a a n d ar o u n d 1 0 s p e ci es, distri b ut e d i n 

tr o pi c al  fr es h w at er  ar e a s  w orl d wi d e.  Wit hi n  O st e o gl ossi d a e,  t w o  disti n ct  cl a d es  c a n  b e 

r e c o g ni z e d:  Ost e o gl ossi n a e  a n d  Ar a p ai mi n a e.  T h e  f or m er  c o m pris e  t h e  S o ut h  A m eri c a n 

Ost e o gl oss u m C u vi er,  1 8 2 9  a n d  t h e  S o ut h e ast  Asi a n  a n d  n ort h er n  O c e a ni a n S cl er o p a g es 

G ü nt h er , 1 8 6 4, w her e as  t h e l att er c o m pris e t h e S o ut h A m eri c a n Ar a p ai m a M üll er , 1 8 4 3 a n d 

t h e  Afri c a n H et er otis  R ü p p ell,  1 8 2 8 .  T h e  disj u n ct  g e o gr a p hi c  distri b uti o n  of  ext a nt 

ost e o gl ossi ds h as  s p ar k e d  t h e  i nt er est  of  s e v er al  r es e ar c h ers  i n v esti g ati n g  u n d erl yi n g 

bi o g e o gr a p hi c pr o c ess es. Ti m e -c ali br at e d  m ol e c ul ar  a n d  t ot al -e vi d e n c e p h yl o g e ni es s u g g est 

t h at  t h e  di v er g e n c es  b et w e e n  e xt a nt  g e n er a  p ost d at e  m aj or  br e a k u ps of  t h e  G o n d w a n a n 

s u p er c o nti n e nt (s u c h as t h e s e p ar ati o n b et w e e n W est G o n d w a n a a n d E a st G o n d w a n a d uri n g 

t h e  L at e  J ur assi c– E arl y  Cr et a c e o us,  or  t h e  S o ut h  A m eri c a – Afri c a  br e a k u p  i n  t h e  E arl y 

Cr et a c e o us; Bl a k e y, 2 0 0 8), i m pl yi n g  t h at c o nti n e nt al vi c ari a n c e is a n u nli k el y e x pl a n ati o n f or 

t h e  c urr e nt  distri b uti o n  of  ost e o gl ossi ds  ( L a v o u é,  2 0 1 5;  2 0 1 6).  T h e  f ossil  r e c or d  of 

Ost e o gl ossi n a e a n d Ar a p ai mi n a e is c o nsist e nt wit h t h es e r es ults, b ut c a uti o n s h o ul d b e a p pli e d 

w h e n i nt er pr eti n g it at f a c e v al u e d u e t o i n c o m pl et e n ess. F ossil ost e o gl ossi n es b el o n gi n g t o t h e 

g e n us S cl er o p a g es  ar e k n o w n fr o m c o m pl et e arti c ul at e d s p e ci m e ns fr o m t h e e arl y E o c e n e of 

C hi n a ( Z h a n g a n d Wils o n, 2 0 1 7; Z h a n g, 2 0 2 0) a n d p ut ati v el y fr o m fr a g m e nt ar y r e m ai ns i n t h e 

mi d dl e P al e o c e n e of B el gi u m ( T a v er n e et al ., 2 0 0 7), wh er e as  Ost e o gl oss u m  is u n k n o w n fr o m 

t h e  f ossil  r e c or d.  R e m ai ns  of  f ossil  ar a p ai mi n es  ar e  m ostl y  fr a g m e nt ar y,  wit h  fr a g m e nts of 

H et er otis  f o u n d i n Afr o -Ar a bi a n  d e p osits of at m ost Oli g o c e n e a g e  ( Ot er o a n d G a y et, 2 0 0 1; 

Ot er o et al ., 2 0 1 7), a n d s p e ci m e ns of Ar a p ai m a k n o w n fr o m t h e Mi o c e n e of Br a zil  ( L u n d b er g 

a n d C h er n off, 1 9 9 2). T h e e arli est p ut ati v e o c c urr e n c e of ar a p ai mi n es c o nsists of j a w fr a g m e nts 



a n d  s q u a m ul es  fr o m  t h e  l at est  Cr et a c e o us  ( M a astri c hti a n)  El  M oli n o  F or m ati o n  of  B oli vi a  

( G a y et a n d M e u ni er, 1 9 9 8; G a y et et al ., 2 0 0 1). T his m at eri al w as attri b ut e d t o i n d et er mi n at e 

ar a p ai mi n es, b ut its i d e ntit y r e m ai ns u n c ert ai n. T h e s e i n c o m pl et e r e m ai ns ar e p ot e nti all y j oi n e d 

b y  arti c ul at e d  f ossils  of Si n o gl oss us S u,  1 9 8 6  fr o m  t h e  l at e  E o c e n e– Oli g o c e n e  L us h a n 

F or m ati o n  of  C hi n a.  T his  t a x o n  h as  b e e n  s ur prisi n gl y  r e c o v er e d  as  a n  ar a p ai mi n e  i n 

p h yl o g e n eti c  a n al ys es  of  b o n yt o n g u es  ( M urr a y a n d  Wils o n,  2 0 0 8).  T h e  pr es e n c e  of  a 

fr es h w at er ar a p ai mi n e i n c o nti n e nt al Asi a a d ds c o m pl e xit y t o t h e bi o g e o gr a p hi c hist or y of t his 

cl a d e, a n d it is diffi c ult t o i nt er pr et fr o m a p ur el y vi c ari a nt p ers p e cti v e. 

I n  a d diti o n  t o  t h e  s c ar c e r e c or d  of  ost e o gl ossi n es  a n d  ar a p ai mi n es,  t h e  f ossil  r e c or d  of 

Ost e o gl ossi d a e c o nt ai ns s e v er al t a x a (i n cl u di n g t h e m ari n e f or ms) t h at c a n n ot b e e asil y pl a c e d 

i n  eit h er  of  t h e  t w o  e xt a nt  s u b-cl a d es.  T h e  m o st  w ell -st u di e d  of  t h es e  is  t h e  fr es h w at er 

† P h ar e o d us L ei d y, 1 8 7 3, k n o w n fr o m h u n dr e ds of c o m pl et e s p e ci m e ns fr o m t h e e arl y mi d dl e 

E o c e n e  ( W as at c hi a n – Bri d g eri a n  N ort h  A m eri c a n  L a n d  M a m m al  A g es,  o v erl a p pi n g  t h e 

Y pr esi a n a n d L ut eti a n of t h e gl o b al ti m es c al e ) Gr e e n Ri v er F or m ati o n of W y o mi n g a n d Ut a h, 

U S A, w h er e it is r e pr es e nt e d b y t w o disti n ct s p e ci es, † P. e n c a ust us  C o p e, 1 8 7 1  a n d † P. t estis  

C o p e, 1 8 7 7  ( Li et al ., 1 9 9 7 a). Ot h er s p e ci es r ef err e d t o †P h ar e o d us  ar e f o u n d i n t h e Y pr esi a n 

Y a n g xi  F or m ati o n  of  C hi n a  ( † P.  s o n gzi e nsis  Z h a n g,  2 0 0 3)  a n d  i n  t h e  l at e  P al e o c e n e – e arl y 

E o c e n e  R e d b a n k  Pl ai ns  F or m ati o n  of  A ustr ali a  ( † P.  q u e e nsl a n di c us  Hills,  1 9 3 4;  Li,  1 9 9 4). 

Al v ar a d o -Ort e g a et al . ( 2 0 1 5) r e p ort a p ot e nti al m ari n e r e pr es e nt ati v e of  † P h ar e o d us i n t h e 

D a ni a n T e n ej a p a F or m ati o n of M e xi c o, b ut f urt h er st u d y is n e e d e d t o c o nfir m its g e n eri c st at us. 

S e v er al  t a x a  si mil ar  t o  † P h ar e o d us  h a v e  b e e n  d es cri b e d  fr o m  b ot h  fr e s h w at er  a n d  m ari n e 

d e p osits ar o u n d t h e w orl d. A m o n g t h es e, t h e m ari n e † Br y c h a et us  W o o d w ar d, 1 9 0 1  ( Y pr esi a n) 

a n d  t h e  fr es h w at er  † M u s p eri a S a n d ers,  1 9 3 4  ( E o c e n e,  a g e  i n d et er mi n at e)  w er e  i n cl u d e d, 

t o g et h er  wit h  t h e  af or e m e nti o n e d  †P h ar e o d us ,  i n  a n  ost e o gl ossi d  s u b cl a d e  c oi n e d 

† P h ar e o d o nti n a e b y T a v er n e ( 1 9 7 9). T h e di a g n osis of t his t a x o n i n cl u d es s e v er al ost e ol o gi c al 



f e at ur es,  s u c h  as  a  r el ati v el y  s h ort  s k ull  a n d  j a ws,  a  l at er al  e x p a nsi o n  of  t h e  fr o nt al,  a n 

el o n g ati o n of t h e o c ci pit al r e gi o n of t h e n e ur o cr a ni u m, t h e pr es e n c e of a p air e d d ors o -o c ci pit al 

d e pr essi o n or f oss a, a n a ut o g e n o us arti c ul ar a n d a t hir d i nfr a or bit al s m all er t h a n t h e f o urt h o n e 

( T a v er n e,  1 9 7 9).  Ot h er  f ossil  b o n yt o n g u es  h a v e  b e e n  s u bs e q u e ntl y  pr o p os e d  t o  b el o n g  t o 

† P h ar e o d o nti n a e: t h e fr e s h w at er † C r et o p h ar e o d u s Li, 1 9 9 6  ( C a m p a ni a n), †P h ar e o d usi c ht h ys 

G a y et, 1 9 9 1  ( M a astri c hti a n– D a ni a n)  a n d † T a v er n ei c ht h ys  K u m ar et al ., 2 0 0 5 ( P al e o c e n e, a g e 

i n d et er mi n at e),  a n d  t h e  m ari n e  †Ri d e w o o di c ht h ys T a v er n e,  2 0 0 9  ( S el a n di a n)   ( F or e y a n d  

Hilt o n, 2 0 1 0). T h es e ar e j oi n e d b y a v ari et y of m ari n e t a x a t h at mi g ht b e i n cl u d e d i n t his cl a d e, 

or b e cl os el y r el at e d t o it: † M a g ni g e n a F or e y a n d Hilt o n, 2 0 1 0  ( T h a n eti a n), †Br y c h a et oi d es 

B o n d e,  2 0 0 8  ( e arli est  Y pr esi a n),  †X ost e o gl ossi d B o n d e,  2 0 0 8  ( e arli est  Y pr esi a n), 

† M o n o pt er os V olt a, 1 8 0 6  ( Y pr esi a n), †O psit hriss o ps D a nil’ c h e n k o, 1 9 6 8 ( P al e o c e n e – E o c e n e 

t h er m al  m a xi m u m) a n d  a  f e w  u n n a m e d  t a x a  ( F or e y a n d  Hilt o n,  2 0 1 0;  Hilt o n a n d   L a v o u é, 

2 0 1 8).  H o w e v er,  m ost s p e ci es  i n cl u d e d  i n  or  r ef err e d  t o  † P h ar e o d o nti n a e  h a v e  n e v er  b e e n 

a d d e d  t o  a  f or m al  p h yl o g e n eti c  a n al ysis,  a n d  t h eir  s yst e m ati c  pl a c e m e nt  r e m ai ns  d u bi o us. 

A d diti o n all y, t h er e ar e ot h er m ari n e b o n yt o n g u es t h at mi g ht n ot b e r el at e d t o † p h ar e o d o nti n es 

or e v e n t o os t e o gl ossi ds ( Hilt o n a n d  L a v o u é, 2 0 1 8). A m o n g t h es e, † F uri c ht h ys  B o n d e, 2 0 0 8 

fr o m t h e e arli est E o c e n e F ur F or m ati o n of D e n m ar k w as d es cri b e d as a b as al ost e o gl ossif or m 

b y B o n d e ( 2 0 0 8) a n d is u ni q u e a m o n g m ari n e b o n yt o n g u es f or its el o n g at e d pr e or bit al r e gi o n 

of t h e s k ull ( or s n o ut), c o ntr asti n g wit h  t h e s h ort-s n o ut e d c o n diti o n s e e n i n † p h ar e o d o nti n es as 

d es cri b e d b y T a v er n e ( 1 9 7 9). 

T h e e xist e n c e of s e v er al diff er e nt f or ms of m ari n e b o n yt o n g u es i n t h e e arl y P al a e o g e n e h as 

b e e n  li n k e d  t o  t h e  h y p ot h esis  of  m ari n e  dis p er s al  as  m ai n  dri v er  of  t h e  c urr e nt  disj u n ct 

distri b uti o n  of  ost e o gl ossi ds  ( P att ers o n,  1 9 7 5;  B o n d e,  2 0 0 8;  Hilt o n a n d  L a v o u é,  2 0 1 8; 

C a p o bi a n c o a n d  Fri e d m a n, 2 0 1 9). H o w e v er, t h e l a c k of a r o b ust p h yl o g e n eti c fr a m e w or k f or 

m ari n e  b o n yt o n g u es  h as  pr e cl u d e d  a  t est  of  t his  h y p ot h esis. P h yl o g e n eti c  r el ati o ns hi ps ar e 



u n c ert ai n e v e n f or  f ossil ost e o gl ossi ds k n o w n fr o m n u m er o us w ell-pr es er v e d s p e ci m e ns, s u c h 

as  † P h ar e o d us a n d  † Br y c h a et us .  P ast  st u di es  r e c o v er e d  †P h ar e o d us as  sist er -t a x o n  t o 

ost e o gl ossi n es ( L a v o u é, 2 0 1 6), sist er -t a x o n t o ar a p ai mi n es ( Wils o n a n d  M urr a y, 2 0 0 8),  as a  

st e m ost e o gl ossi d ( M urr a y et al ., 2 0 1 8), or cl os el y r el at e d t o t h e b utt erfl yfis h P a nt o d o n  P et ers 

1 8 7 6 ( Hilt o n, 2 0 0 3). T his u n c ert ai nt y st e ms m ai nl y fr o m t h e p e c uli ar mi x of ost e o gl ossi n e-li k e 

a n d ar a p ai mi n e -li k e c h ar a ct ers of †P h ar e o d us , a n d t h e diffi c ult y of i nf erri n g w hi c h of t h es e 

ar e pl esi o m or p hi c f or ost e o gl ossi ds. S el e cti o n of t a x a a n d c h ar a ct ers e m pl o y e d i n p h yl o g e n eti c 

a n al ys es h as als o b e e n s h o w n t o h a v e a str o n g i nfl u e n c e o n t h e p ositi o n of f ossil t a x a i n t h e 

ost e o gl oss o m or p h t r e e ( M urr a y et al ., 2 0 1 8). †Br y c h a et us  h as b e e n i nt er pr et e d as  v er y cl os el y 

r el at e d t o †P h ar e o d us , t o t h e p oi nt of t h e f or m er b ei n g c o nsi d er e d a j u ni or s y n o n y m of t h e 

l att er  ( Li et  al .,  1 9 9 7a ).  H o w e v er,  r e c e nt  w or ks  o n  b o n yt o n g u e  s yst e m ati cs d o  n ot  i n cl u d e  

† Br y c h a et us  ( Hilt o n, 2 0 0 3; Wils o n a n d  M urr a y, 2 0 0 8; M urr a y et al ., 2 0 1 8). 

H er e w e d es cri b e a n e w g e n us a n d s p e ci es of ost e o gl ossi d fr o m e arl y E o c e n e m ari n e d e p osits 

of  M or o c c o,  b as e d  o n  a  t hr e e -di m e nsi o n all y  pr e s er v e d  a n d  arti c ul at e d  s k ull  wit h  p e ct or al 

gir dl e. T his t a x o n b e ars s o m e si mil arit y wit h t h e D a nis h † F uri c ht h ys  i n h a vi n g a n el o n g at e d 

pr e or bit al r e gi o n a n d a l o n g l o w er j a w, pr o b a bl y i n di c ati v e of a f e e di n g e c ol o g y v er y disti n ct 

fr o m t h at of ot h er s h ort- f a c e d m ari n e b o n yt o n g u e s. N e w a n at o mi c al o bs er v ati o ns, as w ell as 

t h e  r e e x a mi n ati o n  of  k e y  t a x a  s u c h  as  †P h ar e o d us ,  †Br y c h a et us , a n d  † F uri c ht h ys ,  str o n gl y 

s u g g est  t h at  t h e  n e w  s p e ci es  cl ust ers  wit h  ot h er  f ossil  b o n yt o n g u es  ( b ot h  m ari n e  a n d 

fr es h w at er) as sist er-gr o u p t o t h e ar a p ai mi n es. T his wi d el y distri b ut e d a n d e c o m or p h ol o gi c all y 

di v ers e  cl a d e  of  b o n yt o n g u es  p oi nts  t o  a n  u n e x p e ct e d  r a di ati o n  of  t h es e  fis h es  i n  t h e  e arl y 

P al a e o g e n e,  p ossi bl y  as  a  c o ns e q u e n c e  of  e c ol o gi c al  o p p ort u nit y  a n d  r el e as e  aft er   t h e 

Cr et a c e o us/ P al a e o g e n e ( K/ P g) m ass e xti n cti o n.  

  



M A T E RI A L S A N D M E T H O D S  

Mi c r o -c o m p ut e d t o m o g r a p h y  

T h e h ol ot y p e of † M a cr o pr os o p o n hilt o ni  g e n. et s p. n o v. , as w ell as c o m p ar ati v e m at eri al of 

e xti n ct a n d e xt a nt ost e o gl oss o m or p hs, w as i m a g e d usi n g a Ni k o n X T H 2 2 5 S T i n d ustri al μ C T 

s c a n n er  at  t h e  U ni v ersit y  of  Mi c hi g a n  C T E E S  f a cilit y  ( C o m p ut e d  T o m o gr a p h y  i n  E art h & 

E n vir o n m e nt al S ci e n c es). I n di vi d u al s c a n ni n g p ar a m et ers ar e gi v e n b el o w: 

† M a cr o pr os o p o n hilt o ni  g e n. et s p. n o v.,  F S A C C P 3 3 0 . V olt a g e, 2 1 5 k V, c urr e nt, 1 0 9 μ A; 

filt er, 2. 5 m m c o p p er; r efl e cti o n t ar g et, t u n gst e n; eff e cti v e v o x el si z e, 1 2 2. 7 μ m. A d diti o n al 

s c a ns w er e p erf or m e d o n s m all er r e gi o ns of i nt er est of t h e s p e ci m e n, wit h eff e cti v e v o x el si z es 

r a n gi n g fr o m 4 0. 3 t o 6 4. 0 μ m. μ C T d at a a v ail a bl e at: [i ns ert D OI(s) h er e] 

† Br y c h a et us m u ell eri  W o o d w ar d, 1 9 0 1,  N H M U K P V P 6 4 1. V olt a g e, 1 9 0 k V; c urr e nt, 3 0 5 μ A; 

filt er,  2. 7  m m  c o p p er;  r efl e cti o n  t ar g et,  t u n gst e n;  eff e cti v e v o x el  si z e,  6 2. 9  μ m. μ C T  d at a 

a v ail a bl e at: htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 7 6 0 2/ M 2/ M 5 8 2 1 4 2  

cf. † Br y c h a et us s p., N H M U K P V P 2 6 7 5 8. V olt a g e, 2 0 0 k V; c urr e nt, 2 0 5 μ A; filt er, 2. 1 m m 

c o p p er;  r efl e cti o n  t ar g et,  t u n gst e n;  eff e cti v e v o x el  si z e,  4 2. 7  μ m. μ C T  d at a  a v ail a bl e  at: 

htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 7 6 0 2/ M 2/ M 5 8 2 1 6 0  

† P h ar e o d us e n c a ust us , F M N H P F 1 1 9 4 7. V olt a g e, 2 1 0 k V; c urr e nt, 1 1 5 μ A; filt er, 1. 0 m m 

c o p p er;  r efl e cti o n  t ar g et,  t u n gst e n;  eff e cti v e v o x el  si z e,  9 2. 2  μ m. μ C T  d at a  a v ail a bl e  at: 

htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 7 6 0 2/ M 2/ M 5 8 1 4 6 5  

† P h ar e o d us e n c a ust us , F M N H P F 1 1 9 4 9. V olt a g e, 2 0 0 k V; c urr e nt, 1 0 8 μ A; filt er, 1. 5 m m 

c o p p er;  r efl e cti o n  t ar g et,  t u n gst e n;  eff e cti v e v o x el  si z e,  7 3. 9  μ m. μ C T  d at a  a v ail a bl e  at: 

htt ps:// d oi. or g/ 1 0. 1 7 6 0 2/ M 2/ M 5 8 1 4 7 0 . B ot h s c a ns of † P h ar e o d us e n c a ust us s p e ci m e ns w er e 

n ot  p arti c ul arl y  i nf or m ati v e,  as  t h es e  f ossils  fr o m  Gr e e n  Ri v er  F or m ati o n  ar e  e xtr e m el y 



fl att e n e d  a n d  t h eir  d e pt h  is  n ot  s uffi ci e nt  t o  disti n g uis h  r el e v a nt  a n at o mi c al  f e at ur es  i n 

t o m o gr a ms. 

Hi o d o n  t er gis us  L es u e ur,  1 8 1 8,  U M M Z  2 4 7 4 2 5.  V olt a g e,  1 1 0  k V;  c urr e nt,  1 6 5  μ A;  filt er, 

n o n e; r efl e cti o n t ar g et, t u n gst e n; eff e cti v e v o x el si z e, 4 0. 9 μ m. μ C T d at a a v ail a bl e at: [i ns ert 

D OI h er e]  

C hit al a bl a n ci  d’ A u b e nt o n, 1 9 6 5, U M M Z 2 3 2 2 7 2. V olt a g e, 1 8 0 k V; c urr e nt, 1 7 0 μ A; filt er, 

n o n e; r efl e cti o n t ar g et, t u n gst e n; eff e cti v e v o x el si z e, 4 7. 2 μ m. μ C T d at a a v ail a bl e at: [i ns ert 

D OI h er e]  

P etr o c e p h al us si m us  S a u v a g e, 1 8 7 9,  U M M Z 2 0 0 1 6 7. V olt a g e, 5 5 k V; c urr e nt, 1 9 5 μ A; filt er, 

n o n e; r efl e cti o n t ar g et, t u n gst e n; eff e cti v e v o x el si z e, 1 2. 5 μ m. μ C T d at a a v ail a bl e at: [i ns ert 

D OI h er e]  

P a nt o d o n  b u c h h olzi P et ers,  1 8 7 6, U M M Z  2 4 9 7 8 2.  V olt a g e,  6 5  k V;  c urr e nt,  1 9 5  μ A ;  filt er, 

n o n e; r efl e cti o n t ar g et, t u n gst e n; eff e cti v e v o x el si z e, 1 4. 9 μ m. μ C T d at a a v ail a bl e at: [i ns ert 

D OI h er e]  

H et er otis nil oti c us C u vi er, 1 8 2 9, U M M Z 1 9 5 0 0 4. V olt a g e, 1 0 5 k V; c urr e nt, 1 5 5 μ A; filt er, 0. 1 

m m c o p p er; r efl e cti o n t ar g et, t u n gst e n; eff e cti v e v o x el si z e, 3 5. 8 μ m. μ C T d at a a v ail a bl e at: 

[i ns ert D OI h er e] 

S c a ns w er e a c q uir e d usi n g I ns p e ct -X a n d r e c o nstr u ct e d usi n g C T Pr o 3 -D ( Ni k o n M etr ol o g y, 

U S A). A d diti o n all y, r e c o nstr u ct e d t o m o gr a ms f or Ar a p ai m a gi g as  S c hi n z, 1 8 2 2, U F 3 3 1 0 7 

( M or p h os o ur c e  m e di a  M 5 1 3 4 6)  a n d Ost e o gl oss u m  bi cirr h os u m  C u vi er,  1 8 2 9,  U F  1 8 9 0 0 7 

( M or p h os o ur c e m e di a M 2 6 5 2 0) w er e d o w nl o a d e d fr o m M or p h os o ur c e.  



R e c o nstr u ct e d  d at as ets  w er e  vis u ali z e d  a n d  s e g m e nt e d  usi n g  Mi mi cs  v.  1 9. 0  ( M at eri alis e, 

B el gi u m).  M o d els  of  s e g m e nt e d  s k el et al  el e m e nts  w er e  e x p ort e d  as  s urf a c e  fil es  (. pl y)  a n d 

r e n d er e d as hi g h- q u alit y i m a g es i n Bl e n d er v. 3. 5. 1 ( bl e n d er. or g). 

 

F ossil p r e p a r ati o n 

M e c h a ni c al  pr e p ar ati o n  of F S A C  C P  3 3 0  w as  c o n d u ct e d  b y  Dr.  Willi a m  S a n d ers  ( c hi ef 

v ert e br at e pr e p ar at or, U M M P) , usi n g m o u nt e d c ar bi d e n e e dl es u n d er a bi n o c ul ar mi cr os c o p e. 

 

S p e ci m e n s e x a mi n e d  

I n a d diti o n t o t h e m at eri al list e d a b o v e, t h e f oll o wi n g s k el et o ni z e d s p e ci m e ns of e xt a nt t a x a 

a n d  f ossil  s p e ci m e ns  of  e xti n ct  t a x a  b el o n gi n g  t o  Ost e o gl oss o m or p h a  w er e  e x a mi n e d  as 

c o m p ar ati v e m at eri al:  

Ar a p ai m a gi g as  U M M Z 1 7 7 5 4 0, U M M Z 2 0 3 8 3 1; † Br y c h a et us m u ell eri  N H M U K P V 3 9 4 4 8, 

N H M U K P V 3 9 6 9 9, N H M U K P V P 6 3 8, N H M U K P V P 6 4 1, N H M U K P V P 1 7 4 8, N H M U K 

P V  P 3 8 9 3,  N H M U K  P V  P 6 6 8 8 9,  S M  C  2 1 2 0 8,  S M  C  2 1 2 0 9;  cf.  † Br y c h a et us s p.  N H M D 

2 8 9 0 7, N H M U K P V P 2 6 7 5 8, N H M U K P V P 6 6 3 5 5; † Br y c h a et us ? s p. N H M U K P V P 7 3 0 8 7, 

N H M U K  P V  P 7 3 0 8 8;  † F uri c ht h ys  fi el ds o ei  B o n d e,  2 0 0 8, F U M -N  1 4 4 0,  F U M -N  1 8 4 8 A; 

H et er otis  nil oti c us  U M M Z  2 1 3 8 4 5; Hi o d o n  t er gis us  U M M Z  1 8 0 3 1 5; M ar c us e ni us 

m a cr ol e pi d ot us  P et ers,  1 8 5 2,  U M M Z  2 0 0 0 6 6; M or m yr us  l a c er d a  C ast el n a u,  1 8 6 1, U M M Z 

2 0 0 0 8 4; Ost e o gl oss u m  bi cirr h os u m  U F  1 8 9 0 0 7,  U M M Z  2 0 3 8 3 2;  † P h ar e o d us  e n c a ust us 

A M N H 4 5 8 7, A M N H 1 9 4 4 1, F M N H P F 1 0 2 3 7, F M N H P F 1 0 2 5 5, F M N H P F 1 0 2 5 6, F M N H 

P F 1 0 2 5 7, F M N H P F 1 0 2 8 5, F M N H P F 1 1 9 4 6, F M N H P F 1 2 6 8 3, F M N H P F 1 3 3 2 1, F M N H 

P F 1 6 5 2 7, F M N H P F 1 6 5 2 8, F M N H P F 1 6 5 2 9, F M N H P F 1 6 5 3 8, N H M U K P V P 6 4 6 3 6I -II; 



† P h ar e o d us t estis  F M N H P F 1 1 9 4 2, F M N H P F 1 6 5 3 5, F M N H P F 1 6 5 3 6, F M N H P F 1 6 5 4 0, 

F M N H P F 1 7 4 9 3, F M N H P F 1 7 4 9 6, F M N H P F 1 7 5 0 0, N H M U K P V P 6 1 2 3 0; S cl er o p a g es 

f or m os us M üll er a n d  S c hl e g el , 1 8 4 0, U M M Z 2 0 3 8 3 3, U M M Z 2 1 3 8 5 3. 

 

P h yl o g e n eti c a n al ysis 

T h e  p h yl o g e n eti c  a n al ysis  p erf or m e d  i n  t his  st u d y  dr a ws  o n  t h e  m or p h ol o gi c al  c h ar a ct er 

d at as et b y M urr a y et al.  ( 2 0 1 8), wit h m o difi c ati o n s list e d b el o w. T his d at as et is its elf t h e l at est 

it er ati o n of a c h ar a ct er m atri x first ass e m bl e d b y Wils o n a n d  M urr a y ( 2 0 0 8) b y c o m bi ni n g t h e 

m atri c es of Li et al.  ( 1 9 9 7 b) a n d Hilt o n ( 2 0 0 3); it h as b e e n m o difi e d s u bs e q u e ntl y i n s e v er al 

d es cri pti v e st u di es o n f ossil ost e o gl oss o m or p hs ( M urr a y et al. , 2 0 1 0; 2 0 1 6; 2 0 1 8). T h e t a x a 

i n cl u d e d i n t his a n al ysis ar e m ostl y  t h e s a m e as t h os e i n cl u d e d b y M urr a y et al . ( 2 0 1 8), wit h 

t h e f oll o wi n g e x c e pti o ns. † T a n ol e pis Ji n, 1 9 9 4  w as e x cl u d e d b e c a us e of its p ot e nti al s y n o n y m y 

wit h † P ar al y c o pt er a C h a n g a n d C h o u, 1 9 7 7  a n d b e c a us e of o ur i n a bilit y t o v erif y t h e s c ori n g 

of its c h ar a ct ers i n t h e m atri x (s e e “ R es c ori n g of † P ar al y c o pt er a  a n d e x cl u si o n of † T a n ol e pis ” 

i n R es ults). †Ost ari ost o m a  S c h a eff er, 1 9 4 9 w as als o e x cl u d e d fr o m t h e a n al ysis b e c a us e its 

b o n yt o n g u e  affi niti es  ar e  q u esti o n a bl e,  as  s o m e  of  its  a n at o mi c al  f e at ur es  w o ul d  b e  u ni q u e 

a m o n g  ost e o gl oss o m or p hs  a n d  its  v ert e br al  m or p h ol o g y  is  m or e  c o n c or d a nt  wit h  a  b as al 

ost ari o p h ys a n  i d e ntifi c ati o n  ( M u rr a y et  al .,  2 0 1 8).  A  br o a d er  t a x o n o mi c  s a m pli n g  o utsi d e 

Ost e o gl oss o m or p h a  w o ul d  b e  n e e d e d  t o  t est  t h e  p h yl o g e n eti c  affi niti es  of  † Ost ari ost o m a , 

w hi c h is b e y o n d t h e s c o p e of t his p a p er. W e a d d e d t o t h e M urr a y et al . ( 2 0 1 8) c h ar a ct er m atri x 

t h e r e c e ntl y r e d es cri b e d †L a elii c ht h ys S a nt os, 1 9 8 5 fr o m t h e E arl y Cr et a c e o us of Br a zil, usi n g 

t h e s c ori n g of Brit o et al . ( 2 0 2 0) pl us t h e a d diti o n al c h ar a ct ers a d d e d f or t hi s st u d y. T his t a x o n 

w as  ori gi n all y  d es cri b e d  as  a  cl os e  r el ati v e  t o  ar a p ai mi n es  ( T a v er n e, 1 9 7 9), b ut it h as b e e n 

r e c e ntl y r ei nt er pr et e d as  t h e sist er t a x on t o n ot o pt eri d k nif efis h es ( Brit o et al ., 2 0 2 0). A p art 



fr o m  t h e  n e w  t a x o n  d es cri b e d h er e ,  w e  i n cl u d e d  t w o  a d diti o n al  m ari n e  b o n yt o n g u es, 

† Br y c h a et us a n d  † F uri c ht h ys ,  a n d  b as e d  t h eir  c h ar a ct er  s c ori n g  o n  dir e ct  o bs er v ati o n  of 

s p e ci m e ns,  lit er at ur e,  a n d  μ C T  d at a  (f or  † Br y c h a et us ).  W her e as  Wils o n a n d  M urr a y ( 2 0 0 8) 

a n d  m ost  s u bs e q u e nt  it er ati o ns  of  t h eir  c h ar a ct er  m atri x  l u m p e d  t hr e e  m or m yri d  g e n er a 

(P etr o c e p h al us M ar c us e n,  1 8 5 4 , G n at h o n e m us Gill,  1 8 6 3   a n d C a m p yl o m or m yr us Bl e e k er, 

1 8 7 4 ) i nt o t h e O p er ati o n al T a x o n o mi c U nit ( O T U) ‘ M or m yr oi d e a’ a n d t hr e e n ot o pt eri d g en er a 

(C hit al a  F o wl er, 1 9 3 4 , X e n o m yst us G ü nt h er, 1 8 6 8 a n d P a p yr o cr a n us Gr e e n w o o d, 1 9 6 3) i nt o 

t h e O T U ‘ N ot o pt eri d a e’, w e d e ci d e d t o k e e p t h es e t a x a disti n ct at g e n us l e v el i n o ur a n al ysis. 

As  i n  M urr a y et  al .  ( 2 0 1 8),  w e  i n cl u d e d A mi a  Li n n a e us,  1 7 6 6 ,  † Elli m mi c ht h yif or m es, 

Cl u p eif or m es, a n d El o ps Li n n a e us, 1 7 6 6  as o ur s a m pl e of n o n -ost e o gl oss o m or p hs. B e c a us e 

t h e  c h ar a ct er  s c ori n g  f or  Cl u p eif or m es  i n  M urr a y et  al .  ( 2 0 1 8)  is  b as e d  e x cl usi v el y  o n  t h e 

a n at o m y of D or os o m a c e p e di a n u m  L es u e ur, 1 8 1 8  ( as d es cri b e d a n d fi g ur e d i n Gr a n d e, 1 9 8 5), 

w e c h a n g e d t h e n a m e of t h at O T U fr o m ‘ Cl u p eif or m es’ t o ‘ D or os o m a ’. T h e e xt a nt h ol ost e a n 

A mi a  c al v a  Li n n a e us,  1 7 6 6  w as  s el e ct e d  as  t h e  o ut gr o u p  t o  all  ot h er  t a x a  i n cl u d e d  i n  t h e 

a n al ysis (t h at is, all tr e es w er e r o ot e d a p ost eri ori  o n A mi a ). T h e d at a m atri x, w hi c h ulti m at el y 

c o m pris e d 9 6 c h ar a ct ers f or 3 4 t a x a, w as ass e m bl e d a n d e dit e d i n M es q uit e v. 3. 6 1 ( M a d dis o n 

a n d  M a d dis o n, 2 0 1 9).  

F or  p h yl o g e n eti c  r e c o n str u cti o n,  t h e  c h ar a ct er  m atri x  w as  a n al y z e d  t hr o u g h  m a xi m u m 

p arsi m o n y ( M P), m a xi m u m li k eli h o o d ( M L) a n d B a y esi a n a p pr o a c h es. T h e M P a n al ysis w as 

p erf or m e d  i n  P A U P *  v.  4. 0 a 1 6 9  ( S w off or d,  2 0 0 2).  All  c h ar a ct ers  w er e  d esi g n at e d  as 

u n w ei g ht e d a n d u n or d er e d, e x c e pt f or c h ar a ct er 9 6 ( n u m b er of br a n c hi ost e g al r a ys), w hi c h w a s 

or d er e d al o n g a n u m eri c al m or p h o cli n e. M ulti pl e st at es of a c h ar a ct er i n a si n gl e t a x o n w er e 

tr e at e d as p ol y m or p his ms. M P tr e es w er e f o u n d wit h a h e uristi c s e ar c h, usi n g r a n d o m st e p wis e 

a d diti o n  ( 1 0 0  r e pli c at es,  1 0  tr e es  h el d  at  e a c h  st e p)  a n d  tr e e -bis e cti o n -r e c o n n e cti o n  br a n c h 

s w a p pi n g al g orit h m. S u p p ort f or t h e r es ults of t h e M P a n al ysis w as e v al u at e d b y c al c ul ati n g 



Br e m er  d e c a y  i n di c es  f or  e v er y  n o d e.  A d diti o n all y,  1 0 0 0  b o otstr a p  r e pli c at es  w er e  r u n  a n d 

vis u ali z e d  wit h  a  b o otstr a p  c o ns e ns us  tr e e  i n cl u di n g  all  gr o u ps  c o m p ati bl e  wit h  t h e  5 0 % 

m aj orit y -r ul e c o ns e ns us tr e e. 

T h e M L a n al ysis w as p erf or m e d i n I Q -T R E E, usi n g its d e di c at e d w e b s er v er ( Trifi n o p o ul os et 

al ., 2 0 1 6). T h e M k v m o d el ( M ar k o v k m o d el wit h o nl y v ari a bl e c h ar a ct ers) w as us e d as m o d el 

of c h ar a ct er e v ol uti o n. A g a m m a -distri b ut e d r at e m o d el wit h f o ur r at e c at e g ori es w as us e d t o 

a c c o u nt f or r at e v ari a bilit y a cr oss c h ar a ct ers. N o d e s u p p ort w as e v al u at e d  wit h 1 0 0 0 ultr af ast 

b o otstr a p ( H o a n g et al ., 2 0 1 8) r e pli c at es. 

T h e B a y esi a n p h yl o g e n eti c a n al ysis w as c o n d u ct e d i n Mr B a y es v. 3. 2. 7 ( R o n q uist et al ., 2 0 1 2). 

As i n t h e M L a n al ysis, a n M k v m o d el wit h g a m m a- distri b ut e d r at es (f o ur r at e c at e g ori es) w as 

c h os e n  f or  t h e  a n al ysis.  Li k e  i n  t h e  M P  a n al ysis,  c h ar a ct er  9 6  w as  s et  as  or d er e d.  T w o 

si m ult a n e o us a n al ys es w er e r u n f or 1 0 milli o n g e n er ati o ns, s a m pli n g  e v er y 1 0 0 0 g e n er ati o ns. 

M a xi m u m st a n d ar d d e vi ati o n of s plit fr e q u e n ci es b et w e e n t h e t w o r u ns r e a c h e d < 0. 0 2 aft er 2 

milli o n  g e n er ati o ns,  i n di c ati n g  g o o d  c o n v er g e n c e.  T h e  first  2 5 %  of  s a m pl e d  tr e es  a n d 

p ar a m et ers w er e dis c ar d e d as b ur n -i n. P ost eri or pr o b a biliti es w er e vis u ali z e d o n a c o ns e ns us 

m aj orit y -r ul e tr e e s h o wi n g all c o m p ati bl e p artiti o ns. 

All p h yl o g e n eti c tr e es w er e vis u ali z e d usi n g Fi g Tr e e v. 1. 4. 4 ( R a m b a ut, 2 0 1 2).  

 

I n stit uti o n al a b b r e vi ati o n s 

F M N H, T h e Fi el d M us e u m, C hi c a g o, I L, U S A; F S A C C P, F a c ult é  d es S ci e n c es Aï n C h o c k, 

c oll e cti o n p h os p h at es; F U M, F ur M us e u m, F ur, D e n m ar k; N H M D, N at ur al Hist or y M us e u m 

of  D e n m ar k,  C o p e n h a g e n,  D e m ar k;  N H M U K,  T h e  N at ur al  Hist or y  M us e u m,  L o n d o n,  U K; 

S M, S e d g wi c k M us e u m of E art h S ci e n c es, C a m bri d g e, U K; U F, Fl ori d a M us e u m, G ai n es vill e, 



F L, U S A; U M M P, U ni v ersit y of Mi c hi g a n M us e u m of P al e o nt ol o g y, A n n Ar b or, MI, U S A; 

U M M Z, U ni v ersit y of Mi c hi g a n M us e u m of Z o ol o g y, A n n Ar b or, MI, U S A. 

 

D a g g e r s y m b ols 

F oll o wi n g  t h e  c o n v e nti o n  of  P att ers o n a n d  R os e n  ( 1 9 7 7),  t h e  d a g g er  s y m b ol  ( †)  pr e c e d es 

e xti n ct t a x a.  

 

S Y S T E M A T I C P A L A E O N T O L O G Y  

T E L E O S T EI M Ü L L E R , 1 8 4 5 

O S T E O G L O S S O M O R P H A G R E E N W O O D , R O S E N , W EI T Z M A N A N D  M Y E R S , 1 9 6 6 

O S T E O G L O S SI F O R M E S B E R G , 1 9 4 0 

O S T E O G L O S SI D A E B E R G , 1 9 4 0 

† P H A R E O D O N TI N A E T A V E R N E , 1 9 7 9 

  

† M A C R O P R O S O P O N  C a p o bi a n c o et al. , G E N. N O V.  

Z o o B a n k L SI D :  ur n:lsi d: z o o b a n k. or g: a ct: 0 D 8 9 4 6 8 1-7 D F 7 - 4 8 9 2- 8 1 9 8- D 3 7 E F F B C A 2 0 D 

T y p e s p e ci es : †M a cr o pr o s o p o n hilt o ni  ( m o n ot y pi c) 

Et y m ol o g y :  G e n eri c  n a m e  fr o m  t h e  c o m bi n ati o n  of  t h e  A n ci e nt  Gr e e k m a kr ós  (‘l o n g’)  a n d 

pr ós ō p o n  (‘f a c e’), r ef erri n g t o t h e el o n g at e d s n o ut. 

Di a g n osis : As f or t h e t y p e s p e ci es. 



  

† M A C R O P R O S O P O N HI L T O NI  C a p o bi a n c o et al. , S P. N O V.  

Z o o B a n k L SI D :  ur n:lsi d : z o o b a n k. or g: a ct: 7 F 3 B 3 C 8 6- 9 9 C C- 4 D 1 1- 9 9 9 7- D 2 4 0 8 2 2 0 6 4 6 D 

H ol ot y p e : F S A C  C P  3 3 0 ,  a n  al m ost  c o m pl et e  a n d  t hr e e-di m e nsi o n all y  pr es er v e d  s k ull 

arti c ul at e d  wit h  p art  of  p e ct or al  gir dl e  a n d  a xi al  s k el et o n.  T his  s p e ci m e n  w as  pr e vi o usl y 

c at al o g u e d as U M M P 1 1 8 2 1 6, a n d h as b e e n m e nti o n e d u n d er t h at n u m b er b y C a p o bi a n c o et 

al ., 2 0 2 1. R ef er e n c e c ast s ar e k e pt at t h e U M M P.  

Et y m ol o g y : S p e cifi c n a m e i n h o n o ur of Eri c J. Hilt o n ( Vir gi ni a I nstit ut e of M ari n e S ci e n c e a n d 

C oll e g e of Willi a m a n d M ar y), i n r e c o g niti o n of his f u n d a m e nt al c o ntri b uti o ns o n b o n yt o n g u e 

c o m p ar ati v e a n at o m y a n d s yst e m ati cs, a n d i c ht h y ol o g y i n g e n er al. 

T y p e l o c alit y/ h oriz o n : D u e t o n o n -s p e ci alist pri v at e c oll e cti o n of t h e s p e ci m e n, i nf or m ati o n o n 

t h e l o c alit y f or F S A C C P 3 3 0 is li mit e d t o t h e e arl y E o c e n e ( Y pr esi a n) p h os p h at es of t h e O ul e d 

A b d o u n B asi n, M or o c c o  ( Fi g. 1). T h e s urr o u n di n g m atri x pr o vi d es t w o li n es of c orr o b or ati v e 

e vi d e n c e.  First,  a  sli g htl y  d ef or m e d  a n d  d a m a g e d  s h ar k  t o ot h  e m b e d d e d  i n  t h e  m atri x  w as 

t e nt ati v el y i d e ntifi e d as a p ost eri or t o ot h of †Br a c h y c ar c h ari as atl asi  Ar a m b o ur g, 1 9 5 2 ( Fi g. 

1 C) ,  w hi c h o c c urs  i n  T h a n eti a n – Y pr esi a n  str at a  of  t h e  O ul e d  A b d o u n  p h os p h at es  ( C. 

U n d er w o o d, Bir k b e c k C oll e g e, p ers. c o m m. 2 0 2 0). S e c o n dl y, t h e m atri x i n cl u d es p o orl y s ort e d 

p el oi ds, a n d is  t h us lit h ol o gi c all y c o nsist e nt wit h Y pr esi a n p h os p h at es i n t h e b asi n ( B e ds I a n d 

0; Y a ns et al ., 2 0 1 4; Z o u hri, S., 2 0 1 7). 

Di a g n osi s :  Ost e o gl ossif or m  wit h  r o u g hl y  tri a n g ul ar  s k ull  pr ofil e,  r el ati v el y  l o n g  j a ws  a n d 

t er mi n al m o ut h; b ul b o us a nt or bit al wit h str o n g or n a m e nt ati o n; t w o s e mi cir c ul ar s cl er al ri n gs; 

a p pr o xi m at el y 2 3 m a xill ar y t e et h; > 2 6 d e nt ar y t e et h; b o n y c oll ars at t o ot h b as e l ess t h a n h alf 

t h e t o ot h h ei g ht; l o w er j a w m or e t h a n t hr e e ti m es l o n g er t h a n d e e p; v er y l o n g p ost eri or pr o c ess 

of  t h e  h y o m a n di b ul a;  o p er cl e  wit h  d ors all y -ori e nt e d  c o n c a vit y  a b o v e  t h e  arti c ul ar  f a c et;  1 8 



br a n c hi ost e g als. † M a cr o pr os o p o n hilt o ni  diff ers fr o m † F uri c ht h ys i n h a vi n g t h e r etr o arti c ul ar 

i n cl u d e d i n (i nst e a d of e x cl u d e d fr o m) t h e arti c ul ati o n b et w e e n l o w er j a w a n d q u a dr at e; a n d 

t h e  p ost eri or  pr o c ess  of  t h e  h y o m a n di b ul a  l o n g er  (r at h er  t h a n  s h ort er)  t h a n  t h e  d ors al 

arti c ul ati n g  s urf a c e  of  t h e  h y o m a n di b ul a.  † M a cr o pr os o p o n  hilt o ni  diff ers  fr o m  b ot h 

† P h ar e o d us  a n d † Br y c h a et us i n h a vi n g pr o p orti o n all y m u c h l o n g er l o w er j a ws; s u pr a or bit al 

s h elf  of  t h e  fr o nt al  n ot  e xt e n di n g  t o  t h e  a nt eri or  m ar gi n  of  t h e  fr o nt al;  p ost eri or  t o ot hl ess 

p orti o n of m a xill a n ot s u bst a nti all y d e e p er t h a n t o ot h e d p orti o n; cl eit hr u m e xt e n di n g a nt eri orl y 

t o t h e l e v el of t h e a n g ul ar (r at h er t h a n e xt e n di n g t o j ust b el o w t h e pr e o p er cl e). 

D es c ri pti o n  

T h e h ol ot y p e is br o k e n tr a ns v ers el y i nt o t w o bl o c ks t h at m e et at t h e l e v el of t h e o p er cl e  ( Fi gs. 

2 – 9) . It is str o n gl y m e di o-l at er all y c o m pr ess e d; t his c o m pr essi o n c a us e d  t h e c oll a ps e of t h e 

s k ull r o of o n t h e l eft si d e of t h e s p e ci m e n, w hi c h i n t ur n r es ult e d i n s e v er al b o n es o n t h e l eft 

si d e  b ei n g  cr us h e d  or  c o m pl et el y  missi n g.  T h e  a nt eri or m ost  p art  of  t h e  s k ull  is  c o m pl et el y 

missi n g. B o n es i n t h e s p e ci m e n h a v e a wi d el y v ar yi n g st at e of pr es er v ati o n: s o m e ar e h e a vil y 

d a m a g e d  a n d/ or  d el a mi n at e d  s u c h  t h at  t h eir  s urf a c e  is  oft e n  missi n g  ( e. g. , i nfr a or bit als, 

o p er c ul ar  s eri es,  l eft  a n g ul ar);  ot h ers  ar e  al m o st  p risti n e  ( e. g., p arts  of  t h e  s k ull  r o of, 

br a n c hi ost e g al r a ys). T h e p ost eri or bl o c k of t h e h ol ot y p e is c o v er e d i n l a y er e d, br o k e n s c al es. 

N e ur o cr a ni u m ( Fi gs. 3, 7). T h e a nt eri or m ost p orti o n of t h e n e ur o cr a ni u m (i n cl u di n g n as als, 

v o m er a n d p art of t h e et h m oi d r e gi o n) is missi n g fr o m t h e s p e ci m e n.  A t hi n, r o u n d e d b o n e 

a nt er o -m e di al t o t h e a nt or bit al o n t h e l eft si d e of t h e s p e ci m e n is t e nt ati v el y i nt er pr et e d as t h e 

l at er al  et h m oi d.  It  is  sli g htl y  c o n c a v e  m e di o-l at er all y. S e v er al  fr a g m e nt s  of  b o n e  l o c at e d 

m e di all y  t o  t h e l at er al  et h m oi d  a n d  a nt er o -v e ntr all y  t o  t h e  fr o nt als  mi g ht r e pr es e nt  t h e  s ol e 

e x p os e d p orti o n of t h e p ar as p h e n oi d. T h e fr o nt al  is v er y l o n g, a c c o u nti n g f or a p pr o xi m at el y 

t w o t hir ds of t h e s k ull r o of l e n gt h w h e n e x cl u di n g t h e n as als. It p oss ess es a br o a d s u pr a or bit al 



s h elf o v erl yi n g t h e or bit a n d arti c ul ati n g a nt er o- v e ntr all y wit h t h e a nt or bit al. T h e s h elf b e ars a 

r a di al p att er n of or n a m e nt ati o n o n its d ors al s urf a c e, c o nsisti n g of f urr o w s a n d s h all o w pits. 

T h e a nt eri or m ar gi n of t h e fr o nt al a p p e ars t o b e  o nl y sli g htl y br o a d er t h a n it s p ost eri or m ar gi n, 

as t h e s u pr a or bit al s h elf d o es n ot s e e m t o e xt e n d a nt eri orl y t o t h e arti c ul ati o n wit h t h e n as al. 

At t h e l e v el of t h e or bit, t h e fr o nt al is at l e ast 1. 5 ti m es br o a d er t h a n its p ost eri or m ar gi n. T h e 

s u pr a or bit al c a n al d o es n ot r u n t hr o u g h o ut t h e w h ol e l e n gt h of t h e fr o nt al . T h e s ut ur e b et w e e n 

t h e t w o fr o nt als is n ot visi bl e, b e c a us e  t h e ri g ht fr o nt al p arti all y o v erl a ps t h e l eft o n e d u e t o 

t a p h o n o mi c  dist orti o n  of  t h e  s p e ci m e n.  T h e  s ut ur e  b et w e e n  fr o nt al  a n d  p ari et al  is  at  l e ast 

p arti all y  i nt er di git at e d.  T h e  p ari et al  is  s h ort  a n d  b e ars  a  tr a ns v ers e  cr est  di vi di n g  it  i n  t w o 

p orti o ns: t h e a nt eri or o n e is or n a m e nt e d, w hil e t h e p ost eri or o n e is d e pr es s e d wit h r es p e ct t o 

t h e r est of t h e s k ull r o of a n d f or ms p art of a d ors o-o c ci pit al f oss a ( “ d é pr essi o n d ors o -o c ci pit al e ” 

or “f oss e d ors o -o c ci pit al e ” of T a v er n e , 1 9 7 8). T his f oss a is b o u n d e d a nt er o -v e ntr all y b y t h e 

p ari et al, m e di all y b y t h e s u pr a o c ci pit al , a n d p ost er o -l at er all y b y t h e e pi o c ci pit al. T h e c e ntr al 

p orti o n of t h e d ors o -o c ci pit al f oss a is o c c u pi e d b y a n o p e n f e n estr a.  T h e e xt er n al s urf a c e of t h e 

l eft  p ari et al  is  p arti all y  br o k e n,  r e v e ali n g  a  tr a n s v ers e  c a n al-li k e  str u ct ur e  t h at  is  li k el y  t h e 

s u pr at e m p or al c o m miss ur e e xt e n di n g t hr o u g h t h e p ari et al. Alt h o u g h t h e t e m p or al f oss a is n ot 

e x p os e d i n t h e s p e ci m e n a n d it is n ot  p ossi bl e t o d et er mi n e t h e b o n es t h at b or d er it, t h e p ari et al 

cl e arl y d o es n ot c o ntri b ut e t o its m ar gi ns. T h e e pi o c ci pit al is a l ar g e b o n e f or mi n g t h e p ost er o -

l at er al c or n er of t h e s k ull r o of; it b e ars a str o n g ri d g e i n c o nti n uit y wit h t h e d ors al ri d g e of t h e 

pt er oti c t h at t er mi n at es p ost eri orl y wit h a m ar k e d t hi c k e ni n g. T h e a nt er o -l at er al m ar gi n of t h e 

e pi o c ci pit al s ut ur es wit h t h e pt er oti c. T h e s u pr a o c ci pit al b e ars a cr est t h at is p arti all y br o k e n i n 

t h e s p e ci m e n, s u c h t h at its f ull e xt e nt c a n n ot b e d et er mi n e d. A br o k e n a n d fl att e n e d pi e c e of 

t u b ul ar, c a n al-b e ari n g b o n e o v erl yi n g t h e m e di al p art of e pi o c ci pit al a n d d ors o -o c ci pit al f oss a 

is i nt er pr et e d as t h e e xtr as c a p ul ar. T h e s p h e n oti c is r el ati v el y s h ort a n d h as a m ar k e d l at er al 

pr oj e cti o n ( p arti all y br o k e n i n t h e s p e ci m e n) p er p e n di c ul ar t o t h e a nt er o -p ost eri or a xis of t h e 



s k ull. T h e  pt er oti c  is  v er y  l o n g,  o v erli es  t h e  s p h e n oti c  a nt eri orl y  a n d  s ut ur es  wit h  fr o nt al, 

p ari et al a n d e pi o c ci pit al m e di all y. It b e ars a str o n g d ors al ri d g e o n its p ost eri or h alf. T h e l at er al 

s urf a c e  of  t h e  pt er oti c  is  s m o ot h  a n d  l a c ks  l ar g e  pits  or  f or a mi n a.  V e ntr o -m e di al  t o  t h e 

s p h e n oti c a n d pt er oti c, t h e pr o oti c f or ms at l e ast p art of t h e arti c ul ar s urf a c e f or t h e a nt eri or 

h e a d of t h e h y o m a n di b ul a. P ost eri or t o t h e pt er oti c a n d v e ntr al t o t h e e pi o c ci pit al, t h e i nt er c al ar 

b e ars a tri a n gl e -s h a p e d p ost eri or pr oj e cti o n. 

Or bit al r e gi o n  ( Fi gs. 3, 5, 7). T h er e is n o i d e ntifi a bl e s u pr a or bit al. T h e a nt or bit al is b ul b o us 

a n d pr es e nts a h e a vil y or n a m e nt e d s urf a c e, wit h t w o diff er e nt or n a m e nt ati o n fi el ds: a p ost er o -

d ors al o n e wit h c h e vr o n -li k e p att er ns, a n d a n a nt er o-l at er al o n e wit h r a di al f urr o ws a n d s h all ow 

pits. T h e first i nfr a or bit al is sl e n d er a n d t a p ers p ost eri orl y. It d efi n es m ost of t h e v e ntr al m ar gi n 

of t h e or bit a n d  c o ntri b ut es p arti all y t o its  a nt eri or  m ar gi n.  T h e  a nt eri or  p orti o n of t h e first 

i nfr a or bit al is v e ntr o-l at er al t o t h e a nt or bit al. P ost eri or t o t h e first i nfr a or bit al a n d li ni n g t h e 

r e m ai ni n g p orti o n of t h e v e ntr al m ar gi n of t h e or bit t h er e is a s h ort a n d t hi n s e c o n d i nfr a or bit al. 

T h e t hir d a n d f o urt h i nfr a or bit als ar e v er y l ar g e, c o v eri n g m ost of t h e l at er al p ost or bit al ar e a 

(‘ c h e e k’) of t h e s k ull. T h e t hir d a n d f o urt h i nfr a or bit als  ar e at l e ast t wi c e as l o n g as t h e y ar e 

d e e p. T h eir s urf a c e is or n a m e nt e d wit h t hi n r a di al ri d g es. T h e f o urt h i nfr a or bit al is d e e p er t h a n 

t h e t hir d o n e a n d p arti all y o v erl a ps it. T h e i nfr a or bit al s e ns or y c a n al is c o m pl et el y e n cl os e d i n 

a b o n y c a n al t h at e xt e n ds t hr o u g h all t h e i nfr a or bit als. Alt h o u g h t h e d er m os p h e n oti c is a bs e nt 

i n t h e s p e ci m e n, w e i nt er pr et a n el o n g at e d a n d r o u g hl y tri a n g ul ar s urf a c e p ost er o-d ors al t o t h e 

or bit as a n i m pr essi o n l eft b y t h at b o n e. T w o s e mi cir c ul ar ossifi e d s cl er al ri n gs ( a nt eri or a n d 

p ost eri or) s urr o u n d t h e e y e.   

J a w s  ( Fi gs.  3,  7).  T h e  pr e m a xill a e  ar e  n ot  pr es er v e d  i n  t h e  s p e ci m e n,  e x c e pt  f or  a  br o k e n 

s pli nt er of b o n e a nt er o -l at er al t o t h e ri g ht m a xill a. T w o br o k e n t e et h a p p e ar t o b e ass o ci at e d 

wit h t his pr e m a xill ar y fr a g m e nt. T h e m a xill a is l o n g a n d sli g htl y c ur v e d wit h v e ntr al c o n c a vit y. 

It t a p ers a nt eri orl y i nt o a n el o n g at e d, n arr o w, a n d ar c h e d a nt er o m e di al pr o c ess. T his pr o c ess, 



w hi c h arti c ul at es  wit h t h e pr e m a xill a, is missi n g its a nt eri or ti p. T h e l e n gt h of t h e pr o c ess —

c o u pl e d wit h t h e l e n gt h a n d pr o p orti o ns of t h e l o w er j a w — s u g g ests t h at t h e pr e m a xill a w as a 

r el ati v el y l o n g b o n e, es p e ci all y w h e n c o m p ar e d wit h ot h er ost e o gl ossi ds. T h er e is n o disti n ct 

d ors al s w elli n g i n t h e m a xill a b e hi n d t h e a nt er o m e di al pr o c ess. T h er e ar e 1 9  m a xill ar y t e et h 

arr a n g e d i n a si n gl e r o w t h at ar e visi bl e o n t h e ri g ht m a xill a, wit h a c o m pl et e m a xill ar y s et 

c o nsisti n g  of  a p pr o xi m at el y  2 3  t e et h  w h e n  a c c o u nti n g  f or  e m pt y  s p a c es  l eft  b y  t o ot h 

r e pl a c e m e nt. T h e t e et h d e cr e as e i n si z e fr o m t h e a nt eri or t o t h e p ost eri or p orti o n of t h e m a xill a. 

T h e y ar e h oll o w, s u b -c o ni c al i n s h a p e, wit h a s h ort (l ess t h a n a t hir d of t h e t o ot h h ei g ht) b o n y 

c oll ar at t h e b as e a n d a s m all c o ni c al a cr o di n c a p at t h e ti p. T h e p ost eri or , t o ot hl ess p orti o n of 

t h e m a xill a, w hi c h o v erli es t h e a n g ul ar, is r o u n d e d a n d n ot s u bst a nti all y d e e p er t h a n t h e r est of 

t h e b o n e. B as e d o n t o m o gr a ms, br o k e n pi e c es of b o n e d ors al t o t h e p ost eri or p orti o n of t h e 

m a xill a li k el y b el o n g t o t h e t hir d i nfr a or bit al a n d p ot e nti all y t h e m a xill a its elf , r at h er t h a n t o a 

s u pr a m a xill a . T h e l o w er j a ws ar e i n c o m pl et e, missi n g t h eir  a nt eri or m ost p orti o ns. T h e y ar e 

str ai g ht a n d el o n g at e d, wit h a l o w c or o n oi d pr o c ess a n d a r el ati v el y l o n g p ost -c or o n oi d r e gi o n. 

T h e d e nt ar y is li g htl y or n a m e nt e d wit h p ar all el li n es r u n ni n g al o n g its l e n gt h. F e w  l ar g e p or e s 

of t h e m a n di b ul ar c a n al ar e visi bl e o n t h e e xt er n al s urf a c e of t h e d e nt ar y. A c o m pl et e d e nt ar y 

w o ul d i n cl u d e m or e t h a n 2 3 t e et h arr a n g e d i n a si n gl e r o w. D e nt ar y t e et h ar e l ar g er o n a v er a g e 

t h a n  t h e  m a xill ar y  o n es,  a n d  t h e y  ar e  m ar k e dl y  c o m pr ess e d  a nt er o-p ost eri orl y. T h e r el ati v e 

si z e of t h e b o n y c oll ar at t h e t o ot h b as e v ari es fr o m a t hir d t o h alf t h e t o ot h h ei g ht. D e nt ar y 

t o ot h  c oll ars  ar e  l o n g er  t h a n  m a xill ar y  t o ot h  c oll ars  f or  t e et h  of  t h e  s a m e  si z e. S e v er al 

r e pl a c e m e nt  t o ot h  cr o w n s  ar e  visi bl e  o n  t h e  ri g ht  l o w er  j a w.  T h e  a n g ul ar  is  v er y  l o n g  a n d 

e xt e n ds a nt eri orl y at t h e l e v el  of t h e a nt eri or or bit al m ar gi n . It pr es ents a l ar g e p ost er o -d ors al 

fl a n g e t h at l at er all y c o v er s t h e q u a dr at e arti c ul ar c o n d yl e a n d t h e arti c ul ar s urf a c e of t h e l o w er 

j a w. T h e arti c ul ar a n d t h e r etr o arti c ul ar ar e n ot f us e d wit h t h e a n g ul ar . T h e y b ot h c o ntri b ut e t o 

t h e s urf a c e of t h e j a w j oi nt ( Fi g. 1 0 C). 



P al at e a n d s us p e ns ori u m  ( Fi gs. 3, 5, 7, 9). O nl y a s m all p art of t h e p al at e c a n b e s e e n i n t h e 

s p e ci m e n. A nt eri orl y, a n e x p os e d pl at e- li k e b o n e wit h a m ultit u d e of s m all t e et h is i nt er pr et e d 

as  eit h er t h e e n d o pt er y g oi d  or  t h e p al ati n e -e ct o pt er y g oi d.  T h e  q u a dr at e  is  a p pr o xi m at el y 

tri a n g ul ar  i n  l at er al  vi e w  a n d  li k el y  l o n g er  t h a n  d e e p.  T h e  ‘ p e g-li k e’  h e a d  of  t h e  q u a dr at e 

arti c ul at es wit h t h e arti c ul ar a n d r etr o arti c ul ar of t h e l o w er j a w  ( Fi g. 1 0 C). P ost er o d ors al t o its 

h e a d, a str o n g ri d g e m ar ks a p orti o n of t h e p ost eri or e d g e of t h e q u a dr at e. T h e s y m pl e cti c c a n 

b e  t e nt ati v el y  i d e ntifi e d  as  a  w e d g e -s h a p e d  b o n e  o v erl yi n g  t h e  p ost er o d ors al  s urf a c e  of  t h e 

q u a dr at e . T h e h y o m a n di b ul a is m ostl y c o v er e d b y t h e t hir d a n d f o urt h i nfr a or bit al a n d b y t h e 

pr e o p er cl e o n b ot h si d es of t h e s p e ci m e n. T h e a nt eri or h y o m a n di b ul ar h e a d is cl e arl y disti n ct 

fr o m t h e p ost eri or o n e o n t h e p arti all y e x p os e d l eft h y o m a n di b ul a. T h e arti c ul ar s urf a c e wit h 

t h e o p er cl e c a n als o b e s e e n o n t h e l eft si d e of t h e s p e ci m e n. Its p ost eri or p ositi on, dist a nt fr o m 

t h e h e a ds arti c ul ati n g wit h t h e br ai n c as e, s u g g est a v er y l o n g p ost eri or ( = o p er c ul ar) pr o c ess. 

T his is c o nfir m e d b y e x a mi n ati o n of t h e t o m o gr a ms, w hi c h s h o w t h e p ost eri or pr o c ess b ei n g 

sli g htl y l o n g er t h a n t h e d ors al arti c ul ati n g s urf a c e of t h e h y o m a n di b ul a. 

O p er c ul ar s eri es  ( Fi g. 5, 7, 9). T h e v e ntr al h alf of t h e ri g ht pr e o p er cl e is w ell pr es er v e d o n t h e 

ri g ht si d e of t h e s p e ci m e n. It pr es e nts a c ur v e d a nt eri or m ar gi n, wit h a n a n gl e l ar g er t h a n 9 0º 

b et w e e n its v erti c al ar m a n d a v er y s h ort h ori z o nt al ar m t h at d o es n ot a nt eri orl y r e a c h t h e l e v el 

of t h e or bit. T h e pr e o p er c ul ar s e ns or y c a n al o p e ns i n t h e h ori z o nt al ar m t hr o u g h 6 l ar g e , a nt er o-

v e ntr all y dir e ct e d p or es, arr a n g e d i n a str ai g ht h ori z o nt al li n e. It is u n cl e ar w h et h er t h es e w er e 

ori gi n all y c o v er e d b y a  t hi n l a mi n a of b o n e t h at mi g ht h a v e br o k e n off p ost-m ort e m.  S m all er 

pr e o p er c ul ar p or es e xt e n d p ost eri orl y b a c k t o t h e p ost eri or br o k e n m ar gi n of t h e b o n e. T w o 

l ar g e  o p e ni n gs  f or  t h e  pr e o p er c ul ar  s e ns or y  c a n al  ar e  visi bl e  o n  t h e  v erti c al  ar m  of  t h e  l eft 

pr e o p er cl e. S m all p orti o ns of t h e i nt er o p er cl e ar e visi bl e u n d er n e at h t h e pr e o p er cl e v e ntr all y. 

It c o nt a cts t h e s u b o p er cl e p ost eri orl y. T h e s u b o p er cl e is p arti all y e x p os e d a nt er o-v e ntr all y t o 

t h e o p er cl e o n t h e l eft si d e of t h e s p e ci m e n, b ut its si z e a n d s h ap e ar e diffi c ult t o d et er mi n e. 



T h e o p er cl e is i n c o m pl et el y pr es er v e d a n d fr a ct ur e d i n s e v er al pi e c es o n b ot h si d es. Its a nt eri or 

m ar gi n  h as  a  disti n ct  d ors all y -ori e nt e d  c o n c a vit y  j ust  a b o v e  t h e  arti c ul ar  f a c et  f or  t h e 

h y o m a n di b ul ar pr o c ess.  I n c orr es p o n d e n c e t o t h e arti c ul ar f a c et, t h e o p er cl e b e ars a t hi c k e n e d 

o p er c ul ar  ri d g e  o n  its  m e di al  si d e,  wit h  s e v er al  s m all  f or a mi n a  o n  t h e  s urf a c e. T h e  d ors al 

m ar gi n of t h e o p er cl e is al m ost fl att e n e d, wit h o nl y a m o d er at e a m o u nt of c ur v at ur e. B as e d o n 

its i m pri nt o n t h e ri g ht si d e of t h e s p e ci m e n, t h e v e ntr al m ar gi n of t h e o p er cl e w as li k el y str ai g ht 

or v er y sli g htl y c ur v e d.   

Br a n c hi al  s k el et o n  ( Fi gs.  3,  5,  7,  9).  T h e  c er at o h y als a n d  t h e  ur o h y al  ar e  t h e  o nl y  e x p os e d 

b o n es of t h e v e ntr al h y oi d ar c h. T h e a nt eri or c er at o h y al h as a br o a d a nt eri or h e a d. T h e ur o h y al 

h as  a  disti n ct  h e a d  a n d  a  n arr o w  v e ntr al  m ar gi n.  A n  is ol at e d  t o ot h  cr o w n  e m b e d d e d  i n  t h e 

s e di m e nt  a nt eri or  t o  t h e  c er at o h y al  mi g ht  b e  p art  of  t h e  b asi br a n c hi al  t o ot h pl at e  d e ntiti o n. 

T h er e ar e 1 8 br a n c hi ost e g als , wit h t h e p ost eri or o n es n ot a bl y d e e p er t h a n t h e a nt eri or o n es. 

P e ct or al gir dl e a n d fi n  ( Fi gs. 5, 7, 9). Th e p ostt e m p or al c a n b e s e e n o n t h e l eft  si d e of t h e 

s p e ci m e n.  It  b e ars  a  br o a d  a n d  fl att e n e d  d ors al  ar m  t h at  arti c ul at es  wit h  t h e  b a c k  of  t h e 

n e ur o cr a ni u m. T h e v e ntr al ar m of t h e p ostt e m p or al c a n b e i d e ntifi e d i n t h e t o m o gr a ms; it is 

l at er all y c o m pr ess e d an d r el ati v el y s h ort, r e a c hi n g ar o u n d h alf t h e l e n gt h of t h e d ors al ar m.  

T h e s u pr a cl eit hr u m is a sli g htl y c ur v e d, l at er all y fl att e n e d b o n e wit h a t hi c k e n e d h e a d a nt er o -

d ors all y. Its m e di al s urf a c e b e ars a f e w disti n ct f or a mi n a a nt eri orl y.  T h e cl eit hr u m  a n d s c a p ul a  

ar e p arti all y e x p os e d o n t h e ri g ht si d e of t h e s p e ci m e n. H o w e v er, a n at o mi c al d et ails of t h es e 

b o n es  c a n n ot  b e  dis c er n e d.  T h e  c or a c oi d  e xt e n d s  a nt eri orl y  b e y o n d  t h e  l o w er  j a w  j oi nt,  as 

i nf err e d b y its e x p os e d v e ntr al m ar gi n. Si x p e ct or al r a ys ar e p arti all y pr es er v e d. T h e first o n e 

is gr e atl y e nl ar g e d a n d t hi c k e n e d. T w o r a di als ar e visi bl e v e ntr al t o t h e first t w o p e ct or al r a ys.  

P ost cr a ni al a xi al s k el et o n ( Fi gs. 5, 7, 9). T h e first f o urt e e n v ert e br a e ( or at l e ast t h eir c e ntr a) 

ar e  pr es er v e d  i n  t h e  s p e ci m e n,  as  e v al u at e d  fr o m  t h e  t o m o gr a ms.  All  t h e  v ert e br a e  ar e 



a m p hi c o el o us a n d m u c h d e e p er t h a n l o n g. E x a mi n ati o n of t h e t o m o gr a ms r e v e als t h e pr es e n c e 

of  a  p air e d  a ut o g e n o us  str u ct ur e  v e ntr al  t o  t h e  first  v ert e br a  t h at  e xt e n d s a nt eri orl y  f e w 

c e nti m et ers b el o w t h e o c ci pit al r e gi o n of t h e n e ur o cr a ni u m. W e i nt er pr et t his str u ct ur e as a 

gr e atl y e x p a n d e d first p ar a p o p h ysis t h at is w e d g e -s h a p e d i n l at er al vi e w (s e e ‘ M o difi e d c o di n g 

a n d s c ori n g of c h ar a ct ers’ o n C h ar a ct er 8 8 f or f urt h er dis c ussi o n of t his f e at ur e). T h e s e c o n d 

a n d t hir d v ert e br a e ar e p arti all y e x p os e d o n t h e l eft si d e of t h e s p e ci m e n, a n d cl e arl y ill ustr at e 

t h e  a ut o g e n o us  n at ur e  of  t h e  n e ur al  ar c h es ( Fi g.  1 0 B). Ni n e  a b d o mi n al  ri bs  ar e  p arti all y 

e x p os e d o n t h e ri g ht si d e of t h e s p e ci m e n ( Fi g. 5). 

S c al es . S c al es ar e p o orl y pr es er v e d i n t h e s p e ci m e n, wit h s m all s c al e fr a g m e nts i n cl u di n g t h eir 

s urf a c e t e xt ur e f o u n d i n t h e a nt eri or bl o c k , a n d w h ol e s c al es ( oft e n fr a ct ur e d a n d d el a mi n at e d ) 

i n  t h e  ri g ht  si d e  of  t h e  p ost eri or  bl o c k,  p ost eri or  t o  t h e  p e ct or al  gir dl e.  S c al es  a p p e ar  t o  b e 

s u b c y cl oi d, f e w c e nti m et ers i n di a m et er a n d p arti all y ov erl a p pi n g. T h e y s e e m t o l a c k r eti c ul at e 

f urr o ws; i nst e a d, s m all t u b er cl es or n a m e nt t h eir s urf a c e. 

  

R E S U L T S  

M o difi e d c o di n g a n d s c o ri n g of c h a r a ct e rs  

C h ar a ct er ( 2): S h a p e of e xtr as c a p ul ar. T his c h ar a ct er h as b e e n s c or e d f or † Si n o gl oss us  as ‘ 0’ 

( e x p a n d e d) b y Wils o n a n d  M urr a y ( 2 0 0 8), w h o a d a pt e d t h e s c ori n g b y Li et al . ( 1 9 9 7 b) t o t h e 

c o di n g of t his c h ar a ct er b y Hilt o n ( 2 0 0 3). H o w e v er, m a n y of t h e t a x a s c or e d b y Li et al . ( 1 9 9 7 b) 

as p oss essi n g a n e x p a n d e d e xtr as c a p ul ar h a v e a r e d u c e d e xtr as c a p ul ar a c c or di n g t o t h e c o di n g 

of Hilt o n ( 2 0 0 3; s e e Hilt o n 2 0 0 3: 3 0 f or a n i n -d e pt h dis c ussi o n of t his c h ar a ct er). Alt h o u g h w e 

w er e n ot a bl e t o e x a mi n e a n y  s p e ci m e n of  †Si n o gl oss us  first-h a n d, t h e ori gi n al d es cri pti o n of 

t his t a x o n ( S u, 1 9 8 6) d o es n ot s u g g est t h e pr es e n c e of a n e xtr as ca p ul ar e x p a n d e d i n a si mil ar 

w a y t o t h e e xtr as c a p ul ar s of hi o d o nti ds a n d m or m yri ds. Gi v e n t h e u n c ert ai nt y o n t h e st at e of 



t his c h ar a ct er f or t his t a x o n, w e c h a n g e d t h e s c ori n g of †Si n o gl oss us  fr o m ‘ 0’ ( e x p a n d e d) t o 

‘ ?’. 

C h ar a ct er ( 8): P ar as p h e n oi d t e et h. T h e v e ntr al s urf a c e of t h e p ar as p h e n oi d of † P h ar e o d us  is 

al m ost d e v oi d of t e et h, wit h t h e e x c e pti o n of o n e l ar g e c o ni c al t o ot h (s o m eti m es j oi n e d b y t w o 

s m all er o n es) b et w e e n t h e b asi pt er y g oi d pr o c ess e s ( Li et al ., 1 9 9 7 a). W e c h a n g e d t h e s c ori n g 

of † P h ar e o d us f or t his c h ar a ct er fr o m ‘ ?’ t o ‘ 3’ (l ar g e a n d r estri ct e d t o t h e b as al p orti o n of t h e 

p ar as p h e n oi d). 

C h ar a ct er  ( 9):  B asi pt er y g oi d  pr o c ess.  Hilt o n  ( 2 0 0 3)  c o d e d  t his  c h ar a ct er  wit h  t w o  p ossi bl e 

s c or es, a bs e nt (st at e 0) a n d pr es e nt (st at e 1). H o w e v er, t h e s c or es i n Hilt o n’s ( 2 0 0 3) c h ar a ct er 

m atri x ar e i n v ert e d, wit h t a x a p oss essi n g a b asi pt er y g oi d pr o c ess (s u c h as Ost e o gl oss u m a n d 

P a nt o d o n ) s c or e d as ‘ 0’ a n d t a x a l a c ki n g a b asi pt er y g oi d pr o c ess (s u c h as Hi o d o n  L es u e ur, 

1 8 1 8 a n d C hit al a ) s c or e d as ‘ 1’. T his mis-s c ori n g h as b e e n r e p e at e d i n all s u c c essi v e v ersi o ns 

of t h e c h ar a ct er m atri x. W e m ai nt ai n t h e ori gi n al d efi niti o n a n d c o di n g of t h e c h ar a ct er, b ut w e 

fi x e d t h e s c ori n g s u c h t h at ‘ 0’ i n di c at es a bs e n c e a n d ‘ 1’ i n di c at es pr es e n c e of t h e b asi pt er y g oi d 

pr o c ess.  

C h ar a ct er ( 1 3): B asis p h e n oi d. T h e b asis p h e n oi d h as b e e n i d e ntifi e d i n † P h ar e o d us  b y Li et al.  

( 1 9 9 7 a) as b ei n g o n e of t h e c artil a gi n o us b o n es f or mi n g t h e d ors o-m e di al w all of t h e or bit, 

l o c at e d v e ntr o m e di al t o t h e or bit os p h e n oi d. H o w e v er, it is diffi c ult t o est a blis h w h et h er t h e 

v e ntr al p orti o n of t h e or bit al w all i n † P h ar e o d us  ( as s e e n, f or e x a m pl e, i n F M N H P F 1 0 2 3 7, 

F M N H  P F  1 0 2 8 5,  F M N H  P F  1 6 5 3 6) r e pr es e nts a  b asis p h e n oi d  or  r at h er  a  m e di al  v erti c al 

l a mi n a  of  t h e  p ar as p h e n oi d.  B e c a us e  of  t h e  u n c ert ai nt y  i n i nt er pr eti n g  t his  f e at ur e  i n 

† P h ar e o d us , w e c h a n g e d t h e s c ori n g f or t his c h ar a ct er fr o m ‘ 0’ ( pr es e nt) t o ‘ ?’. 

C h ar a ct er  ( 2 0):  S u pr a or bit al  b o n e.  S e v er al  n o n -ost e o gl oss o m or p h  t el e osts  p oss ess  a 

s u pr a or bit al b o n e a nt er o d ors al t o t h e or bit. A m o n g t h es e,  El o ps ( F or e y, 1 9 7 3) a n d D or os o m a 



R afi n es q u e,  1 8 2 0  ( Gr a n d e,  1 9 8 5) ar e  i n cl u d e d  i n  t h e  c h ar a ct er  m atri x  a n d  w er e  pr e vi o usl y 

s c or e d  as  l a c ki n g  t h e  s u pr a or bit al  (st at e  1)  b y  M urr a y et  al .  ( 2 0 1 8).  T h us,  w e  c h a n g e d  t h e 

s c ori n g  f or El o ps  a n d D or os o m a  fr o m  ‘ 1’  ( a bs e nt)  t o  ‘ 0’  ( pr es e nt).  A d diti o n all y, 

† Elli m mi c ht h yif or m es w er e  als o s c or e d as l a c ki n g t h e s u pr a or bit al (st at e 1) b y M urr a y et al . 

( 2 0 1 8). B e c a us e t h e s u pr a or bit al is pr es e nt i n s e v er al † elli m mi c ht h yif or ms a n d s e c o n d aril y l ost 

i n  t h e  s u b-cl a d e  † P ar a cl u p ei n a e  ( M urr a y a n d  Wils o n,  2 0 1 3),  w e  c h a n g e d  t h e  s c ori n g  f or 

† Elli m mi c ht h yif or m es  t o  ‘ 0’  ( pr es e nt),  r efl e cti n g  t h e  li k el y  a n c estr al  st at e  of  t his  c h ar a ct er 

wit hi n t his cl a d e.  

C h ar a ct er ( 2 2): N u m b er of b o n es i n t h e i nfr a or bit al s eri es, n ot i n cl u di n g t h e d er m os p h e n oti c 

or  t h e  a nt or bit al  if  pr es e nt.  W e  c h a n g e d  t h e  s c ori n g  f or P a nt o d o n ,  w hi c h  is  u ni q u e  a m o n g 

ost e o gl oss o m or p hs i n h a vi n g fi v e (i nst e a d of f o ur) i nfr a or bit als ( Hilt o n, 2 0 0 3), fr o m ‘ 1’ (f o ur) 

t o ‘ 0’ (fi v e). T h e pr e vi o us s c ori n g w as li k el y a n a c ci d e nt al err or i n t h e Wils o n a n d  M urr a y 

( 2 0 0 8) m atri x, w hi c h c arri e d o n t o t h e M urr a y et al . ( 2 0 1 8) m atri x. 

C h ar a ct er ( 2 3): First i nfr a or bit al. T his c h ar a ct er, as d efi n e d b y Hilt o n ( 2 0 0 3), disti n g uis h es a 

c o n diti o n i n w hi c h t h e first i nfr a or bit al d o es n ot c o ntri b ut e or o nl y p arti all y c o ntri b ut es t o t h e 

a nt eri or m ar gi n of t h e or bit (st at e 0) fr o m a c o n diti o n i n w hi c h t h e first i nfr a or bit al is t h e o nl y 

b o n e t h at c o ntri b ut es t o t h e a nt eri or m ar gi n of t h e or bit (st at e 1). B as e d o n t his d efi niti o n, w e 

c h a n g e d  t h e  s c ori n g  of  t his  c h ar a ct er  f or D or os o m a fr o m  ‘ 1’  t o  ‘ 0’  ( Gr a n d e,  1 9 8 5);  f or 

† Xi xi ai c ht h ys  Z h a n g, 2 0 0 4  fr o m ‘ 1’ t o ‘ 0’ ( Z h a n g, 2 0 0 4); f or †J offri c ht h y s t a n y o ur us  M urr a y 

et al ., 2 0 1 8 fr o m ‘ ?’ t o ‘ 0’ ( M urr a y et al ., 2 0 1 8); a n d f or †P ar al y c o pt er a  fr o m ‘ ?’ t o ‘ 0’ ( X u 

a n d  C h a n g, 2 0 0 9). It s h o ul d b e n ot e d t h at r e d efi ni n g t his c h ar a ct er b y i n cl u di n g m or e st at es 

t h at disti n g uis h b et w e e n a c o n diti o n i n w hi c h t h e first i nfr a or bit al d o es n ot c o ntri b ut e at all t o 

t h e a nt eri or m ar gi n of t h e or bit a n d a n ot h er o n e i n w hi c h t h e first i nfr a or bit al c o ntri b ut es t o t h e 

v e ntr al  p orti o n  of  t h e  a nt eri or  m ar gi n  of  t h e  or bit  mi g ht  b ett er  c a pt ur e  t h e  r a n g e  of 



m or p h ol o gi es  a n d  t o p ol o gi c al  r el ati o ns hi ps  o bs er v e d  f or  t h e  first  i nfr a or bit al  of 

ost e o gl oss o m or p hs. 

C h ar a ct er ( 2 6): D er m os p h e n oti c. Li a n d  Wils o n ( 1 9 9 6) d efi n e d t his c h ar a ct er t o disti n g uis h t h e 

trir a di at e c o n diti o n f o u n d e x cl usi v el y i n Hi o d o ntif or m es fr o m ot h er ost e o gl oss o m or p hs, w hi c h 

w er e assi g n e d t h e pl esi o m or p hi c st at e ( d efi n e d as ‘irr e g ul arl y tri a n g ul ar’). Hilt o n ( 2 0 0 3) a d d e d 

a t hir d st at e (t u b ul ar) t o d es cri b e t h e c o n diti o n s e e n i n s o m e n ot o pt eri ds a n d m or m yri ds, a n d 

c h a n g e d t h e d efi niti o n of t h e pl esi o m or p hi c st at e t o si m pl y ‘tri a n g ul ar’. S e v er al t a x a s c or e d a s 

h a vi n g  a  ‘tri a n g ul ar’  d er m os p h e n oti c  h a v e  a  q u a dr a n g ul ar  or  irr e g ul arl y  s h a p e d 

d er m os p h e n oti c ( e. g., H et er otis , N ot o pt er us L a c e p è d e, 1 8 0 0 , †L y c o pt er a  M üll er, 1 8 4 8 ; Hilt o n, 

2 0 0 3). T o a v oi d f ut ur e a m bi g uiti es i n s c ori n g a n d hi g hli g ht t h e disti n cti o n fr o m a t u b ul ar or 

trir a di at e  st at e,  w e  c h a n g e d  t h e  d efi niti o n  of  t h e  pl esi o m or p hi c  st at e  (st at e  0)  t o  ‘fl att e n e d, 

pl at e -li k e.’ 

C h ar a ct er  ( 2 8):  N e ur o cr a ni al  h e a ds  of  t h e  h y o m a n di b ul a.  † P h ar e o d us  h as  b e e n  pr e vi o usl y 

d es cri b e d as h a vi n g o n e c o nti n u o us h y o m a n di b ul ar h e a d, c orr es p o n di n g t o st at e 0 ( o n e h e a d or 

t w o h e a ds b ut c o nti n u o us) of t his c h ar a ct er ( Wils o n a n d  M urr a y, 2 0 0 8). H o w e v er, w e o bs er v e d 

t w o cl e arl y disti n ct h y o m a n di b ul ar h e a ds i n †P h ar e o d us e n c a ust us  ( e. g., F M N H P F 1 0 2 3 7, 

F M N H  P F  1 0 2 8 5)  a n d  † P h ar e o d us  t estis  ( e. g.,  F M N H  P F  1 1 9 4 2,  F M N H  P F  1 7 4 9 3).  W e 

c h a n g e d t h e s c ori n g f or † P h ar e o d us  fr o m ‘ 0’ t o ‘ 1’ (t w o h e a ds, s e p ar at e). W e als o c h a n g e d t h e 

s c ori n g f or † Wils o ni c ht h ys M urr a y et al ., 2 0 1 6 fr o m ‘ 1’ (t w o h e a ds, s e p ar at e) t o ‘ ?’, b e c a us e 

M urr a y et al . ( 2 0 1 6: 7) r e p ort t h at t h e h y o m a n di b ul a “[...] h as t w o arti c ul ar h e a ds, b ut t h e b o n e 

is n ot w ell pr es er v e d, a n d w h et h er or n ot t h e h e a ds mi g ht h a v e h a d a b o n y c o n n e cti o n c a n n ot 

b e  d et er mi n e d ”.  As  t h e  c o n diti o n  of  h a vi n g  t w o  h y o m a n di b ul ar  h e a ds  bri d g e d  b y  a  b o n y 

c o n n e cti o n  w o ul d  c orr es p o n d  t o  st at e  2  of  t his  c h ar a ct er,  it  is  m or e  c o ns er v ati v e  t o  s c or e 

† Wils o ni c ht h ys  as u n c ert ai n f or t his c h ar a ct er.  



C h ar a ct er ( 3 1): A ut o p al ati n e b o n e. A b o n y a ut o p al ati n e is a bs e nt i n ost e o gl oss o m or p hs, wit h 

t h e o nl y r e p ort e d e x c e pti o ns i n H et er otis  a n d p os si bl y S cl er o p a g es l ei c h a r dti  G ü nt h er, 1 8 6 4  

( Arr ati a  a n d S c h ult z e,  1 9 9 1;  Hilt o n,  2 0 0 3).  R e e x a mi n ati o n  of  † P h ar e o d us  e n c a ust us   ( e. g., 

F M N H P F 1 0 2 3 7, F M N H P F 1 6 5 2 9) r e v e als t h e pr es e n c e of a b o n y a ut o p al ati n e i n t his s p e ci es 

as w ell. W e c h a n g e d t h e s c ori n g of t his  c h ar a ct er f or † P h ar e o d us fr o m  ‘ ?’  t o  ‘ 0’  ( pr es e nt). 

S o m e n o n -ost e o gl ossi d ost e o gl oss o m or p hs ( † J offri c ht h ys t a n y o ur us , †S h ul ei c ht h ys  M urr a y et 

al ., 2 0 1 0 a n d  †Xi xi ai c ht h ys ) h a v e b e e n s c or e d as ‘ 0’ ( pr es e nt) i n pr e vi o us v ersi o ns of t h e d at a 

m atri x ( Wils o n a n d  M urr a y, 2 0 0 8; M urr a y et al ., 2 0 1 0, 2 0 1 8). Si n c e t h er e is n o m e nti o n of a n 

a ut o p al ati n e i n t h e d es cri pti o ns of t h os e t a x a ( Z h a n g, 2 0 0 4; M urr a y et al ., 2 0 1 0, 2 0 1 8) a n d a n 

a ut o p al ati n e  c a n n ot  b e  i d e ntifi e d  i n  s p e ci m e n  p h ot o gr a p hs  a n d  i nt er pr et ati v e  dr a wi n gs,  w e 

c h a n g e d  t h e  s c ori n g  of  † J offri c ht h ys  t a n y o ur us ,  †S h ul ei c ht h ys  a n d  † Xi xi ai c ht h ys  f or  t his 

c h ar a ct er fr o m ‘ 0’ ( pr es e nt) t o ‘ ?’.  

C h ar a ct er  ( 4 0):  S u pr a m a xill a e.  † J offri c ht h ys  t a n y o ur us is  s c or e d  as  st at e  0  ( pr es e nt)  i n  t h e 

M urr a y et al . ( 2 0 1 8) c h ar a ct er m atri x. H o w e v er, t h e d es cri pti o n cl e arl y st at e s  t h at t h er e ar e n o 

s u pr a m a xill a e  i n  t his  t a x o n  ( M urr a y et  al .,  2 0 1 8).  H e n c e,  w e  c h a n g e d  t h e  s c ori n g  f or 

† J offri c ht h ys t a n y o ur us fr o m ‘ 0’ t o ‘ 1’ ( a bs e nt). 

C h ar a ct er ( 4 2): P ost eri or b o n es of t h e l o w er j a w. † L o p a di c ht h ys M urr a y et al. , 2 0 1 8 is s c or e d 

as st at e 2 ( all s e p ar at e) i n t h e M urr a y et al . ( 2 0 1 8) c h ar a ct er m atri x. H o w e v er, t h e d es cri pti o n 

a n d fi g ur es cl e arl y i n di c at e t h e a n g ul ar a n d t h e arti c ul ar as i n disti n g uis h a bl y f us e d wit h e a c h 

ot h er ( M urr a y et al ., 2 0 1 8). H e n c e, w e c h a n g e d t h e s c ori n g f or †L o p a di c ht h ys  t o ‘ 1’ ( a n g ul ar 

a n d arti c ul ar f us e d). 

C h ar a ct er  ( 7 5):  I nt esti n e.  O n e  of  t h e  f e w  s y n a p o m or p hi es  s h ar e d  b y  all  e xt a nt 

ost e o gl oss o m or p hs  is  h a vi n g  a n  i nt esti n e  t h at  p ass es  t o  t h e  l eft  of  t h e  st o m a c h,  i nst e a d  of 

p assi n g t o t h e ri g ht li k e i n t h e v ast m aj orit y of r a y -fi n n e d fis h es ( N els o n, 1 9 7 2). Alt h o u g h t his 



c h ar a ct er is p arti c ul arl y diffi c ult — if n ot i m p ossi bl e— t o e v al u at e i n f ossil t a x a, d u e t o t h e l o w 

pr es er v ati o n p ot e nti al of s oft tiss u es li k e t h e g astr oi nt esti n al tr a ct, it is n o n et h el ess v al u a bl e i n 

s u p p orti n g t h e m o n o p h yl y of Ost e o gl oss o m or p h a o n t h e b asis of m or p h ol o gi c al c h ar a ct ers. W e 

c h a n g e d  t h e  s c ori n g  of  s e v er al e xt a nt t a x a  t h at  w er e  list e d  as  u n c ert ai n  (‘ ?’)  a c c or di n g  t o 

w h et h er t h eir i nt esti n e c oils t o t h e ri g ht of t h e st o m a c h (‘ 0’) or t o t h e l eft of t h e st o m a c h (‘ 1’), 

b as e d o n r el e v a nt lit er at ur e ( N els o n, 1 9 7 2; B a n a n K h oj ast e h, 2 0 1 2): A mi a  (‘ ?’ ⟶  ‘ 0’), El o ps  

(‘ ?’ ⟶  ‘ 0’), G n at h o n e m us  (‘ ?’ ⟶  ‘ 1’), C hit al a  (‘ ?’ ⟶  ‘ 1’), X e n o m yst us  (‘ ?’ ⟶  ‘ 1’),  a n d 

P a p yr o cr a n us  (‘ ?’ ⟶  ‘ 1’). 

C h ar a ct er ( 7 8): S e c o n d i nfr a or bit al s h a p e a n d si z e. † J offri c ht h ys t a n y o ur us w as  s c or e d as st at e 

1  (tri a n g ul ar  or  r e ct a n g ul ar  a n d  s m all er  t h a n  t hir d  i nfr a or bit al)  i n  t h e  M urr a y et  al .  ( 2 0 1 8) 

c h ar a ct er m atri x. H o w e v er, i n t his t a x o n t h e s e c o n d i nfr a or bit al is pr o b a bl y f us e d t o t h e t hir d 

( M urr a y et al ., 2 0 1 8). T h us, w e c o nsi d er t his c h ar a ct er t o b e n ot a p pli c a bl e i n †J. t a n y o ur us.  

T h e s e c o n d i nfr a or bit al of † Si n o gl oss us is a p pr o xi m at el y r e ct a n g ul ar i n s h a p e a n d r el ati v el y 

d e e p,  y et  s u bst a nti all y  s m all er  t h a n  t h e  t hir d  i nfr a or bit al  ( S u,  1 9 8 6;  Li a n d Wils o n,  1 9 9 6). 

A c c or di n gl y, w e c h a n g e d t h e s c ori n g of † Si n o gl oss us f or t his c h ar a ct er fr o m ‘ 2’ ( e x p a n d e d 

a n d e q ui v al e nt i n si z e t o or l ar g er t h a n t hir d i nfr a or bit al) t o ‘ 1’ (tri a n g ul ar or r e ct a n g ul ar a n d 

s m all er t h a n t hir d i nfr a or bit al). P a nt o d o n h as fi v e i nfr a or bit als i nst e a d of t h e us u al c o n diti o n 

of f o ur i nfr a or bit als s e e n i n e xt a nt ost e o gl oss o m or p hs, c o m pli c ati n g t h e a ss ess m e nt of t h eir 

h o m ol o g y. H o w e v er, t h e n e ur o m ast p att er n of t h e i nfr a or bit als of P a nt o d o n s u g g ests t h at, i n 

t his  t a x o n,  t h e  first  t w o  i nfr a or bit al  b o n es  c orr es p o n d  t o  t h e  first  i nfr a or bit al  of  ot h er 

ost e o gl oss o m or p hs  ( N el s o n,  1 9 6 9;  Hilt o n,  2 0 0 3).  T h us,  t h e  t hir d  i nfr a or bit al  of P a nt o d o n , 

w hi c h is s u bst a nti all y d e e p er t h a n t h e first t w o a n d s m all er t h a n t h e f o urt h, is h o m ol o g o us t o 

t h e  s e c o n d  i nfr a or bit al  of  ot h er  b o n yt o n g u es.  F oll o wi n g  t his  i d e ntifi c ati o n,  w e  c h a n g e d  t h e 

s c ori n g of P a nt o d o n  f or t his c h ar a ct er fr o m ‘ 0’ ( m or e or l ess sl e n d er or t u b ul ar a n d s m all i n 

si z e) t o ‘ 1’ (tri a n g ul ar or r e ct a n g u l ar a n d s m all er t h a n t hir d i nfr a or bit al). 



C h ar a ct er ( 8 6): A n al fi n s e x u al di m or p his m. W e c h a n g e d t h e s c ori n g f or P a nt o d o n , w hi c h is 

c h ar a ct eri z e d b y e xtr e m e s e x u al di m or p his m i n t h e a n al fi n ( L ast ei n a n d  V a n D e urs, 1 9 7 3), 

fr o m ‘ 0’ ( a bs e nt) t o ‘ 1’ ( pr es e nt). 

C h ar a ct er  ( 8 8):  P ar a p o p h ysis  o n  t h e  first  c e ntr u m.  T h e  p ar a p o p h ysis  of  t h e  first  v ert e br al 

c e ntr u m  is  e x p a n d e d  or  h y p ertr o p hi e d  i n  s e v er al  ost e o gl ossi ds,  as  first  n ot e d  b y  F or e y a n d  

Hilt o n ( 2 0 1 0) i n Ar a p ai m a , Ost e o gl oss u m , a n d † P h ar e o d us . M urr a y et al . ( 2 0 1 8) i n cl u d e d t his 

i nf or m ati o n i n t h eir c h ar a ct er m atri x b y a d di n g a t w o-st at e c h ar a ct er w h er e o n e st at e i n di c at es 

a n o n- e x p a n d e d or h y p ertr o p hi e d first p ar a p o p h ysis, a n d t h e ot h er st at e i n di c at es a n e x p a n d e d 

or h y p ertr o p hi e d first p ar a p o p h ysis t h at r e a c h es u n d er t h e o c ci p ut. H o w e v er, t h e e nl ar g e d first 

p ar a p o p h ysis i n ost e o gl o ssi ds c a n e xist i n t w o v er y diff er e nt c o n diti o ns. I n Ost e o gl oss u m  a n d 

S cl er o p a g es  ( a n d m a y b e †Si n gi d a Gr e e n w o o d a n d P att ers o n, 1 9 6 7 ; M urr a y et al ., 2 0 1 8), t h e 

first p ar a p o p h ysis is r o u n d e d i n l at er al a n d v e ntr al vi e ws, it t o u c h es t h e b asi o c ci pit al b ut d o es 

n ot  c o nt a ct  t h e  p ar as p h e n oi d.  I n Ar a p ai m a a n d  s e v er al  f ossil  t a x a  (i n cl u di n g  † P h ar e o d us , 

† Br y c h a et us  a n d † M a cr o pr os o p o n ), t h e first p ar a p o p h ysis is gr e atl y h y p ertr o p hi e d, it a p p e ars 

w e d g e- s h a p e d i n l at er al vi e w, r e a c h es a nt eri orl y b el o w t h e o c ci pit al r e gi o n of t h e n e ur o cr a ni u m 

a n d c o nt a cts  ( or e v e n i nt er di git at es wit h) t h e p ar as p h e n oi d ( Fi g. 1 1). T h u s, w e c h a n g e d t h e 

c o di n g  of  t his  c h ar a ct er  t o  e n c o m p ass  its  o bs er v e d  v ari a bilit y  a m o n g  b o n yt o n g u es: 

p ar a p o p h ysis  o n  t h e  first  c e ntr u m  n ot  e x p a n d e d  or  h y p ertr o p hi e d  (st at e  0);  e x p a n d e d  a n d 

r o u n d e d, b ar el y r e a c hi n g b el o w t h e o c ci p ut a n d n ot t o u c hi n g t h e p ar as p h e n oi d (st at e 1); gr e atl y 

h y p ertr o p hi e d  a n d  e xt e n di n g  a nt eri orl y  t o  t o u c h  t h e  p ar as p h e n oi d,  w e d g e -s h a p e d  i n  l at er al 

vi e w (st at e 2).  

T his  c h ar a ct er  is  diffi c ult  t o  s c or e  f or H et er otis , b e c a us e  i n  t his  t a x o n  t h e  first  v ert e br a  is 

c o m pl et el y f us e d t o t h e o c ci pit al r e gi o n of t h e n e ur o cr a ni u m ( T a v er n e, 1 9 7 7; F or e y a n d  Hilt o n, 

2 0 1 0). O nt o g e n eti c st u di es s u g g est t h at H et er otis  h as c o m pl et el y l ost t h e p ar a p o p h ysis o n t h e 

first c e ntr u m, as it c a n n ot b e i d e ntifi e d i n y o u n g s p e ci m e ns w h er e t h e first v ert e br a is n ot y et 



f us e d  t o  t h e  b asi o c ci pit al  ( Brit z a n d  J o h ns o n,  2 0 1 0).  H e n c e,  w e  c o nsi d er e d  t h e  s c ori n g  of 

c h ar a ct er 8 8 t o b e n ot a p pli c a bl e f or H et er otis . 

  

R es c o ri n g of † P ar al y c o pt er a  a n d e x cl u si o n of †T a n ol e pis  

W e r es c or e d 3 3 c h ar a ct er s f or t h e E arl y Cr et a c e o us † P ar al y c o pt er a w ui  C h a n g a n d C h o u, 1 9 7 7 

b as e d o n t h e r e d es cri pti o n of t his g e n us a n d s p e ci es b y X u a n d  C h a n g ( 2 0 0 9). M ost of t h es e 

c h a n g es r e pl a c e pr e vi o usl y missi n g d at a. T h e f oll o wi n g list i n di c at es t h e n u m b er of t h e u p d at e d 

c h ar a ct er, t h e st at e of t h at c h ar a ct er i n t h e M urr a y et al . ( 2 0 1 8) m atri x a n d t h e n e w st at e s c or e d 

i n t his st u d y: ( 2) ?⟶ 0; ( 5) ? ⟶ 0 & 1; ( 6) ? ⟶ 2; ( 7) ? ⟶ 3; ( 8) ? ⟶ 2; ( 1 2) ? ⟶ 0; ( 2 0) ? ⟶ 1; ( 2 1) 

? ⟶ 0; ( 2 4) ? ⟶ 0; ( 2 5) ? ⟶ 1; ( 2 9) ? ⟶ 0; ( 3 2) 0 ⟶ 2; ( 3 3) 0 ⟶ 1; ( 3 5) 1 ⟶ 0; ( 3 6) ? ⟶ 1; ( 3 8) 

? ⟶ 0; ( 4 2) ? ⟶ 1; ( 4 3) ? ⟶ 1; ( 4 4) ? ⟶ 1; ( 4 7) 0 ⟶ ?; ( 5 1) ? ⟶ 1; ( 5 5) ?⟶ 0; ( 5 6) ? ⟶ 0; ( 6 0) 

? ⟶ 0; ( 6 1) ? ⟶ 1; ( 6 3) ? ⟶ 0; ( 6 4) ? ⟶ 0; ( 6 7) 0 ⟶ 1; ( 6 8) ? ⟶ 2; ( 7 8) ? ⟶ 0; ( 8 2) 1 ⟶ 0; ( 8 3) 

? ⟶ 0; ( 8 7) ? ⟶ 1. 

† T a n ol e pis ni n gji a g o u e nsis Ji n, 1 9 9 1 fr o m t h e L at e J ur assi c– ? E arl y Cr et a c e o us F e ns h uili n g 

F or m ati o n h as b e e n i n cl u d e d i n s e v er al p h yl o g e n eti c a n al ys es of Ost e o gl oss o m or p h a al o n gsi d e 

† P ar al y c o pt er a , al w a ys f alli n g as sist er t a x a t o e a c h ot h er ( Li et al ., 1 9 9 7b ; Wils o n a n d  M urr a y, 

2 0 0 8; M urr a y et al ., 2 0 1 8). †T a n ol e pis  h as b e e n s y n o n y mi z e d wit h † P ar al y c o pt er a  b y Ji n et 

al .  ( 1 9 9 5).  T his  d e cisi o n  is  s u p p ort e d  b y  X u a n d C h a n g  ( 2 0 0 9)  i n  t h eir  r e d es cri pti o n  of 

† P ar al y c o pt er a , w her e as  Li et al . ( 1 9 9 7b ) list e d a f e w c h ar a ct ers diff er e nti ati n g t h e t w o t a x a 

a n d r ej e ct e d t h e s y n o n y mi z ati o n. B e c a us e w e w er e n ot a bl e t o vis u all y e x a mi n e a n y s p e ci m e n 

of  † T a n ol e pis a n d  c h e c k  t h e  st at e  of  t h e  c h ar a ct ers  w e  r es c or e d  f or  † P a r al y c o pt er a  i n  t his 

t a x o n, w e d e ci d e d t o e x cl u d e †T a n ol e pis fr o m o ur c h ar a ct er m atri x a n d p h yl o g e n eti c a n al ysis. 

  



N e wl y d efi n e d c h a r a ct e rs  

C h ar a ct er ( 8 9): D ors o -o c ci pit al f oss a: a bs e nt [ 0]; pr es e nt [ 1]. T h e d ors o -o c ci pit al f oss a, a l ar g e 

p air e d d e pr essi o n o n t h e p ost eri or p orti o n of t h e s k ull r o of b or d er e d b y p ari et al, s u pr a o c ci pit al , 

a n d  e pi o c ci pit al,  w as  pr o p os e d  b y  T a v er n e  ( 1 9 7 9)  as  a  di a g n osti c  c h ar a ct eristi c  of 

† P h ar e o d o nti n a e. A m o n g t h e t a x a i n cl u d e d i n t hi s st u d y, o nl y † P h ar e o d u s , †Br y c h a et us , a n d 

† M a cr o pr os o p o n pr es e nt a d ors o -o c ci pit al f oss a. T h e pr es e n c e or a bs e n c e of t his d e pr essi o n 

c a n n ot b e d et er mi n e d fr o m a v ail a bl e s p e ci m e ns of † F uri c ht h ys . 

C h ar a ct er  ( 9 0):  C o nt a ct  b et w e e n  d er m os p h e n oti c  a n d  a nt eri or m ost  b o n e  of  t h e  i nfr a or bit al 

s eri es: a bs e nt [ 0]; pr es e nt [ 1]. A c o nt a ct b et w e e n t h e d er m os p h e n oti c a n d t h e a nt eri or m ost b o n e 

of  t h e  i nfr a or bit al  s eri es  ( eit h er  t h e  a nt or bit al  or  t h e  first  i nfr a or b it al,  i n  c as es  w h er e  t h e 

a nt or bit al  is  a bs e nt)  is  s e e n  o nl y  i n Ost e o gl o ss u m , S cl er o p a g es , a n d Ar a p ai m a   a m o n g 

ost e o gl oss o m or p hs. It s h o ul d b e n ot e d t h at t his c h ar a ct er is p arti all y c orr el at e d t o s o m e e xt e nt 

wit h c h ar a ct er 4 (s u pr a or bit al s h elf of fr o nt al b o n e), as t a x a t h at h a v e a s u pr a or bit al s h elf of 

t h e fr o nt al will li k el y l a c k a c o nt a ct b et w e e n t h e d er m os p h e n oti c a n d t h e a nt or bit al ( or first 

i nfr a or bit al).  H o w e v er,  s e v er al  t a x a  i n  w hi c h  t h e  d er m os p h e n oti c  d o e s  n ot  c o nt a ct  t h e 

a nt or bit al ( or first i nfr a or bit al) l a c k a s u pr a or bit al s h elf of t h e fr o nt al. 

C h ar a ct er ( 9 1): D e pt h of d ors al p ost eri or i nfr a or bit al c o m p ar e d t o v e ntr al p ost eri or i nfr a or bit al: 

s h all o w er [ 0]; e q u al [ 1]; d e e p er [ 2]. T h e t w o m ost p ost eri or i nfr a or bit als i n ost e o gl oss o m or p hs 

ar e us u all y i d e ntifi e d ( s e n s u  Hilt o n, 2 0 0 3) as i nfr a or bit als 3 ( v e ntr al) a n d 4 ( d ors al). E x c e pti o ns 

ar e f o u n d i n P a nt o d o n  (i nfr a or bit als 4 a n d 5, as t h er e is o n e m or e el e m e nt i n t h e i nfr a or bit al 

s eri es),  s o m e  s p e ci es  of  † L y c o pt er a  ( e. g.,  †L . mi d d e n d orffi M üll er,  1 8 4 8  a n d  † L.  d a vi di  

G a u d a nt, 1 9 6 8 , wit h t hr e e p ost eri or el e m e nts of t h e i nfr a or bit al s eri es i d e ntifi e d as i nfr a or bit als 

3, 4 a n d 5; Gr e e n w o o d, 1 9 7 0; M a, 1 9 8 7), G y m n ar c h us C u vi er, 1 8 2 9  ( wit h m or e t h a n 1 0 s m all 

t u b ul ar el e m e nts i n t h e i nfr a or bit al s eri es; T a v er n e, 1 9 7 2), a n d p ot e nti all y † P h ar e o d us t estis  



a n d † Br y c h a et us , i n w hi c h t h er e ar e a p p ar e ntl y o nl y t hr e e el e m e nts of t h e i nfr a or bit al s eri es 

( e x cl u di n g  a nt or bit al  a n d  d er m os p h e n oti c;  R o elli g,  1 9 7 4;  Li et  al. ,  1 9 9 7 a).  T his  c h ar a ct er 

c a pt ur es t h e r el ati v e d e pt h pr o p orti o ns of t h e t w o p ost eri or m ost i nfr a or bit als. † L y c o pt er a  w as 

s c or e d  as  ‘ ?’,  d u e  t o  t h e  diffi c ult y  i n  d efi ni n g  t h e  i d e ntit y  a n d  h o m ol o g y  of  t h e  t hr e e 

p ost eri or m ost el e m e nts of its i nfr a or bit al s eri es.  

C h ar a ct er ( 9 2): S cl er al o ssi cl es: a bs e nt [ 0]; pr es e nt [ 1]. S cl er al ossi cl es ar e s u p p orti v e b o n y 

str u ct ur es  f o u n d  i n  t h e  e y es  of  s o m e  t el e ost  fis h es.  T h e  p h yl o g e n eti c  distri b uti o n  of  s cl er al 

ossi cl es  wit hi n  t el e osts  i s  c o m pl e x,  wit h  m ulti pl e  cl a d es  l osi n g  o r  g ai ni n g  s cl er al  ossi cl es 

i n d e p e n d e ntl y ( Fr a n z-O d e n d a al, 2 0 0 8; 2 0 2 0). H o w e v er, pr es e n c e or a bs e n c e of s cl er al ossi cl es 

t e n ds  t o  b e  c o ns er v e d  wit hi n  f a mil y-l e v el  t a x a  ( M o k a n d  Li u,  2 0 1 2).  A m o n g  e xt a nt 

ost e o gl oss o m or p hs, t w o s cl er al ossi cl es f or mi n g a t hi n ri n g ar o u n d t h e e y e ar e o nl y f o u n d i n 

l ar g e s p e ci m e ns of Hi o d o n  ( Hilt o n, 2 0 0 2; c o ntr ar y t o T a v er n e, 1 9 7 7). S cl er al ossi cl es s e e m t o 

b e  a bs e nt  i n  t h e  m aj orit y  of  f ossil  ost e o gl oss o m or p hs.  H o w e v er,  at  l e ast  t w o  e xti n ct  t a x a 

( †Br y c h a et us  a n d † M a cr o pr os o p o n ) h a v e a r o b ust, w ell-d e v el o p e d s cl er al ri n g. R e m ar k a bl y, 

t h e s cl er al ri n g of †Br y c h a et us  a p p e ars t o b e m a d e of o n e si n gl e cir c ul ar ossi cl e ( C asi er, 1 9 6 6; 

R o elli g, 1 9 7 4), w h er e as t h e s cl er al ri n g of † M a cr o pr os o p o n  is m a d e of t w o ossi cl es ( a nt eri or 

a n d p ost eri or). T h e v ari a bilit y i n t h e n u m b er of ossi cl es m a ki n g u p t h e s cl er al ri n g c o ul d b e 

i n cl u d e d i n f ut ur e p h yl o g e n eti c a n al ys es, es p e ci all y if t his f e at ur e is dis c o v er e d i n m or e f ossil 

t a x a. 

C h ar a ct er  ( 9 3):  P ost er o -d ors al  fl a n g e  of  t h e  a n g ul ar:  a bs e nt  [ 0];  pr es e nt  [ 1]  ( Fi g.  1 2).  T his 

c h ar a ct er c a pt ur es t h e pr es e n c e ( or a bs e n c e) of a r ais e d fl a n g e i n t h e p ost er o -d ors al p orti o n of 

t h e a n g ul ar ( or a n g ul o-arti c ul ar, or a n g ul o -r etr o arti c ul ar, w h e n t his b o n e is f us e d t o ot h er b o n es 

of  t h e  l o w er  j a w),  w hi c h  c o v ers  t h e  arti c ul ar  s urf a c e  of  t h e  q u a dr at e  i n  l at er al  vi e w.  M ost 

ost e o gl oss o m or p hs  d o  n ot  pr es e nt  t his  a n at o mi c al  f e at ur e,  a n d  i n  t h es e  t a x a  t h e  arti c ul ar 

c o n d yl e  of  t h e  q u a dr at e  c a n  b e  cl e arl y  s e e n  i n  l at er al  vi e w  ( w h e n  it  i s  n ot  c o v er e d  b y 



i nfr a or bit als  or  b y  t h e  pr e o p er c ul ar).  A  p ost er o-d ors al  fl a n g e  of  t h e  a n g ul ar  c o v eri n g  t h e 

arti c ul ar  c o n d yl e  of  t h e  q u a dr at e  is  pr es e nt  i n  m ost  ost e o gl ossi ds  ( Ar a p ai m a , H et er otis , 

S cl er o p a g es , †M a cr o pr os o p o n , †P h ar e o d us  a n d †Br y c h a et us ), b ut n ot i n O st e o gl oss u m . 

C h ar a ct er ( 9 4): P ost eri or pr o c ess of t h e h y o m a n di b ul a: s h ort (l ess t h a n h alf t h e l e n gt h of t h e 

d ors al arti c ul ati n g s urf a c e of t h e h y o m a n di b ul a)  [ 0]; l o n g  ( m or e  t h a n h alf t h e l e n gt h of t h e 

d ors al arti c ul ati n g s urf a c e of t h e h y o m a n di b ul a) [ 1]; a bs e nt or e xtr e m el y r e d u c e d [ 2]  ( Fi g. 1 3). 

T h e p ost eri or [ = o p er c ul ar] pr o c ess of t h e h y o m a n di b ul a is s h ort i n e xt a nt a n d f ossil h ol ost e a ns 

( Gr a n d e  a n d B e mis,  1 9 9 8;  Gr a n d e,  2 0 1 0),  st e m  t el e osts  s u c h  as  † p h oli d o p h ori ds  ( Arr ati a, 

2 0 1 3)  a n d  †i c ht h y o d e ctif or ms  ( C a vi n et  al .,  2 0 1 3),  a n d  s e v er al  cr o w n  t el e ost  cl a d es  ( e. g. 

el o p o m or p hs, cl u p e o m or p hs, os m erif or ms, g al a xii ds, s al m o ni ds; F or e y, 1 9 7 3; Gr a n d e, 1 9 8 5; 

S a nf or d, 2 0 0 0; M c D o w all a n d  B urri d g e, 2 0 1 1), s u g g esti n g t h at a s h ort p ost eri or pr o c ess is t h e 

a n c estr al st at e f or cr o w n t el e osts a n d f or ost e o gl oss o m or p hs. Wit hi n Ost e o gl oss o m or p h a, t h er e 

is  gr e at  v ari a bilit y  i n  t h e  r el ati v e  l e n gt h  of  t h e  p ost eri or  pr o c ess  of  t h e  h y o m a n di b ul a.  I n 

† L y c o pt er a ,  t h e  p ost eri or  pr o c ess  is  m or e  str o n gl y  d e v el o p e d  t h a n  i n  m ost  t el e osts,  b ut  it 

r e ac h es  at  m ost  h alf  t h e  l e n gt h  of  t h e  d ors al  arti c ul ati n g  s urf a c e  of  t h e  h y o m a n di b ul a 

( Gr e e n w o o d, 1 9 7 0; Ji n et al ., 1 9 9 5; Z h a n g, 2 0 0 2). Hi o d o nti ds ar e c h ar a ct eri z e d b y a l o n g a n d 

d e e p o p er c ul ar pr o c ess, wit h d ors o m e di al a n d v e ntr ol at er al fl a n g es ( Hilt o n, 2 0 0 2; Hilt o n a n d  

Gr a n d e, 2 0 0 8). M or m yr oi ds pr es e nt a n e xtr e m el y m o difi e d h y o m a n di b ul a t h at l a c ks a disti n ct 

p ost eri or pr o c ess a n d arti c ul at es wit h t h e o p er cl e t hr o u g h a d e e p c o n d yl e ( T a v er n e, 1 9 7 2). T h e 

o p er c ul ar  pr o c ess  v ari e s  c o nsi d er a bl y  wit hi n  n ot o pt eri ds,  wit h N ot o pt er us , C hit al a ,  a n d 

X e n o m yst us h a vi n g  str o n gl y  d e v el o p e d  b ut  r el ati v el y  s h ort  pr o c ess es,  a n d P a p yr o cr a n us  

s h o wi n g  a  v er y  l o n g  p ost eri or  pr o c ess  c o n n e ct e d  wit h  t h e  d ors al  arti c ul ati n g  s urf a c e  of  t h e 

h y o m a n di b ul a  b y  a  b o n y  wi n g  ( T a v er n e,  1 9 7 8).  M ost  of  t h e  n o n -ost e o gl ossi d  f ossil  t a x a 

e x a mi n e d h er e, as w ell a s t h e e xt a nt P a nt o d o n , di s pl a y t h e pl esi o m or p hi c c o n diti o n of h a vi n g 

a  s h ort  p ost eri or  pr o c es s  of  t h e  h y o m a n di b ul a.  A n  e x c e pti o n  t o  t his  is  r e pr es e nt e d  b y 



† P ar al y c o pt er a ,  w hi c h  h as  a  str o n gl y  d e v el o p e d  p ost eri or  pr o c es s.  A m o n g  e xt a nt 

Ost e o gl ossi d a e, t h e h y o m a n di b ul a e of Ost e o gl os s u m , S cl er o p a g es a n d H et er otis h a v e a s h ort 

p ost eri or  pr o c ess,  w h er e as  t h e  h y o m a n di b ul a  of Ar a p ai m a h as  a  v er y  l o n g  a n d  pill ar -li k e 

p ost eri or  pr o c ess.  † P h ar e o d o nti n es  als o  p oss es s  a  v er y  l o n g  p ost eri or  pr o c ess  of  t h e 

h y o m a n di b ul a, b ei n g e v e n l o n g er t h a n its d ors al s urf a c e i n † P h ar e o d us e n c a ust us . H o w e v er, 

i n  c o ntr ast t o Ar a p ai m a ,  t h e  p ost eri or  pr o c ess  i n  † p h ar e o d o nti n es  p oi nts  sli g htl y  v e ntr all y 

r at h er t h a n j ust e xt e n di n g p ost eri orl y. 

C h ar a ct er ( 9 5): E n d o pt er y g oi d d e ntiti o n: p at c h of s h a gr e e n -li k e fi n e t e et h or s m all c o ni c al t e et h 

[ 0]; f e w r o ws of l ar g e c o ni c al t e et h [ 1]; o n e or m or e m e di o-d ors al r o ws of l ar g e c o ni c al t e et h, 

b or d er e d l at er all y b y a p at c h of s h a gr e e n- li k e fi n e t e et h [ 2]; t e et h a bs e nt or e xtr e m el y r e d u c e d 

[ 3] ( Fi g. 1 4). T h e or al s urf a c e of t h e e n d o pt er y g oi d b e ars a p at c h of s h a gr e e n-li k e fi n e t e et h i n 

e xt a nt a n d f ossil h ol ost e a ns ( Gr a n d e a n d  B e mis, 1 9 9 8; Gr a n d e, 2 0 1 0) a n d i n s e v er al st e m a n d 

cr o w n  t el e osts  ( F or e y,  1 9 7 3;  Arr ati a,  2 0 1 3,  2 0 1 6;  C a vi n et  al .,  2 0 1 3).  T h e  d e ntiti o n  of  t h e 

e n d o pt er y g oi d  v ari es  gr e atl y  wit hi n  ost e o gl oss o m or p hs.  A m o n g  e xt a nt  b o n yt o n g u es,  a n 

e n d o pt er y g oi d wit h a p at c h of fi n e t e et h c a n b e s e e n i n Hi o d o n , Ar a p ai m a  a n d m ost n ot o pt eri ds. 

T h e e xt e nsi o n of t his t o ot h p at c h o n t h e e n d o pt er y g oi d v ari es gr e atl y b et w e e n t h es e t a x a, fr o m 

t h e  s m all  t o ot h  p at c h  of Hi o d o n r estri ct e d  t o  t h e  v e ntr ol at er al  ar e a  n e ar  t h e  e ct o pt er y g oi d 

( Hilt o n, 2 0 0 2), t o t h e t o ot h p at c h of Ar a p ai m a  t h at c o v ers t h e w h ol e m e di al s urf a c e of t h e b o n e. 

T h e e n d o pt er y g oi ds of P a nt o d o n a n d H et er otis  b e ar i nst e a d f e w r o ws of r el ati v el y l ar g e c o ni c al 

t e et h d ors o-m esi all y. E xt a nt ost e o gl ossi n es ( Ost e o gl oss u m a n d S cl er o p a g es ) h a v e o n e or t w o 

r o ws of l ar g e t e et h o n t h e d ors o-m esi al m ar gi n of t h e e n d o pt er y g oi d, b or d er e d l at er all y b y a 

p at c h  of  fi n e  t e et h  t h at  c o v ers  t h e  w h ol e  m e di al  s urf a c e  of  t h e  b o n e.  T e et h  ar e  c o m pl et el y 

a bs e nt fr o m t h e e n d o pt er y g oi d i n m or m yri ds, G y m n ar c h us , a n d X e n o m yst us  (i n m or m yri ds a n d 

G y m n ar c h us, t h e  e n d o pt er y g oi d  is  f us e d  wit h  t h e  e ct o pt er y g oi d  i n  a  si n gl e  b o n e;  T a v er n e, 

1 9 9 8). A m o n g f ossil ost e o gl oss o m or p hs f or w hi c h t h e m e di al si d e of t h e e n d o pt er y g oi d c a n b e 



o bs er v e d,  a  p at c h  of  s h a gr e e n -li k e  fi n e  t e et h  is  pr es e nt  i n  †L y c o pt er a  ( M a,  1 9 8 7), 

† P ar al y c o pt er a , †S h ul ei c ht h ys , †L a elii c ht h ys , †C h a uli o p ar ei o n M urr a y a n d Wils o n, 2 0 0 5, a n d 

† Br y c h a et us .  †P h ar e o d u s  h as  a  si n gl e  r o w  of  v er y  l ar g e  c o ni c al  t e et h  i n  t h e  d ors o -m esi al 

m ar gi n of t h e b o n e, b or d er e d l at er all y b y a f e w r o ws of t e et h d e cr e asi n g pr o gr essi v el y i n si z e 

u ntil t h e y b e c o m e a s h a gr e e n -li k e t o ot h p at c h t h at c o v ers t h e r est of t h e b o n e ( a c o n diti o n v ery 

si mil ar  t o  e xt a nt  ost e o gl ossi n es).  T e et h  ar e  a p p ar e ntl y  a bs e nt  fr o m  t h e  e n d o pt er y g oi d  of 

† Si n gi d a  ( M urr a y a n d  Wils o n, 2 0 0 5). 

C h ar a ct er ( 9 6): N u m b er of br a n c hi ost e g al r a ys: 8 or f e w er [ 0]; b et w e e n 9 a n d 1 3 [ 1]; 1 4 or 

m or e [ 2]. Br a n c hi ost e g al r a ys ar e l o n g p air e d str uts of d er m al b o n e t h at f or m t h e fl o or of t h e 

gill  c h a m b er  a n d  ar e  i n v ol v e d  i n  v e ntil at or y  f u n cti o ns  b y  b ei n g  p art  of  t h e  b u c c al  p u m p 

( H u g h es, 1 9 6 0; F ari n a et al ., 2 0 1 5). T h e n u m b er of br a n c hi ost e g al r a ys v ari es wi d el y wit hi n 

t el e osts,  b ut  t e n ds  t o  n ot  v ar y  m u c h  wit hi n  s p e ci es  a n d  is  c o ns er v e d  a m o n g  cl os el y  r el at e d 

s p e ci es  ( M c Allist er,  1 9 6 8;  As c arr u n z et  al .,  2 0 1 9).  E xta nt Hi o d o n s p e ci es  h a v e  7 – 9 

br a n c hi ost e g al  r a ys  ( 8  a s  m o d al  v al u e;  Hilt o n,  2 0 0 2).  T h e  b utt erfl yfis h P a nt o d o n h as  1 0 

br a n c hi ost e g als ( T a v er n e, 1 9 7 8). D es pit e t h eir gr e at t a x o n o mi c a n d m or p h ol o gi c al di v ersit y, 

all m or m yri ds h a v e eit h er 7 or 8 br a n c hi ost e g al r a ys ( T a v er n e, 1 9 6 8; 1 9 6 9; 1 9 7 1; 1 9 7 2), w hil e 

t h eir  sist er  t a x o n G y m n ar c h us is  c h ar a ct eri z e d  b y  a  r e d u c e d  s et  of  4  br a n c hi ost e g als.  All 

n ot o pt eri ds h a v e 8 or l ess br a n c hi ost e g als ( e xtr e m el y r e d u c e d t o o nl y 3 r a ys i n X e n o m yst us ; 

T a v er n e, 1 9 7 8). E xt a nt ost e o gl ossi ds s h o w a l ar g e v ari a n c e i n n u m b er of br a n c hi ost e g al r a ys, 

wit h H et er otis o n t h e l o w er e n d of t h e s p e ctr u m ( 7 – 8 r a ys) a n d S cl er o p a g es  o n t h e hi g h er e n d 

( 1 4– 1 6). I n f ossil s p e ci m e ns, t h e c o u nt of br a n c hi ost e g al r a ys ( w h e n pr es er v e d) is r el ati v el y 

str ai g htf or w ar d,  b ut  w e  a c k n o wl e d g e  t h at  t his  mi g ht  n ot  al w a ys  r efl e ct  t h e  tr u e  n u m b er  of 

br a n c hi ost e g als  i n  e xti n ct  t a x a,  d u e  t o  l a c k  of  pr es er v ati o n  of  l o os el y  att a c h e d  r a ys  or  t o 

diffi c ult y i n disti n g uis hi n g l eft a n d ri g ht br a n c hi ost e g al s eri es i n t w o -di m e n si o n all y pr es er v e d 

s p e ci m e ns. M ost f ossil t a x a c o nsi d er e d i n t his a n al ysis h a v e b et w e e n 8 a n d 1 3 br a n c hi ost e g al 



r a ys. N ot a bl e o utli ers i n cl u d e †Wils o ni c ht h ys  wit h o nl y 5 br a n c hi ost e g als ( M urr a y et al ., 2 0 1 6), 

a n d † Br y c h a et us  a n d † M a cr o pr os o p o n wit h 1 5 – 1 8 a n d 1 8 br a n c hi ost e g als, r es p e cti v el y. Aft er 

dis cr eti zi n g  t h e  n u m b er  of  br a n c hi ost e g al  r a ys  i nt o  t hr e e  st at es  d esi g n e d  t o  mi ni mi z e  t h e 

n u m b er of t a x a s c or e d as p ol y m or p hi c, t his c h ar a ct er w as d esi g n at e d  as or d er e d t o r efl e ct its 

u n d erl yi n g m eristi c n at ur e a n d its r el ati v e p h yl o g e n eti c c o ns er v atis m. 

  

P h yl o g e n eti c a n al ysis 

T h e  m a xi m u m  p arsi m o n y  ( M P)  p h yl o g e n eti c  a n al ysis  ( Fi g.  1 5 A) r e c o v er e d  si x  m ost 

p arsi m o ni o us tr e es, wit h tr e e l e n gt h = 3 7 5, c o nsist e n c y i n d e x ( CI) = 0. 4 0 8 0, r et e nti o n i n d e x 

( RI) = 0. 6 4 8 7, a n d r es c al e d c o nsist e n c y i n d e x ( R C) = 0. 2 6 4 7. T h e m ost  p arsi m o ni o us tr e es 

diff er  i n  t h e  r el ati v e  p o siti o ns  of  † S h ul ei c ht h ys ,  †Wils o ni c ht h ys , a n d  t h e  hi o d o nti d  cl a d e 

( †E o hi o d o n C a v e n d er,  1 9 6 6  + Hi o d o n ),  i n  t h e  p ositi o ns  of  †Xi xi ai c ht h ys ,  †P ar al y c o pt er a , 

† C h a uli o p ar ei o n  a n d t h e † J offri c ht h ys  Li a n d Wils o n, 1 9 9 6  cl a d e ( † J. s y m m etr o pt er us  Li a n d 

Wils o n,  1 9 9 6  +  † J.  t a n y o ur us ) wit h  r es p e ct  t o  t h e  r est  of  Ost e o gl ossif or m es,  a n d  i n  t h e 

r el ati o ns hi ps of t h e t hr e e n ot o pt eri d g e n er a i n cl u d e d i n t h e a n al ysis (C hit al a , X e n o m yst us  a n d 

P a p yr o cr a n us ).  †M a cr o pr os o p o n is  c o nsist e ntl y  r e c o v er e d  as  a n  ost e o gl ossi d  m ost  cl os el y 

r el at e d t o †Br y c h a et us . †M a cr o pr os o p o n , †Br y c h a et us  a n d †P h ar e o d us f or m a p h ar e o d o nti n e 

cl a d e t o t h e e x cl usi o n of ot h er ost e o gl ossi ds. † F uri c ht h ys is r e c o nstr u ct e d a s sist er t a x o n t o a 

cr o w n  Ar a p ai mi n a e  cl a d e  f or m e d  b y Ar a p ai m a , H et er otis a n d  † Si n o gl oss us .  A  cl os e 

r el ati o ns hi p  b et w e e n  p h ar e o d o nti n es  a n d  ar a p ai mi n es  t o  t h e  e x cl usi o n  of  Ost e o gl ossi n a e 

(Ost e o gl oss u m + S cl er o p a g es )  is  str o n gl y  s u p p ort e d  ( Br e m er  i n d e x  =  4).  A  cr o w n 

Ost e o gl ossi d a e cl a d e t h at e x cl u d es P a nt o d o n a n d † Si n gi d a  is als o str o n gl y s u p p ort e d b y t h e 

M P a n al ysis ( Br e m er i n d e x = 4).  



M a xi m u m  li k eli h o o d  ( M L)  a n d  B a y esi a n  p h yl o g e n eti c  a n al ys es  r e c o v er e d  i d e nti c al  tr e e 

t o p ol o gi es ( Fi gs. 1 5 B, 1 6). T h e y diff er fr o m t h e M P stri ct c o ns e ns us tr e e i n h a vi n g P a nt o d o n 

(r at h er t h a n †Si n gi d a ) as sist er t a x o n t o cr o w n Ost e o gl ossi d a e, a n d i n r e c o v eri n g †F uri c ht h y s 

as  sist er  t a x o n  t o  † M a cr o pr os o p o n (i nst e a d  of  b ei n g  m or e  cl os el y  r el at e d  t o  cr o w n 

ar a p ai mi n es).  St atisti c al  s u p p ort  i n  b ot h  a n al ys es  is  r el ati v el y  hi g h  f or  t h e  n o d e  u niti n g 

ar a p ai mi n es a n d p h ar e o d o nti n es ( p ost eri or pr o b a bilit y = . 9 7, M L b o otstr a p = 9 6 %), f or cr o w n 

Ar a p ai mi n a e ( p ost eri or pr o b a bilit y = 1, M L b o otstr a p = 9 9 %) a n d f or cr o w n Ost e o gl ossi d a e 

( p ost eri or pr o b a bilit y = 1, M L b o otstr a p = 9 8 %).  

 

DI S C U S S I O N  

P h yl o g e n eti c p ositi o n of † M a cr o pr os o p o n  wit h r e m a r k s o n ost e o gl oss o m o r p h p h yl o g e n y 

I n  e v er y  p h yl o g e n eti c  a n al ysis  p erf or m e d  h er e,  †M a cr o pr os o p o n is  a  m e m b er  of 

Ost e o gl ossi d a e cl os el y r el at e d t o t h e fr es h w at er † P h ar e o d us  a n d t o t h e m ari n e † Br y c h a et us . 

A d diti o n all y, i n t h e m a xi m u m li k eli h o o d t o p ol o g y it is r e c o v er e d as sist er t a x o n t o † F uri c ht h ys , 

a n ot h er  l o n g -s n o ut e d  m ari n e  b o n yt o n g u e.  † M a c r o pr os o p o n ,  †P h ar e o d us  a n d  † Br y c h a et u s 

( p ossi bl y t o g et h er wit h †F uri c ht h ys ) f or m a disti n ct ost e o gl ossi d cl a d e t h at c orr es p o n ds t o t h e 

† P h ar e o d o nti n a e c oi n e d b y T a v er n e ( 1 9 7 9; s e e Hilt o n a n d  L a v o u é ( 2 0 1 8) f or t h e t a x o n o mi c 

hist or y  of  † P h ar e o d o nti n a e).  B esi d es  b ei n g  c h ar a ct eri z e d  b y  a  s eri es  of  u ni q u e  a n at o mi c al 

f e at ur es s u c h as t h e pr es e n c e of a d ors o-o c ci pit al f oss a a n d of a l at er al e x p a nsi o n of t h e fr o nt al 

(s e e “ C o m p aris o n b et w e e n ot h er e xti n ct a n d  e xt a nt ost e o gl ossi ds ” b el o w), † P h ar e o d o nti n a e 

c a n  b e  d efi n e d  o p er ati o n all y  as  t h e  cl a d e  i n cl u di n g  e v er y  t a x o n  m ost  cl os el y  r el at e d  t o 

† P h ar e o d us  t h a n eit h er Ar a p ai m a  or Ost e o gl oss u m . C o ntr ar y t o m ost pr e vi o us p h yl o g e n eti c 

a n al ys es ( e. g., Li et al ., 1 9 9 7 a; Hilt o n, 2 0 0 3; L a v o u é, 2 0 1 6), †P h ar e o d us  (t o g et h er wit h ot h er 

† p h ar e o d o nti n es)  is  h er e  f o u n d  t o  b e  m or e  cl os el y  r el at e d  t o  Ar a p ai mi n a e  t h a n  t o 



Ost e o gl ossi n a e.  I n  f a ct,  e v er y  e xti n ct  ost e o gl ossi d  i n cl u d e d  i n  t his  a n al ysis  is  eit h er  a n 

ar a p ai mi n e  or  li es  o n  t h e  ar a p ai mi n e  st e m.  R e m ar k a bl y,  p h yl o g e n eti c  r el ati o ns hi ps  wit hi n 

Ost e o gl ossi d a e ( e x c e pt f or t h e p ositi o n of t h e i n c o m pl et el y k n o w n † F uri c ht h ys ) s e e m r o b ust 

t o t h e diff er e nt m et h o ds of p h yl o g e n eti c a n al ysis us e d h er e, a n d n o d es wit hi n t his gr o u p h a v e 

str o n g er st atisti c al s u p p ort t h a n m ost ot h er n o d es i n ost e o gl oss o m or p h p h yl o g e n y as i n di c at e d 

b y Br e m er d e c a y i n di c es, M L b o otstr a p v al u es, a n d B a y esi a n p ost eri or pr o b a biliti es.  

O utsi d e  of  Ost e o gl ossi d a e,  t h e  p h yl o g e n eti c  h y p ot h es es  s u p p ort e d  i n  t his  st u d y  ar e 

t o p ol o gi c all y c o m p ati bl e wit h pr e vi o usl y p u blis h e d ost e o gl oss o m or p h p h yl o g e ni es. T h e o nl y 

e x c e pti o n is pr es e nt e d b y † P ar al y c o pt er a , w hi c h is r e c o v er e d as a n ost e o gl ossif or m ( p ossi bl y 

a cr o w n -m e m b er of t h e gr o u p) i nst e a d of a st e m ost e o gl oss o m or p h as i n pr e vi o us st u di es ( e. g., 

M urr a y a n d  Wils o n, 2 0 0 8; L a v o u é, 2 0 1 6). T his is d u e t o t h e r es c ori n g of t his t a x o n b as e d o n a 

r e c e nt r e d es cri pti o n ( X u a n d  C h a n g, 2 0 0 9). W h er e as  all m aj or e xt a nt cl a d es ( Ost e o gl ossi d a e, 

M or m yri d a e  a n d  N ot o pt eri d a e)  ar e  r el ati v el y  w ell -s u p p ort e d,  t h e  b a c k b o n e  of 

ost e o gl oss o m or p h p h yl o g e n y is hi g hl y u nst a bl e. Pr e vi o us w or k h as s h o w n t h at t h er e ar e f e w 

or  n o  c h ar a ct ers  s u p p orti n g  s e v er al  r el ati o ns hi ps  f o u n d  i n  t h e  m or e  b as al  p orti o ns  of  t h e 

ost e o gl oss o m or p h  tr e e,  a n d  t h at  e x cl usi o n  of  j ust  o n e  c h ar a ct er  or  o n e  t a x o n  fr o m  t h e 

m or p h ol o gi c al m atri x h as t h e p ot e nti al t o s u bst a nti all y c h a n g e t h e p ositi o n of s o m e f ossil t a x a 

( M urr a y et al ., 2 0 1 8). Alt h o u g h a m or e u n c ert ai n pl a c e m e nt of e xti n ct t a x a i n c o m p aris o n t o 

e xt a nt o n es s h o ul d b e g e n er all y e x p e ct e d b as e d o n l oss of i nf or m ati o n i n f ossils, t his pr o bl e m 

is  e x a c er b at e d  b y  t h e  st at e  of  pr es er v ati o n  of  m ost  Cr et a c e o u s  a n d  P al e o c e n e 

ost e o gl oss o m or p hs.  T h es e  ar e  k n o w n  fr o m  fl att e n e d  a n d  a p pr o xi m at el y  t w o - di m e nsi o n al 

s p e ci m e ns oft e n l a c ki n g a n y i nf or m ati o n a b o ut hi g hl y i nf or m ati v e a n at o mi c al r e gi o ns, s u c h as 

h y oi d a n d br a n c hi al s k el et o ns a n d s o m e p arts of t h e n e ur o cr a ni u m. E x c e pti o ns ar e r e pr es e nt e d 

b y  t h e  P al e o c e n e  ost e o gl ossi ds  † T a v er n ei c ht h ys  a n d  † M a g ni g e n a ,  w hi c h  ar e  k n o w n  fr o m 

t hr e e-di m e nsi o n al arti c ul at e d cr a ni al m at eri al, t h us b ei n g k e y t a x a f or f ut ur e i n v esti g ati o n of 



t h e  e v ol uti o n ar y  hist or y  of  b o n yt o n g u es.  I n cl usi o n  of  m ol e c ul ar  d at a  i n  a  t ot al- e vi d e n c e 

( m or p h ol o g y + m ol e c ul e s) a p pr o a c h mi g ht at l e ast h el p t o st a bili z e d e e p n o d es s u bt e n d e d b y 

e xt a nt t a x a, a n d p ossi bl y i n cr e as e t h e st atisti c al s u p p ort f or t h e pl a c e m e nt of s o m e f ossil t a x a.  

  

C o m p a ris o n wit h ot h e r e xti n ct a n d e xt a nt ost e o gl ossi d s 

T h e p h yl o g e n eti c p ositi o n of † M a cr o pr os o p o n as a m e m b er of Ost e o gl ossi d a e cl os el y r el at e d 

t o  ar a p ai mi n es  is  s u p p ort e d  b y  s e v er al  c h ar a ct ers.  †M a cr o pr os o p o n s h ar es  wit h  ot h er 

ost e o gl ossi ds t h e pr es e n c e of a p ost er o -d ors al fl a n g e of t h e a n g ul ar, a c h ar a ct er t h at is u ni q u el y 

pr es e nt  i n  ost e o gl ossi ds  a m o n g  Ost e o gl oss o m or p h a  a n d  h as  b e e n  s e c o n d aril y  l ost  i n 

Ost e o gl oss u m .  A d diti o n all y,  i n  †M a cr o pr os o p o n ,  li k e  i n  ot h er  ost e o gl ossi ds  ( e x c e pt 

† P h ar e o d us ),  t h e  s u pr at e m p or al  c a n al  p ass es  t hr o u g h  t h e  p ari et als.  T hi s  f eat ur e  e v ol v e d 

i n d e p e n d e ntl y s e v er al ti m es wit hi n Ost e o gl oss o m or p h a, as it is pr es e nt als o i n †J offri c ht h ys 

s y m m etr o pt er us ,  †C h a uli o p ar ei o n ,  a n d  n ot o pt eri ds.  W e  w er e  n ot  a bl e  t o  d et er mi n e  t h e 

pr es e n c e  or  a bs e n c e  of  ot h er  s y n a p o m or p hi es  of  Ost e o gl ossi d a e  i n  † M a cr o pr os o p o n , 

i n cl u di n g: a f or a m e n f or cr a ni al n er v e V + a nt er o v e ntr al l at er al li n e n er v e i n t h e pr o oti c ( als o 

o bs er v e d  i n Hi o d o n  a n d  s e c o n d aril y  m o difi e d  i n Ar a p ai m a );  a n  a nt eri or  pr o c ess  of  t h e 

h y o m a n di b ul a c o nt a cti n g t h e e n d o pt er y g oi d; a s m all s u b o p er cl e a nt eri or t o t h e o p er cl e ( als o 

s e e n i n † C h a uli o p ar ei o n  a n d s e c o n d aril y m o difi e d i n † F uri c ht h ys ); t h e l at er al li n e pi er ci n g t h e 

s u pr a cl eit hr u m (i n d e p e n d e ntl y e v ol v e d i n n ot o pt eri ds as w ell); a n d a d ors al fi n wit h l o n g b as e 

a n d r o u n d e d o utli n e. 

† M a cr o pr os o p o n s h ar es  e x cl usi v el y  wit h  ar a p ai mi n es  a n d  wit h  ot h er  † p h ar e o d o nti n es  a n 

a ut o g e n o us arti c ul ar (t h u s h a vi n g a n g ul ar, arti c ul ar , a n d r etr o arti c ul ar all s e p ar at e fr o m e a c h 

ot h er) a n d a gr e atl y h y p ertr o p hi e d p ar a p o p h ysis o n t h e first v ert e br a. A d diti o n al c h ar a ct ers li n k 

† M a cr o pr os o p o n a n d  ot h er  † p h ar e o d o nti n es  t o  ar a p ai mi n es,  b ut  t h e y  als o  e v ol v e d 



i n d e p e n d e ntl y  i n  m or e  dist a ntl y  r el at e d  ost e o gl oss o m or p hs.  T h es e  ar e  t h e  pr es e n c e  of  t w o 

s e p ar at e n e ur o cr a ni al h e a ds of t h e h y o m a n di b ul a ( als o s e e n i n † L o p a di c ht h ys ), a n d a d ors al 

p ost eri or i nfr a or bit al d e e p er t h a n t h e v e ntr al o n e ( als o s e e n i n † P ar al y c o pt er a , X e n o m yst us  a n d 

s o m e s p e ci m e ns of † E o hi o d o n ). A l o n g p ost eri or pr o c ess of t h e h y o m a n di b ul a als o a p p e ars t o 

b e a s y n a p o m or p h y of t h e Ar a p ai mi n a e + † P h ar e o d o nti n a e cl a d e, as it is pr es e nt i n Ar a p ai m a , 

† M a cr o pr os o p o n ,  †Br y c h a et us ,  †P h ar e o d us  a n d  † F uri c ht h ys   (H et er otis p oss ess es  a  s h ort 

p ost eri or pr o c ess of t h e h y o m a n di b ul a i nst e a d). T his st at e e v ol v e d i n d e p e n d e ntl y i n hi o d o nti ds 

a n d  † P ar al y c o pt er a .  Si mil arl y  t o  ar a p ai mi n es  b ut  u nli k e  †P h ar e o d us a n d  † F uri c ht h ys ,  t h e 

r etr o arti c ul ar of †M a cr o p r os o p o n t a k es p art i n t h e arti c ul ati o n b et w e e n l o w er j a w a n d q ua dr at e. 

Ot h er s y n a p o m or p hi es of ar a p ai mi n es, s u c h as a t hir d i nfr a p h ar y n g o br a n c hi al di vi d e d i nt o t w o 

el e m e nts ( o n e of w hi c h e ntir el y c artil a gi n o us), ar e v er y u nli k el y t o b e o bs er v e d i n f ossil t a x a 

b e c a us e t h e y i n v ol v e n o n- mi n er ali z e d or p o orl y mi n er ali z e d tiss u es. 

† M a cr o pr os o p o n ,  †P h ar e o d us , a n d  † Br y c h a et us u ni q u el y  s h ar e  t h e  pr e s e n c e  of  a  d ors o -

o c ci pit al f oss a a n d of a s u pr a or bit al s h elf of t h e fr o nt al. W e w er e n ot a bl e t o as c ert ai n t h e st at e 

of t h es e c h ar a ct ers i n † F uri c ht h ys . †M a cr o pr os o p o n als o s h ar es wit h † Br y c h a et us  t h e pr es e n c e 

of a s cl er al ri n g f or m e d b y s cl er al ossi cl es, w hi c h is a bs e nt i n † P h ar e o d u s  a n d a p p ar e ntl y i n 

† F uri c ht h ys – alt h o u g h f or t h e l att er it is diffi c ult t o est a blis h w h et h er t h e a bs e n c e of a s cl er al 

ri n g i n t h e o nl y s p e ci m e n wit h pr es er v e d or bit al r e gi o n is d u e t o tr u e a bs e n c e or t o a n artif a ct 

of pr es er v ati o n. T h e pr es e n c e of a w ell -d e v el o p e d s cl er al ri n g i n b ot h † M a cr o pr os o p o n a n d 

† Br y c h a et us  is i ntri g ui n g fr o m a n e c o m or p h ol o gi c al p ers p e cti v e, as s cl er al ossi cl es t e n d t o b e 

m or e c o m m o n i n fis h cl a d es wit h a n a cti v e lif est yl e ( Fr a n z -O d e n d a al, 2 0 0 8) a n d t h e y ar e m or e 

r o b ust a n d f or mi n g a c o m pl et e ri n g i n f ast p el a gi c pr e d at ors s u c h as s c o m bri ds a n d isti o p h ori ds 

( N a k a m ur a a n d Y a m a g u c hi, 1 9 9 1; Fr a n z -O d e n d a al, 2 0 0 8). † M a cr o pr os o p o n a n d † Br y c h a et u s 

ar e als o c h ar a ct eri z e d b y a hi g h br a n c hi ost e g al r a y c o u nt ( 1 8 a n d 1 5 – 1 8, r es p e cti v el y). A m o n g 

all ot h er ost e o gl oss o m or p hs, o nl y S cl er o p a g es  b e ars a si mil arl y hi g h c o u nt ( b et w e e n 1 4 a n d 



1 6).  T h e  n u m b er  of  br a n c hi ost e g al  r a ys  is  u n k n o w n  i n  † F uri c ht h ys .  W hil e  it  h as  b e e n 

hist ori c all y  s u g g est e d  t h at  hi g h er  n u m b ers  of  br a n c hi ost e g als  ar e  f o u n d  i n  m ari n e  fis h es 

( H u b bs, 1 9 1 9), r e c e nt p h yl o g e n eti c c o m p ar ati v e st u di es d o n ot fi n d st atisti c al s u p p ort f or t his 

pr o p os e d p att er n ( As c arr u n z et al ., 2 0 1 9).  

T h e s c al es of † M a cr o pr os o p o n s e e m t o l a c k t h e r eti c ul at e f urr o ws t h at ar e c h ar a ct eristi c of 

ost e o gl ossi d s c al es. I nst e a d, t h e y pr es e nt a n or n a m e nt ati o n of s m all t u b er cl es, si mil ar t o t h e 

s c al es of † F uri c ht h ys  a n d of † M o n o pt er os — a m ari n e b o n yt o n g u e wit h u n c ert ai n p h yl o g e n eti c 

affi niti es  fr o m  t h e  e arl y  E o c e n e  B ol c a  L a g erst ätt e  ( T a v er n e,  1 9 9 8). I nt er esti n gl y,  t h es e 

t u b er cl es  r es e m bl e  t h e  o n es  f o u n d  o n  t h e  e xt er n al  s urf a c e  of  p ost eri or  s q u a m ul es  (s c al e 

fr a g m e nts)  of  e xt a nt  ost e o gl ossi ds,  a n d  i n  p arti c ul ar  of H e t er otis ( p er s.  o bs.  of  U M M Z 

2 1 3 8 4 5), e x c e pt f or t h eir l ar g er si z e. 

 

Di v e rsit y of e a rl y P al a e o g e n e m a ri n e ost e o gl ossi d s a n d bi o g e o g r a p hi c r e m a r k s 

T h e dis c o v er y of † M a cr o pr os o p o n n ot o nl y i n cr e a s es t h e k n o w n t a x o n o mi c di v ersit y of m ari n e 

b o n yt o n g u es, b ut hi g hli g hts h o w t h es e fis h es di v ersifi e d i n a wi d e r a n g e of m or p h ol o gi es t h at 

li k el y  r efl e ct  a  pr e vi o usl y  u n d er a p pr e ci at e d  e c ol o gi c al  v ari et y.  U nli k e  ot h er  c o e v al  m ari n e 

b o n yt o n g u es c h ar a ct eri z e d b y s h ort a n d r o b ust s n o uts, s u c h as † Br y c h a et us a n d s e v er al ot h er 

† P h ar e o d us -li k e  f or ms, M a cr o pr os o p o n a n d  t h e  p ot e nti all y  cl os el y  r el at e d  † F uri c ht h ys  ar e 

l o n g-s n o ut e d  b o n yt o n g u es,  wit h  el o n g at e d  str ai g ht  l o w er  j a ws  a n d  a n  e xt e nsi v e  pr e or bit al 

r e gi o n of t h e s k ull ( Fi g. 1 7). T h e l o n g s n o ut a n d s u b-c o ni c al t o ot h ti ps of † M a cr o pr os o p o n 

i n di c at e a pr e d at or y— a n d li k el y pis ci v or o us —f e e di n g e c ol o g y f or t his t a x o n. T h e as p e ct r ati o 

of its l o w er j a w (r el ati v el y m o d er at e h ei g ht c o m p ar e d t o l e n gt h) s u g g ests t h at † M a cr o pr os o p o n 

h a d  f ast -cl osi n g  j a ws  a n d  pr o b a bl y  a  w e a k er  bit e  r el ati v e  t o  † Br y c h a et u s a n d  † P h ar e o d us 

( W est n e at, 2 0 0 4). Alt h o u g h el o n g at e d l o w er j a ws c a p a bl e of f ast - bit e stri k e s ar e als o f o u n d i n 



s o m e e xt a nt ost e o gl ossi ds ( Ost e o gl oss u m  a n d S cl er o p a g es ), t h es e t a x a h a v e a s h ort pr e or bit al 

r e gi o n  of  t h e  s k ull  a n d  t h eir  m o ut h  is  s u p eri or  (str o n gl y  o bli q u e),  s u g g esti n g  t h at  m o d er n 

b o n yt o n g u es  ar e  n ot  dir e ct  tr o p hi c  a n al o g u es  f or  t h e  e arl y  P al a e o g e n e  l o n g -s n o ut e d  f or ms. 

Stri ki n gl y,  l o n g -s n o ut e d  a n d  s h ort -s n o ut e d  pr e d at or y  b o n yt o n g u es  li k el y  c o -e xist e d  i n  t h e 

s a m e m ari n e h a bit ats. T his is i m pli e d b y t h e o c c urr e n c e of s e v er al ost e o gl o ssi d j a w fr a g m e nts 

a n d  is ol at e d  t e et h  f o u n d  i n  Y pr esi a n  M or o c c a n   p h os p h ates  t h at  d o  n ot  c orr es p o n d  t o  t h e 

m or p h ol o g y of † M a cr o p r os o p o n  a n d ar e i nst e a d r ef er a bl e t o † Br y c h a et us  or a † Br y c h a et us -

li k e f or m— c h ar a ct eri z e d b y m or e r o b ust j a w b o n es a n d t e et h a n d b y a t all er b o n y c oll ar at t h e 

t o ot h b as e ( Ar a m b o ur g, 1 9 52 ; F or e y a n d  Hilt o n, 2 0 1 0). Si mil arl y, i n t h e D a nis h F ur F or m ati o n 

† F uri c ht h ys is f o u n d al o n gsi d e †Br y c h a et us -li k e j a w fr a g m e nts ( pl us s e v er al ot h er b o n yt o n g u e 

s p e ci es; B o n d e, 2 0 0 8). T h us, at l e ast i n t h e w est er n T et h ys a n d N ort h S e a, d uri n g t h e e arli est 

E o c e n e ost e o gl ossi ds o c c u pi e d diff er e nt tr o p hi c ni c h es wit hi n  t h e g uil d of l ar g e c ar ni v or o us 

fis h es. 

† M a cr o pr os o p o n  j oi ns a gr e at di v ersit y of e arl y P ala e o g e n e m ari n e b o n yt o n g u es, w hi c h ar e 

n o w  k n o w n  fr o m  m or e  t h a n  1 0  diff er e nt  g e n er a — a  stri ki n g  c o ntr ast  wit h  t h e  d e p a u p er at e 

t a x o n o mi c ri c h n ess of e xt a nt ost e o gl ossi ds. S e v er al of t h es e m ari n e t a x a, s u c h as †M o n o pt er os , 

† H et er ost e o gl oss u m B o n d e,  2 0 0 8,  † Br y c h a et oi d es ,  †X ost e o gl ossi d ,  a n d  †T hriss o pt er us  

H e c k el,  1 8 5 6,  r e m ai n  p o orl y  k n o w n  wit h  u n c ert ai n  p h yl o g e n eti c  affi niti es  ( T a v er n e,  1 9 9 8; 

B o n d e, 2 0 0 8; Hilt o n a n d  L a v o u é, 2 0 1 8; C a p o bi a n c o et al. , 2 02 1 ). Alt h o u g h s o m e of t h e m ar e 

k n o w n fr o m fr a g m e nt ar y or p o orl y pr es er v e d r e m ai ns (t h us c o m pli c ati n g eff orts t o el u ci d at e 

t h eir  r el ati o ns hi ps),  t h e y  hi nt  at  a  m u c h  hi g h er  d e gr e e  of  e c o m or p h ol o gi c al  dis p arit y  of 

P al a e o g e n e ost e o gl ossi ds r el ati v e t o e xt a nt r e p r es e nt ati v es of t his cl a d e, i n cl u di n g f or ms wit h 

d ur o p h a g o us  d e ntiti o n  a n d  ot h ers  wit h  br o a d  p e ct or al  fi ns  a n d  v er y  el o n g at e d  b o di es 

( C a p o bi a n c o et al. , 2 0 2 1). 



T h e p h yl o g e n eti c  pl a c e m e nt of t h e m ari n e † M a cr o pr os o p o n , †F uri c ht h ys a n d † Br y c h a et us  a s 

st e m ar a p ai mi n es s u g g ests t h at m ari n e dis p ers al mi g ht h a v e pl a y e d a r ol e i n t h e pr es e nt - d a y 

disj u n ct g e o gr a p hi c distri b uti o n of t his cl a d e, wit h Ar a p ai m a  e n d e mi c t o S o ut h A m eri c a a n d 

H et er otis  e n d e mi c  t o  Afri c a.  M o d el -b as e d  a n c estr al  st at e  r e c o nstr u cti o n  a n d  bi o g e o gr a p hi c 

i nf er e n c e  mi g ht  pr o vi d e  a  w a y  t o  t est  w h et h er  ar a p ai mi n es  w er e  a n c estr all y  m ari n e,  t h us 

m a ki n g  e xt a nt Ar a p ai m a   a n d H et er otis s e c o n d aril y  fr es h w at er  t a x a.  W e  p oi nt  o ut  t h at  t h e 

p h yl o g e n eti c h y p ot h es es d eri v e d i n t his st u d y ar e als o c o m p ati bl e wit h o n e or t w o fr es h w at er-

t o-m ari n e tr a nsiti o ns n ot i n v ol vi n g t h e li n e a g e l e a di n g dir e ctl y t o cr o w n ar a p ai mi n es. H o w e v er, 

t h e pr es e n c e of † P h ar e o d us -li k e a n d † Br y c h a et us -li k e f ossils i n fr es h w at er a n d m ari n e d e p osits 

w orl d wi d e ( C a p o bi a n c o et al ., 2 0 2 1) l e n ds s o m e cr e di bilit y t o t h e s c e n ari o of l o n g- dist a n c e 

m ari n e  dis p ers als  f oll o w e d  b y  m ulti pl e  m ari n e -t o-fr es h w at er  tr a nsiti o ns.  I n cl usi o n  of 

a d diti o n al f ossil ost e o gl ossi ds wit hi n t h e p h yl o g e n eti c fr a m e w or k l ai d o ut i n t his st u d y will b e 

p ar a m o u nt t o p ai nt a cl e ar er pi ct ur e of t h e bi o g e o gr a p hi c hist or y of b o n yt o n g u e fis h es. 

T h e di v ersit y of e arl y P al a e o g e n e b o n yt o n g u es  a n d t h eir w orl d wi d e pr es e n c e i n a v ari et y of 

d e p ositi o n al e n vir o n m e nts hi nts at a n u n e x p e ct e d e v ol uti o n ar y r a di ati o n of t his gr o u p of fis h es. 

T his  r a di ati o n  mi g ht  h a v e  b e e n  tri g g er e d  or  f a cilit at e d  b y  t h e  K/ P g  m ass  e xti n cti o n,  w hi c h 

d e ci m at e d l ar g e pr e d at or y fis h es a n d ot h er tr o p hi c s p e ci alists i n m ari n e s etti n gs, o p e ni n g u p 

n e w e c ol o gi c al o p p ort u niti es f or s ur vi vi n g t a x a ( C a vi n, 2 0 0 2; Fri e d m a n, 2 0 0 9; C a p o bi a n c o et 

al., 2 0 2 1 ). T h e i n cl usi o n of f ossil b o n yt o n g u es i n a ‘ti p-d at e d’ p h yl o g e n eti c a n al ysis c o ul d  h el p 

t o b ett er c o nstr ai n t h e ti m e of ori gi n of t h e e arl y P ala e o g e n e b o n yt o n g u e r a di ati o n a n d w o ul d 

b e a n i m p ort a nt st e p t o w ar ds cl arif yi n g t h e r ol e of t h e K/ P g m ass e xti n cti o n i n t h e e v ol uti o n ar y 

hist or y of ost e o gl oss o m or p hs. 

F ut ur e eff orts t o r es ol v e t h e p h yl o g e n eti c affi niti es of P al a e o g e n e m ari n e b o n yt o n g u es will b e 

i nstr u m e nt al  i n  el u ci d ati n g  s o m e  of  t h e  o utst a n di n g  q u esti o ns  a b o ut  ost e o gl oss o m or p h 

e v ol uti o n  t h at  r e m ai n  u n a ns w er e d.  T h es e  i n cl u d e  w h e n  a n d  h o w  m a n y  ti m es  b o n yt o n g u es 



tr a nsiti o n e d  fr o m  fr es h w at er  t o  m ari n e  e n vir o n m e nts  ( a n d  vi c e-v ers a);  h o w  t h es e 

e n vir o n m e nt al tr a nsiti o ns aff e ct e d t h e bi o g e o gr a p hi c hist or y of t h e gr o u p; a n d t h e r ol e of t h e 

K/ P g m ass e xti n cti o n i n t h e di v ersifi c ati o n d y n a mi cs of b o n yt o n g u es. W e b eli e v e t h at t h e w ell -

s u p p ort e d cl os e r el ati o ns hi p b et w e e n ar a p ai mi n es a n d † p h ar e o d o nti n es f o u n d i n t his st u d y is a 

pr o misi n g first st e p t o w ar ds a ns w eri n g t h es e q u esti o ns. 

 

C O N F L I C T O F I N T E R E S T  

T h e a ut h ors d e cl ar e t h at t h e y h a v e n o c o nfli ct of i nt er est. 

 

D A T A A V AI L A B I L I T Y S T A T E M E N T  

T h e d at a u n d erl yi n g t his arti cl e ar e a v ail a bl e i n D e e p Bl u e R e p osit ori es of t h e U ni v ersit y of 

Mi c hi g a n Li br ar y, at [[i n s ert li n k a d dr ess]],  a n d i n M or p h os o ur c e. T h es e i n cl u d e: μ C T  f or t h e 

h ol ot y p e of † M a cr o pr os o p o n hilt o ni a n d f or n e wl y s c a n n e d c o m p ar ati v e m at eri al; 3 D s urf a c e 

m o d els of t h e h ol ot y p e of † M a cr o pr os o p o n hilt o ni ; a n d hi g h-r es ol uti o n p h ot o gr a p hs a n d li n e 

dr a wi n gs c o m bi ni n g Fi gs. 2 a n d 4, Fi gs. 3 a n d 5, Fi gs. 6 a n d 8, a n d Fi gs. 7 a n d 9 i nt o l ar g e -

f or m at fi g ur es. 

 

A C K N O W L E D G M E N T S A N D F U N DI N G  

T h e a ut h ors w o ul d li k e t o gi v e m a n y t h a n ks t o C ar ol A br a c zi ns k as ( U ni v ersit y of Mi c hi g a n 

M us e u m  of  P al e o nt ol o g y)  f or  m a ki n g  t h e  w ei g ht e d -li n e  dr a wi n gs  of  t h e † M a cr o pr os o p o n 

hilt o ni h ol ot y p e,  f or  fi g ur e  d esi g n,  a n d  f or  v er y  h el pf ul  dis c ussi o n  o n  t h e  a n at o m y  of  t h e 

s p e ci m e n.  W e  t h a n k  S k y  J u n g  f or  t h e  artisti c  r e c o nstr u cti o n  of  t h e  c o m pl et e  s k ull  of 

† M a cr o pr os o p o n .  W e  als o  t h a n k Willi a m  S a n d ers  ( U ni v ersit y  of  Mi c hi g a n  M us e u m  of 



P al e o nt ol o g y)  f or  t h e  m e c h a ni c al  pr e p ar ati o n  of  t h e † M a cr o pr os o p o n  hilt o ni h ol ot y p e. W e 

t h a n k  K yl e  Kr a m er  ( U n d er gr a d u at e  R es e ar c h  O p p ort u nit y  Pr o gr a m  at  t h e  U ni v ersit y  of 

Mi c hi g a n) f or gr e at h el p wit h s e g m e nt ati o n of C T d at a.  W e als o t h a n k f or s p e ci m e n a c c ess 

D o u gl as N els o n  a n d R a n d y Si n g er  at t h e U ni v ersit y of Mi c hi g a n M us e u m of Z o ol o g y, Willi a m 

F.  Si m ps o n  at  t h e  Fi el d  M us e u m  of  N at ur al  Hi st or y,  C hi c a g o,  B o  S c h ult z  a n d  R e n é  L. 

S yl v est ers e n  at  t h e  F ur  M us e u m,  B e nt  E.  K.  Li n d o w  at  t h e  N at ur al  Hist or y  M us e u m of 

D e n m ar k, E m m a B er n ar d at t h e N at ur al Hist or y M us e u m, L o n d o n,  M att Ril e y at t h e S e d g wi c k 

M us e u m  of  E art h  S ci e n c es,  C a m bri d g e, M ari a g a bri ell a  F or n asi er o  at  t h e  Istit ut o  G e ol o gi c o 

d ell’ U ni v ersit à di P a d o v a, t h e l at e A n n a V a c c ari a n d R o b ert a S al m as o at t h e M us e o Ci vi c o di 

St ori a N at ur al e, V er o n a, G a ël Cl e m e nt at t h e M us é u m N ati o n al d' Hist oir e N at ur ell e, P aris a n d 

Fl ori as M e es at t h e M us é e R o y al d e l' Afri q u e C e ntr al e. W e w o ul d li k e t o t h a n k Z a c h R a n d all 

a n d t h e Fl ori d a M us e u m of N at ur al Hist or y, U ni v ersit y of  Fl ori d a f or p er missi o n t o us e C T 

d at a  st or e d  o n  M or p h os o ur c e.  W e  t h a n k  C h arli e  U n d er w o o d  f or  his  i d e ntifi c ati o n  of  t h e 

e m b e d d e d  s h ar k  t o ot h.  W e  t h a n k  Alis o n  M urr a y  f or  pr o vi di n g  t h e  N e x us  fil e  of  t h e 

m or p h ol o gi c al m atri x us e d i n M urr a y et al . ( 2 0 1 8). W e fi n all y w o ul d li k e t o t h a n k t h e Fri e d m a n 

L a b st u d e nts a n d p ost d o c s f or h el pf ul dis c ussi o n a n d c o m m e nts o n t his m a n us cri pt. T his st u d y 

i n cl u d es  d at a  pr o d u c e d  i n  t h e  C T E E S  f a cilit y  at  U ni v ersit y  of  Mi c hi g a n,  s u p p ort e d  b y  t h e 

D e p art m e nt of E art h & E n vir o n m e nt a l S ci e n c es  a n d C oll e g e of Lit er at ur e, S ci e n c e,  a n d t h e 

Arts. T his w or k w as s u p p ort e d b y f u n di n g fr o m t h e D e p art m e nt of E art h a n d E n vir o n m e nt al 

S ci e n c es of t h e U ni v ersit y of Mi c hi g a n ( S c ott T ur n er St u d e nt R es e ar c h Gr a nt A w ar d 2 0 1 7, t o 

A. C.), b y t h e R a c k h a m Gr a d u at e S c h o ol of t h e U ni v ersit y of Mi c hi g a n ( R a c k h a m Pr e d o ct or al 

F ell o ws hi p A w ar d 2 0 2 0 -2 0 2 1, t o A. C.),  b y t h e S o ci et y of S yst e m ati c Bi ol o gists ( 2 0 1 7 S S B 

Gr a d u at e  St u d e nt  R es e ar c h  A w ar d,  t o  A. C.),  a n d  b y  t h e  P al a e o nt ol o gi c al  Ass o ci ati o n 

( P al a e o nt ol o gi c al Ass o ci ati o n C ar e er D e v el o p m e nt Gr a nt P A- C D 2 0 2 1 0 2, t o A. C.). T his w or k 

w as  als o   s u p p ort e d b y  t h e  E ur o p e a n  U ni o n  ( E R C,  M a c Dri v e,  G A  1 0 1 0 4 3 1 8 7).  Vi e ws  a n d 



o pi ni o ns e x pr ess e d ar e h o w e v er t h os e of t h e a ut h ors o nl y a n d d o n ot n e c e ss aril y r efl e ct t h os e 

of  t h e  E ur o p e a n  U ni o n  or  t h e  E ur o p e a n  R es e ar c h  C o u n cil  E x e c uti v e  A g e n c y.  N eit h er  t h e 

E ur o p e a n U ni o n n or t h e gr a nti n g a ut h orit y c a n b e h el d r es p o nsi bl e f or t h e m.  T his w or k w a s 

als o s u p p ort e d b y t h e N ati o n al S ci e n c e F o u n d ati o n ( N S F D E B 2 0 1 7 8 2 2 t o Fri e d m a n). 

 

S U P P O R T I N G I N F O R M A T I O N  

A d diti o n al S u p p orti n g I nf or m ati o n m a y b e f o u n d i n t h e  o nli n e v ersi o n of t his arti cl e at t h e 

p u blis h er's w e b- sit e:  

Fil e S 1. List of m or p h ol o gi c al c h ar a ct ers a n d st at e s. 

Fil e S 2. M or p h ol o gi c al d at a m atri x i n N e x us f or m at. 

 

R E F E R E N C E S  

A g assi z  L.  1 8 4 5.  R e p ort  o n  t h e  f ossil  fis h es  of  t h e  L o n d o n  Cl a y , R e p ort of  t h e  Britis h 

Ass o ci ati o n f or t h e A d v a n c e m e nt of S ci e n c e  1 4: 2 7 9 – 3 1 0. 

Al v ar a d o -Ort e g a J, C u e v as -G ar cí a M, d el Pil ar M el g ar ej o -D a mi á n M, C a nt ali c e K M, Al a ni z -

G al v a n  A,  S ol a n o -T e m pl os  G,  T h a n -M ar c h es e  B A .  2 0 1 5. P al e o c e n e  fis h es  fr o m  P al e n q u e, 

C hi a p as, s o ut h e ast er n M e xi c o, P al a e o nt ol o gi a El e ctr o ni c a  1 8: 1 – 2 2. 

Ar a m b o ur g  C.  1 9 5 2. L es  v ert é br és  f ossil es  d es  gis e m e nts  d e  p h os p h at es  ( M ar o c -Al g éri e -

T u nisi e), N ot es et M é m oi r es d u S er vi c e G é ol o gi q u e d u M ar o c  9 2: 1 – 3 7 2. 

Arr ati a G. 1 9 9 7. B as al t el e osts a n d t el e ost e a n p h yl o g e n y, P al a e o I c ht h y ol o gi c a  7: 5 – 1 6 8. 

Arr ati a  G.  2 0 1 3.  M or p h ol o g y,  t a x o n o m y,  a n d  p h yl o g e n y  of  Tri assi c  p h oli d o p h ori d  fis h es 

( A cti n o pt er y gii, T el e ost ei), J o ur n al of V ert e br at e P al e o nt ol o g y  3 3 (s u p pl e m e nt 1): 1 – 1 3 8. 



Arr ati a G. 2 0 1 6. N e w r e m ar k a bl e L at e J ur assi c t el e osts fr o m s o ut h er n G er m a n y: As c al a b oi d a e 

n. f a m., its c o nt e nt, m or p h ol o g y, a n d p h yl o g e n eti c r el ati o ns hi ps, F ossil R e c or d  1 9: 3 1 – 5 9. 

Arr ati a G, S c h ult z e H P. 1 9 9 1. P al at o q u a dr at e a n d its ossifi c ati o ns: d e v el o p m e nt a n d h o m ol o g y 

wit hi n ost ei c ht h y a ns, J o ur n al of M or p h ol o g y  2 0 8: 1 – 8 1. 

As c arr u n z E, S á n c h e z -Vill a gr a M R, B et a n c ur - R R, L a uri n M. 2 0 1 9. O n tr e n ds a n d p att er ns i n 

m a cr o e v ol uti o n:  Willist o n’s  l a w  a n d  t h e  br a n c hi ost e g al  s eri es  of  e xt a nt  a n d  e xti n ct 

ost ei c ht h y a ns, B M C E v ol uti o n ar y Bi ol o g y  1 9: 1 – 1 1. 

B a n a n K h oj ast e h S M. 2 0 1 2. T h e m or p h ol o g y of t h e p ost -g astri c ali m e nt ar y c a n al i n t el e ost 

fis h es: a bri ef r e vi e w, I nt er n ati o n al J o ur n al of A q u ati c S ci e n c e 3: 7 1 – 8 8. 

B ell M A, Ll o y d G T. 2 0 1 5. str a p: a n R p a c k a g e f or pl otti n g p h yl o g e ni es  a g ai nst str ati gr a p h y 

a n d ass essi n g t h eir str ati gr a p hi c c o n gr u e n c e, P al a e o nt ol o g y  5 8: 3 7 9 – 3 8 9. 

B er g L.  1 9 4 0. Cl assifi c ati o n of fis h es b ot h r e c e nt a n d f ossil . Tr a v a u x d e l'I nstit ut Z o ol o gi q u e 

d e l' A c a d é mi e d es S ci e n c es d e l' U R S S,  M os c o w, 5 1 7 p p. [ Tr a nsl at e d a n d r e pri nt e d i n E n glis h, 

1 9 4 7, A n n Ar b or] 

B err a T M. 2 0 0 7. Fr es h w at er Fis h Distri b uti o n . C hi c a g o: T h e U ni v ersit y of C hi c a g o Pr ess. 

Bl a k e y  R C.  2 0 0 8.  G o n d w a n a  p al e o g e o gr a p h y  fr o m  ass e m bl y  t o  br e a k u p — A  5 0 0  m y 

o d yss e y, G e ol o gi c al S o ci et y of A m eri c a S p e ci al P a p ers  4 4 1: 1 – 2 8. 

Bl e e k er  P.  1 8 7 4.  T y pi  n o n n uli  g e n eri ci  pis ci u m  n e gl e cti, V ersl a g e n  e n  M e d e d e eli n g e n  d er 

K o ni n klij k e A k a d e mi e v a n W et e ns c h a p p e n. Af d e eli n g N at u ur k u n d e ( S er. 2)  8: 3 6 7 – 3 7 1. 

B o n d e N.  2 0 0 8. Ost e o gl oss o m or p hs of t h e m ari n e L o w er E o c e n e of D e n m ar k – wit h r e m ar ks 

o n  ot h er  E o c e n e  t a x a  a n d  t h eir  i m p ort a n c e  f or  p al a e o bi o g e o gr a p h y , G e ol o gi c al  S o ci et y  of 

L o n d o n, S p e ci al P u bli c ati o ns  2 9 5: 2 5 3 – 3 1 0. 



Brit o P M, Fi g u eir e d o FJ, L e al M E C. 2 0 2 0. A r e visi o n of L a elii c ht h ys a n c est r alis  S a nt os, 1 9 8 5 

( T el e ost ei:  Ost e o gl oss o m or p h a)  fr o m  t h e  L o w er  Cr et a c e o us  of  Br a zil:  P h yl o g e n eti c 

r el ati o ns hi ps a n d bi o g e o gr a p hi c al i m pli c ati o ns, P L O S  O n e 1 5: e 0 2 4 1 0 0 9. 

Brit z R , J o h ns o n G D. 2 0 1 0. O c ci pit o -v ert e br al f usi o n i n a cti n o pt er y gi a n s: c o nj e ct ur e, m yt h 

a n d r e alit y. P art 1: n o n -t el e osts. I n: N els o n J S, S c h ult z e H P, Wils o n M V H, e ds.  Ori gi n a n d 

P h yl o g e n eti c I nt err el ati o ns hi ps of T el e osts. H o n ori n g Gl ori a Arr ati a , M ü n c h e n: V erl a g Dr. F. 

Pf eil, 7 7 – 9 5. 

C a p o bi a n c o A, Fri e d m a n M. 2 0 1 9. Vi c ari a n c e a n d dis p ers al i n s o ut h er n h e mis p h er e fr es h w at er 

fis h cl a d es: a p al a e o nt ol o gi c al p ers p e cti v e, Bi ol o gi c al R e vi e w s  9 4: 6 6 2 – 6 9 9. 

C a p o bi a n c o  A,  B e c k ett  H T,  St e ur b a ut  E,  Gi n g eri c h  P D,  C ar n e v al e  G,  Fri e d m a n  M.  2 0 2 0. 

L ar g e -b o di e d  s a br e -t o ot h e d  a n c h o vi es  r e v e al  u n a nti ci p at e d  e c ol o gi c al  di v ersit y  i n  e arl y 

P al a e o g e n e t el e osts , R o y al S o ci et y O p e n S ci e n c e  7: 1 9 2 2 6 0. 

C a p o bi a n c o  A,  F or e m a n  E,  Fri e d m a n  M.  2 0 2 1. A  P al e o c e n e  ( D a ni a n)  m ari n e  ost e o gl ossi d 

( T el e ost ei, Ost e o gl oss o m or p h a) fr o m t h e N u uss u a q B asi n of Gr e e nl a n d, wit h a bri ef r e vi e w of 

P al a e o g e n e m ari n e b o n yt o n g u e fis h es, P a p ers i n P al a e o nt ol o g y  7: 6 2 5 – 6 4 0. 

C asi er  E.  1 9 6 6. F a u n e  I ct h y ol o gi q u e  d u  L o n d o n  Cl a y:  Atl as  E diti o n   ( V ol u m e 2).  L o n d o n: 

Britis h M us e u m ( N at ur al Hist or y).  

C ast el n a u F L. 1 8 6 1. M é m oir e s ur l es p oiss o ns d e l' Afri q u e a ustr al e . P aris. 

C a v e n d er T. 1 9 6 6. S yst e m ati c p ositi o n of t h e N ort h A m eri c a n E o c e n e fis h, “ L e u cis c us ” r os ei  

H uss a k of, C o p ei a  1 9 6 6: 3 1 1 – 3 2 0. 

C a vi n L. 2 0 0 2. Eff e cts of t h e Cr et a c e o us -T erti ar y b o u n d ar y e v e nt o n b o n y fis h es. I n: B uff et a ut  

E,  K o e b erl  C , e ds.  G e ol o gi c al  a n d  bi ol o gi c al  eff e cts  of  i m p a ct  e v e nts .  B erli n,  H ei d el b er g: 

S pri n g er, 1 4 1 – 1 5 8. 



C a vi n L , F or e y  P L, Gi er s c h S. 2 0 1 3. Ost e ol o g y of E u bi o d e ct es li b a ni c us  ( Pi ct et & H u m b ert, 

1 8 6 6) a n d s o m e ot h er i c ht h y o d e ctif or m es  ( T el e o st ei): p h yl o g e n eti c i m pli c ati o ns , J o ur n al of 

S yst e m ati c P al a e o nt ol o g y  1 1: 1 1 5 – 1 7 7. 

C h a n g M M, C h o u C C. 1 9 7 4. O n L at e M es o z oi c f ossil fis h es fr o m Z h eji a n g Pr o vi n c e, C hi n a, 

V ert e br at a P al Asi ati c a  1 2: 1 8 3 – 1 8 6. 

C o p e E D. 1 8 7 1. O n t h e fis h es of t h e T erti ar y s h al es of Gr e e n Ri v er, W y o mi n g T errit or y. I n: 

H a y d e n F V, e d. Si xt h A n n u al R e p ort of t h e U nit e d St at es G e ol o gi c al S ur v e y of t h e T errit ori es . 

W as hi n gt o n: G o v er n m e nt Pri nti n g Offi c e, 5 4 5 – 6 4 3. 

C o p e E D. 1 8 7 7. N e w f ossil fis h es fr o m W y o mi n g, A m eri c a n N at ur alist  1 1: 5 7 0.  

C u vi er G. 1 8 2 9. L e R è g n e A ni m al, distri b u é d' a pr ès s o n or g a nis ati o n, p o ur s er vir d e b as e à 

l' hist oir e n at ur ell e d es a ni m a u x et d'i ntr o d u cti o n à l' a n at o mi e c o m p ar é e. E diti o n 2. v. 2 

d’ A u b e nt o n F. 1 9 6 5. N ot o pt er us bl a n ci  n. s p., n o u v ell e es p è c e d e p oiss o n N ot o pt eri d a e d u h a ut 

M é k o n g c a m b o d gi e n. B ull eti n d u M us é u m N ati o n al d' Hist oir e N at ur ell e ( S éri e 2)  3 7, 2 6 1 –

2 6 4. 

D a nil’ c h e n k o P G. 1 9 6 8. Fis h es of t h e U p p er P al e o c e n e of T ur k m e ni a. I n: O br u c h e v D V, e d. 

Ess a ys o n t h e p h yl o g e n y a n d s yst e m ati cs of f ossil fis h es a n d a g n at h a ns . M os c o w: N a u k a Pr ess. 

[I n R ussi a n]. 

F ari n a S C, N e ar TJ, B e mis W E. 2 0 1 5. E v ol uti o n of t h e br a n c hi ost e g al m e m br a n e a n d r estri ct e d 

gill o p e ni n gs i n A cti n o pt er y gi a n fis h es, J o ur n al of M or p h ol o g y  2 7 6: 6 8 1 – 6 9 4. 

F or e y P L. 1 9 7 3. A r e visi o n of t h e El o pif or m es fis h es, f ossil a n d r e c e n t, B ull eti n of t h e Britis h 

M us e u m of N at ur al Hist or y ( G e ol o g y)  1 0: 1 – 2 2 2. 

F or e y  P L , Hilt o n  EJ.  2 0 1 0. T w o  n e w  T erti ar y  ost e o gl ossi d  fis h es  ( T el e ost ei: 

Ost e o gl oss o m or p h a)  wit h  n ot es  o n  t h e  hist or y  of  t h e  f a mil y.  I n: Elli ott  D K , M ais e y  J G, Y u  



X,  Mi a o  D,  e ds.  M or p h ol o g y,  p h yl o g e n y  a n d  p al e o bi o g e o gr a p h y  of  f ossil  fis h es .  M ü n c h e n: 

V erl a g Dr. F. Pf eil,  2 1 5 – 2 4 6. 

F o wl er H W. 1 9 3 4. D es cri pti o ns of n e w fis h es o bt ai n e d 1 9 0 7 t o 1 9 1 0, c hi efl y i n t h e P hili p pi n e 

Isl a n ds a n d a dj a c e nt s e as, Pr o c e e di n gs of t h e A c a d e m y of N at ur al S ci e n c es of P hil a d el p hi a  8 5: 

2 3 3 – 3 6 7. 

Fr a n z‐ O d e n d a al  T A.  2 0 0 8.  S cl er al  ossi cl es  of  t el e ost ei:  e v ol uti o n ar y  a n d  d e v el o p m e nt al 

tr e n ds, T h e A n at o mi c al R e c or d  2 9 1: 1 6 1 – 1 6 8. 

Fr a n z‐ O d e n d a al  T A.  2 0 2 0.  S k el et o ns  of  t h e  e y e:  A n  e v ol uti o n ar y  a n d  d e v el o p m e nt al 

p ers p e cti v e , T h e A n at o mi c al R e c or d  3 0 3: 1 0 0 – 1 0 9. 

Fri e d m a n M. 2 0 0 9. E c o m or p h ol o gi c al s el e cti vit y a m o n g m ari n e t el e ost fis h es d uri n g t h e e n d -

Cr et a c e o us e xti n cti o n , Pr o c e e di n gs of t h e N ati o n al A c a d e m y of S ci e n c es  1 0 6: 5 2 1 8 – 5 2 2 3. 

G a u d a nt J. 1 9 6 8. R e c h er c h es s ur l’ a n at o mi e et l a p ositi o n s yst é m ati q u e d u g e nr e L y c o pt er a  

( p oiss o n t él é ost é e n), M é m oir es d e l a S o ci ét é g é ol o gi q u e d e Fr a n c e  4 0: 1 – 4 1. 

G a y et M. 1 9 9 1. H ol ost e a n a n d t el e ost e a n fis h fr o m B oli vi a. I n: S u ár e z -S or u c o R, e d. F ósil es 

y F a ci es d e B oli vi a, I . R e vist a T é c ni c a Y P F B  1 2: 4 5 3 – 4 9 4. 

G a y et M , M e u ni er  FJ.  1 9 9 8. M a astri c hti a n t o e arl y l at e P al e o c e n e fr es h w at er Ost ei c ht h y es of 

B oli vi a:  a d diti o ns  a n d  c o m m e nts.  I n: M al a b ar b a  L R ,  R eis R E ,  V ari R P , L u c e n a  

Z M,  L u c e n a  C A S, e ds.  P h yl o g e n y  a n d  cl assifi c ati o n  of  n e otr o pi c al  fis h es .  P ort o  Al e gr e: 

E di P U C R S, 8 5 – 1 1 0. 

G a y et  M,  M ars h all  L G,  S e m p er e  T,  M e u ni er  F J ,  C a p p ett a  H,  R a g e  J C.  2 0 0 1.  Mi d dl e 

M a astri c hti a n  v ert e br at e s  (fis h es,  a m p hi bi a ns,  di n os a urs  a n d  ot h er  r e ptil es,  m a m m als)  fr o m 

P aj c h a  P at a  ( B oli vi a).  Bi ostr ati gr a p hi c,  p al a e o e c ol o gi c  a n d  p al a e o bi o g e o gr a p hi c 

i m pli c ati o ns, P al a e o g e o gr a p h y, P al a e o cli m at ol o g y, P al a e o e c ol o g y  1 6 9: 3 9 – 6 8. 



Gill T N. 1 8 6 3. D es cri pti o n of a n e w g e n eri c t y p e of m or m yr oi ds a n d n ot e o n t h e arr a n g e m e nt 

of t h e g e n us, Pr o c e e di n g s of t h e A c a d e m y of N at u r al S ci e n c es of P hil a d el p hi a  1 4: 4 4 3 – 4 4 5. 

Gr a n d e  L.  1 9 8 5.  R e c e nt  a n d  f ossil  cl u p e o m or p h  fis h es  wit h  m at eri als  f or  r e visi o n  of  t h e 

s u b gr o u ps of cl u p e oi ds, B ull eti n of t h e A m eri c a n M us e u m of N at ur al Hist or y  1 8 1: 2 3 1 – 3 7 2. 

Gr a n d e L.  2 0 1 0. A n e m piri c al s y nt h eti c p att er n st u d y of g ars ( L e pis ost eif or m es) a n d cl os el y 

r el at e d  s p e ci es,  b as e d  m ostl y  o n  s k el et al  a n at o m y.  T h e  r es urr e cti o n  of 

H ol ost ei, C o p ei a  2 0 1 0 ( S u p ple m e nt  2 A) : 1 – 8 7 1. 

Gr a n d e L , B e mis W E.  1 9 9 8. A c o m pr e h e nsi v e p h yl o g e n eti c st u d y of a mii d fis h es ( A mii d a e) 

b as e d  o n  c o m p ar ati v e  s k el et al  a n at o m y.  A n  e m piri c al  s e ar c h  f or  i nt er c o n n e ct e d  p att er ns  of 

n at ur al hist or y, J o ur n al of V ert e br at e P al e o nt ol o g y  1 8 ( S u p ple m e nt 1 ): 1 – 6 9 6. 

Gr e e n w o o d P H. 1 9 6 3. T h e s wi m bl a d d er i n Afri c a n N ot o pt eri d a e ( Pis c es) a n d its b e ari n g o n 

t h e t a x o n o m y of t h e f a mil y, B ull eti n of t h e Britis h M us e u m ( N at ur al Hist or y) Z o ol o g y  1 1: 3 7 7 –

4 1 2. 

Gr e e n w o o d P H. 1 9 7 0. O n t h e g e n us L y c o pt er a  a n d its r el ati o ns hi p wit h t h e f a mil y Hi o d o nti d a e 

( Pis c es, Ost e o gl oss o m or p h a), B ull eti n of t h e Britis h M us e u m of N at ur al Hist or y ( Z o ol o g y)  1 9: 

2 5 9 – 2 8 5. 

Gr e e n w o o d  P H,  P att ers o n  C.  1 9 6 7.  A  f ossil  ost e o gl oss oi d  fis h  fr o m  T a n z a ni a  ( E.  Afri c a), 

Z o ol o gi c al J o ur n al of t h e Li n n e a n S o ci et y  4 7: 2 1 1 – 2 2 3. 

Gr e e n w o o d  P H,  R os e n  D E,  W eit z m a n  S H,  M y ers  G S.  1 9 6 6.  P h yl eti c  st u di es  of  t el e ost e a n 

fis h es, wit h a pr o visi o n al cl assifi c ati o n of li vi n g f or ms, B ull eti n of t h e A m eri c a n M us e u m of 

N at ur al Hist or y  1 3 1: 3 3 9 – 4 5 6. 

G ü nt h er A.  1 8 6 4.  O n  a  n e w  g e n eri c  t y p e  of  fis h es  dis c o v er e d  b y  t h e  l at e  Dr.  L ei c h ar dt  i n 

Q u e e nsl a n d , A n n als a n d M a g azi n e of N at ur al Hist or y ( S eri es 3)  1 4: 1 9 5 – 1 9 7. 



G ü nt h er A. 1 8 6 8. C at al o g u e of t h e fis h es i n t h e Britis h M us e u m. C at al o g u e of t h e P h ys ost o mi, 

c o nt ai ni n g  t h e  f a mili es  H et er o p y gii,  C y pri ni d a e,  G o n or h y n c hi d a e,  H y o d o nti d a e, 

Ost e o gl ossi d a e, Cl u p ei d a e,... [t hr u]... H al os a uri d a e, i n t h e c oll e cti o n of t h e Britis h M us e u m  

7: 1 – 5 1 2. 

H e c k el JJ. 1 8 5 6. B eitr ä g e z ur K e n nt niss d er f ossil e n Fis c h e Öst err ei c hs . A us d er K ais erli c h -

K ö ni gli c h e n H of- u n d St a ats dr u c k er ei. 

Hills  E S.  1 9 3 4.  T erti ar y  fr es h  w at er  fis h es  fr o m  s o ut h er n  Q u e e nsl a n d, M e m oirs  of  t h e 

Q u e e nsl a n d M us e u m  1 0: 1 5 7 – 1 7 4. 

Hilt o n EJ. 2 0 0 2. Ost e ol o g y of t h e e xt a nt n ort h A m eri c a n fis h es of t h e g e n us Hi o d o n  L es u e ur, 

1 8 1 8 ( T el e ost ei: Ost e o gl oss o m or p h a: Hi o d o ntif or m es), Fi el di a n a Z o ol o g y  1 0 0: 1 – 1 4 2. 

Hilt o n  EJ.  2 0 0 3.  C o m p ar ati v e  ost e ol o g y  a n d  p h yl o g e n eti c  s yst e m ati cs  of  f ossil  a n d  li vi n g 

b o n y- t o n g u e fis h es ( A cti n o pt er y gii, T el e ost ei, Ost e o gl oss o m or p h a), Z o ol o gi c al J o ur n al of t h e 

Li n n e a n S o ci et y  1 3 7: 1 – 1 0 0. 

Hilt o n EJ, Gr a n d e L. 2 0 0 8. F ossil m o o n e y es ( T el e ost ei: Hi o d o ntif or m es, Hi o d o nti d a e) fr o m 

t h e  E o c e n e  of  w est er n  N ort h  A m eri c a,  wit h  a  r e ass ess m e nt  of  t h eir  t a x o n o m y, G e ol o gi c al 

S o ci et y  of L o n d o n, S p e ci al P u bli c ati o ns 2 9 5: 2 2 1 – 2 5 1. 

Hilt o n EJ, L a v o u é S. 2 0 1 8. A r e vi e w of t h e s yst e m ati c bi ol o g y of f ossil a n d li vi n g b o n y -t o n g u e 

fis h es, Ost e o gl oss o m or p h a ( A cti n o pt er y gii: T el e o st ei), N e otr o pi c al I c ht h y ol o g y  1 6: e 1 8 0 0 3 1. 

H o a n g D T, C h er n o m or O, V o n H a es el er A, Mi n h B Q, Vi n h L S. 2 0 1 8. U F B o ot 2: i m pr o vi n g 

t h e ultr af ast b o otstr a p a p pr o xi m ati o n, M ol e c ul ar Bi ol o g y a n d E v ol uti o n  3 5: 5 1 8 – 5 2 2. 

H u b bs  C L.  1 9 1 9.  A  c o m p ar ati v e  st u d y  of  t h e  b o n es  f or mi n g  t h e  o p er c ul ar  s eri es  of 

fis h es, J o ur n al of M or p h ol o g y  3 3: 6 0 – 7 1. 



H u g h es  G M.  1 9 6 0.  A  c o m p ar ati v e  st u d y  of  gill  v e ntil ati o n  i n  m ari n e  t el e osts , J o ur n al  of 

E x p eri m e nt al Bi ol o g y  3 7: 2 8 – 4 5. 

Ji n  F.  1 9 9 1.  A  n e w  g e n us  a n d  s p e ci es  of  Hi o d o nti d a e  fr o m  Xi nt ai,  S h a n d o n g , V ert e br at a 

P al Asi ati c a  2 9: 4 6 – 5 4. 

Ji n F. 1 9 9 4. A n o m e n n o v u m f or T a ni c ht h ys Ji n, 1 9 9 1, V ert e br at a P al Asi ati c a  3 2: 7 0. 

Ji n  F,  Z h a n g  J,  Z h o u  Z.  1 9 9 5. L at e  M es o z oi c  fis h  f a u n a  fr o m  w est er n  Li a o ni n g, 

C hi n a, V ert e br at a P al Asi ati c a  3 3: 1 6 9 – 1 9 3. 

K u m ar  K,  R a n a  R S,  P ali w al  B S.  2 0 0 5. Ost e o gl ossi d  a n d  l e pis ost ei d  fis h  r e m ai ns  fr o m  t h e 

P al e o c e n e P al a n a F or m ati o n, R aj ast h a n, I n di a , P al a e o nt ol o g y  4 8: 1 1 8 7 – 1 2 1 0. 

L a c e p è d e B G E. 1 8 0 0. Hi st oir e n at ur ell e d es p oiss o ns  2: 1 – 6 3 2. 

L ast ei n U, V a n D e urs B. 1 9 7 3. T h e c o p ul at or y or g a n of P a nt o d o n b u c h h olzi  P et ers ( T el e ost ei) , 

A ct a Z o ol o gi c a  5 4: 1 5 3 – 1 6 0. 

L a v o u é  S.  2 0 1 5.  T esti n g  a  ti m e  h y p ot h esis  i n  t h e  bi o g e o gr a p h y  of  t h e  ar o w a n a  g e n us  

S cl er o p a g es  ( Ost e o gl ossi d a e), J o ur n al of Bi o g e o g r a p h y : 4 2, 2 4 2 7 – 2 4 3 9. 

L a v o u é  S.  2 0 1 6.  W as  G o n d w a n a n  br e a k u p  t h e  c a us e  of  t h e  i nt er c o nti n e nt al  distri b uti o n  of 

Ost e o gl ossif or m es ? A ti m e -c ali br at e d p h yl o g e n eti c t est c o m bi ni n g m ol e c ul ar, m or p h ol o gi c al, 

a n d p al e o nt ol o gi c al e vi d e n c e, M ol e c ul ar P h yl o g e n eti cs a n d E v ol uti o n  9 9: 3 4 – 4 3. 

L ei d y  J.  1 8 7 3. N oti c e  of  r e m ai ns  of  f is h es  i n  t h e  Bri d g er  T erti ar y  F or m ati o n  of  W y o mi n g, 

Pr o c e e di n gs of t h e A c a d e m y of N at ur al S ci e n c es of P hil a d el p hi a  2 5: 9 7 –9 9.  

L es u e ur C A. 1 8 1 8. D es cri pti o ns of s e v er al n e w s p e ci es of N ort h A m eri c a n fis h es. J o ur n al of 

t h e A c a d e m y of N at ur al S ci e n c es, P hil a d el p hi a 1: 2 2 2 – 2 3 5, 3 5 9 – 3 6 8. 



Li  G Q.  1 9 9 4.  S yst e m ati c  p ositi o n  of  t h e  A ustr ali a n  f ossil  ost e o gl ossi d  fi s h  † P h ar e o d us  ( = 

P h ar e oi d es ) q u e e nsl a n di c us  Hills , M e m oirs of t h e Q u e e nsl a n d M us e u m  3 7: 2 8 7 – 3 0 0. 

Li  G Q.  1 9 9 6. A  n e w  s p e ci es  of  L at e  Cr et a c e o us  ost e o gl ossi d  ( T el e ost ei)  fr o m  t h e  Ol d m a n 

F or m ati o n  of  Al b ert a,  C a n a d a,  a n d  its  p h yl o g e n eti c  r el ati o ns hi ps.  I n :  Arr ati a  G,  Vi o hl  G, 

e ds.  M es oz oi c Fis h es. S y st e m ati cs a n d P al e o e c ol o g y.  M ü n c h e n: V erl a g Dr. F. Pf eil, 2 8 5 – 2 9 8. 

Li G Q, Wils o n M V H. 1 9 9 6. P h yl o g e n y of Ost e o gl oss o m or p h a. I n : Sti ass n y M L J, P ar e nti L R, 

J o h ns o n G D, e ds . I nt err el ati o ns hi ps of Fis h es. S a n Di e g o: A c a d e mi c Pr ess,1 6 3 – 1 7 4. 

Li G Q, Gr a n d e L, Wils o n M V H. 1 9 9 7 a. T h e s p e ci e s of † P h ar e o d us  ( T el e ost ei: Ost e o gl ossi d a e) 

fr o m t h e E o c e n e of N ort h A m eri c a a n d t h eir p h yl o g e n eti c r el ati o ns hi ps, J o ur n al of V ert e br at e 

P al e o nt ol o g y  1 7: 4 8 7 – 5 0 5. 

Li G Q, Wils o n M V H , Gr a n d e L. 1 9 9 7 b. R e vi e w of E o hi o d o n  ( T el e ost ei: O st e o gl oss o m or p h a) 

fr o m  w est er n  N ort h  A m eri c a,  wit h  a  p h yl o g e n eti c  r e ass ess m e nt  of  Hi o d o nti d a e. J o ur n al  of 

P al e o nt ol o g y  7 1: 1 1 0 9 – 1 1 2 4. 

Li n n a e us C. 1 7 6 6. S yst e m a n at ur a e si v e r e g n a tri a n at ur a e, s e c u n d u m cl ass e s, or di n es, g e n er a, 

s p e ci es, c u m c h ar a ct eri b us, diff er e ntiis, s y n o n y mis, l o cis . H ol mi a e: L a ur e ntii S al vii.  

L u n d b er g J G, C h er n off B. 1 9 9 2. A Mi o c e n e f ossil of t h e A m a z o ni a n fis h Ar a p ai m a  ( T el e ost ei, 

Ar a p ai mi d a e) fr o m t h e M a g d al e n a Ri v er r e gi o n of C ol o m bi a --Bi o g e o gr a p hi c a n d e v ol uti o n ar y 

i m pli c ati o ns, Bi otr o pi c a  2 4: 2 – 1 4. 

M a F Z. 1 9 8 7. R e vi e w of L y c o pt er a d a vi di , V ert e b r at a P al Asi ati c a  2 5: 8 –1 9.  

M a d dis o n W P , M a d dis o n D R.  2 0 1 9. M es q uit e: a m o d ul ar s yst e m f or e v ol uti o n ar y a n al ysis.  

V ersi o n 3. 6 1. htt p:// w w w. m es q uit e pr oj e ct. or g  



M ar c us e n  J.  1 8 5 4.  V orl ä ufi g e  Mitt h eil u n g  a us  ei n er  A b h a n dl u n g  ü b er  di e  F a mili e  d er 

M or m yr e n, B ull eti n d e l a Cl ass e P h ysi c o -M at h é m ati q u e d e l' A c a d é mi e I m p éri al e d es S ci e n c es 

d e St. P ét ers b o ur g  1 2: 1 – 1 4. 

M c Allist er  D E.  1 9 6 8. E v ol uti o n  of  br a n c hi ost e g als  a n d  cl assifi c ati o n  of  t el e ost o m e 

fis h es, B ull eti n of t h e N ati o n al M us e u m of C a n a d a  2 2 1: 1 – 2 3 7. 

M c D o w all R M, B urri d g e C P. 2 0 1 1. Ost e ol o g y a n d r el ati o ns hi ps  of t h e s o ut h er n fr es h w at er 

l o w er e ut el e ost e a n fis h es, Z o os yst e m ati cs a n d E v ol uti o n  8 7: 7 – 1 8 5. 

M o k H K, Li u S H. 2 0 1 2. M or p h ol o gi c al v ari ati o ns i n  t h e s cl er al ossi cl es of 1 7 2 f a mili es of 

a cti n o pt er y gi a n  fis h es  wit h  n ot es  o n  t h eir  p h yl o g e n eti c  i m pli c ati o ns , Z o ol o gi c al  St u di es  5 1: 

1 4 9 0 – 1 5 0 6. 

M üll er  J.  1 8 4 3.  B eitr ä g e  z ur  K e n nt niss  d er  n at ürli c h e n  F a mili e n  d er  Fis c h e, Ar c hi v  f ür 

N at ur g es c hi c ht e 9: 2 9 2 – 3 3 0. 

M üll er J. 1 8 4 5. U b er d e n B a u u n d di e Gr e n z e n d er G a n oi d e n, u n d u b er d as n at urli c h e S yst e m 

d er  Fis c h e, P h ysi k alis c h -M at h e m atis c h e  A b h a n dl u n g e n  d er  k o ni gli c h e n  A k a d e mi e  d er 

Wiss e ns c h aft e n z u B erli n  1 8 4 5: 1 1 7 – 2 1 6. 

M üll er J. 1 8 4 8. F ossil Fis c h e. I n: Mi d d e n d orf A T, e d. Kli m at ol o gi e G e o g n o si e . St. P et ers b ur g: 

2 5 9 – 2 6 3. 

M üll er  S,  S c hl e g el  H.  1 8 4 0.  B es c hrij vi n g  v a n  e e n'  ni e u w e n  Z o et w at er -vis c h  v a n  B or n e o, 

Ost e o gl oss u m f or m os u m . V er h a n d eli n g e n o v er d e n at u urlij k e g es c hi e d e nis d er N e d erl a n ds c h e 

o v erz e es c h e  b ezitti n g e n  /  d o or  d e  L e d e n  d er  N at u ur k u n di g e  C o m missi e  i n  I n di ë  e n  a n d er e 

s c hrij v ers; uit g e g e v e n ... d o or C. J. T e m mi n c k  2: 1 – 7. 

M urr a y A M , Wils o n M V H.  2 0 0 5. D es cri pti o n of a n e w E o c e n e ost e o gl ossi d fis h a n d a d diti o n al 

i nf or m ati o n o n †Si n gi d a j a c ks o n oi d es  Gr e e n w o o d a n d P att ers o n, 1 9 6 7 ( Ost e o gl oss o m or p h a), 



wit h  a n  ass ess m e nt  of  t h eir  p h yl o g e n eti c  r el ati o ns hi ps , Z o ol o gi c al J o ur n al  of  t h e  Li n n e a n 

S o ci et y  1 4 4: 2 1 3 – 2 2 8. 

M urr a y  A M,  Wils o n  M V H .  2 0 1 3.  T w o  n e w  p ar a cl u p ei d  fis h e s  ( Cl u p e o m or p h a: 

Elli m mi c ht h yif or m es)  fr o m  t h e  U p p er  Cr et a c e o u s  of  M or o c c o.  I n:  Arr ati a  G,  S c h ult z e  H P, 

Wils o n M V H, e ds.  M es o z oi c F is h es 5 - Gl o b al Di v ersit y a n d E v ol uti o n . M ü n c h e n: V erl a g Dr. 

F. Pf eil, 2 6 7 – 2 9 0. 

M urr a y A M, Y o u H L, P e n g C. 2 0 1 0. A n e w Cr et a c e o us ost e o gl oss o m or p h fis h fr o m G a ns u 

Pr o vi n c e, C hi n a, J o ur n al of V ert e br at e P al e o nt ol o g y  3 0: 3 2 2 – 3 3 2. 

M urr a y  A M,  N e w br e y  M G,  N e u m a n  A G,  Bri n k m a n  D B.  2 0 1 6. N e w  arti c ul at e d 

ost e o gl oss o m or p h  fr o m  L at e  Cr et a c e o us  fr es h w at er  d e p osits  ( M a astri c hti a n,  S c oll ar d 

F or m ati o n) of Al b ert a, C a n a d a, J o ur n al of V ert e b r at e P al e o nt ol o g y  3 6: e 1 1 2 0 7 3 7. 

M urr a y  A M,  Z el e nits k y  D K,  Bri n k m a n  D B,  N e u m a n  A G.  2 0 1 8. T w o  n e w  P al a e o c e n e 

ost e o gl oss o m or p hs  fr o m  C a n a d a,  wit h  a  r e ass e ss m e nt  of  t h e  r el ati o ns hi ps  of  t h e  g e n us 

† J offri c ht h ys , a n d a n al ysis of di v ersit y fr o m arti c ul at e d v ers us mi cr of ossil m at eri al, Z o ol o gi c al 

J o ur n al of t h e Li n n e a n S o ci et y  1 8 3: 9 0 7 – 9 4 4. 

N a k a m ur a K, Y a m a g u c hi  H. 1 9 9 1. Distri b uti o n of s cl er al ossi cl es i n t el e ost fis h es , M e m oirs of 

F a c ult y of Fis h eri es, K a g os hi m a U ni v ersit y  4 0: 1 – 2 0. 

N els o n GJ. 1 9 7 2. O bs er v ati o ns o n t h e g ut of t h e O st e o gl oss o m or p h a, C o p ei a  1 7: 3 2 5 – 3 2 9. 

Ot er o O, G a y et M. 2 0 0 1. P al a e oi c ht h y of a u n as fr o m t h e L o w er Oli g o c e n e a n d Mi o c e n e of t h e 

Ar a bi a n  Pl at e:  p al a e o e c ol o gi c al  a n d  p al a e o bi o g e o gr a p hi c al  i m pli c ati o ns , P al a e o g e o gr a p h y, 

P al a e o cli m at ol o g y, P al a e o e c ol o g y  1 6 5: 1 4 1 – 1 6 9. 



Ot er o O, G ar ci a G, V al e nti n X, Li h or e a u F, M a nt hi F K, D u cr o c q S. 2 0 1 7. A gli m ps e at t h e 

e ct ot h er ms  of  t h e  e arli est  f a u n a  fr o m  t h e  E ast  Afri c a n  Rift  ( L o k o n e,  L at e  Oli g o c e n e  of 

K e n y a) , J o ur n al of V ert e br at e P al e o nt ol o g y  3 7: e 1 3 1 2 6 9 1. 

P att ers o n  C.  1 9 7 5.  T h e  distri b uti o n  of  M es o z oi c  fr es h w at er  fis h es. M e m oir es  d u  M us e u m 

n ati o n al d' Hist oir e n at ur ell e d e P aris, s eri e A  8 8: 1 5 6 – 1 7 4. 

P att ers o n C, R os e n D E. 1 9 7 7. R e vi e w of i c ht h y o d e ctif or m a n d ot h er M es o z oi c t el e ost fis h es, 

a n d t h e t h e or y a n d pr a cti c e of cl assif yi n g f ossils, B ull eti n of t h e A m eri c a n M us e u m of N at ur al 

Hist or y  1 5 8: 8 1 – 1 7 2. 

P et ers W C H. 1 8 5 2. Di a g n os e n v o n n e u e n Fl ussfis c h e n a us M oss a m bi q u e. M o n ats b eri c ht e d er 

K ö ni gli c h e n Pr e ussis c h e n A k a d e mi e d er Wiss e ns c h aft e n z u B erli n  1 8 5 2: 2 7 5 – 2 7 6, 6 8 1 – 6 8 5. 

P et ers W C H. 1 8 7 6. Ü b er ei n e m er k w ür di g e v o n Hr n. Pr of ess or Dr. B u c h h ol z e nt d e c kt e n e u e 

G att u n g  v o n  S üss w ass erfis c h e n,  P a nt o d o n  B u c h h ol zi,  w el c h e  z u gl ei c h  ei n e  n e u e,  d e n 

M al a c o pt er y gii  a b d o mi n al es  a n g e h öri g e  Gr u p p e  v o n  Fis c h e n,  P a nt o d o nt es,  r e pr äs e ntirt. 

M o n ats b eri c ht e d er K ö ni gli c h e n Pr e ussis c h e n A k a d e mi e d er Wiss e ns c h aft e n z u B erli n  1 8 7 6: 

1 9 5 – 2 0 0. 

R afi n es q u e C S. 1 8 2 0. Fis h es of t h e O hi o Ri v er , W est er n R e vi e w a n d Mis c ell a n e o us M a g azi n e: 

a m o nt hl y p u blis hi n g, d e v ot e d t o lit er at ur e a n d s ci e n c e, L e xi n gt o n, K Y 2: 1 6 9 – 1 7 7. 

R a m b a ut A. 2 0 1 2. Fi gtr e e v 1. 4. 0. htt p://tr e e. bi o. e d. a c. u k/s oft w ar e/fi gtr e e/  

R o elli g  H F.  1 9 7 4.  T h e  cr a ni al  ost e ol o g y  of Br y c h a et us  m u ell eri  ( Pis c es  Ost e o gl ossi d a e) 

E o c e n e, Isl e of S h e p p e y, J o ur n al of P al e o nt ol o g y  4 8: 9 4 7 – 9 5 1. 

R o n q uist F, T esl e n k o M, V a n D er M ar k P, A yr es D L, D arli n g A, H ö h n a S, L ar g et B, Li u L, 

S u c h ar d M A, H u els e n b e c k J P . 2 0 1 2. Mr B a y es 3. 2: effi ci e nt B a y esi a n p h yl o g e n eti c i nf er e n c e 

a n d m o d el c h oi c e a cr oss a l ar g e m o d el s p a c e , S yst e m ati c Bi ol o g y  6 1: 5 3 9 – 5 4 2. 



R ü p p ell  W P E S.  1 8 2 8. Atl as  z u  d er  R eis e  i m  n ör dli c h e n  Afri k a. Fis c h e  d es  R ot h e n  M e ers . 

Fr a n kf urt a m M ai n: H ei nri c h L u d wi g Br ö n n er. 

S a n d ers  M.  1 9 3 4.  Di e  f ossil e n  Fis c h e  d er  Altt erti är e n  S üss w ass er a bl a g er u n g e n  a us  Mitt el -

S u m atr a. V er h a n d eli n g e n v a n h et G e ol o gis c h -Mij n b o u w k u n di g G e n o ots c h a p v o or N e d erl a n d 

e n K ol o ni’ n G e ol o gis c h e S eri es  1 1: 1 – 1 4 4. 

S a nf or d C P J. 2 0 0 0. S al m o n oi d fis h ost e ol o g y a n d p h yl o g e n y ( T el e ost ei: S al m o n oi d ei) , T h es es 

Z o ol o gi c a e  3 3: 1 – 2 6 4. 

S a nt os  R S.  1 9 8 5. L a elii c ht h ys  a n c estr alis ,  n o v o  g ê n er o  e  es p é ci e  d e  ost e o gl ossif or m es  d o 

A pti a n o  d a  F or m a ç â o,  Est a d o  d e  Mi n as  G er ais,  Br asil , C ol et â n e a  d e  T r a b al h os 

P al e o nt ol ó gi c os,  C o n gr ess o  Br asil eir o  d e  P al e o nt ol o gi a.  D e p art a m e nt o  N a ci o n al  d e 

Pr o d u ç ã o Mi n er al  8: 1 6 1 – 1 6 7. 

S a u v a g e  H E.  1 8 7 9.  N oti c e  s ur  l a  f a u n e  i c ht h y ol o gi q u e  d e  l' O g ô o u é. B ull eti n  d e  l a  S o ci ét é 

p hil o m at hi q u e d e P aris ( 7t h S éri e)  3: 9 0 – 1 0 3. 

S c h a eff er B. 1 9 4 9. A t el e ost fr o m t h e Li vi n gst o n F or m ati o n of M o nt a n a. A m eri c a n M us e u m 

N o vit at es  1 4 2 7: 1 – 1 6. 

S c hi n z H R. 1 8 2 2. D as T hi err ei c h ei n g et h eilt  n a c h d e m B a u d er T hi er e al s Gr u n dl a g e i hr er 

N at ur g es c hi c ht e  u n d  d er  v er gl ei c h e n d e n  A n at o mi e.  Mit  vi el e n  Z us ätz e n v ers e h e n  v o n  H.  R. 

S c hi nz , 2. C ott a, St utt g art & T ü bi n g e n. 

S u D. 1 9 8 6. T h e dis c o v er y of a f ossil ost e o gl ossi d fis h i n C hi n a , V ert e br at a P al Asi ati c a  2 4: 

1 0 – 1 9. 

S w off or d  D L.  2 0 0 2 . P A U P:  P h yl o g e n eti c  A n al y sis  Usi n g  P arsi m o n y  ( a n d  Ot h er  M et h o ds), 

V ersi o n 4. 0 B et a 1 0. S u n d erl a n d : Si n a u er Ass o ci at es. 



T a v er n e  L.  1 9 6 8.  Ost é ol o gi e  d u  g e nr es  G n at h o n e m us  Gill  s e ns u  stri ct o,  G n at h o n e m us 

p et ersii  ( Gt hr.) et es p è c e s v oisi n es, A n n al es d u M us é e R o y al d e l’ Afri q u e C e ntr al e, S ci e n c es 

Z o ol o gi q u es  1 7 0: 1 – 9 1. 

T a v er n e  L.  1 9 6 9.  Et u d e  ost é ol o gi q u e  d es  g e nr es B o ul e n g er o m yr us  T a v er n e  et  G ér y, 

G e n y o m yr us  B o ul e n g er, P etr o c e p h al us  M ar c us e n ( Pis c es M or m yrif or m es) , A n n al es d u M us é e 

R o y al d e l’ Afri q u e C e ntr al e, S ci e n c es Z o ol o gi q u es  1 7 4: 1 – 8 5. 

T a v er n e  L.  1 9 7 1.  Ost é ol o gi e  d es  g e nr es M ar c u s e ni us Gill, Hi p p o p ot a m yr us   P a p p e n h ei m, 

C y p h o m yr us   M y ers, P olli m yr us T a v er n e  et Bri e n o m yr us  T a v er n e  ( Pis c e s, M or m yrif or m es) , 

A n n al es d u M us é e R o y al d e l’ Afri q u e C e ntr al e, S éri e I n -8 °, S ci e n c es Z o ol o gi q u es  1 8 8: 1 – 1 4 3. 

T a v er n e  L.  1 9 7 2.  Ost é ol o gi e  d es  g e nr es M or m yr us   Li n n é, M or m yr o ps   M üll er, H y p er o pis us  

Gill, Isi c ht h ys Gill, M y o m yr us B o ul e n g er, St o m at or hi n us B o ul e n g er et G y m n ar c h us  C u vi er: 

c o nsi d ér ati o ns  g é n ér al es  s ur  l a  s yst é m ati q u e  d e s  p oiss o ns  d e  l' or dr e  d e s  M or m yrif or m es , 

M us é e  r o y al  d e  l' Afri q u e  c e ntr al e — T er v ur e n,  B el gi q u e  A n n al es — S eri e  i n - 8 ° —S ci e n c es 

Z o ol o gi q u es 2 0 0: 1 – 1 9 8. 

T a v er n e L.  1 9 7 7. Ost é ol o gi e, p h yl o g é n ès e et s yst é m ati q u e d es T él é ost é e n s f ossil es et a ct u els 

d u  s u p er -or dr e  d es  Ost é o gl oss o m or p h es,  Pr e mi èr e  p arti e.  Ost é ol o gi e  d es 

g e nr es  Hi o d o n , E o hi o d o n , L y c o pt er a , Ost e o gl oss u m , S cl er o p a g es , H et er otis  et  Ar a p ai m a , A c

a d é mi e  R o y al e  d e  B el gi q u e,  M é m oir es  d e  l a  Cl ass e  d es  S ci e n c es,  C oll e cti o n  i n - 8 °  - 2 e 

s éri e 4 2: 1 – 2 3 5. 

T a v er n e L.  1 9 7 8. Ost e ol o gi e, p h yl o g é n ès e et s yst é m ati q u e d es T él é ost é e n s f ossil es et a ct u els 

d e  s u p er – or dr e  d es  Ost é o gl oss o m or p h es.  D e u xi è m e  p arti e.  Ost é ol o gi e  d es 

g e nr es  P h ar e o d us , P h ar e oi d es , Br y c h a et us , M us p eri a , P a nt o d o n , Si n gi d a , N ot o pt er us , X e n o

m yst us  et  P a p yr o cr a n us , M é m oir es d e l a Cl ass e d es S ci e n c es, A c a d é mi e R o y al e d e B el gi q u e, 

C oll e cti o n i n – 8 °, 2 e S éri e  4 2: 1 – 2 1 3. 



T a v er n e L.  1 9 7 9. Ost e ol o gi e, p h yl o g é n ès e et s yst é m ati q u e d es T él é ost é e n s f ossil es et a ct u els 

d e  s u p er -or dr e  d es  O st é o gl oss o m or p h es.  Tr oisi è m e  p arti e.  E v ol uti o n  d es  str u ct ur es 

ost é ol o gi q u es et c o n cl usi o ns g é n ér al es r el ati v es à l a p h yl o g é n ès e et à l a s yst é m ati q u e d u s u p er -

or dr e.  A d d e n d u m, M é m oir es  d e  l a  Cl ass e  d es  S ci e n c es,  A c a d é mi e  R o y al e  d e  B el gi q u e, 

C oll e cti o n i n - 8 °, 2 e S éri e 4 3: 1 – 1 6 8. 

T a v er n e  L.  1 9 9 8.  L e s  Ost é o gl oss o m or p h es  m ari ns  d e  l’ E o c è n e  d u  M o nt e  B ol c a 

(It ali e): M o n o pt er os  V olt a, 1 7 9 6,  T hriss o pt er us  H e c k el, 1 8 5 6 et  F or e yi c ht h ys  T a v er n e, 1 9 7 9. 

C o nsi d ér ati o ns  s ur  l a  p h yl o g é ni e  d es  T él é ost é e n s  ost é o gl oss o m or p h es , St u di  e  ri c er c h e  s ui 

gi a ci m e nti T erzi ari di B ol c a , Mis c ell a n e a P al e o nt ol o gi c a  7: 6 7 – 1 5 8. 

T a v er n e  L.  2 0 0 9. Ri d e w o o di c ht h ys ,  a  n e w  g e n u s  f or Br y c h a et us  c a h e ni  fr o m  t h e  m ari n e 

P al e o c e n e  of  C a bi n d a  ( Afri c a):  r e -d es cri pti o n  a n d  c o m m e nts  o n  its  r el ati o ns hi ps  wit hi n t h e 

Ost e o gl ossi d a e  ( T el e ost ei,  Ost e o gl oss o m or p h a),  B ull eti n  d e  l'I nstit ut  R o y al  d es  S ci e n c es 

N at ur ell es d e B el gi q u e, S ci e n c es d e l a T err e  7 9: 1 4 7 – 1 5 3. 

T a v er n e L, N olf D, F oli e A. 2 0 0 7. O n t h e pr es e n c e of t h e ost e o gl ossi d fis h g e n us S cl er o p a g es  

( T el e ost ei, Ost e o gl ossif or m es) i n t h e c o nti n e nt al P al e o c e n e of H ai ni n ( M o ns B asi n, B el gi u m), 

B el gi a n J o ur n al of Z o ol o g y 1 3 7: 8 9 – 9 7. 

Trifi n o p o ul os  J,  N g u y e n  L T,  v o n  H a es el er  A,  Mi n h  B Q.  2 0 1 6.  W -I Q-T R E E:  a  f ast  o nli n e 

p h yl o g e n eti c t o ol f or m a xi m u m li k eli h o o d a n al ysis , N u cl ei c A ci ds R es e ar c h  4 4: W 2 3 2 – W 2 3 5. 

V olt a G S. 1 8 0 6. Itti olit ol o gi a v er o n es e del M us e o B ozzi a n o  or a a n n ess o a q u ell o d el C o nt e 

Gi o v a m b attist a G az ol a e di altri g a bi n etti di f ossili v er o n esi , p art 2: 5 3 – 2 3 6. 

W est n e at  M W.  2 0 0 4.  E v ol uti o n  of  l e v ers  a n d  li n k a g es  i n  t h e  f e e di n g  m e c h a nis ms  of 

fis h es, I nt e gr ati v e a n d C o m p ar ati v e Bi ol o g y 4 4: 3 7 8 – 3 8 9. 



Wils o n  M V H, M urr a y  A M. 2 0 0 8. Ost e o gl oss o m or p h a: p h yl o g e n y, bi o g e o gr a p h y, a n d f ossil 

r e c or d  a n d  t h e  si g nifi c a n c e  of  k e y  Afri c a n  a n d  C hi n es e  f ossil  t a x a, G e ol o gi c al  S o ci et y   of 

L o n d o n, S p e ci al P u bli c ati o ns  2 9 5: 1 8 5 – 2 1 9. 

W o o d w ar d A S. 1 9 0 1. C at al o g u e of f ossil fis h es i n t h e Britis h M us e u m ( N at ur al H ist or y). P art 

I V. L o n d o n: L o n g m a ns a n d C o. 

X u  G H ,  C h a n g  M M.  2 0 0 9.  R e d es cri pti o n  of  †P ar al y c o pt er a  w ui   C h a n g  & C h o u,  1 9 7 7 

( T el e ost ei: Ost e o gl oss oi d ei) fr o m t h e E arl y Cr et a c e o us of e ast er n C hi n a, Z o ol o gi c al J o ur n al 

of t h e Li n n e a n S o ci et y  1 5 7: 8 3 – 1 0 6. 

Y a ns J, A m a g h z a z M B , B o u y a B, C a p p ett a H, I a c u mi n P, K o csis L, M o ufli h M, S ell o u m O, 

S e n S, St or m e J Y , G h e er br a nt E. 2 0 1 4. First c ar b o n is ot o p e c h e m ostr ati gr a p h y  of t h e O ul e d 

A b d o u n p h os p h at e B asi n, M or o c c o; i m pli c ati o ns f or d ati n g a n d e v ol uti o n of e arli est Afri c a n 

pl a c e nt al m a m m als , G o n d w a n a R es e ar c h  2 5: 2 5 7 – 2 6 9. 

Z h a n g J Y. 2 0 0 2. A n e w s p e ci es of L y c o pt er a  fr o m Li a o ni n g, C hi n a, V ert e br at a P al Asi ati c a  

4 0: 2 5 7 – 2 6 6. 

Z h a n g  J Y.  2 0 0 3. First P h ar e o d us  ( Ost e o gl oss o m or p h a:  Ost e o gl ossi d a e)  fr o m 

C hi n a, V ert e br at a P al Asi ati c a  4 1: 3 2 7 – 3 3 4. 

Z h a n g  J Y.  2 0 0 4.  N e w  f ossil  ost e o gl oss o m or p h  fr o m  Ni n g xi a,  C hi n a , J o u r n al  of  V ert e br at e 

P al e o nt ol o g y  2 4: 5 1 5 – 5 2 4. 

Z h a n g J Y. 2 0 2 0. A n e w s p e ci es of S cl er o p a g es  ( O st e o gl ossi d a e, Ost e o gl oss o m or p h a) fr o m t h e 

E o c e n e of G u a n g d o n g, C hi n a, V ert e br at a P al Asi ati c a  5 8: 1 0 0 – 1 1 9. 

Z h a n g  J Y,  Wils o n  M V H.  2 0 1 7. First  c o m pl et e  f os sil S cl er o p a g es 

( Ost e o gl oss o m or p h a), V e rt e br at a P al Asi ati c a  5 5: 1 – 2 3. 



Z o u hri S. ( e d.) 2 0 1 7. P al é o nt ol o gi e d es v ert é br és d u M ar o c: ét at d es c o n n aiss a n c es . M é m oir es 

d e l a S o ci ét é g é ol o gi q u e d e Fr a n c e, 1 8 0. 

 

  



 

Fi g u r e  1.  G e o gr a p hi c a n d str ati gr a p hi c c o nt e xt f or t h e h ol ot y p e of † M a cr o pr os o p o n hilt o ni  (F S A C C P 

3 3 0 ). A, g e o gr a p hi c di stri b uti o n of p h os p h orit e d e p osit s (i n gr e y) i n M or o c c o ( m o difi e d fr o m Y a ns et 

al ., 2 0 1 4); B, si m plifi e d str ati gr a p hi c c h art of t h e O ul e d A b d o u n B asi n d e p osit s, wit h p h os p h orit e s a n ds 

i n  gr e y  ( m o difi e d  fr o m  Y a ns et al ., 2 0 1 4). R e d br a c k et i n di c at es p ossi bl e r a n g e of F S A C C P 3 3 0 , 

b as e d  o n  lit h ol o g y  a n d  i c ht h y olit hs  ass o ci at e d  wit h  t h e  s p e ci m e n.  C,  p ost eri or  t o ot h  of 

? Br a c h y c ar c h ari as  atl asi  f o u n d  e m b e d d e d  i n  t h e  m atri x  of F S A C  C P  3 3 0 ,  i n  l a bi al,  li n g u al  a n d 

o c cl us al vi e ws (fr o m t o p t o b ott o m). S c al e b ar: 1 m m. 

 



 



 

Fi g u r e 2.   †M a cr o pr os o p o n  hilt o ni   ( h ol ot y p e, F S A C  C P  3 3 0 ). P h ot o gr a p h  i n  ri g ht  l at er al  vi e w, 

a nt eri or p orti o n of t h e s p e ci m e n . I ns et at t o p ri g ht s h o ws hi g hli g ht e d p orti o n c o m p ar e d t o t h e w h ol e 

s p e ci m e n. S c al e b ar: 5 0 m m. 

Fi g u r e 3.  † M a cr o pr os o p o n hilt o ni  ( h ol ot y p e, F S A C C P 3 3 0 ). I nt er pr et ati v e w ei g ht e d -li n e dr a wi n g i n 

ri g ht  l at er al  vi e w,  a nt eri or  p orti o n  of  t h e  s p e ci m e n. I ns et  at  t o p  ri g ht  s h o ws  hi g hli g ht e d  p orti o n 



c o m p ar e d t o t h e w h ol e s p e ci m e n.  P ar all el li n es i n di c at e br o k e n b o n e s urf a c e; pl us -si g n p att er n i n di c at es 

s c al es; d o u bl e -li n e p att er n i n di c at es m atri x. D as h e d li n es i n di c at e a missi n g m ar gi n. S c al e b ar: 5 0 m m. 

A b br e vi ati o ns:  a  p m x,  arti c ul ar  s urf a c e  f or  t h e  pr e m a xill a;  a n g,  a n g ul ar;  a o,  a nt or bit al;  br 1, 

br a n c hi ost e g al r a y 1; br 1 3, br a n c hi ost e g al r a y 1 3; c h a, a nt eri or c er at o h y al; cl, cl eit hr u m; c o, c or a c oi d; 

d,  d e nt ar y;  ds p,  d er m os p h e n oti c;  dt c,  d e nt ar y  t o ot h  c oll ar;  e n p,  e n d o pt er y g oi d;  fr,  fr o nt al;  h, 

h y o m a n di b ul a; i c, i nt er c al ar; i m, i m pr essi o n of; i o 1 – i o 4, i nfr a or bit als 1– 4; l, l eft; m c p, m a n di b ul ar c a n al 

p or e;  m x,  m a xill a;  m x p,  a nt eri or  pr o c ess  of  m a xill a;  pf a,  p ost er o d or s al  fl a n g e  of  t h e  a n g ul ar;  p m x, 

pr e m a xill a; p o p, pr e o p er cl e; pt o, pt er oti c; q, q u a dr at e; r, ri g ht; r ar, r etr o arti c ul ar; s p o, s p h e n oti c; sr,  

s cl er oti c ri n g; t, t o ot h; u h, ur o h y al; ?, u n c ert ai n or u ni d e ntifi e d b o n e. 

 

 

 

 

 

 

 

 



 



 

Fi g u r e  4 .  †M a cr o pr os o p o n  hilt o ni   ( h ol ot y p e, F S A C  C P  3 3 0 ). P h ot o gr a p h  i n  ri g ht  l at er al  vi e w, 

p ost eri or p orti o n of t h e s p e ci m e n . I ns et at t o p l eft s h o ws hi g hli g ht e d p orti o n c o m p ar e d t o t h e w h ol e 

s p e ci m e n. S c al e b ar: 5 0 m m. 

Fi g u r e 5 . †M a cr o pr os o p o n hilt o ni  ( h ol ot y p e, F S A C C P 3 3 0 ). I nt er pr et ati v e w ei g ht e d-li n e dr a wi n g i n 

ri g ht  l at er al  vi e w,  p ost eri or  p orti o n  of  t h e  s p e ci m e n. I ns et  at  t o p  l eft  s h o ws  hi g hli g ht e d  p orti o n 



c o m p ar e d t o t h e w h ol e s p e ci m e n. P ar all el li n es i n di c at e br o k e n b o n e s urf a c e; pl us -si g n p att er n i n di c at es 

s c al es; d o u bl e -li n e p att er n i n di c at es m atri x. D as h e d li n es i n di c at e a missi n g m ar gi n. S c al e b ar: 5 0 m m. 

A b br e vi ati o ns: a pf a, arti c ul ar s urf a c e f or t h e p ost er o d or s al fl a n g e of t h e a n g ul ar; br, br a n c hi ost e g al 

r a y; br 1 3, br a n c hi ost e g al r a y 1 3; br 1 8, br a n c hi ost e g al r a y 1 8; c, c e ntr u m; cl, cl eit hr u m; c o, c or a c oi d; h, 

h y o m a n di b ul a; i m, i m pr essi o n of; i o 3, i nfr a or bit al 3; i o 4, i nfr a or bit al 4; i o p, i nt er o p er cl e ; l, l eft; o p, 

o p er cl e; p cf, p e ct or al fi n r a y; p o p, pr e o p er cl e; p o p c, o p e ni n g of pr e o p er c ul ar s e ns or y c a n al; q, q u a dr at e; 

r, ri g ht; r a, r a di al; ri, ri b; s c, s c a p ul a; s cl, s u pr a cl eit hr u m; s y m, s y m pl e cti c; ?, u ni d e ntifi e d b o n e. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 



Fi g u r e 6 . †M a cr o pr os o p o n hilt o ni  (h ol ot y p e, F S A C C P 3 3 0 ). P h ot o gr a p h i n l eft l at er al vi e w, a nt eri or 

p orti o n of t h e s p e ci m e n . I ns et at t o p ri g ht s h o ws hi g hli g ht e d p orti o n c o m p ar e d t o t h e w h ol e s p e ci m e n. 

S c al e b ar: 5 0 m m.  

Fi g u r e 7 . †M a cr o pr os o p o n hilt o ni  ( h ol ot y p e, F S A C C P 3 3 0 ). I nt er pr et ati v e w ei g ht e d-li n e dr a wi n g i n 

l eft l at er al vi e w, a nt eri or p orti o n of t h e s p e ci m e n. I ns et at t o p ri g ht s h o ws hi g hli g ht e d p orti o n c o m p ar e d 



t o t h e w h ol e s p e ci m e n. P ar all el li n es i n di c at e br o k e n b o n e s urf a c e; pl us -si g n p att er n i n di c at es s c al es; 

d o u bl e- li n e  p att er n  i n di c at es  m atri x.  D as h e d  li n es  i n di c at e  a  missi n g  m ar gi n. S c al e  b ar:  5 0  m m. 

A b br e vi ati o ns:    a n g,  a n g ul ar;  a o,  a nt or bit al;  ar,  arti c ul ar;  br,  br a n c hi ost e g al  r a y;  c h p,  p ost eri or 

c er at o h y al; d, d e nt ar y; d of, d or s o -o c ci pit al f oss a; ds p, d er m os p h e n oti c; dt c, d e nt ar y t o ot h c oll ar;  e n p, 

e n d o pt er y g oi d;  e p o,  e pi o c ci pit al;  es, e xtr as c a p ul ar;  fr,  fr o nt al;  h,  h y o m a n di b ul a;  i c,  i nt er c al ar;  i m, 

i m pr essi o n of;  i o 1– i o 4, i nfr a or bit al s 1– 4; i o p, i nt er o p er cl e; l, l eft; l e, l at er al et h m oi d; m x, m a xill a ; n a, 

n e ur al  ar c h;  p a,  p ari et al;  p as,  p ar as p h e n oi d;  p o p,  pr e o p er cl e;  pr o,  pr o oti c;  pt d,  d or s al  ar m  of 

p ostt e m p or al; pt o, pt er oti c; q, q u a dr at e; r, ri g ht; r ar, r etr o arti c ul ar; s c, s c a p ul a; s o c, s u pr a o c ci pit al; s o c 

cr, s u pr a o c ci pit al cr est; s p o, s p h e n oti c; sr, s cl er oti c ri n g; s y m, s y m pl e cti c; ?, u n c ert ai n or u ni d e ntifi e d 

b o n e. 

 

 

 

 

 

 

 

 



 



 

Fi g u r e 8 . †M a cr o pr os o p o n hilt o ni  ( h ol ot y p e, F S A C C P 3 3 0 ). P h ot o gr a p h i n l eft l at er al vi e w, p ost eri or 

p orti o n of t h e s p e ci m e n . I ns et at t o p l eft s h o ws hi g hli g ht e d p orti o n c o m p ar e d t o t h e w h ol e s p e ci m e n. 

S c al e b ar: 5 0 m m.  

Fi g u r e 9 . †M a cr o pr os o p o n hilt o ni  ( h ol ot y p e, F S A C C P 3 3 0 ). I nt er pr et ati v e w ei g ht e d-li n e dr a wi n g i n 

l eft l at er al vi e w, p ost eri or p orti o n of t h e s p e ci m e n. I ns et at t o p l eft s h o ws hi g hli g ht e d p orti o n c o m p ar e d 



t o t h e w h ol e s p e ci m e n. P ar all el li n es i n di c at e br o k e n b o n e s urf a c e; pl us -si g n p att er n i n di c at es s c al es; 

d o u bl e- li n e  p att er n  i n di c at es  m atri x.  D as h e d  li n es  i n di c at e  a  missi n g  m ar gi n. S c al e  b ar:  5 0  m m. 

A b br e vi ati o ns:  br, br a n c hi ost e g al r a y; c, c e ntr u m; cl, cl eit hr u m; e p o, e pi o c ci pit al; h p, o p er c ul ar h e a d 

of  h y o m a n di b ul a;  i m,  i m pr essi o n  of;  i o 4,  i nfr a or bit al  4;  i o p,  i nt er o p er cl e;  l,  l eft;  o p,  o p er cl e;  o pr, 

o p er c ul ar  ri d g e;  p o p,  pr e o p er cl e;  p o p c,  o p e ni n g  of  t h e  pr e o p er cl e  s e ns or y  c a n al;  pt d,  d or s al  ar m  of 

p ost t e m p or al;  q,  q u a dr at e;  r,  ri g ht;  s c,  s c a p ul a;  s cl,  s u pr a cl eit hr u m;  s n a,  s pi n e  of  n e ur al  ar c h;  s o p, 

s u b o p er cl e; s y m, s y m pl e cti c; ?, u ni d e ntifi e d b o n e. 

 



 

Fi g u r e 1 0 . †M a cr o pr os o p o n hilt o ni  ( h ol ot y p e, F S A C C P 3 3 0 ), a n at o mi c al d et ails . A, h ol ot y p e i n l eft 

l at er al vi e w, wit h r e ct a n gl es hi g hli g hti n g ar e as of i nt er est d e pi ct e d i n p a n el s B a n d C; B, p h ot o gr a p h 



a n d w ei g ht e d -li n e dr a wi n g of p ost-o c ci pit al r e gi o n, s h o wi n g e x p os e d p orti o ns of t h e v ert e br al c ol u m n; 

C, p h ot o gr a p h a n d w ei g ht e d -li n e dr a wi n g of t h e arti c ul ati o n b et w e e n q u a dr at e a n d l o w er j a w. P ar all el 

li n es  i n di c at e  br o k e n  b o n e  s urf a c e;  pl us-si g n  p att er n  i n di c at es  s c al es;  d o u bl e -li n e  p att er n  i n di c at es 

m atri x.  S c al e b ar: 1 0 m m. A b br e vi ati o ns: a n g, a n g ul ar; ar, arti c ul ar; br, br a n c hi ost e g al r a y; c 2, s e c o n d 

v ert e br al c e ntr u m; c 3, t hir d v ert e br al c e ntr u m; c h p , p ost eri or c er at o h y al; e p o, e pi o c ci pit al; h p, p ost eri or 

( = o p er c ul ar)  pr o c ess  of  t h e  h y o m a n di b ul a;  i c,  i nt er c al ar;  i m,  i m pr essi o n  of;  i o 3,  i nfr a or bit al  3;  i o 4, 

i nfr a or bit al 4; i o p, i nt er o p er cl e; l, l eft; n a 2, n e ur al ar c h of t h e s e c o n d v ert e br a; n a 3, n e ur al ar c h of t h e 

t hir d v ert e br a; o p, o p er cl e; p o p, pr e o p er cl e; pt d, d ors al ar m of p ostt e m p or al; pt v, v e ntr al ar m of t h e 

p ostt e m p or al; q, q u a dr at e; r ar, r etr o arti c ul ar; s n a 2, s pi n e of t h e s e c o n d n e ur al ar c h; ?, u ni d e ntifi e d b o n e.  

 

 

 

Fi g u r e  1 1 .  L eft  l at er al  vi e w  of  t h e  o c ci pit al  r e gi o n  of  t h e  br ai n c as e  a n d  t h e  fir st  f e w  v ert e br a e  i n 

Ost e o gl ossi d a e.  Arr o ws  p oi nt  t o  t h e  e nl ar g e d  p ar a p o p h ysi s  v e ntr al  t o  t h e  first  v ert e br al  c e ntr u m 



( c h ar a ct er  8 8).  N oti c e  t h at  i n Ar a p ai m a  a n d  i n  t h e  f ossil  t a x a  s h o w n  h er e,  t h e  first  p ar a p o p h ysi s  i s 

gr e atl y h y p ertr o p hi e d a n d e xt e n ds a nt eri orl y b el o w t h e br ai n c as e ( st at e 2). A, †M a cr o pr os o p o n hilt o ni  

(F S A C  C P  3 3 0 ; br ai n c as e  m o d el  a p pr o xi m at e  d u e  t o  i ns uffi ci e nt c o ntr ast i n t o m o gr a p h y  d at a);  B, 

† Br y c h a et us m u ell eri  ( N H M U K P V P 6 4 1); C, †P h ar e o d us e n c a ust us  ( F M N H P F 1 0 2 5 7); D, Ar a p ai m a 

gi g as (U F  3 3 1 0 7 );  E, Ost e o gl oss u m  bi cirr h os u m  (U F  1 8 9 0 0 7 ). S h a d es  of  gr e y  i n di c at e  diff er e nt 

a n at o mi c al r e gi o ns: n e ur o cr a ni u m ( d ar k gr e y ); fir st, s e c o n d a n d t hir d v ert e br a e (li g ht er s h a d es of gr e y ). 

S c al e b ar s: 1 0 m m ( A, B, C, D); 5 m m ( E). 

 

 

Fi g u r e 1 2 . Ri g ht l o w er j a ws of ost e o gl oss o m or p hs i n m e di al vi e w ( di git al r e n d eri n gs). T h e r e d s h a d e 

i n di c at es t h e arti c ul ar s urf a c e of t h e q u a dr at e-l o w er j a w arti c ul ati o n. T h e arr o ws p oi nt t o t h e p ost er o-

d or s al fl a n g e of t h e a n g ul ar, w h e n pr es e nt ( c h ar a ct er 9 3, st at e 1). A, † M a cr o pr os o p o n hilt o ni (F S A C 

C P 3 3 0 ; p arti al l o w er j a w); B, Ar a p ai m a gi g as  (U F 3 3 1 0 7 ); C, H et er oti s nil oti c us  (U M M Z 1 9 5 0 0 4 ); 



D, Ost e o gl oss u m bi cirr h os u m  ( U F 1 8 9 0 0 7); E, P a nt o d o n b u c h h olzi (U M M Z 2 4 9 7 8 2 ). S c al e b ars: 1 0 

m m ( A, B); 5 m m ( C, D); 1 m m ( E).  

 

 

Fi g u r e  1 3 . P ost eri or  pr o c ess  of  t h e  h y o m a n di b ul a  i n  ost e o gl oss o m or p hs.  L at er al  vi e ws  of  l eft 

h y o m a n di b ul a e ( di git al r e n d eri n gs). Arr o ws p oi nt t o a l o n g ( m or e t h a n h alf t h e l e n gt h of t h e d ors al 

arti c ul ati n g s urf a c e of t h e h y o m a n di b ul a)  p ost eri or pr o c ess ( c h ar a ct er 9 4, st at e 1). A, † M a cr o pr os o p o n 

hilt o ni (F S A C C P 3 3 0 ; p arti al h y o m a n di b ul a); B, Ar a p ai m a gi g as (U F 3 3 1 0 7 ); C, cf. † Br y c h a et us s p. 

(N H M U K P V P 2 6 7 5 8 ); D, Ost e o gl oss u m bi ci rr h os u m  (U F 1 8 9 0 0 7 ). S c al e b ar s: 1 0 m m ( A, B); 5 m m 

( C, D). 

 



 

Fi g u r e 1 4 . E n d o pt er y g oi d d e ntiti o n ( c h ar a ct er 9 5) i n e xt a nt ost e o gl oss o m or p hs. M e di al vi e ws of ri g ht 

e n d o pt er y g oi ds ( di git al r e n d eri n gs). St at e 0 ( p at c h of s h a gr e e n -li k e fi n e t e et h or s m all c o ni c al t e et h) is 

r e pr es e nt e d b y Hi o d o n , C hit al a , a n d Ar a p ai m a ; st at e 1 (f e w r o ws of l ar g e c o ni c al t e et h) b y P a nt o d o n 

a n d H et er otis ; st at e 2 (o n e or m or e m e di o -d ors al r o ws of l ar g e c o ni c al t e et h, b or d er e d l at er all y b y a 

p at c h  of  s h a gr e e n -li k e  fi n e  t e et h)  b y Ost e o gl oss u m ;  st at e  3  (t e et h  a bs e nt  or  e xtr e m el y  r e d u c e d)  b y 

P et r o c e p h al us . A, Hi o d o n t er gi s us (U M M Z 2 4 7 4 2 5) ;  B, P et r o c e p h al us si m us  (U M M Z 2 0 0 1 6 7 );  C, 

C hit al a  bl a n ci  (U M M Z  2 3 2 2 7 2 );  D, P a nt o d o n  b u c h h olzi  (U M M Z  2 4 9 7 8 2 );  E, Ost e o gl oss u m 

bi ci rr h os u m (U F 1 8 9 0 0 7 ); F, Ar a p ai m a gi g as  (U F 3 3 1 0 7 ); G, H et er oti s nil oti c us  ( U M M Z 1 9 5 0 0 4). 

S c al e b ar s: 5 m m ( A, C, E, F, G) ; 1 m m ( B, D). 

 



 

Fi g u r e 1 5. P h yl o g e n eti c r el ati o ns hi ps of Ost e o gl oss o m or p h a. T h e p ositi o n of † M a cr o pr os o p o n hilt o ni  

i s hi g hli g ht e d i n b ol d. M ari n e t a x a ar e m ar k e d wit h a bl u e d ot. A, stri ct c o ns e ns us tr e e of 2 0 m a xi m u m 

p ar si m o n y  p h yl o g e ni es,  wit h  Br e m er  d e c a y  i n di c es  a b o v e  n o d es;  B,  tr e e  t o p ol o g y  s h ar e d  b y  t h e 

m a xi m u m li k eli h o o d a n d B a y esi a n c o ns e ns us tr e es. St atisti c a l s u p p ort v al u es f or n o d es ar e i n di c at e d 

b y  s h a d e d  s e mi cir cl es.  M a xi m u m  li k eli h o o d  b o ot str a p  p er c e nt a g es  ( M L)  a n d  B a y esi a n  p ost eri or 

pr o b a biliti es ( B P P) ar e r e pr es e nt e d b y t h e l eft a n d ri g ht s e mi cir cl es, r es p e cti v el y. N o d es wit h o ut a r i g ht 

s e mi cir cl e h a v e l ess t h a n 0. 5 0 B P P.  

 



Fi g u r e 1 6 .  Ti m e-s c al e d  p h yl o g e n eti c  tr e e  of  Ost e o gl oss o m or p h a,  b as e d  o n  t h e  t o p ol o g y  of  t h e 

m a xi m u m li k eli h o o d p h yl o g e n y. T h e p ositi o n of † M a cr o pr os o p o n hilt o ni  i s hi g hli g ht e d i n b ol d. M ari n e 

t a x a ar e m ar k e d wit h a bl u e d ot. St a g e-l e v el t e m p or al r a n g es of t a x a wit h f ossil r e c or d ar e i n di c at e d b y 

s oli d bl a c k b ar s. N o d e a g es ar e pl ott e d wit h  t h e ‘ e q u al’ m et h o d of a p ost eri ori  ti m e-s c ali n g wit h us er -

d efi n e d r o ot a g e usi n g t h e D at e P h yl o f u n cti o n i n t h e R p a c k a g e s t r a p  (B ell a n d Ll o y d, 2 0 1 5 ); t h es e 

ar e n ot a n al yti c al esti m at es u n d er a n e v ol uti o n ar y m o d el  a n d s er v e o nl y a vi s u ali z ati o n p ur p os e. R o ot 

a g e  i s  fi x e d  t o  t h e  mi ni m u m  f ossil -b as e d  a g e  f or  t ot al -gr o u p  Ost e o gl oss o m or p h a  esti m at e d  i n 

C a p o bi a n c o a n d Fri e d m a n ( 2 0 1 9). 

 



 

Fi g u r e 1 7.  Arti sti c r e c o nstr u cti o n of t h e l o n g -s n o ut e d m ari n e b o n yt o n g u e † M a cr o pr os o p o n hilt o ni . A, 

s k ull a n d p e ct or al gir dl e i n ri g ht l at er al vi e w; B, n e ur o cr a ni u m i n d or s al vi e w. S p e c ul ati v e r e c o nstr u ct e d 

b o n es ar e i n gr e y li n e. S n o ut l e n gt h is r e c o nstr u ct e d c o ns er v ati v el y wit h t h e s h ort est p ossi bl e l e n gt h 

gi v e n  t h e pr es er v ati o n  of t h e  h ol ot y p e.  T h e  l eft e xtr as c a p ul ar i s  r e m o v e d fr o m  t h e  n e ur o cr a ni u m i n 

d or s al vi e w t o r e v e al t h e d or s o- o c ci pit al f oss a. R e c o nstr u cti o n b y S k y J u n g. S c al e b ar: 5 0 m m.  

 

  



S U P P O R T I N G I N F O R M A T I O N  

C h a r a ct e r D efi niti o n s a n d M o r p h ol o gi c al M at ri x  

C h ar a ct er d efi niti o ns 

T his c h ar a ct er list is a m o difi c ati o n of t h e M urr a y et al . ( 2 0 1 8) c h ar a ct er list, wit h t h e a d diti o n 

of c h ar a ct ers 8 9 – 9 6 a n d c h a n g es t o pr e e xisti n g c h ar a ct ers d et ail e d i n t h e m ai n t e xt. 

 

( 1) T e m p or al f oss a 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt, wit h t h e e x o c ci pit al m a ki n g a c o ntri b uti o n t o t h e b or d er; 2 = pr es e nt, 

b or d er e d b y e pi o c ci pit al, pt er oti c a n d p ari et al; 3 = pr es e nt, b or d er e d b y e pi o c ci pit al a n d pt er oti c  

( 2) S h a p e of e xtr as c a p ul ar 

0 = e x p a n d e d; 1 = r e d u c e d a n d irr e g ul arl y s h a p e d; 2 = r e d u c e d a n d t u b ul ar 

( 3) S h a p e of fr o nt al b o n e s 

0 = a nt eri or m ar gi n n arr o w er t h a n p ost eri or m ar gi n; 1 = a nt eri or m ar gi n a b o ut e q u al i n wi dt h 

t o p ost eri or m ar gi n; 2 = a nt eri or m ar gi n wi d er t h a n p ost eri or m ar gi n 

( 4) S u pr a or bit al s h elf of fr o nt al b o n e 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 5) L e n gt h of fr o nt al b o n e 

0 = o v er t wi c e as l o n g as p ari et al; 1 = l ess t h a n t wi c e as l o n g as p ari et al  

( 6) R el ati o ns hi p of n as al b o n es 

0 = s o m e p art s e p ar at e d b y a nt eri or p orti o n of fr o nt als; 1 = s e p ar at e d o nl y b y et h m oi d b o n es; 

2 = m e et e a c h ot h er i n mi dli n e 



( 7) N as al b o n es 

0 = t u b ul ar b ut n ot c ur v e d; 1 = t u b ul ar a n d str o n gl y c ur v e d; 2 = g utt er- li k e; 3 = fl at a n d br o a d 

( 8) P ar as p h e n oi d t e et h 

0 = a bs e nt; 1 = s m all; 2 = l ar g e a n d f o u n d al o n g t h e l e n gt h of t h e p ar as p h e n oi d; 3 = l ar g e a n d 

r estri ct e d t o t h e b as al p orti o n of t h e p ar as p h e n oi d 

( 9) B asi pt er y g oi d pr o c es s 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 1 0) S u pr at e m p or al c o m miss ur e p assi n g t hr o u g h t h e p ari et als 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 1 1) S u pr a or bit al s e ns or y c a n al 

0 = e n di n g i n p ari et al; 1 = e n di n g i n fr o nt al 

( 1 2) Or bit os p h e n oi d 

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 1 3) B asis p h e n oi d 

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 1 4) B asi o c ci pit al pr o c es s of t h e p ar as p h e n oi d 

0 = di vi d e d; 1 = m e di a n 

( 1 5) V e ntr al o c ci pit al gr o o v e 

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 1 6) I nt er c al ar 



0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 1 7) F or a m e n/f or a mi n a f or a nt er o v e ntr al l at er al li n e n er v e pl us cr a ni al n er v e V  

0  =  i n  t h e  pr o oti c;  1  =  str a d dli n g  t h e  s ut ur e  b et w e e n  t h e  pr o oti c  a n d  pt er os p h e n oi d;  2  = 

str a d dli n g  t h e  s ut ur e  b et w e e n  t h e  s p h e n oti c  a n d  pt er os p h e n oi d;  3  =  f or a mi n a  s e p ar at e  fr o m 

e a c h  ot h er,  o n e  str a d dli n g  t h e  s ut ur e  b et w e e n  t h e  pr o oti c,  s p h e n oti c  a n d  t h e pt er os p h e n oi d 

( d ors all y) a n d o n e str a d dli n g t h e s ut ur e b et w e e n t h e pr o oti c, pt er os p h e n oi d a n d p ar as p h e n oi d 

( v e ntr all y) 

 ( 1 8) S ut ur e b et w e e n t h e p ar as p h e n oi d a n d s p h e n oti c 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 1 9) F or a m e n f or cr a ni al n er v e VI 

0 = o p e ns wit hi n t h e pr o oti c bri d g e; 1 = o p e ns a nt eri or t o t h e pr o oti c bri d g e 

( 2 0) S u pr a or bit al b o n e 

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 2 1) Oti c a n d s u pr a or bit al s e ns or y c a n al 

0 = i n b o n y c a n als; 1 = p arti all y or c o m pl et el y i n gr o o v es 

( 2 2)  N u m b er  of  b o n es  i n  t h e  i nfr a or bit al  s eri es,  n ot  i n cl u di n g  t h e  d er m os p h e n oti c  or  t h e 

a nt or bit al if pr es e nt 

0 = fi v e; 1 = f o ur 

( 2 3) First i nfr a or bit al 

0 = d o es n ot c o ntri b ut e or o nl y p arti all y c o ntri b ut es t o t h e a nt eri or m ar gi n of t h e or bit; 1 = is 

t h e o nl y b o n e t h at c o ntri b ut es t o t h e a nt eri or m ar gi n of t h e or bit 



( 2 4) C o n diti o n of t h e i nfr a or bit al s e ns or y c a n al i n at l e ast s o m e i nfr a or bit als 

0 = e n cl os e d i n a b o n y c a n al; 1 = o p e n i n a g utt er 

( 2 5) P al at o q u a dr at e ar e a b e hi n d a n d b el o w t h e or bit 

0 = n ot c o m pl et el y c o v er e d b y t h e i nfr a or bit als; 1 = c o m pl et el y c o v er e d b y i nfr a or bit als 

( 2 6) D er m os p h e n oti c 

0 = fl att e n e d, pl at e -li k e; 1 = trir a di at e; 2 = t u b ul ar 

( 2 7) P ost eri or e xt e nt of t h e f oss a o n t h e n e ur o cr a ni u m f or t h e h y o m a n di b ul a 

0  =  f or m e d  of  pt er oti c;  1  =  f or m e d  of  pt er oti c  a n d  i nt er c al ar;  2  =  f or m e d  of  pt er oti c  a n d 

e x o c ci pit al; 3 = f or m e d of e x o c ci pit al a n d i nt er c al ar y  

( 2 8) N e ur o cr a ni al h e a ds of t h e h y o m a n di b ul a 

0 = o n e h e a d or t w o h e a d s b ut c o nti n u o us; 1 = t w o h e a ds, s e p ar at e; 2 = t w o h e a ds, bri d g e d 

( 2 9) A nt eri or pr o c ess ( wi n g) of t h e h y o m a n di b ul a t h at c o nt a cts t h e e nt o pt er y g oi d 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 3 0) B o n es of p al at o q u a dr at e 

0 = t w o l at er al el e m e nts; 1 = o n e l at er al el e m e nt; 2 = o n e el e m e nt, l at er all y a n d m e di all y  

( 3 1) A ut o p al ati n e b o n e 

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 3 2) Pr e o p er c ul ar s e ns or y c a n al 



0 = o p e ns b y p or es t h e e ntir e l e n gt h of t h e c a n al; 1 = o p e ns b y p or es v e ntr all y a n d b y a gr o o v e 

d ors all y; 2 = o p e ns b y p or es d ors all y a n d a gr o o v e v e ntr all y; 3 = o p e ns b y a gr o o v e t h e e ntir e 

l e n gt h of t h e c a n al 

( 3 3) O p er cl e d e pt h t o wi dt h r ati o 

0 = l ess t h a n t w o; 1 = a b o ut t w o or gr e at er t h a n t w o 

( 3 4) P ost er o d ors al s pi n e o n t h e o p er cl e 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 3 5) S u b o p er cl e b o n e 

0 = l ar g e a n d v e ntr al t o t h e o p er cl e; 1 = s m all a n d a nt eri or t o t h e o p er cl e; 2 = a bs e nt  

( 3 6) G ul ar b o n e 

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 3 7) As c e n di n g pr o c ess of t h e pr e m a xill a 

0 = w ell d e v el o p e d; 1 = o nl y sli g htl y d e v el o p e d if at all 

( 3 8) Pr e m a xill a e 

0 = p air e d; 1 = m e di a n  

( 3 9) P ost eri or p orti o n of m a xill a 

0 = li es o n a n g ul ar; 1 = li es o n d e nt ar y 

( 4 0) S u pr a m a xill a e 

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 4 1) M a n di b ul ar c a n al 



0 = e n cl os e d i n a b o n y t u b e; 1 = o p e n i n a gr o o v e 

( 4 2) P ost eri or b o n es of t h e l o w er j a w 

0  =  a n g ul ar  a n d  r etr o arti c ul ar  b o n es  f us e d;  1  =  a n g ul ar  a n d  arti c ul ar  b o n es  f us e d;  2  =  all 

s e p ar at e; 3 = all f us e d  

( 4 3) R etr o arti c ul ar b o n e 

0 = i n cl u d e d i n t h e arti c ul ati o n wit h t h e q u a dr at e; 1 = e x cl u d e d fr o m t h e arti c ul ati o n wit h t h e 

q u a dr at e 

( 4 4) M e di al w all of t h e M e c k eli a n f oss a of t h e l o w er j a w 

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 4 5) B o n y el e m e nts ass o ci at e d wit h t h e s e c o n d v e ntr al gill ar c h 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt as a ut o g e n o us el e m e nts; 2 = pr es e nt as a b o n y pr o c ess o n t h e s e c o n d 

h y p o br a n c hi al 

( 4 6) T o ot h pl at es ass o ci at e d wit h b asi br a n c hi al 4 

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 4 7) B asi h y al t o ot h pl at e 

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 4 8) B asi h y al t o ot h pl at e 

0 = fl at; 1 = wit h v e ntr all y dir e ct e d pr o c ess es  

( 4 9) B asi br a n c hi al t o ot h pl at e a n d b asi h y al t o ot h pl at e 

0 = s e p ar at e; 1 = c o nti n u o us 



( 5 0) B asi h y al 

0 = pr es e nt a n d ossifi e d; 1 = pr es e nt a n d c artil a gi n o us; 2 = a bs e nt 

( 5 1) H y p o h y als 

0 = t w o ossifi e d p airs pr es e nt; 1 = o n e ossifi e d p air pr es e nt; 2 = o n e ossifi e d p air pr es e nt b ut 

gr e atl y r e d u c e d i n si z e  

( 5 2) I nfr a p h ar y n g o br a n c hi al 3 

0 = u n di vi d e d; 1 = di vi d e d i nt o t w o el e m e nts 

( 5 3) I nfr a p h ar y n g o br a n c hi al 1 

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 5 4) Ori e nt ati o n of i nfr a p h ar y n g o br a n c hi al 1 

0 = pr o xi m al ti p a nt eri orl y dir e ct e d; 1 = pr o xi m al ti p p ost eri orl y dir e ct e d  

( 5 5) A b d o mi n al s c ut es 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt as p air e d str u ct ur es  

( 5 6) E pi pl e ur al b o n es 

0 = a bs e nt; 1 = o nl y a f e w b o n es i n a nt eri or c a u d al r e gi o n; 2 = pr es e nt t hr o u g h o ut a b d o mi n al 

a n d c a u d al r e gi o n  

( 5 7) D ors al ar m of t h e p o st-t e m p or al b o n e 

0 = l ess t h a n 1. 5 ti m es a s l o n g as t h e v e ntr al ar m; 1 = m or e t h a n t wi c e as l o n g as t h e v e ntr al 

ar m  

( 5 8) L at er al li n e t h at pi er c es t h e s u pr a cl eit hr u m 



0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 5 9) Cl eit hr u m 

0 = wit h n o or o nl y a sli g ht m e di al l a mi n a; 1 = wit h a br o a d m e di al l a mi n a  

( 6 0) C or a c oi d f e n estr a 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 6 1) First p e ct or al fi n r a y 

0 = n or m al; 1 = gr e atl y e x p a n d e d 

( 6 2) P ost- p el vi c b o n e 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 6 3) P el vi c b o n e 

0 = sl e n d er; 1 = p oss ess e s a t hi n d e e p l a m ell a i n d ors o v e ntr al pl a n e 

( 6 4) P ost eri or e n d of a n al fi n 

0 = s e p ar at e fr o m c a u d al fi n; 1 = c o nti n u o us wit h c a u d al fi n 

( 6 5) N u m b er of pri n ci p al c a u d al fi n r a ys 

0 = 1 9 or m or e; 1 = 1 8; 2 = 1 7 or f e w er 

( 6 6) Ur o n e ur als 

0 = t hr e e or m or e; 1 = t w o or o n e; 2 = a bs e nt 

( 6 7) N e ur al s pi n e o n ur al c e ntr u m 1 

0 = a bs e nt or r u di m e nt ar y; 1 = o n e or m or e 

( 6 8) E p ur als 



0 = t w o or t hr e e; 1 = o n e; 2 = a bs e nt 

( 6 9) N e ur al s pi n e o n t h e first pr e ur al c e ntr u m 

0 = c o m pl et e; 1 = r u di m e nt ar y; 2 = a bs e nt 

( 7 0) N u m b er of n e ur al s pi n es o n t h e s e c o n d pr e ur al c e ntr u m 

0 = o n e; 1 = t w o 

( 7 1) N u m b er of h y p ur als 

0 = s e v e n; 1 = si x or f e w er  

( 7 2) S c al es 

0 = n o r eti c ul at e f urr o ws; 1 = b ot h r a di al a n d r eti c ul at e f urr o ws pr es e nt; 2 = r eti c ul at e f urr o ws 

o nl y pr es e nt o v er e ntir e s c al e 

( 7 3) P el vi c fi n r a y n u m b er 

0 = m or e t h a n s e v e n; 1 = s e v e n; 2 = si x or f e w er 

( 7 4) S wi m bl a d d er-e ar dir e ct c o n n e cti o n  

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 7 5) I nt esti n e 

0 = c oils t o ri g ht of es o p h a g us a n d st o m a c h; 1 = c oils t o l eft of es o p h a g us a n d st o m a c h 

( 7 6) O p er cl e s h a p e d ors al t o f a c et f or arti c ul ati o n wit h h y o m a n di b ul a 

0 = r o u n d e d; 1 = fl att e n e d or tr u n c at e d; 2 = fl att e n e d wit h p ost eri or r e c ur v e d pr o c ess 

( 7 7) U p p er h y p ur als a n d s e c o n d ur al 

0 = n ot f us e d; 1 = f us e d 



( 7 8) S e c o n d i nfr a or bit al s h a p e a n d si z e 

0 = m or e or l ess sl e n d er or t u b ul ar a n d s m all i n si z e; 1 = tri a n g ul ar or r e ct a n g ul ar a n d s m all er 

t h a n t hir d i nfr a or bit al; 2 = e x p a n d e d a n d e q ui v al e nt i n si z e t o or l ar g er t h a n t hir d i nfr a or bit al 

( 7 9) D ors al fi n s h a p e 

0 = b as e m o d er at el y l o n g, fi n tri a n g ul ar or f al c at e; 1 = b as e v er y s h ort, m u c h s h ort er t h a n fi n 

h ei g ht, or fi n a bs e nt; 2 = b as e m o d er at el y l o n g t o v er y l o n g, fi n wit h r o u n d e d o utli n e a nt eri orl y 

a n d p ost eri orl y 

( 8 0) P ost eri or r a ys of d or s al a n d a n al fi n 

0 = s h ort er t h a n a nt eri or o n es; 1 = l o n g er t h a n or a s l o n g as a nt eri or o n es 

( 8 1) ‘ C h e e k w all’ f or m e d b y e nl ar g e m e nt of first t o t hir d i nfr a or bit als 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 8 2) V e ntr al p art of pr e o p er cl e 

0 = e xt e n di n g a nt eri orl y t o b e n e at h or bit or t o l e v el of p ost eri or e d g e of or bit; 1 = a nt eri orl y 

d o es n ot r e a c h l e v el of or bit 

( 8 3) P ost eri or e d g e of n a s al w h e n it is g utt er-li k e or irr e g ul arl y s u br e ct a n g ul ar 

0 = str ai g ht or sli g htl y c ur v e d; 1 = str o n gl y c ur v e d a n d e xt e n di n g b a c k w ar d 

( 8 4) A n gl e of j a ws 

0 = a nt eri or t o mi d dl e v erti c al li n e of or bit; 1 = b et w e e n mi d dl e v erti c al li n e a n d p ost eri or e d g e 

of or bit; 2 = b e hi n d or bit 

( 8 5) Utri c ul us 

0 = c o n n e ct e d wit h s a c c ul us a n d l a g e n a; 1 = c o m pl et el y s e p ar at e d fr o m s a c c ul us a n d l a g e n a 



( 8 6) A n al fi n s e x u al di m or p his m 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 8 7) V e ntr al m ar gi n of o p er cl e 

0 = r o u n d e d or p oi nt e d a n d n arr o w er t h a n  mi d -p oi nt of o p er cl e; 1 = c ur v e d b ut n ot  gr e atl y 

n arr o w e d c o m p ar e d t o mi d p oi nt of o p er cl e; 2 = fl att e n e d or o nl y v er y sli g htl y r o u n d e d 

( 8 8) P ar a p o p h ysis o n t h e first c e ntr u m 

0  =  n ot  e x p a n d e d  or  h y p ertr o p hi e d;  1  =  e x p a n d e d  a n d  r o u n d e d,  b ar el y  r e a c hi n g  b el o w  t h e 

o c ci p ut a n d n ot t o u c hi n g t h e p ar as p h e n oi d; 2 = gr e atl y h y p ertr o p hi e d a n d e xt e n di n g a nt eri orl y 

t o t o u c h t h e p ar as p h e n oi d, w e d g e-s h a p e d i n l at er al vi e w  

( 8 9) D ors o-o c ci pit al f oss a  

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 9 0) C o nt a ct b et w e e n d er m os p h e n oti c a n d a nt eri or m ost b o n e of t h e i nfr a or bit al s eri es 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 9 1) D e pt h of d ors al p ost eri or i nfr a or bit al c o m p ar e d t o v e ntr al p ost eri or i nfr a or bit al 

0 = s h all o w er; 1 = e q u al; 2 = d e e p er  

( 9 2) S cl er al ossi cl es 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 9 3) P ost er o- d ors al fl a n g e of t h e a n g ul ar 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 9 4) P ost eri or pr o c ess of t h e h y o m a n di b ul a 



0 = s h ort (l ess t h a n h alf t h e l e n gt h of t h e d ors al arti c ul ati n g s urf a c e of t h e h y o m a n di b ul a); 1 = 

l o n g ( m or e t h a n h alf t h e l e n gt h of t h e d ors al arti c ul ati n g s urf a c e of t h e h y o m a n di b ul a); 2 = 

a bs e nt or e xtr e m el y r e d u c e d  

( 9 5) E n d o pt er y g oi d d e ntiti o n 

0 = p at c h of s h a gr e e n -li k e fi n e t e et h or s m all c o ni c al t e et h; 1 = f e w r o ws of l ar g e c o ni c al t e et h; 

2  =  o n e  or  m or e  m e di o -d ors al  r o ws  of  l ar g e  c o ni c al  t e et h,  b or d er e d  l at er all y  b y  a  p at c h  of 

s h a gr e e n -li k e fi n e t e et h; 3 = t e et h a bs e nt or e xtr e m el y r e d u c e d 

( 9 6) N u m b er of br a n c hi o st e g al r a ys 

0 = 8 or l ess; 1 = b et w e e n 9 a n d 1 3; 2 = 1 4 or m or e  



M or p h ol o gi c al m atri x 

 A mi a                         

0 ? 1 0 1 2 3 1 1 0 1 0 0 0 0 0 0 1 ? 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 2 1 1 0 0 ? ? ? 2 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2 1 0 0 0 0 0 0 0 0

0 1 0 2 0 0 1 ? 2 1 0 2 0 0 0( 0 1) 0 1 0 0 1 

 Elli m mi c ht h yif or m es          

3 ? 0 0 0 1 0 0 1 1 1 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 ? ? ? ? ? 0 0 0 0 ? 0 1 0 0 1 1 0 0 0 0 1 ? ? ? ? ? ? ? ? 1 ? ? 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 1 ? ? 0 0

? 0 0 ? 0 ? 0 ? 0 0 ? 0 0 ? 1 0 0( 0 2 3)( 0 1) 

  D or os o m a                     

2 0 0 0 0 1 0 0 0 1 1 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 1 0 0 1 1 1 1 1 1 ? ? 1 0 0 0 1 1 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 1 1 ?

0 0 0 0 0 0 0 ? 1 ? 0 0 0 0 0 1 1 0 0 3 0 

  El o ps                        

1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0

0 ? 0 0 0 1 1 ? 2 ? 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 2 

 L y c o pt er a                    

? ? 0 0 1 1 0 2 0 0 0 0 ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 0 0 0 ? 0 ? 0 ? 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 ? ? 1 ? ? 0 0 0 ? ? ? ? ? 0 0 0 0 ? ? 0 ? 0 0 1 0( 0 

1) 1 0 0 0 0 2 ? ? 0 0 1 0 0 0 0 ? 0 ? 0 2 ? 0 0 ? 0 0 0 0 1 

  P ar al y c o pt er a                0 0 0 0( 0 

1) 2 3 2 1 0 0 0 ? ? ? ? ? ? ? 1 0 1 0 0 1 0 ? 0 0 ? ? 2 1 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 1 ? ? ? ? ? ? 1 ? ? ? 0 0 0 ? ? 0 1 ? 0 0 2 0 1 2 0 0 1 0 1 ? ? ? 0 0 0 0 0

0 0 1 ? ? 1 ? 0 0 2 0 0 1 0 1 

  Si n o gl oss us                  

? ? 0 0 ? 2 ? ? ? ? 1 0 ? ? ? ? ? ? ? 1 ? 1 1 ? ? 0 ? ? ? ? ? 0 0 0 ? ? 0 ? 1 1 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? 2 ? ? ? ? 0 ? ? 2 ? ? 0 ? 1 2 1 1

0 0 0 ? ? 1 ? ? 0 1 0 ? ? ? ? 



  E o hi o d o n                     

2 0 0 0 1 1 1 2 0 0 1 0 ? ? 0 0 ? ? ? 1 0 1 0 0 0 1 ? 2 0 0 ? 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 0 1 ? ? 0 1 0 ? 0 ? ? ? 0 0 1 0 0 0 0 ? 0 0 1 0 0 1( 0 

1) 0 0 0 1 ? ? 2 0 1 0 0 0 0 ? 0 ? 1 2 ? 0 0 2 ? 0 1 ?( 0 1) 

  Hi o d o n                       2 0 0 0 1 1 1 2 0 0( 0 

1) 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 1 1 2 0 0 1 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 1( 0 1)( 0 

1) 0 0 1 1 1 2 0 1 0 0 0 0 ? 0 0 1 2 0 0 0 0 1 0 1 0( 0 1) 

  'J offri c ht h ys _s y m m etr o pt er us' ? ? 1 0 0 1 3 2 ? 1 1 0 0 ? ? 0 ? ? ? 1 0 1 1 0 0 0 1 0 ? ? ? ? 1 0 0 ? 1 0 0 1 0 2 1 ? ? ?

? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 ? 0 0 0 ? 0 0 1 ? 1 2 0 0 ? 0 2 ? ? 0 ? 1 0 0 1 0 ? 1 ? ? 0 0 0 ? 1 0 0 ? ? 0 

  'J offri c ht h ys _t a n y o ur us'     

2 0 1 0 0 1 3 2 ? 0 1 0 0 ? ? 0 ? ? ? 1 0 ? 0 0 0 0 1 0 0 1 ? 2 1 0 0 ? 1 0 0 1 0 2 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 ? 0 0 0 ? 0 0 1 0 1 2 0 0 0 0 2 ? ? 0 0 ?

0 0 1 0 ? 1 ? ? 0 ? 0 ? 0 0 0 0 ? 0 

  L o p a di c ht h ys                 

1 0 1 0 0 0 0 2 ? 0 1 0 ? ? ? ? ? ? ? 1 0 ? 0 0 0 0 0 1 ? ? ? ? 0 0 ? ? 1 0 0 ? 0 1 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 ? 0 ? 0 ? ? 0 1 1 0 2 0 0 1 0 2 ? ? 0 0 1

0 0 1 0 ? 0 ? ? 0 ? 0 0 ? 0 0 0 ? 1 

  C h a uli o p ar ei o n               

2 0 1 0 0 0 3 ? 1 1 0 0 ? ? ? ? ? ? ? 1 0 1 0 0 0 0 0 0 ? ? ? 2 1 0 1 ? 1 0 1 1 0 ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 1 0 ? 1 1 0 1 0 2 ? ? ? ? 0 1 0 2 ? ? 0 ? 1

? 0 0 0 0 0 ? 1 1 ? ? 0 1 0 0 0 0( 0 1) 

  S h ul ei c ht h ys                 3 0 1 0 0 1 0 2 0 0 1 0 0 ? ? 0 ? 0 ? 1 1 ? ? ? 0 ? 1 0 0 ? ?( 0 

1) 0 0 0 1 ? 0 ? 1 0 2 1 0 ? ? 0 0 ? 0 1 ? ? ? 0 0 1 ? ? 0 0 1 0 0 1 0( 0 1) 1 0 0 0 0 1 ? ? 0 0 ? 0 0 0 0 ? 1 ? ? 2 ? 0 ? ? 0 0 0 0 1 

  Wils o ni c ht h ys                

2 ? 1 0 0 ? 0 0 0 0 1 ? ? ? ? ? ? ? ? 1 1 ? 0 ? ? 0 ? ? 0 ? ? 0 1 0 0 ? 1 0 1 1 0 ? ? ? ? ? 0 0 ? ? ? ? ? ? 0 0 1 0 ? ? 0 ? 0 0 1 1 0 1 1 1 0 0 1 ? ? 0 0 ? ?

? ? 0 ? 0 ? ? ? ? ? 0 ? 0 ? ? ? 0  



  Xi xi ai c ht h ys                 

0 ? 1 0 0 1 3 2 ? ? 0 0 0 ? ? ? ? ? ? 1 ? 1 0 0 0 ? ? 0 0 ? ? 0 1 0 2 1 0 0 0 1 0 2 ? ? ? ? 0 ? ? ? 0 ? ? ? 0 0 1 ? 0 ? 0 ? 0 0 0 0 1 2 0 0 0 0 1 ? ? 0 0 1

0 0 0 0 0 2 ? ? 1 ? 0 ? ? 0 0 0 ? 1 

 H et er otis                    

2 2 2 0 1 2 3 0 1 1 1 0 1 0 1 0 0 0 0 1 0 1 1 0 1 0 0 1 1 1 0 0 0 0 1 1 1 0 1 1 0 2 0 0 2 1 1 ? ? 1 1 1 0 0 0 1 0 1 0 1 0 0 0 0 2 1 1 2 0 0 1 2 2 0 1

0 1 1 2 1 1 0 0 0 0 0 2 ? 0 0 2 0 1 0 1 0 

 Ar a p ai m a                     

3 2 0 0 1 2 3 2 1 1 1 0 1 0 1 0 1 0 1 1 0 1 1 0 1 0 0 1 1 1 1 0 0 0 1 1 0 0 1 1 0 2 0 0 2 0 1 ? ? 2 1 1 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 2 1 1 2 0 0 1 2 2 0 1

1 1 1 2 1 1 1 0 0 0 0 1 2 0 1 2 0 1 1 0 1 

  P h ar e o d us                    

? 2 2 1 0 1 3 3 1 0 1 0 ? 1 0 0 ? ? ? 1 0 1 0 0 1 0 0 1 1 ? 0 2 1 0 1 1 0 0 0 1 0 2 1 0 ? ? 0 0 1 ? ? ? ? ? 0 0 0 ? ? 1 1 ? 0 0 2 ? 1 ? 0 0 1 2 2 ? ? 0 0

1 2 1 0 1 1 2 ? 0 1 2 1 0 2 0 1 1 2 1 

  P a nt o d o n                     

2 2 1 0 1 1 3 2 1 0 1 0 1 1 1 0 1 0 0 1 1 0 0 0 1 0 0 0 0 1 1 0 1 0 2 1 0 1 0 1 0 1 0 0 2 0 0 0 1 1 1 0 1 ? 0 0 1 0 0 1 1 0 1 0 2 1 1 2 0 0 1 1 2 0 1

0 1 1 1 0 0 1 1 2 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 

  Si n gi d a                      

2 2 1 0 1 0 3 0 1 0 0 0 ? ? ? ? ? ? ? 1 0 1 0 0 1 0 0 0 ? ? ? 2 1 0 2 ? ? ? 0 1 0 ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 0 ? 1 1 0 1 0 2 1 1 2 0 0 1 0 2 ? ? 0 0 1

0 0 0 1 0 2 ? 0 0 1 0 0 1 0 0 ? 3 1 

  S cl er o p a g es                  3 2 1 0 0 2 3 3 1 1 1 1 1 0 0 0 0 1 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 1 1( 0 

1) 2 1 0 1 1 1 0 0 1 0 1 1 0 2 1 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 1 0 1 1 0 1 0 2 1 1 2 0 0 1 2 2 0 1 0 1 0 2 1 0 1 1 2 0 0 0 1 0 1 1 0 1 0 2 2 

  Ost e o gl oss u m                 

3 2 1 0 0 2 3 3 1 1 1 1 1 0 0 0 0 1 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 1 1 1 2 1 0 1 1 1 0 0 1 0 1 1 0 2 1 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 1 0 1 1 0 1 0 2 1 1 2 0 0 1 2 2 0 1

0 1 0 2 1 0 1 1 2 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 2 1 



 P etr o c e p h al us                

1 0 0 0 0 0 2 2 1 0 1 0 0 0 1 1 2 1 1 1 1 1 0 1 0 2 2 0 0 2 1 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 3 ? 0 2 1 0 0 0 2 1 0 0 1 0 0 ? 0 1 1 0 0 0 0 1 1 0 2 0 0 1 1 ? ? ?

? ? 2 0 ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 2 0 0 2 3 0 

  G n at h o n e m us                  

1 0 0 0 1 0 2 2 1 0 1 0 1 0 1 1 3 1 1 1 1 1 0 1 0 2 2 0 0 2 1 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 3 ? 1 2 1 1 ? ? 2 2 0 0 1 0 0 ? 0 1 1 0 0 0 0 1 1 0 2 0 0 1 1 ? ? 1 ?

? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 1 0 0 2 3 0 

  C a m p yl o m or m yr us              

1 0 0 0 0 0 2 2 1 0 1 0 1 0 1 1 2 1 1 1 1 1 0 1 0 2 2 0 0 2 1 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 3 ? 1 2 1 1 ? ? 2 2 0 0 1 0 0 ? 0 1 1 0 0 0 0 1 1 0 2 0 0 1 1 ? ? ? ?

? 2 0 ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 1 0 0 2 3 0 

 C hit al a                      

1 1 2 0 0 2 2 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 1 1 1 1 0 1 0 0 3 0 0 1 1 2 0 0 2 1 0 0 0 1 1 1 1 0 1 1 0 1 0 1 1 0 1 ? 1 0 0 1 0 1 0 0 0 1 2 2 1 2 0 0 1 0 ? ? 1

1 ? 2 1 ? ? 1 ? ? ? ? 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 

  X e n o m yst us                   

1 1 1 0 0 2 2 2 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 1 1 1 1 0 1 0 2 3 0 0 1 1 2 0 0 2 1 0 0 0 1 1 1 1 0 1 1 0 1 0 1 1 0 1 ? 1 0 0 1 0 1 0 0 0 1 2 2 1 2 0 0 1 0 ? ? 1

1 ? 2 1 ? ? 0 ? ? ? ? 0 0 0 0 2 0 0 0 3 0 

  P a p yr o cr a n us                 

1 1 1 0 0 2 2 2 0 1 1 0 1 1 0 0 1 0 1 1 1 1 0 1 0 2 3 0 0 1 1 2 0 0 2 1 0 0 0 1 1 1 1 0 1 1 0 1 0 1 1 0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 0 ? 1 2 2 1 2 0( 0 

1) 1 0 ? ? 1 1 ? 2 1 ? ? 0 ? ? ? ? 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 

  P al a e o n ot o pt er us             

1 0 0 0 ? ? ? 2 0 0 1 0 0 ? 0 0 1 1 0 ? 1 ? ? ? ? ? 0 0 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ?

? ? ? ? ? 0 0 ? ? 0 ? ? ? ?  



  M a cr o pr os o p o n                

? 2 1 1 ? ? ? ? ? 1 1 ? ? ? ? ? ? ? ? 1 ? 1 0 0 1 0 ? 1 ? ? ? ? ? ? ? 1 ? 0 0 1 0 2 0 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 ? ? ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? 1 ? 0 ? ? 0

1 ? 2 ? ? ? 2 1 0 2 1 1 1 ? 2 

  F uri c ht h ys                   

? ? ? ? ? ? 3 ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? 1 1 ? ? 2 0 0 0 ? 1 0 ? ? 0 2 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? 1 ? 1 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? 0 ? ? ? ? ? 1

? ? ? ? 2 ? ? 0 ? ? ? 1 ? ?  

 Br y c h a et us                   

? ? 2 1 0 1 3 0 1 ? ? 0 1 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 1 1 1 ? ? ? 1 0 ? 1 1 0 0 ? 0 ? ? ? 2 1 ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ?

0 1 1 1 ? ? 0 2 1 0( 1 2) 1 1 1 0 2 

 L a elii c ht h ys                 

? 1 1 0 0 2 3 2 ? 1 1 0 0 ? ? ? ? ? ? 1 1 1 0 1 1 0 ? 0 0 ? ? 2 0 0 2 1 0 0 0 1 1 1 1 ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 1 0 1 1 0 0 0 1 1 1 2 0 0 1 0 2 ? ? 1 ?

2 0 0 0 0 ? ? ? ? 0 ? 0 0 0 0 0 ? 0 1 

 



S U P P O R TI N G I N F O R M A TI O N  

C h a r a ct e r D efi niti o n s a n d M o r p h ol o gi c al M at ri x  

C h ar a ct er d efi niti o ns  

T his c h ar a ct er list is a m o difi c ati o n of t h e M urr a y et al . ( 2 0 1 8) c h ar a ct er list, wit h t h e a d diti o n 

of c h ar a ct ers 8 9 – 9 6 a n d c h a n g es t o pr e e xisti n g c h ar a ct ers d et ail e d i n t h e m ai n t e xt.  

 

( 1) T e m p or al f os s a 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt, wit h t h e e x o c ci pit al m a ki n g a c o ntri b uti o n t o t h e b or d er; 2 = pr es e nt, 

b or d er e d b y e pi o c ci pit al, pt er oti c a n d p ari et al; 3 = pr e s e nt, b or d er e d b y e pi o c ci pit al a n d pt er oti c  

( 2) S h a p e of e xtr as c a p ul ar 

0 = e x p a n d e d; 1 = r e d u c e d a n d irr e g ul arl y s h a p e d; 2 = r e d u c e d a n d t u b ul ar  

( 3) S h a p e of fr o nt al b o n es 

0 = a nt eri or m ar gi n n arr o w er t h a n p ost eri or m ar gi n; 1 = a nt eri or m ar gi n a b o ut e q u al i n wi dt h 

t o p ost eri or m ar gi n; 2 = a nt eri or mar gi n wi d er t h a n p ost eri or m ar gi n  

( 4) S u pr a or bit al s h elf of fr o nt al b o n e 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 5) L e n gt h of fr o nt al b o n e 

0 = o v er t wi c e as l o n g as p ari et al; 1 = l es s t h a n t wi c e as l o n g as p ari et al  

( 6) R el ati o ns hi p of n as al b o n es 

0 = s o m e p art s e p ar at e d b y a nt eri or p orti o n of fr o nt als; 1 = s e p ar at e d o nl y b y et h m oi d b o n es; 

2 = m e et e a c h ot h er i n mi dli n e  



( 7) N as al b o n es 

0 = t u b ul ar b ut n ot c ur v e d; 1 = t u b ul ar a n d str o n gl y c ur v e d; 2 = g utt er -li k e; 3 = fl at a n d br o a d 

( 8) P ar as p h e n oi d t e et h 

0 = a bs e nt; 1 = s m a ll; 2 = l ar g e a n d f o u n d al o n g t h e l e n gt h of t h e p ar as p h e n oi d; 3 = l ar g e a n d 

r estri ct e d t o t h e b as al p orti o n of t h e p ar as p h e n oi d  

( 9) B asi pt er y g oi d pr o c es s 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 1 0) S u pr at e m p or al c o m mis s ur e p as si n g t hr o u g h t h e p ari et als  

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 1 1) S u pr a or bit al s e ns or y c a n al 

0 = e n di n g i n p ari et al; 1 = e n di n g i n fr o nt al  

( 1 2) Or bit os p h e n oi d 

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 1 3) B asis p h e n oi d 

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 1 4) B asi o c ci pit al pr o c es s of t h e p ar as p h e n oi d  

0 = di vi d e d; 1 = m e di a n  

( 1 5) V e ntr al o c ci pit al gr o o v e  

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 1 6) I nt er c al ar 



0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 1 7) F or a m e n/f or a mi n a f or a nt er o v e ntr al l at er al li n e n er v e pl us cr a ni al n er v e V  

0 = i n t h e pr o oti c; 1 = str a d dli n g t h e s ut ur e b et w e e n t h e pr o oti c a n d pt er os p h e n oi d; 2 = 

str a d dli n g t h e s ut ur e b et w e e n t h e s p h e n oti c a n d pt er os p h e n oi d; 3 = f or a mi n a s e p ar at e fr o m 

e a c h ot h er, o n e str a d dli n g t h e s ut ur e b et w e e n t h e pr o oti c, s p h e n oti c a n d t h e pt er os p h e n oi d 

( d ors all y) a n d o n e str a d dli n g t h e s ut ur e b et w e e n t h e pr o oti c, pt er os p h e n o i d a n d p ar as p h e n oi d 

( v e ntr all y) 

 ( 1 8) S ut ur e b et w e e n t h e p ar as p h e n oi d a n d s p h e n oti c  

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 1 9) F or a m e n f or cr a ni al n er v e VI 

0 = o p e ns wit hi n t h e pr o oti c bri d g e; 1 = o p e ns a nt eri or t o t h e pr o oti c bri d g e  

( 2 0) S u pr a or bit al b o n e 

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 2 1) Oti c a n d s u pr a or bit al s e ns or y c a n al  

0 = i n b o n y c a n als; 1 = p arti all y or c o m pl et el y i n gr o o v es  

( 2 2) N u m b er of b o n es i n t h e i nfr a or bit al s eri es, n ot i n cl u di n g t h e d er m os p h e n oti c or t h e 

a nt or bit al if pr es e nt  

0 = fi v e; 1 = f o ur  

( 2 3) First i nfr a or bit al 

0 = d o es n ot c o ntri b ut e or o nl y p arti all y c o ntri b ut es t o t h e a nt eri or m ar gi n of t h e or bit; 1 = is 

t h e o nl y b o n e t h at c o ntri b ut es t o t h e a nt eri or m ar gi n of t h e or bit 



( 2 4) C o n diti o n of t h e i nfr a or bit al s e ns or y c a n al i n at l e ast s o m e i nfr a or bit als  

0 = e n cl os e d i n a b o n y c a n al; 1 = o p e n i n a g utt er  

( 2 5) P al at o q u a dr at e ar e a b e hi n d a n d b el o w t h e or bit  

0 = n ot c o m pl et el y c o v er e d b y t h e i nfr a or bit als; 1 = c o m pl et el y c o v er e d b y i nfr a or bit als  

( 2 6) D er m os p h e n oti c 

0 = fl att e n e d, pl at e -li k e; 1 = trir a di at e; 2 = t u b ul ar 

( 2 7) P ost eri or e xt e nt of t h e f os s a o n t h e n e ur o cr a ni u m f or t h e h y o m a n di b ul a  

0 = f or m e d of pt er oti c; 1 = f or m e d of pt er oti c a n d i nt er c al ar; 2 = f or m e d of pt er oti c a n d 

e x o c ci pit al; 3 = f or m e d of e x o c ci pit al a n d i nt er c al ar y  

( 2 8) N e ur o cr a ni al h e a ds of t h e h y o m a n di b ul a 

0 = o n e h e a d or t w o h e a ds b ut c o nti n u o us; 1 = t w o h e a ds, s e p ar at e; 2 = t w o h e a ds, bri d g e d  

( 2 9) A nt eri or pr o c es s ( wi n g) of t h e h y o m a n di b ul a t h at c o nt a cts t h e e nt o pt er y g oi d  

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 3 0) B o n es of p al at o q u a dr at e 

0 = t w o l at er al el e m e nts; 1 = o n e l at er al el e m e nt; 2 = o n e el e m e nt, l at er all y a n d m e di all y  

( 3 1) A ut o p al ati n e b o n e 

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 3 2) Pr e o p er c ul ar s e ns or y c a n al 



0 = o p e ns b y p or es t h e e ntir e l e n gt h of t h e c a n al; 1 = o p e ns b y p or es v e ntr all y a n d b y a gr o o v e 

d ors all y; 2 = o p e ns b y p or es d ors all y a n d a gr o o v e v e ntr all y; 3 = o p e ns b y a gr o o v e t h e e ntir e 

l e n gt h of t h e c a n al 

( 3 3) O p er cl e d e pt h t o wi dt h r ati o 

0 = l es s t h a n t w o; 1 = a b o ut t w o or gr e at er t h a n t w o  

( 3 4) P ost er o d ors al s pi n e o n t h e o p er cl e 

0 =  a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 3 5) S u b o p er cl e b o n e 

0 = l ar g e a n d v e ntr al t o t h e o p er cl e; 1 = s m all a n d a nt eri or t o t h e o p er cl e; 2 = a bs e nt  

( 3 6) G ul ar b o n e 

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 3 7) A s c e n di n g pr o c es s of t h e pr e m a xill a  

0 = w ell d e v el o p e d; 1 = o nl y sli g htl y d e v el o p e d if at all  

( 3 8) Pr e m a xill a e 

0 = p air e d; 1 = m e di a n  

( 3 9) P ost eri or p orti o n of m a xill a 

0 = li es o n a n g ul ar; 1 = li es o n d e nt ar y  

( 4 0) S u pr a m a xill a e 

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 4 1) M a n di b ul ar c a n al 



0 = e n cl os e d i n a b o n y t u b e; 1 = o p e n i n a gr o o v e  

( 4 2) P ost eri or b o n es of t h e l o w er j a w  

0 = a n g ul ar a n d r etr o arti c ul ar b o n es f us e d; 1 = a n g ul ar a n d arti c ul ar b o n es f us e d; 2 = all 

s e p ar at e; 3 = all f us e d  

( 4 3) R etr o arti c ul ar b o n e 

0 = i n cl u d e d i n t h e arti c ul ati o n wit h t h e q u a dr at e; 1 = e x cl u d e d fr o m t h e arti c ul ati o n wit h t h e 

q u a dr at e  

( 4 4) M e di al w all of t h e M e c k eli a n f os s a of t h e l o w er j a w  

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 4 5) B o n y el e m e nts as s o ci at e d wit h t h e s e c o n d v e ntr al gill ar c h  

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt as a ut o g e n o us el e m e nts; 2 = pr es e nt as a b o n y pr o c es s o n  t h e s e c o n d 

h y p o br a n c hi al  

( 4 6) T o ot h pl at es as s o ci at e d wit h b asi br a n c hi al 4  

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 4 7) B asi h y al t o ot h pl at e 

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 4 8) B asi h y al t o ot h pl at e 

0 = fl at; 1 = wit h v e ntr all y dir e ct e d pr o c es s es  

( 4 9) B asi br a n c hi al t o ot h pl at e a n d basi h y al t o ot h pl at e  

0 = s e p ar at e; 1 = c o nti n u o us  



( 5 0) B asi h y al 

0 = pr es e nt a n d os sifi e d; 1 = pr es e nt a n d c artil a gi n o u s; 2 = a bs e nt  

( 5 1) H y p o h y als 

0 = t w o os sifi e d p airs pr es e nt; 1 = o n e os sifi e d p air pr es e nt; 2 = o n e os sifi e d p air pr es e nt b ut 

gr e atl y r e d u c e d i n si z e  

( 5 2) I nfr a p h ar y n g o br a n c hi al 3  

0 = u n di vi d e d; 1 = di vi d e d i nt o t w o el e m e nts  

( 5 3) I nfr a p h ar y n g o br a n c hi al 1  

0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 5 4) Ori e nt ati o n of i nfr a p h ar y n g o br a n c hi al 1  

0 = pr o xi m al ti p a nt eri orl y dir e ct e d; 1 = pr o xi m al ti p p ost eri orl y dir e ct e d  

( 5 5) A b d o mi n al s c ut es 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt as p air e d str u ct ur es  

( 5 6) E pi pl e ur al b o n es 

0 = a bs e nt; 1 = o nl y a f e w b o n es i n a nt eri or c a u d al r e gi o n; 2 = pr es e nt t hr o u g h o ut a b d o mi n al 

a n d c a u d al r e gi o n  

( 5 7) D ors al ar m of t h e p ost-t e m p or al b o n e 

0 = l es s t h a n 1. 5 ti m es as l o n g as t h e v e ntr al ar m; 1 = m or e t h a n t wi c e as l o n g as t h e v e ntr al 

ar m  

( 5 8) L at er al li n e t h at pi er c es t h e s u pr a cl eit hr u m  



0 = pr es e nt; 1 = a bs e nt  

( 5 9) Cl eit hr u m 

0 = wit h n o or o nl y a sli g ht m e di al l a mi n a; 1 = wit h a br o a d m e di al l a mi n a  

( 6 0) C or a c oi d f e n estr a 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 6 1) First p e ct or al fi n r a y 

0 = n or m al; 1 = gr e atl y e x p a n d e d  

( 6 2) P ost-p el vi c b o n e  

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 6 3) P el vi c b o n e 

0 = sl e n d er; 1 = p os s es s es a t hi n d e e p l a m ell a i n d ors o v e ntr al pl a n e  

( 6 4) P ost eri or e n d of a n al fi n 

0 = s e p ar at e fr o m c a u d al fi n; 1 = c o nti n u o us wit h c a u d al fi n  

( 6 5) N u m b er of pri n ci p al c a u d al fi n r a ys 

0 = 1 9 or m or e; 1 = 1 8; 2 = 1 7 or f e w er  

( 6 6) Ur o n e ur als 

0 = t hr e e or m or e; 1 = t w o or o n e; 2 = a bs e nt  

( 6 7) N e ur al s pi n e o n ur al c e ntr u m 1 

0 = a bs e nt or r u di m e nt ar y; 1 = o n e or m or e  

( 6 8) E p ur als 



0 = t w o or t hr e e; 1 = o n e; 2 = a bs e nt  

( 6 9) N e ur al s pi n e o n t h e first pr e ur al c e ntr u m  

0 = c o m pl et e; 1 = r u di m e nt ar y; 2 = a bs e nt  

( 7 0) N u m b er of n e ur al s pi n es o n t h e se c o n d pr e ur al c e ntr u m  

0 = o n e; 1 = t w o  

( 7 1) N u m b er of h y p ur als 

0 = s e v e n; 1 = si x or f e w er  

( 7 2) S c al es 

0 = n o r eti c ul at e f urr o w s; 1 = b ot h r a di al a n d r eti c ul at e f urr o w s pr es e nt; 2 = r eti c ul at e f urr o w s 

o nl y pr es e nt o v er e ntir e s c al e  

( 7 3) P el vi c fi n r a y n u m ber  

0 = m or e t h a n s e v e n; 1 = s e v e n; 2 = si x or f e w er  

( 7 4) S wi m bl a d d er-e ar dir e ct c o n n e cti o n  

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 7 5) I nt esti n e 

0 = c oils t o ri g ht of es o p h a g us a n d st o m a c h; 1 = c oil s t o l eft of es o p h a g us a n d st o m a c h  

( 7 6) O p er cl e s h a p e d ors al t o f a c et f or arti c ul ati o n wit h h y o m a n di b ul a  

0 = r o u n d e d; 1 = fl att e n e d or tr u n c at e d; 2 = fl att e n e d wit h p ost eri or r e c ur v e d pr o c es s  

( 7 7) U p p er h y p ur als a n d s e c o n d ur al 

0 = n ot f us e d; 1 = f us e d  



( 7 8) S e c o n d i nfr a or bit al s h a p e a n d si z e 

0 = m or e or l es s sl e n d er or t u b ul ar a n d s m all i n si z e; 1 = tri a n g ul ar or r e ct a n g ul ar a n d s m all er 

t h a n t hir d i nfr a or bit al; 2 = e x p a n d e d a n d e q ui v al e nt i n si z e t o or l ar g er t h a n t hir d i nfr a or bit al 

( 7 9) D ors al fi n s h a p e 

0 = b as e m o d er at el y l o n g, fi n tri a n g ul ar or f al c at e; 1 = b as e v er y s h ort, m u c h s h ort er t h a n fi n 

h ei g ht, or fi n a bs e nt; 2 = b as e m o d er at el y l o n g t o v er y l o n g, fi n wit h r o u n d e d o utli n e a nt eri orl y 

a n d p ost eri orl y  

( 8 0) P ost eri or r a ys of d ors al a n d a n al fi n  

0 = s h ort er t h a n a nt eri or o n es; 1 = l o n g er t h a n or as l o n g as a nt eri or o n es  

( 8 1) ‘ C h e e k w all’ f or m e d b y e nl ar g e m e nt of first t o t hir d i nfr a or bit als  

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 8 2) V e ntr al p art of pr e o p er cl e 

0 = e xt e n di n g a nt eri orl y t o b e n e at h or bit or t o l e v el of p ost eri or e d g e of or bit; 1 = a nt eri orl y 

d o es n ot r e a c h l e v el of or bit  

(8 3) P ost eri or e d g e of n as al w h e n it is g utt er -li k e or irr e g ul arl y s u br e ct a n g ul ar 

0 = str ai g ht or sli g htl y c ur v e d; 1 = str o n gl y c ur v e d a n d e xt e n di n g b a c k w ar d  

( 8 4) A n gl e of j a w s 

0 = a nt eri or t o mi d dl e v erti c al li n e of or bit; 1 = b et w e e n mi d dl e v erti c al li n e a n d p ost eri or e d g e 

of or bit; 2 = b e hi n d or bit  

( 8 5) Utri c ul us 

0 = c o n n e ct e d wit h s a c c ul us a n d l a g e n a; 1 = c o m pl et el y s e p ar at e d fr o m s a c c ul us a n d l a g e n a  



( 8 6) A n al fi n s e x u al di m or p his m 

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 8 7) V e ntr al m ar gi n of o p er cl e 

0 = r o u n d e d or p oi nt e d a n d n arr o w er t h a n mi d -p oi nt of o p er cl e; 1 = c ur v e d b ut n ot gr e atl y 

n arr o w e d c o m p ar e d t o mi d p oi nt of o p er cl e; 2 = fl att e n e d or o nl y v er y sli g htl y r o u n d e d  

( 8 8) P ar a p o p h ysis o n t h e first c e ntr u m 

0 = n ot e x p a n d e d or h y p ertr o p hi e d; 1 = e x p a n d e d a n d r o u n d e d, b ar el y r e a c hi n g b el o w t h e 

o c ci p ut a n d n ot t o u c hi n g t h e p ar as p h e n oi d; 2 = gr e atl y h y p ertr o p hi e d a n d e xt e n di n g a nt eri orl y 

t o t o u c h t h e p ar as p h e n oi d, w e d g e-s h a p e d i n l at er al vi e w  

( 8 9) D ors o-o c ci pit al f os s a  

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 9 0) C o nta ct b et w e e n d er m os p h e n oti c a n d a nt eri or m ost b o n e of t h e i nfr a or bit al s eri es  

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 9 1) D e pt h of d ors al p ost eri or i nfr a or bit al c o m p ar e d t o v e ntr al p ost eri or i nfr a or bit al  

0 = s h all o w er; 1 = e q u al; 2 = d e e p er  

( 9 2) S cl er al os si cl es 

0 = a bs e nt ; 1 = pr es e nt 

( 9 3) P ost er o-d ors al fl a n g e of t h e a n g ul ar  

0 = a bs e nt; 1 = pr es e nt  

( 9 4) P ost eri or pr o c es s of t h e h y o m a n di b ul a  



0 = s h ort (l es s t h a n h alf t h e l e n gt h of t h e d ors al arti c ul ati n g s urf a c e of t h e h y o m a n di b ul a); 1 = 

l o n g ( m or e t h a n h alf t h e l e n gt h of t h e d ors al arti c ul ati n g s urf a c e of t h e h y o m a n di b ul a); 2 = 

a bs e nt or e xtr e m el y r e d u c e d  

( 9 5) E n d o pt er y g oi d d e ntiti o n 

0 = p at c h of s h a gr e e n -li k e fi n e t e et h or s m all c o ni c al t e et h; 1 = f e w r o w s of l ar g e c o ni c al t e et h; 

2 = o n e or m or e m e di o -d ors al r o w s of l ar g e c o ni c al t e et h, b or d er e d l at er all y b y a p at c h of 

s h a gr e e n -li k e fi n e t e et h; 3 = t e et h a bs e nt or e xtr e m el y r e d u c e d 

( 9 6) N u m b er of br a n c hi ost e g al r a ys  

0 = 8 or l es s; 1 = b et w e e n 9 a n d 1 3; 2 = 1 4 or m or e   



M or p h ol o gi c al m atri x  

 A mi a                         

0 ? 1 0 1 2 3 1 1 0 1 0 0 0 0 0 0 1 ? 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 2 1 1 0 0 ? ? ? 2 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2 1 0 0 0 0 0 0 0 0

0 1 0 2 0 0 1 ? 2 1 0 2 0 0 0( 0 1) 0 1 0 0 1  

 Elli m mi c ht h yif or m es          

3 ? 0 0 0 1 0 0 1 1 1 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 ? ? ? ? ? 0 0 0 0 ? 0 1 0 0 1 1 0 0 0 0 1 ? ? ? ? ? ? ? ? 1 ? ? 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 1 ? ? 0 0

? 0 0 ? 0 ? 0 ? 0 0 ? 0 0 ? 1 0 0( 0 2 3)( 0 1)  

 D or os o m a                     

2 0 0 0 0 1 0 0 0 1 1 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 1 0 0 1 1 1 1 1 1 ? ? 1 0 0 0 1 1 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 1 1 ?

0 0 0 0 0 0 0 ? 1 ? 0 0 0 0 0 1 1 0 0 3 0  

 El o ps                        

1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0

0 ? 0 0 0 1 1 ? 2 ? 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 2  

 L y c o pt er a                    

? ? 0 0 1 1 0 2 0 0 0 0 ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 0 0 0 ? 0 ? 0 ? 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 ? ? 1 ? ? 0 0 0 ? ? ? ? ? 0 0 0 0 ? ? 0 ? 0 0 1 0( 0 

1) 1 0 0 0 0 2 ? ? 0 0 1 0 0 0 0 ? 0 ? 0 2 ? 0 0 ? 0 0 0 0 1  

 P ar al y c o pt er a                0 0 0 0( 0 

1) 2 3 2 1 0 0 0 ? ? ? ? ? ? ? 1 0 1 0 0 1 0 ? 0 0 ? ? 2 1 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 1 ? ? ? ? ? ? 1 ? ? ? 0 0 0 ? ? 0 1 ? 0 0 2 0 1 2 0 0 1 0 1 ? ? ? 0 0 0 0 0

0 0 1 ? ? 1 ? 0 0 2 0 0 1 0 1  

 Si n o gl os s us                  

? ? 0 0 ? 2 ? ? ? ? 1 0 ? ? ? ? ? ? ? 1 ? 1 1 ? ? 0 ? ? ? ? ? 0 0 0 ? ? 0 ? 1 1 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? 2 ? ? ? ? 0 ? ? 2 ? ? 0 ? 1 2 1 1

0 0 0 ? ? 1 ? ? 0 1 0 ? ? ? ?  



 E o hi o d o n                     

2 0 0 0 1 1 1 2 0 0 1 0 ? ? 0 0 ? ? ? 1 0 1 0 0 0 1 ? 2 0 0 ? 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 0 1 ? ? 0 1 0 ? 0 ? ? ? 0 0 1 0 0 0 0 ? 0 0 1 0 0 1( 0 

1) 0 0 0 1 ? ? 2 0 1 0 0 0 0 ? 0 ? 1 2 ? 0 0 2 ? 0 1 ?( 0 1)  

 Hi o d o n                        2 0 0 0 1 1 1 2 0 0( 0 

1) 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 1 1 2 0 0 1 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 1( 0 1)( 0 

1) 0 0 1 1 1 2 0 1 0 0 0 0 ? 0 0 1 2 0 0 0 0 1 0 1 0( 0 1)  

 'J offri c ht h ys _s y m m etr o pt er us' ? ? 1 0 0 1 3 2 ? 1 1 0 0 ? ? 0 ? ? ? 1 0 1 1 0 0 0 1 0 ? ? ? ? 1 0 0 ? 1 0 0 1 0 2 1 ? ? ?

? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 ? 0 0 0 ? 0 0 1 ? 1 2 0 0 ? 0 2 ? ? 0 ? 1 0 0 1 0 ? 1 ? ? 0 0 0 ? 1 0 0 ? ? 0  

 'J offri c ht h ys _t a n y o ur us'     

2 0 1 0 0 1 3 2 ? 0 1 0 0 ? ? 0 ? ? ? 1 0 ? 0 0 0 0 1 0 0 1 ? 2 1 0 0 ? 1 0 0 1 0 2 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 ? 0 0 0 ? 0 0 1 0 1 2 0 0 0 0 2 ? ? 0 0 ?

0 0 1 0 ? 1 ? ? 0 ? 0 ? 0 0 0 0 ? 0  

 L o p a di c ht h ys                 

1 0 1 0 0 0 0 2 ? 0 1 0 ? ? ? ? ? ? ? 1 0 ? 0 0 0 0 0 1 ? ? ? ? 0 0 ? ? 1 0 0 ? 0 1 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 ? 0 ? 0 ? ? 0 1 1 0 2 0 0 1 0 2 ? ? 0 0 1

0 0 1 0 ? 0 ? ? 0 ? 0 0 ? 0 0 0 ? 1  

 C h a uli o p ar ei o n               

2 0 1 0 0 0 3 ? 1 1 0 0 ? ? ? ? ? ? ? 1 0 1 0 0 0 0 0 0 ? ? ? 2 1 0 1 ? 1 0 1 1 0 ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 1 0 ? 1 1 0 1 0 2 ? ? ? ? 0 1 0 2 ? ? 0 ? 1

? 0 0 0 0 0 ? 1 1 ? ? 0 1 0 0 0 0( 0 1)  

 S h ul ei c ht h ys                 3 0 1 0 0 1 0 2 0 0 1 0 0 ? ? 0 ? 0 ? 1 1 ? ? ? 0 ? 1 0 0 ? ?( 0 

1) 0 0 0 1 ? 0 ? 1 0 2 1 0 ? ? 0 0 ? 0 1 ? ? ? 0 0 1 ? ? 0 0 1 0 0 1 0( 0 1) 1 0 0 0 0 1 ? ? 0 0 ? 0 0 0 0 ? 1 ? ? 2 ? 0 ? ? 0 0 0 0 1  

 Wils o ni c ht h ys                

2 ? 1 0 0 ? 0 0 0 0 1 ? ? ? ? ? ? ? ? 1 1 ? 0 ? ? 0 ? ? 0 ? ? 0 1 0 0 ? 1 0 1 1 0 ? ? ? ? ? 0 0 ? ? ? ? ? ? 0 0 1 0 ? ? 0 ? 0 0 1 1 0 1 1 1 0 0 1 ? ? 0 0 ? ?

? ? 0 ? 0 ? ? ? ? ? 0 ? 0 ? ? ? 0  



 Xi xi ai c ht h ys                 

0 ? 1 0 0 1 3 2 ? ? 0 0 0 ? ? ? ? ? ? 1 ? 1 0 0 0 ? ? 0 0 ? ? 0 1 0 2 1 0 0 0 1 0 2 ? ? ? ? 0 ? ? ? 0 ? ? ? 0 0 1 ? 0 ? 0 ? 0 0 0 0 1 2 0 0 0 0 1 ? ? 0 0 1

0 0 0 0 0 2 ? ? 1 ? 0 ? ? 0 0 0 ? 1  

 H et er otis                    

2 2 2 0 1 2 3 0 1 1 1 0 1 0 1 0 0 0 0 1 0 1 1 0 1 0 0 1 1 1 0 0 0 0 1 1 1 0 1 1 0 2 0 0 2 1 1 ? ? 1 1 1 0 0 0 1 0 1 0 1 0 0 0 0 2 1 1 2 0 0 1 2 2 0 1

0 1 1 2 1 1 0 0 0 0 0 2 ? 0 0 2 0 1 0 1 0  

 Ar a p ai m a                     

3 2 0 0 1 2 3 2 1 1 1 0 1 0 1 0 1 0 1 1 0 1 1 0 1 0 0 1 1 1 1 0 0 0 1 1 0 0 1 1 0 2 0 0 2 0 1 ? ? 2 1 1 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 2 1 1 2 0 0 1 2 2 0 1

1 1 1 2 1 1 1 0 0 0 0 1 2 0 1 2 0 1 1 0 1  

 P h ar e o d us                    

? 2 2 1 0 1 3 3 1 0 1 0 ? 1 0 0 ? ? ? 1 0 1 0 0 1 0 0 1 1 ? 0 2 1 0 1 1 0 0 0 1 0 2 1 0 ? ? 0 0 1 ? ? ? ? ? 0 0 0 ? ? 1 1 ? 0 0 2 ? 1 ? 0 0 1 2 2 ? ? 0 0

1 2 1 0 1 1 2 ? 0 1 2 1 0 2 0 1 1 2 1  

 P a nt o d o n                     

2 2 1 0 1 1 3 2 1 0 1 0 1 1 1 0 1 0 0 1 1 0 0 0 1 0 0 0 0 1 1 0 1 0 2 1 0 1 0 1 0 1 0 0 2 0 0 0 1 1 1 0 1 ? 0 0 1 0 0 1 1 0 1 0 2 1 1 2 0 0 1 1 2 0 1

0 1 1 1 0 0 1 1 2 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1  

 Si n gi d a                      

2 2 1 0 1 0 3 0 1 0 0 0 ? ? ? ? ? ? ? 1 0 1 0 0 1 0 0 0 ? ? ? 2 1 0 2 ? ? ? 0 1 0 ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 0 ? 1 1 0 1 0 2 1 1 2 0 0 1 0 2 ? ? 0 0 1

0 0 0 1 0 2 ? 0 0 1 0 0 1 0 0 ? 3 1  

 S cl er o p a g es                  3 2 1 0 0 2 3 3 1 1 1 1 1 0 0 0 0 1 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 1 1( 0 

1) 2 1 0 1 1 1 0 0 1 0 1 1 0 2 1 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 1 0 1 1 0 1 0 2 1 1 2 0 0 1 2 2 0 1 0 1 0 2 1 0 1 1 2 0 0 0 1 0 1 1 0 1 0 2 2  

 O st e o gl os s u m                 

3 2 1 0 0 2 3 3 1 1 1 1 1 0 0 0 0 1 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 1 1 1 2 1 0 1 1 1 0 0 1 0 1 1 0 2 1 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 1 0 1 1 0 1 0 2 1 1 2 0 0 1 2 2 0 1

0 1 0 2 1 0 1 1 2 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 2 1  



 P etr o c e p h al us                 

1 0 0 0 0 0 2 2 1 0 1 0 0 0 1 1 2 1 1 1 1 1 0 1 0 2 2 0 0 2 1 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 3 ? 0 2 1 0 0 0 2 1 0 0 1 0 0 ? 0 1 1 0 0 0 0 1 1 0 2 0 0 1 1 ? ? ?

? ? 2 0 ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 2 0 0 2 3 0  

 G n at h o n e m us                  

1 0 0 0 1 0 2 2 1 0 1 0 1 0 1 1 3 1 1 1 1 1 0 1 0 2 2 0 0 2 1 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 3 ? 1 2 1 1 ? ? 2 2 0 0 1 0 0 ? 0 1 1 0 0 0 0 1 1 0 2 0 0 1 1 ? ? 1 ?

? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 1 0 0 2 3 0  

 C a m p yl o m or m yr us              

1 0 0 0 0 0 2 2 1 0 1 0 1 0 1 1 2 1 1 1 1 1 0 1 0 2 2 0 0 2 1 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 3 ? 1 2 1 1 ? ? 2 2 0 0 1 0 0 ? 0 1 1 0 0 0 0 1 1 0 2 0 0 1 1 ? ? ? ?

? 2 0 ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 1 0 0 2 3 0  

 C hit al a                      

1 1 2 0 0 2 2 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 1 1 1 1 0 1 0 0 3 0 0 1 1 2 0 0 2 1 0 0 0 1 1 1 1 0 1 1 0 1 0 1 1 0 1 ? 1 0 0 1 0 1 0 0 0 1 2 2 1 2 0 0 1 0 ? ? 1

1 ? 2 1 ? ? 1 ? ? ? ? 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0  

 X e n o m yst us                   

1 1 1 0 0 2 2 2 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 1 1 1 1 0 1 0 2 3 0 0 1 1 2 0 0 2 1 0 0 0 1 1 1 1 0 1 1 0 1 0 1 1 0 1 ? 1 0 0 1 0 1 0 0 0 1 2 2 1 2 0 0 1 0 ? ? 1

1 ? 2 1 ? ? 0 ? ? ? ? 0 0 0 0 2 0 0 0 3 0  

 P a p yr o cr a n us                 

1 1 1 0 0 2 2 2 0 1 1 0 1 1 0 0 1 0 1 1 1 1 0 1 0 2 3 0 0 1 1 2 0 0 2 1 0 0 0 1 1 1 1 0 1 1 0 1 0 1 1 0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 0 ? 1 2 2 1 2 0( 0 

1) 1 0 ? ? 1 1 ? 2 1 ? ? 0 ? ? ? ? 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0  

 P al a e o n ot o pt er us             

1 0 0 0 ? ? ? 2 0 0 1 0 0 ? 0 0 1 1 0 ? 1 ? ? ? ? ? 0 0 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ?

? ? ? ? ? 0 0 ? ? 0 ? ? ? ?  



 M a cr o pr os o p o n                

? 2 1 1 ? ? ? ? ? 1 1 ? ? ? ? ? ? ? ? 1 ? 1 0 0 1 0 ? 1 ? ? ? ? ? ? ? 1 ? 0 0 1 0 2 0 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 ? ? ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? 1 ? 0 ? ? 0

1 ? 2 ? ? ? 2 1 0 2 1 1 1 ? 2  

 F u ri c ht h ys                   

? ? ? ? ? ? 3 ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? 1 1 ? ? 2 0 0 0 ? 1 0 ? ? 0 2 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? 1 ? 1 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? 0 ? ? ? ? ? 1

? ? ? ? 2 ? ? 0 ? ? ? 1 ? ?  

 Br y c h a et us                   

? ? 2 1 0 1 3 0 1 ? ? 0 1 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 1 1 1 ? ? ? 1 0 ? 1 1 0 0 ? 0 ? ? ? 2 1 ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ?

0 1 1 1 ? ? 0 2 1 0( 1 2) 1 1 1 0 2  

 L a elii c ht h ys                 

? 1 1 0 0 2 3 2 ? 1 1 0 0 ? ? ? ? ? ? 1 1 1 0 1 1 0 ? 0 0 ? ? 2 0 0 2 1 0 0 0 1 1 1 1 ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 1 0 1 1 0 0 0 1 1 1 2 0 0 1 0 2 ? ? 1 ?

2 0 0 0 0 ? ? ? ? 0 ? 0 0 0 0 0 ? 0 1  

 



# N E X U S  

[ writt e n S at D e c 0 5 2 2: 1 2: 4 2 E S T 2 0 2 0 b y M e s q uit e  v er si o n 3. 6 1 ( b uil d 9 2 7) at D E S K T O P-

3 R RJ P 9 4/ 1 0. 2 5 5. 3 6. 1 4 0]  

 

B E GI N T A X A;  

 TI T L E T a x a;  

 DI M E N SI O N S N T A X = 3 4;  

 T A X L A B E L S  

   A mi a Elli m mi c ht h yif or m e s D or o s o m a El o p s L y c o pt er a P ar al y c o pt er a Si n o gl o s s u s 

E o hi o d o n Hi o d o n 'J o ffri c ht h y s _ s y m m etr o pt er u s' 'J o ffri c ht h y s _t a n y o ur u s' L o p a di c ht h y s 

C h a uli o p ar ei o n S h ul ei c ht h y s Wil s o ni c ht h y s Xi xi ai c ht h y s H et er oti s Ar a p ai m a P h ar e o d u s P a nt o d o n 

Si n gi d a S cl er o p a g e s O st e o gl o s s u m P etr o c e p h al u s G n at h o n e m u s C a m p yl o m or m yr u s C hit al a 

X e n o m y st u s P a p yr o cr a n u s P al a e o n ot o pt er u s M a cr o pr o s o p o n F uri c ht h y s Br y c h a et u s L a elii c ht h y s  

  ; 

 

E N D;  

 

 

B E GI N C H A R A C T E R S;  

 TI T L E  ' M atri x m o di fi e d fr o m fil e " M urr a y et al 2 0 1 8 _ N e w m atri x O st e o glJ u n e 2 0 1 7"';  

 DI M E N SI O N S  N C H A R = 9 6;  

 F O R M A T D A T A T Y P E = S T A N D A R D R E S P E C T C A S E G A P = - MI S SI N G = ? S Y M B O L S = "  0 1 2 3";  

 M A T RI X  

 A mi a                         

0 ? 1 0 1 2 3 1 1 0 1 0 0 0 0 0 0 1 ? 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 2 1 1 0 0 ? ? ? 2 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 2

0 0 1 ? 2 1 0 2 0 0 0( 0 1) 0 1 0 0 1  

 Elli m mi c ht h yif or m e s          

3 ? 0 0 0 1 0 0 1 1 1 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 ? ? ? ? ? 0 0 0 0 ? 0 1 0 0 1 1 0 0 0 0 1 ? ? ? ? ? ? ? ? 1 ? ? 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 1 ? ? 0 0 ? 0 0

? 0 ? 0 ? 0 0 ? 0 0 ? 1 0 0( 0 2 3)( 0 1)  

 D or o s o m a                     

2 0 0 0 0 1 0 0 0 1 1 0 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 0 1 0 0 1 1 1 1 1 1 ? ? 1 0 0 0 1 1 1 0 1 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 1 1 ? 0 0 0 0

0 0 0 ? 1 ? 0 0 0 0 0 1 1 0 0 3 0  



 El o p s                        

1 0 0 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 ? 0 0

0 1 1 ? 2 ? 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 2  

 L y c o pt er a                    

? ? 0 0 1 1 0 2 0 0 0 0 ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 0 0 0 ? 0 ? 0 ? 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 ? ? 1 ? ? 0 0 0 ? ? ? ? ? 0 0 0 0 ? ? 0 ? 0 0 1 0( 0 

1) 1 0 0 0 0 2 ? ? 0 0 1 0 0 0 0 ? 0 ? 0 2 ? 0 0 ? 0 0 0 0 1  

 P ar al y c o pt er a                0 0 0 0( 0 

1) 2 3 2 1 0 0 0 ? ? ? ? ? ? ? 1 0 1 0 0 1 0 ? 0 0 ? ? 2 1 0 0 1 0 0 0 0 0 1 1 1 ? ? ? ? ? ? 1 ? ? ? 0 0 0 ? ? 0 1 ? 0 0 2 0 1 2 0 0 1 0 1 ? ? ? 0 0 0 0 0 0 0 1

? ? 1 ? 0 0 2 0 0 1 0 1  

 Si n o gl o s s u s                  

? ? 0 0 ? 2 ? ? ? ? 1 0 ? ? ? ? ? ? ? 1 ? 1 1 ? ? 0 ? ? ? ? ? 0 0 0 ? ? 0 ? 1 1 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? 2 ? ? ? ? 0 ? ? 2 ? ? 0 ? 1 2 1 1 0 0

0 ? ? 1 ? ? 0 1 0 ? ? ? ?  

 E o hi o d o n                     

2 0 0 0 1 1 1 2 0 0 1 0 ? ? 0 0 ? ? ? 1 0 1 0 0 0 1 ? 2 0 0 ? 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 0 1 ? ? 0 1 0 ? 0 ? ? ? 0 0 1 0 0 0 0 ? 0 0 1 0 0 1( 0 

1) 0 0 0 1 ? ? 2 0 1 0 0 0 0 ? 0 ? 1 2 ? 0 0 2 ? 0 1 ?( 0 1)  

 Hi o d o n                       2 0 0 0 1 1 1 2 0 0( 0 

1) 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 1 1 2 0 0 1 0 0 1 0 1 1 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0 1( 0 1)( 0 

1) 0 0 1 1 1 2 0 1 0 0 0 0 ? 0 0 1 2 0 0 0 0 1 0 1 0( 0 1)  

 'J o ffri c ht h y s _ s y m m etr o pt er u s' ? ? 1 0 0 1 3 2 ? 1 1 0 0 ? ? 0 ? ? ? 1 0 1 1 0 0 0 1 0 ? ? ? ? 1 0 0 ? 1 0 0 1 0 2 1 ? ? ? ? ? ? ?

? ? ? ? 0 0 0 ? 0 0 0 ? 0 0 1 ? 1 2 0 0 ? 0 2 ? ? 0 ? 1 0 0 1 0 ? 1 ? ? 0 0 0 ? 1 0 0 ? ? 0  

 'J o ffri c ht h y s _t a n y o ur u s'     

2 0 1 0 0 1 3 2 ? 0 1 0 0 ? ? 0 ? ? ? 1 0 ? 0 0 0 0 1 0 0 1 ? 2 1 0 0 ? 1 0 0 1 0 2 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 ? 0 0 0 ? 0 0 1 0 1 2 0 0 0 0 2 ? ? 0 0 ? 0 0 1

0 ? 1 ? ? 0 ? 0 ? 0 0 0 0 ? 0  

 L o p a di c ht h y s                 

1 0 1 0 0 0 0 2 ? 0 1 0 ? ? ? ? ? ? ? 1 0 ? 0 0 0 0 0 1 ? ? ? ? 0 0 ? ? 1 0 0 ? 0 1 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 ? 0 ? 0 ? ? 0 1 1 0 2 0 0 1 0 2 ? ? 0 0 1 0 0 1

0 ? 0 ? ? 0 ? 0 0 ? 0 0 0 ? 1  

 C h a uli o p ar ei o n               

2 0 1 0 0 0 3 ? 1 1 0 0 ? ? ? ? ? ? ? 1 0 1 0 0 0 0 0 0 ? ? ? 2 1 0 1 ? 1 0 1 1 0 ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 1 0 ? 1 1 0 1 0 2 ? ? ? ? 0 1 0 2 ? ? 0 ? 1 ? 0 0

0 0 0 ? 1 1 ? ? 0 1 0 0 0 0( 0 1)  

 S h ul ei c ht h y s                 3 0 1 0 0 1 0 2 0 0 1 0 0 ? ? 0 ? 0 ? 1 1 ? ? ? 0 ? 1 0 0 ? ?( 0 

1) 0 0 0 1 ? 0 ? 1 0 2 1 0 ? ? 0 0 ? 0 1 ? ? ? 0 0 1 ? ? 0 0 1 0 0 1 0( 0 1) 1 0 0 0 0 1 ? ? 0 0 ? 0 0 0 0 ? 1 ? ? 2 ? 0 ? ? 0 0 0 0 1  

 Wil s o ni c ht h y s                

2 ? 1 0 0 ? 0 0 0 0 1 ? ? ? ? ? ? ? ? 1 1 ? 0 ? ? 0 ? ? 0 ? ? 0 1 0 0 ? 1 0 1 1 0 ? ? ? ? ? 0 0 ? ? ? ? ? ? 0 0 1 0 ? ? 0 ? 0 0 1 1 0 1 1 1 0 0 1 ? ? 0 0 ? ? ? ?

0 ? 0 ? ? ? ? ? 0 ? 0 ? ? ? 0  

 Xi xi ai c ht h y s                 

0 ? 1 0 0 1 3 2 ? ? 0 0 0 ? ? ? ? ? ? 1 ? 1 0 0 0 ? ? 0 0 ? ? 0 1 0 2 1 0 0 0 1 0 2 ? ? ? ? 0 ? ? ? 0 ? ? ? 0 0 1 ? 0 ? 0 ? 0 0 0 0 1 2 0 0 0 0 1 ? ? 0 0 1 0 0 0

0 0 2 ? ? 1 ? 0 ? ? 0 0 0 ? 1  



 H et er oti s                    

2 2 2 0 1 2 3 0 1 1 1 0 1 0 1 0 0 0 0 1 0 1 1 0 1 0 0 1 1 1 0 0 0 0 1 1 1 0 1 1 0 2 0 0 2 1 1 ? ? 1 1 1 0 0 0 1 0 1 0 1 0 0 0 0 2 1 1 2 0 0 1 2 2 0 1 0 1 1 2

1 1 0 0 0 0 0 2 ? 0 0 2 0 1 0 1 0  

 Ar a p ai m a                     

3 2 0 0 1 2 3 2 1 1 1 0 1 0 1 0 1 0 1 1 0 1 1 0 1 0 0 1 1 1 1 0 0 0 1 1 0 0 1 1 0 2 0 0 2 0 1 ? ? 2 1 1 0 0 0 0 0 1 1 0 0 0 0 0 2 1 1 2 0 0 1 2 2 0 1 1 1 1 2

1 1 1 0 0 0 0 1 2 0 1 2 0 1 1 0 1  

 P h ar e o d u s                    

? 2 2 1 0 1 3 3 1 0 1 0 ? 1 0 0 ? ? ? 1 0 1 0 0 1 0 0 1 1 ? 0 2 1 0 1 1 0 0 0 1 0 2 1 0 ? ? 0 0 1 ? ? ? ? ? 0 0 0 ? ? 1 1 ? 0 0 2 ? 1 ? 0 0 1 2 2 ? ? 0 0 1 2 1

0 1 1 2 ? 0 1 2 1 0 2 0 1 1 2 1  

 P a nt o d o n                     

2 2 1 0 1 1 3 2 1 0 1 0 1 1 1 0 1 0 0 1 1 0 0 0 1 0 0 0 0 1 1 0 1 0 2 1 0 1 0 1 0 1 0 0 2 0 0 0 1 1 1 0 1 ? 0 0 1 0 0 1 1 0 1 0 2 1 1 2 0 0 1 1 2 0 1 0 1 1 1

0 0 1 1 2 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1  

 Si n gi d a                      

2 2 1 0 1 0 3 0 1 0 0 0 ? ? ? ? ? ? ? 1 0 1 0 0 1 0 0 0 ? ? ? 2 1 0 2 ? ? ? 0 1 0 ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 0 ? 1 1 0 1 0 2 1 1 2 0 0 1 0 2 ? ? 0 0 1 0 0 0

1 0 2 ? 0 0 1 0 0 1 0 0 ? 3 1  

 S cl er o p a g e s                  3 2 1 0 0 2 3 3 1 1 1 1 1 0 0 0 0 1 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 1 1( 0 

1) 2 1 0 1 1 1 0 0 1 0 1 1 0 2 1 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 1 0 1 1 0 1 0 2 1 1 2 0 0 1 2 2 0 1 0 1 0 2 1 0 1 1 2 0 0 0 1 0 1 1 0 1 0 2 2  

 O st e o gl o s s u m                 

3 2 1 0 0 2 3 3 1 1 1 1 1 0 0 0 0 1 0 1 0 1 0 0 1 0 0 0 1 1 1 2 1 0 1 1 1 0 0 1 0 1 1 0 2 1 0 0 1 1 1 0 0 0 0 0 0 1 0 1 1 0 1 0 2 1 1 2 0 0 1 2 2 0 1 0 1 0 2

1 0 1 1 2 0 0 0 1 0 1 0 0 0 0 2 1  

 P etr o c e p h al u s                

1 0 0 0 0 0 2 2 1 0 1 0 0 0 1 1 2 1 1 1 1 1 0 1 0 2 2 0 0 2 1 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 3 ? 0 2 1 0 0 0 2 1 0 0 1 0 0 ? 0 1 1 0 0 0 0 1 1 0 2 0 0 1 1 ? ? ? ? ? 2 0 ?

? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 2 0 0 2 3 0  

 G n at h o n e m u s                  

1 0 0 0 1 0 2 2 1 0 1 0 1 0 1 1 3 1 1 1 1 1 0 1 0 2 2 0 0 2 1 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 3 ? 1 2 1 1 ? ? 2 2 0 0 1 0 0 ? 0 1 1 0 0 0 0 1 1 0 2 0 0 1 1 ? ? 1 ? ? ? 0 ?

? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 1 0 0 2 3 0  

 C a m p yl o m or m yr u s              

1 0 0 0 0 0 2 2 1 0 1 0 1 0 1 1 2 1 1 1 1 1 0 1 0 2 2 0 0 2 1 0 0 0 0 1 1 1 1 1 1 3 ? 1 2 1 1 ? ? 2 2 0 0 1 0 0 ? 0 1 1 0 0 0 0 1 1 0 2 0 0 1 1 ? ? ? ? ? 2 0 ?

? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 1 0 0 2 3 0  

 C hit al a                      

1 1 2 0 0 2 2 1 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 1 1 1 1 0 1 0 0 3 0 0 1 1 2 0 0 2 1 0 0 0 1 1 1 1 0 1 1 0 1 0 1 1 0 1 ? 1 0 0 1 0 1 0 0 0 1 2 2 1 2 0 0 1 0 ? ? 1 1 ? 2 1

? ? 1 ? ? ? ? 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0  

 X e n o m y st u s                   

1 1 1 0 0 2 2 2 0 1 1 0 0 1 0 0 1 0 1 1 1 1 0 1 0 2 3 0 0 1 1 2 0 0 2 1 0 0 0 1 1 1 1 0 1 1 0 1 0 1 1 0 1 ? 1 0 0 1 0 1 0 0 0 1 2 2 1 2 0 0 1 0 ? ? 1 1 ? 2 1

? ? 0 ? ? ? ? 0 0 0 0 2 0 0 0 3 0  

 P a p yr o cr a n u s                 

1 1 1 0 0 2 2 2 0 1 1 0 1 1 0 0 1 0 1 1 1 1 0 1 0 2 3 0 0 1 1 2 0 0 2 1 0 0 0 1 1 1 1 0 1 1 0 1 0 1 1 0 0 0 1 0 0 1 0 1 0 0 ? 1 2 2 1 2 0( 0 

1) 1 0 ? ? 1 1 ? 2 1 ? ? 0 ? ? ? ? 0 0 0 0 1 0 0 1 0 0  



 P al a e o n ot o pt er u s             

1 0 0 0 ? ? ? 2 0 0 1 0 0 ? 0 0 1 1 0 ? 1 ? ? ? ? ? 0 0 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ?

? ? ? ? 0 0 ? ? 0 ? ? ? ?  

 M a cr o pr o s o p o n                

? 2 1 1 ? ? ? ? ? 1 1 ? ? ? ? ? ? ? ? 1 ? 1 0 0 1 0 ? 1 ? ? ? ? ? ? ? 1 ? 0 0 1 0 2 0 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 1 ? ? ? 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? 1 ? 0 ? ? 0 1 ?

2 ? ? ? 2 1 0 2 1 1 1 ? 2  

 F uri c ht h y s                   

? ? ? ? ? ? 3 ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? 1 1 ? ? 2 0 0 0 ? 1 0 ? ? 0 2 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? 1 ? 1 1 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? 0 ? ? ? ? ? 1 ?

? ? ? 2 ? ? 0 ? ? ? 1 ? ?  

 Br y c h a et u s                   

? ? 2 1 0 1 3 0 1 ? ? 0 1 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 1 0 1 1 1 ? ? ? 1 0 ? 1 1 0 0 ? 0 ? ? ? 2 1 ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? ? 0 ? ? ? ? 0 1

1 1 ? ? 0 2 1 0( 1 2) 1 1 1 0 2  

 L a elii c ht h y s                 

? 1 1 0 0 2 3 2 ? 1 1 0 0 ? ? ? ? ? ? 1 1 1 0 1 1 0 ? 0 0 ? ? 2 0 0 2 1 0 0 0 1 1 1 1 ? ? ? 0 ? ? ? ? ? ? ? 0 0 0 1 0 1 1 0 0 0 1 1 1 2 0 0 1 0 2 ? ? 1 ? 2 0 0 0

0 ? ? ? ? 0 ? 0 0 0 0 0 ? 0 1  

 

; 

 

E N D;  
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