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A B S T R A C T
E u dim o rp h o do n ranz ii was the first Triassic pterosaur to be described and several specimens have been 
r e f e r r e d  t o  t h i s  t a x o n  m a i n l y  b a s e d  o n  t h e  p r e s e n c e  o f  m u l t i c u s p i d  t e e t h .  Si n c e  t h i s  d e n t a l  f e a t u r e  h a s  
b e e n  o b s e r v e d  i n  s e v e r a l  o t h e r  p t e r o s a u r s ,  t h e  r e v i s i o n  o f  s o m e  s p e c i m e n s  a s s i g n e d  t o  E u dim o rp h o do n 
s h o w s  t h a t  t h e y  r e p r e s e n t  n e w  t a x a  a s  f o l l o w s :  Arct ico dact y l u s cro m p t o nel l u s ( c o m b .  n o v . ) ,  Au st riadraco  
dal l av ecch iai ( g e n .  e t  s p .  n o v . )  a n d  Berg am o dact y l u s w il di ( g e n .  e t  s p .  n o v . ) .  A p r e l i m i n a r y  a n a l y s i s  o f  
p t e r o s a u r  o n t o g e n y  r e s u l t e d  i n  t h e  r e c o g n i t i o n  o f  s i x  d i s t i n c t  o n t o g e n e t i c  s t a g e s  ( OS1 - 6 ) .  Ac c o r d i n g  t o  
this classification, the holotype of Arct ico dact y l u s cro m p t o nel l u s h a s  r e a c h e d  OS2 ,  a n d  a l t h o u g h  b e i n g  
o n t o g e n e t i c a l l y  m u c h  y o u n g e r  t h a n  o t h e r s ,  t h e  c o n s p i c u o u s  a n a t o m i c a l  d i f f e r e n c e s  l e a d  t o  i t s  e x c l u s i o n  
f r o m  E u dim o rp h o do n.  Th e  h o l o t y p e s  o f  Au st riadraco  dal l av ecch iai,  Berg am o dact y l u s w il di a n d  
Carniadact y l u s ro senf el di h a v e  r e a c h e d  a t  l e a s t  OS5 ,  w h i c h  d e m o n s t r a t e s  t h a t  t h e  a n a t o m i c a l  d i f f e r e n c e s  
a m o n g  t h e m  c a n n o t  b e  e x p l a i n e d  b y  o n t o g e n y .  M o r e o v e r ,  Berg am o dact y l u s w il di r e a c h e s  a b o u t  6 0 %  o f  t h e  
m a x i m i z e d  w i n g s p a n  o f  Carniadact y l u s ro senf el di a n d  f u r t h e r  c o n c u r s  t h a t  t h e s e  s p e c i m e n s  c o l l e c t e d  i n  
distinct Triassic Islands of Europe are not conspecific. The present study increases the diversity of Triassic 
flying reptiles and further pushes the origins of this clade back to at least the Middle Triassic.

K e y  w o r d s :  Pt e r o s a u r i a ,  On t o g e n y ,  E u dim o rp h o do n,  Arct ico dact y l u s,  Au st riadraco ,  Berg am o dact y l u s.

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

Th e  p t e r o s a u r  r e c o r d  f r o m  Tr i a s s i c  d e p o s i t s  i s  r a t h e r  
l i m i t e d  ( B a r r e t t  e t  a l .  2 0 0 8 ) ,  a l t h o u g h  t h e  n u m b e r  
o f  n e w  s p e c i m e n s  h a s  i n c r e a s e d  t h r o u g h o u t  t h e  
y e a r s  ( D a l l a  V e c c h i a  2 0 1 4 ) .  Si n c e  t h e  d e s c r i p t i o n  
o f  E u dim o rp h o do n ranz ii f r o m  t h e  l a t e  No r i a n  
d e p o s i t s  o f  It a l y  ( Z a m b e l l i  1 9 7 3 ) ,  m o r e  m a t e r i a l  
h a s  b e e n  f o u n d ,  f o r  a l l  i n  Eu r o p e  ( e . g . ,  Wi l d  1 9 7 8 ,  
D a l l a  V e c c h i a  2 0 0 3 a ,  b ,  2 0 1 4 ) .  

Being the first Triassic pterosaur named, 
E u dim o rp h o do n ranz ii s h o w s  a  v e r y  d i s t i n c t i v e  
d e n t i t i o n  f o r m e d  b y  s e v e r a l  m u l t i c u s p i d  t e e t h ,  a  
f e a t u r e  r e g a r d e d  a s  d i a g n o s t i c  o f  t h e  g e n u s  ( Wi l d  
1 9 7 8 ,  D a l l a  V e c c h i a  2 0 0 3 a ) .  Co n s e q u e n t l y ,  m o s t  
s p e c i m e n s  w i t h  s i m i l a r  d e n t i t i o n  w e r e  e i t h e r  
r e f e r r e d  t o  E u dim o rp h o do n ranz ii ( e . g . ,  Wi l d  1 9 7 8 ,  
1 9 9 4 ) ,  i n c l u d i n g  a  p a r t i a l  s k e l e t o n  r e c o v e r e d  f r o m  
t h e  Se e f e l d  F o r m a t i o n  o f  Au s t r i a  ( We l l n h o f e r  2 0 0 3 ) ,  
o r  t o  t h e  g e n u s  a s  h a p p e n e d  w i t h  ̀ E u dim o rp h o do n´  



An Acad Bras Cienc ( 2 0 1 5 )  87 ( 2 )

6 70 AL EXAND ER W. A.  K EL L NER

ro senf el di f r o m  t h e  D o l o m i a  d i  F o r n i  F o r m a t i o n  o f  
It a l y  ( D a l l a  V e c c h i a  1 9 9 5 )  a n d  ` E u dim o rp h o do n´  
cro m p t o nel l u s f r o m  t h e  F l e m i n g  F j o r d  F o r m a t i o n  
o f  Gr e e n l a n d  ( J e n k i n s  e t  a l .  2 0 0 1 ) .

In  a  c l a d i s t i c  a n a l y s i s  a d d r e s s i n g  t h e  i n g r o u p  
r e l a t i o n s h i p s  o f  t h e  Pt e r o s a u r i a ,  w h i c h  i n c l u d e d  
t h e  m a i n  r e p r e s e n t a t i v e s  o f  n o n - p t e r o d a c t y l o i d  a n d  
p t e r o d a c t y l o i d  t a x a  k n o w n  a t  t h a t  t i m e ,  K e l l n e r  
( 2 0 0 1 ,  2 0 0 3 )  p o i n t e d  o u t  t h a t  n o t  a l l  s p e c i m e n s  
r e f e r r e d  t o  E u dim o rp h o do n ranz ii m i g h t  b e l o n g  
t o  t h i s  s p e c i e s ,  w h i c h  h e  r e s t r i c t e d  t o  t h e  h o l o t y p e  
( M CSNB  2 8 8 8 ) .  K e l l n e r  ( 2 0 0 3 )  a l s o  o b s e r v e d  
t h a t  t h e  m u l t i c u s p i d  d e n t i t i o n  w a s  n o t  e x c l u s i v e  
o f  E u dim o rp h o do n,  b e i n g  a l s o  p r e s e n t  i n  a t  l e a s t  
s o m e  t e e t h  o f  P et eino sau ru s z am b el l ii.  Th i s  a u t h o r  
f u r t h e r  p o i n t e d  o u t  s e v e r a l  a n a t o m i c a l  d i f f e r e n c e s  
b e t w e e n  t h e  M i l a n o  s p e c i m e n  ( M PUM  6 0 0 9 )  
a n d  t h e  h o l o t y p e  o f  E u dim o rp h o do n ranz ii a n d  
a r g u e d  t h a t  ` E u dim o rp h o do n´  ro senf el di s h o u l d  b e  
classified in a new genus. This clearly indicated 
t h a t  E u dim o rp h o do n h a s  b e c o m e  a  w a s t e b a s k e t  f o r  
s e v e r a l  p t e r o s a u r  s p e c i e s .

Reviewing the record of Triassic flying 
r e p t i l e s ,  D a l l a - V e c c h i a  ( 2 0 0 3 b )  r e t a i n e d  t h e  
M i l a n o  s p e c i m e n  ( M PUM  6 0 0 9 )  i n  t h e  g e n u s  
E u dim o rp h o do n b u t  s u g g e s t e d  t h a t  i t  m i g h t  
b e l o n g  t o  a  d i s t i n c t  s p e c i e s .  D a l l a  V e c c h i a  
( 2 0 0 3 b )  a l s o  p o i n t e d  o u t  t h a t  t h e  Au s t r i a n  m a t e r i a l  
r e g a r d e d  b y  We l l n h o f e r  ( 2 0 0 3 )  a s  E u dim o rp h o do n 
c f .  E u dim o rp h o do n ranz ii was not conspecific 
w i t h  E u dim o rp h o do n ranz ii .  L a s t l y ,  t h i s  a u t h o r  
m e n t i o n e d  t h a t  t h e  s y n o n y m y  o f  E u dim o rp h o do n 
cro m p t o nel l u s a n d  E u dim o rp h o do n ranz ii 
c o u l d  n o t  b e  e x c l u d e d .  L a t e r ,  D a l l a  V e c c h i a  
( 2 0 0 9 )  e r e c t e d  t h e  g e n u s  Carniadact y l u s f o r  
` E u dim o rp h o do n ´  ro senf el di a n d  r e f e r r e d  t h e  
M i l a n o  s p e c i m e n  ( M PUM  6 0 0 9 )  t o  t h i s  s p e c i e s .

In the present paper I briefly review the species 
a n d  s o m e  s p e c i m e n s  a s s i g n e d  t o  E u dim o rp h o do n 
ranz ii.  I s h o w  t h a t  ` E u dim o rp h o do ń  cro m p t o nel l u s 
l a c k s  a n y  s y n a p o m o r p h y  o f  E u dim o rp h o do n 
a n d  r e a l l o c a t e  t h i s  s p e c i e s  i n t o  a  n e w  g e n u s ,  

Arct ico dact y l u s g e n .  n o v .  Th e  s a m e  i s  t r u e  f o r  t h e  
Au s t r i a n  ̀ E u dim o rp h o do ń  f o r  w h i c h  I p r o p o s e  a  n e w  
g e n u s  a n d  s p e c i e s ,  Au st riadraco  dal l av ecch iai g e n .  e t  
s p .  n o v .  I a l s o  q u e s t i o n  t h e  a s s i g n m e n t  o f  t h e  M i l a n o  
s p e c i m e n  ( M PUM  6 0 0 9 )  t o  e i t h e r ,  E u dim o rp h o do n 
ranz ii a n d  Carniadact y l u s ro senf el di,  a n d  a r g u e  
t h a t  i t  r e p r e s e n t s  a  n e w  c a m p y l o g n a t h o i d i d  Tr i a s s i c  
t a x o n ,  Berg am o dact y l u s w il di g e n .  e t  s p .  n o v .  L a s t l y ,  
I p r o v i d e  s o m e  d i s c u s s i o n  a b o u t  t h e  p r o b l e m a t i c  
r e g a r d i n g  p t e r o s a u r  o n t o g e n y ,  s u g g e s t i n g  a  
preliminary classification that might help distinguish 
d i f f e r e n t  o n t o g e n e t i c  s t a g e s  w i t h i n  t h i s  c l a d e  o f  
flying reptiles. 

An a t o m i c a l  a b b r e v i a t i o n s :  a n g  -  a n g u l a r ,  a o f  
-  a n t o r b i t a l  f e n e s t r a ,  a r t  -  a r t i c u l a r ,  c o r  -  c o r a c o i d ,  
d  -  d e n t a r y ,  e x m f  -  e x t e r n a l  m a n d i b u l a r  f e n e s t r a ,  f  
-  f r o n t a l ,  f e  -  f e m u r ,  f o  -  f o r a m e n ,  f o p n  -  f o r a m e n  
p n e u m a t i c u m ,  h u  -  h u m e r u s ,  j  -  j u g a l ,  l  -  l e f t ,  l a  -  
l a c r i m a l ,  l t f  -  l o w e r  t e m p o r a l  f e n e s t r a ,  m  -  m a x i l l a ,  
m a x w s  -  m a x i m i z e d  w i n g s p a n ,  m c IV  -  m e t a c a r p a l  
IV ,  n  -  n a s a l ,  n a r  -  e x t e r n a l  n a r i s ,  o r  -  o r b i t ,  p  -  
parietal, ph1d4 - first phalanx of manual digit IV, 
p h 2 d 4  -  s e c o n d  p h a l a n x  o f  m a n u a l  d i g i t  IV ,  p h 3 d 4  
-  t h i r d  p h a l a n x  o f  m a n u a l  d i g i t  IV ,  p m  -  p r e m a x i l l a ,  
p o  -  p o s t o r b i t a l ,  q  -  q u a d r a t e ,  q j  -  q u a d r a t o j u g a l ,  
r  -  r i g h t ,  r a p r  -  r e t r o a r t i c u l a r  p r o c e s s ,  r i  -  r i b ,  s a n  -  
s u r a n g u l a r ,  s a n d p  -  s u r a n g u l a r  d o r s a l  p r o c e s s ,  s c a  
-  s c a p u l a ,  s q  -  s q u a m o s a l ,  s t  -  s t e r n u m ,  t i  -  t i b i a ,  u l  
-  u l n a ,  u t f  -  u p p e r  t e m p o r a l  f e n e s t r a .

In s t i t u t i o n a l  a b b r e v i a t i o n s :  B SP -  B a y e r i s c h e  
St a a t s s a m m l u n g  f ü r  Pa l ä o n t o l o g i e  u n d  h i s t o r i s c h e  
Ge o l o g i e ,  M u n i c h ,  Ge r m a n y ;  M CSNB  -  M u s e o  
Ci v i c o  d i  Sc i e n z e  Na t u r a l i  d i  B e r g a m o ,  B e r g a m o ,  
It a l y ;  M F SN -  M u s e o  F r i u l a n o  d i  St o r i a  Na t u r a l e ,  
Ud i n e ,  It a l y ;  M GUH  -  Ge o l o g i c a l  M u s e u m  o f  
Co p e n h a g e n ,  Un i v e r s i t y  o f  Co p e n h a g e n ,  D e n m a r k ;  
M PUM  -  M u s e o  d i  Pa l e o n t o l o g i a  d e l l ´ Un i v e r s i t à  d i  
M i l a n o ,  M i l a n o ,  It a l y ;  SM NS -  St a a t l i c h e s  M u s e u m  
f ü r  Na t u r k u n d e ,  St u t t g a r t ,  Ge r m a n y .

The ZooBank Life Science Identifier (LSID) of this 
p u b l i c a t i o n  i s :  u r n : l s i d : z o o b a n k . o r g : p u b : A4 8 E1 B 7 C-
1 EEE- 4 AB 2 - A6 B E- CC3 D 2 D CCAEF F .
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Pt e r o s a u r i a  K a u p  1 8 3 4
F a m i l y  i n d e t .

Arct ico dact y l u s g e n .  n o v .

ZooBank Life Science Identifier (LSID) - 
u r n : l s i d : z o o b a n k . o r g : a c t : 7 2 AE0 1 2 A- 0 1 8 A- 4 B 4 B -
9 5 0 F - 3 CCB 4 C1 D 2 4 7 1
Et y m o l o g y :  In  a l l u s i o n  t o  Ar c t i c ,  t h e  m o s t  n o r t h e r n  
r e g i o n  o f  t h e  p l a n e t ,  a n d  dact y l u s,  f r o m  t h e  Gr e e k  
meaning finger, a common epithet for pterosaur species.
Ty p e  s p e c i e s :  E u dim o rp h o do n cro m p t o nel l u s J e n k i n s ,  
Sh u b i n ,  Ga t e s y  a n d  Pa d i a n ,  2 0 0 1 ,  b y  m o n o t y p y .
D i a g n o s i s :  a s  f o r  t h e  s p e c i e s .

Arct ico dact y l u s cro m p t o nel l u s c o m b .  n o v .

E u dim o rp h o do n cro m p t o nel l u s J e n k i n s ,  Sh u b i n ,  
Ga t e s y  a n d  Pa d i a n ,  2 0 0 1

H o l o t y p e :  In c o m p l e t e  s k e l e t o n  h o u s e d  i n  t h e  
Ge o l o g i c a l  M u s e u m  o f  Co p e n h a g e n ,  Un i v e r s i t y  
o f  Co p e n h a g e n ,  D e n m a r k  ( M GUH  V P 3 3 9 3 ,  F i g .  
1 ,  Ta b s .  I,  II) .
Locality and horizon: Southern flank of Macknight 
B j e r g ,  J a m e r s o n  L a n d ,  Ea s t  Gr e e n l a n d ;  l o w e r  
p a r t  o f  t h e  Ca r l s b e r g  F j o r d  b e d s  o f  t h e  Ø r s t e d  D a l  
M e m b e r  o f  t h e  F l e m i n g  F j o r d  F o r m a t i o n ,  Sc o r e s b y  
L a n g  Gr o u p ,  L a t e  Tr i a s s i c  ( ? No r i a n  -  Rh a e t i a n ,  
J e n k i n s  e t  a l .  2 0 0 1 ) .
Re v i s e d  d i a g n o s i s :  Th i s  s p e c i e s  s h o w s  t h e  f o l l o w i n g  
a u t a p o m o r p h i e s :  1 1 - 1 2  m a x i l l a r y  m u l t i c u s p i d  t e e t h ;  
d i s t a l  a r t i c u l a t i o n  s u r f a c e  o f  w i n g  m e t a c a r p a l  IV  
b i c o n d y l a r ,  f e m u r  o n l y  s l i g h t l y  s m a l l e r  t h a n  t i b i a  
( f e / t i  ~ 0 . 9 6 ) ;  s c a p u l a  m u c h  l o n g e r  t h a n  c o r a c o i d  
( s c a / c o r  ~  1 . 9 3 ) ;  h u m e r u s  o n l y  s l i g h t l y  s m a l l e r  t h a n  
f e m u r  ( h u / f e  -  0 . 9 2 )  a n d  u l n a  ( h u / u l  ~  0 . 9 1 ) ;  f e m u r  
slightly larger than first wing phalanx (ph1d4/fe ~ 
0 . 9 1 ) ;  a n d  e l o n g a t e d  m e t a t a r s a l  III ( m t 3 / t i  0 . 5 6 ) .

It  c a n  b e  f u r t h e r  s e p a r a t e d  f r o m  s o m e  o t h e r  n o n -
p t e r o d a c t y l o i d s  b y  t h e  l a c k  o f  t h e  f a n g - l i k e  t e e t h  i n  
t h e  m i d d l e  p a r t  o f  t h e  l o w e r  j a w  a n d  t h e  t r i a n g u l a r  
s h a p e  o f  t h e  d e l t o p e c t o r a l  c r e s t  o f  t h e  h u m e r u s .

Re m a r k s :  Th e  s p e c i m e n  M GUH  V P 3 3 9 3  c o n s i s t s  
o f  o n e  o f  t h e  s m a l l e s t  p t e r o s a u r s  r e c o v e r e d  s o  
f a r ,  p a r t i c u l a r l y  f r o m  Tr i a s s i c  s t r a t a .  J e n k i n s  e t  
a l .  ( 2 0 0 1 )  e r e c t e d  a  n e w  s p e c i e s  t o  t h i s  m a t e r i a l  
r e f e r r i n g  i t  t o  t h e  g e n u s  E u dim o rp h o do n m a i n l y  
d u e  t o  t h e  p r e s e n c e  o f  m u l t i c u s p i d  t e e t h .  As  K e l l n e r  
( 2 0 0 3 )  p o i n t e d  o u t ,  t h e  p r e s e n c e  o f  m u l t i c u s p i d  
t e e t h  i s  n o t  e x c l u s i v e  o f  E u dim o rp h o do n,  w h i c h  
h a s  b e e n  e m p h a s i z e d  i n  r e c e n t  y e a r s  d u e  t o  n e w  
findings (e.g., see review in Dalla Vecchia 2014). 
F u r t h e r m o r e ,  t h e  h u m e r u s  o f  t h e  Ar c t i c  s p e c i e s  
h a s  a  t r i a n g u l a r  d e l t o p e c t o r a l  c r e s t  t h a t  d i f f e r s  
f r o m  t h e  s u b r e c t a n g u l a r  c o n d i t i o n  o b s e r v e d  i n  
t h e  Tr i a s s i c  c a m p y l o g n a t h o i d i d s  E u dim o rp h o do n 
ranz ii ,  Carniadact y l u s a n d  Berg am o dact y l u s .  

An o t h e r  b o n e  o f  M GUH  V P 3 3 9 3  t h a t  s h o w s  
a  v e r y  d i s t i n c t  m o r p h o l o g y  i s  t h e  q u a d r a t e  ( o d d l y  
about the same length of the bone identified as the 
c o r a c o i d ) .  J e n k i n s  e t  a l .  ( 2 0 0 1 )  o n l y  m e n t i o n e d  t h a t  
t h i s  b o n e  h a s  a  b u l b o u s  a r t i c u l a r  c o n d y l e .  In  t h e  
illustration provided (Jenkins et al. 2001, fig. 2), the 
q u a d r a t e  s h a f t  i s  u n u s u a l l y  b r o a d ,  d i f f e r i n g  f r o m  a l l  
p t e r o s a u r  q u a d r a t e s  k n o w n  t o  m e ,  y e t  s h o w i n g  a  
m o r p h o l o g y  v e r y  s i m i l a r  t o  s o m e  Tr i a s s i c  p t e r o s a u r  
coracoids (see Dalla Vecchia 2009, fig. 3). In 
addition, Jenkins et al. (2001, fig. 5) pointed out 
t h a t  t h e  d i s t a l  a r t i c u l a t i o n  o f  t h e  w i n g  m e t a c a r p a l  i s  
f o r m e d  b y  r o u n d e d  c o n d y l e s  s e p a r a t e d  b y  a  s t r o n g  
g r o o v e ,  c a l l i n g  i t  b i c o n d y l a r .  If  t h e s e  i n t e r p r e t a t i o n s  
a r e  c o r r e c t ,  b o t h  t h e  s h a p e s  o f  t h e  q u a d r a t e  a n d  t h e  
w i n g  m e t a c a r p a l  o f  t h i s  Ar c t i c  s p e c i e s  a r e  u n i q u e  
w i t h i n  Pt e r o s a u r i a  a n d  d e s e r v e  f u r t h e r  s t u d i e s .

In  t h e  l a s t  r e v i e w  o f  E u dim o rp h o do n ranz ii ( a n d  
o t h e r  Tr i a s s i c  p t e r o s a u r  m a t e r i a l ) ,  D a l l a  V e c c h i a  
( 2 0 1 4 )  p r e s e n t e d  s e v e r a l  f e a t u r e s  t h a t  d i a g n o s e  
t h i s  m o n o t y p i c  g e n u s .  Un f o r t u n a t e l y ,  m o s t  o f  t h e m  
c a n n o t  b e  e v a l u a t e d  i n  t h e  Ar c t i c  s p e c i e s  d u e  t o  
l a c k  o f  p r e s e r v a t i o n .  Th e  f e w  c h a r a c t e r s  t h a t  c a n  
b e  c o m p a r e d  s u c h  a s  t h e  p r e s e n c e  o f  f a n g - l i k e  t e e t h  
i n  t h e  m i d d l e  p o r t i o n  o f  t h e  d e n t i t i o n ,  t e e t h  o n  t h e  
p t e r y g o i d s  a n d  e n a m e l  o f  s e v e r a l  t e e t h  s t r i a t e d ,  a r e  
n o t  p r e s e n t  i n  M GUH  V P 3 3 9 3 .
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F i g. 1 -  Arct icodac t y l u s crom pt on el l us  ( M GUH  V P 3393) . ( a)  Pr e s e r ve d por t i on of  t he  s kul l . ( b )  Re c ons t r uc t i on o f  t he  r i ght  
m a xi l l a . ( c )  Re gi on s ho w i ng t he  s c a pul a  a nd pur por t e d c or a c oi d a nd qua dr a t e . S e e  t e xt  f or  a bbr e vi a t i ons . S c a l e  ba r :  5 m m .

In  a d d i t i o n ,  t h e  p r o p o r t i o n s  o f  s e v e r a l  e l e m e n t s  o f  
ʽE u dim o rp h o do nʼ cro m p t o nel l u s a r e  q u i t e  d i f f e r e n t  
f r o m  t h o s e  o f  E u dim o rp h o do n ranz ii a n d  s e v e r a l  
o t h e r  Tr i a s s i c  t a x a .  Th e s e  i n c l u d e  a  c o m p a r a t i v e l y  
small humerus, ulna and first wing phalanx, and 

a n  e l o n g a t e d  m e t a t a r s a l  III,  s u g g e s t i n g  t h a t  t h i s  
a n i m a l  h a d  s h o r t  w i n g s  a n d  l a r g e  f e e t  ( J e n k i n s  
e t  a l .  2 0 0 1 ) .  M GUH  V P 3 3 9 3  a l s o  h a s  f e w e r  
m a x i l l a r y  t e e t h  t h a n  a l l  o t h e r  Tr i a s s i c  p t e r o s a u r s  f o r  
w h i c h  t h e  d e n t i t i o n  c o u l d  b e  r e c o n s t r u c t e d .  Th e s e  
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B on e s / T axa s c a c or h u u l m c I V p h 1d 4 p h 2d 4 p h 3d 4 f e t i A u t h or
Arct icodac t y l us  
crom pt o nel l us  

M GUH  V P 3393
12.6 6.5+ 18.2 20.1 8.4 ~ 18 20.5 20.5~ 19.7 ~ 20.5 J e nki ns  e t  a l . 

( 2001)

Aus t riadraco 
dal l av ecchi ai 
B SP 1994 I  51

~ 29.5 18.2 ~ 39 ( r )
~ 40 ( l ) - - 52.9 - - - 57.7 We l l nhof e r  

( 2003)  /  AWAK

E udi m or phodon 
ranz ii 

M CSNB  2888
- - 47 65 29 - - - 41 - Wi l d  ( 1978)

Carniadact y l us  
ros enf el di 

M F SN 1797
- 22.5 ~ 42 ~ 55 21 64.5 58.2 63.2 ~ 37 54.2 D a l l a  V e c c hi a  

( 2009)

Bergam od act y l us  
w il di 

M PUM  6009
- ~ 15.5 26.3 36 10.5 37.5 ~ 33 36.2 18.5 - D a l l a  V e c c hi a  

( 2009)  /  AWAK

T A B L E  I
M e as u r e m e n t s  ( i n  m m )  of  p os t c r an i al  e l e m e n t s  of  s om e  T r i as s i c  p t e r os au r  s p e c i e s , b as e d  on  p u b l i s h e d  i n f or m at i on  

or  t a k e n  b y t h e  a u t h or  ( A W A K ) . S om e  l e n gt h s  ar e  e s t i m at e d  ( ~ )  an d  i n  on e  c as e  t h e  b on e  s h ou l d  b e  l on ge r  ( + ) . S om e  
p u b l i s h e d  e s t i m at e d  l e n gt h s  of  ve r y i n c om p l e t e  e l e m e n t s  w e r e  n ot  c on s i d e r e d . S e e  t e xt  f or  ab b r e vi at i on s .

B on e s / T a xa s c a/
c or  

h u /
u l

h u /
m c I V

h u /
p h 1d 4

u l /
m c I V

u l /
p h 1d 4

p h 1d 4/
m c I V

p h 2d 4/
p h 1d 4

p h 3d 4/
p h 1d 4

p h 3d 4/
p h 2d 4 A u t h or

Arct icodac t y l us  
crom pt one l l us  

M GUH  V P 3393
1.93~ 0.91 2.17 ~ 1.01 2.39 1.12 ~ 2.14 ~ 1.14 ~ 1.14 ~ 1.00 J e nki ns  e t  a l . 

( 2001)

Aus t riadraco 
dal l av ecchi ai 
B SP 1994 I  51

1.62 - - 0.74 ( r ) - - - - - -
We l l nhof e r  

( 2003)  /  
AWAK

E udi m or phodon 
ranz ii 

M CSNB  2 888
- 0.72 1.62 - 2.24 - - - - - Wi l d ( 1978)

Carniadact y l us  
ros enf el di 

M F SN 1 797
- 0.76 1.93 0.65 2.62 0.85 3.05 0.91 0.98 1.09 D a l l a  V e c c hi a  

( 2009)

Bergam odac t y l us  
w il di 

M PUM  6009
- 0.73 2.50 0.70 3.43 0.96 3.57 0.88 ~ 0.96 ~ 1.10

D a l l a  V e c c hi a  
( 2009)  /  
AWAK

T A B L E  I I
R at i os  of  l on g b on e  l e n gt h s  of  s om e  T r i as s i c  p t e r os au r s  b as e d  on  t h e  m e as u r e m e n t s  

p r e s e n t e d  i n  T ab l e  I . S om e  r at i os  ar e  e s t i m at e d  ( ~ ) . S e e  t e xt  f or  ab b r e vi at i on s .

B on e s / T axa p h 1d 4/
f e

p h 1d 4/
t i

h u /
f e

h u /
t i

u l /
f e

u l /  
t i  

f e /
t i

f e /
m c I V

t i /
m c I V A u t h or

Arct icodac t y l us  
crom p t one l l us  

M GUH  V P 3393
0.91 ~ 0.88 0.92 ~ 0.89 1.02 ~ 0.98 ~ 0.96 ~ 2.35 ~ 2.44 J e nki ns  e t  a l . 

( 2001)

Aus t riadraco 
dal l av ecchi ai 
B SP 1994 I  51

- 0.92 - 0.68 ( r )
0.69 ( l ) - - - - - We l l nhof e r  

( 2003)  /  AWAK

E udi m or ph odon r anz ii 
M CSNB  2888 - - 1.14 - 1.58 - - 1.41 - Wi l d ( 197 8)

Carniadact y l us  
ros enf el di 

M F SN 1797
1.73 1.18 1.13 0.77 1.49 1.02 0.68 1.76 2.58 D a l l a  V e c c hi a  

( 2009)

Bergam od act y l us  w il di 
M PUM  6009 2.03 - 1.42 - 1.95 - - 1.76 - D a l l a  V e c c hi a  

( 2009)  /  AWAK
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i n c l u d e  E u dim o rp h o do n ranz ii ( M CSNB  2 8 8 8 )  a n d  
Berg am o dact y l u s w il di ( M PUM  6 0 0 9 ) .  B a s e d  o n  t h e  
p o i n t s  r a i s e d  a b o v e ,  a  n e w  g e n u s  i s  e r e c t e d  f o r  t h i s  
s p e c i e s ,  Arct ico dact y l u s cro m p t o nel l u s c o m b .  n o v .

L a s t l y ,  b o t h  b o n e s  t h a t  m i g h t  b e  i n t e r p r e t e d  
a s  t h e  c o r a c o i d  a r e  m u c h  s m a l l e r  t h a n  t h e  s c a p u l a .  
On l y  Au st riadraco  h a s  a  m a r k e d  d i f f e r e n c e  b e t w e e n  
t h e  l e n g t h  o f  t h e  s c a p u l a  r e l a t i v e  t o  t h e  c o r a c o i d  
a n d  i t  i s  p o s s i b l e  t h a t  t h e  r a t i o  b e t w e e n  t h e  l e n g t h  
o f  t h e s e  e l e m e n t s  o f  t h e  p e c t o r a l  g i r d l e  ( e . g . ,  s c a /
c o r  >  1 . 5 0 )  c o u l d  t u r n  o u t  t o  b e  a  s y n a p o m o r p h y  
u n i t i n g  Arct ico dact y l u s a n d  Au st riadraco  a s  p a r t  o f  
t h e  Au s t r i a d r a c o n i d a e  ( s e e  b e l o w ) .

Au s t r i a d r a c o n i d a e  f a m .  n o v .

ZooBank Life Science Identifier (LSID) - 
u r n : l s i d : z o o b a n k . o r g : a c t : 5 D E1 0 F 0 5 - AB 4 5 - 4 B 3 4 -
B 0 6 A- 0 6 9 F D F 4 0 4 5 D C
Ty p e  g e n u s :  Au st riadraco  g e n .  n o v .
D i a g n o s i s :  a s  f o r  t h e  g e n u s .

Au st riadraco  g e n .  n o v .
ZooBank Life Science Identifier (LSID) - 
u r n : l s i d : z o o b a n k . o r g : a c t : 1 2 0 B 3 0 0 3 - 6 D E3 - 4 1 B 4 -
AF 6 B - 6 F 2 4 2 F B 2 A7 7 7
Et y m o l o g y :  Co m b i n a t i o n  o f  Au s t r i a ,  t h e  c o u n t r y  
w h e r e  t h e  t y p e  s p e c i e s  w a s  f o u n d  a n d  draco ,  f r o m  
t h e  L a t i n ,  m e a n i n g  d r a g o n .
Ty p e  s p e c i e s :  Au st riadraco  dal l av ecch iai,  t y p e  b y  
m o n o t y p y .
D i a g n o s i s :  a s  f o r  t h e  t y p e  a n d  o n l y  k n o w n  s p e c i e s .

Au st riadraco  dal l av ecch iai s p .  n o v .
ZooBank Life Science Identifier (LSID) - 
u r n : l s i d : z o o b a n k . o r g : a c t : 6 E1 2 3 7 2 1 - 0 7 EA- 4 1 9 C-
B 7 5 5 - 9 9 8 1 CC7 D 9 2 0 9
Et y m o l o g y :  Th e  s p e c i e s  n a m e  h o n o r s  D r .  F a b i o  M a r c o  
D a l l a  V e c c h i a ,  f o r  h i s  s t u d i e s  o n  Tr i a s s i c  p t e r o s a u r s .
H o l o t y p e :  In c o m p l e t e  a n d  d i s a r t i c u l a t e d  s k e l e t o n  
c o m p o s e d  o f  f r o n t a l ,  j u g a l ,  b o t h  i n c o m p l e t e  
m a n d i b u l a r  r a m i ,  i s o l a t e d  t e e t h ,  e l e m e n t s  o f  t h e  
v e r t e b r a l  c o l u m n  ( c e r v i c a l ,  d o r s a l  a n d  c a u d a l  

vertebrae), ribs, scapulae and coracoids, humeri, first 
wing phalanx, pelvis, tibia and fibula. This specimen 
i s  h o u s e d  a t  t h e  B a y e r i s c h e  St a a t s s a m m l u n g  f ü r  
Pa l ä o n t o l o g i e  u n d  h i s t o r i s c h e  Ge o l o g i e ,  M u n i c h ,  
Ge r m a n y  ( B SP 1 9 9 4  I 5 1 ,  F i g .  2 ,  Ta b s .  I,  II) .
L o c a l i t y  a n d  h o r i z o n :  Tr a i l  t o  t h e  Re i t h e r  Sp i t z e ,  
a b o v e  t h e  Re i t h e r  J o c h - Al m  a t  a b o u t  1 6 0 0  m  h e i g h t ,  
w e s t e r n  K a r w e n d e l - Ge b i r g e ,  s o u t h e a s t  o f  Se e f e l d  
i n  Ty r o l ,  Au s t r i a ;  Se e f e l d  F o r m a t i o n  ( a l s o  k n o w n  
a s  t h e  S eef el der S ch ich t en) ,  L a t e - No r i a n  ( Se v a t i a n )  
( We l l n h o f e r  2 0 0 3 ) .

D i a g n o s i s :  Th i s  s p e c i e s  s h o w s  t h e  f o l l o w i n g  
a u t a p o m o r p h i e s :  f r o n t a l  w i t h  s h o r t  a n t e r i o r  p r o c e s s e s ;  
j u g a l  w i t h  s m a l l  m a x i l l a r y  a n d  n a s a l  p r o c e s s e s ,  a n d  
a  t h i n  a n d  e l o n g a t e d  p o s t o r b i t a l  p r o c e s s ;  p r e s e n c e  o f  
a n  e x t e r n a l  m a n d i b u l a r  f e n e s t r a ;  s u r a n g u l a r  d o r s a l  
process low; scapula significantly longer than the 
c o r a c o i d  ( s c a / c o r  ~  1 . 6 2 ) .

Th e  n e w  s p e c i e s  c a n  b e  f u r t h e r  d i s t i n g u i s h e d  
f r o m  o t h e r  n o n - p t e r o d a c t y l o i d  p t e r o s a u r s  b y  
t h e  f o l l o w i n g  c o m b i n a t i o n  o f  c h a r a c t e r s :  b r o a d  
c o r a c o i d  w i t h  c o n s t r i c t e d  s h a f t ;  d e e p  i s c h i p u b i c  
p l a t e ;  c o m p a r a t i v e l y  l a r g e  t i b i a  r e l a t i v e  t o  t h e  
humerus (hu/ti < 0.70) and to the first wing phalanx 
( p h 1 d 4 / t i  -  0 . 9 2 ) .

Remarks: This specimen (BSP 1994 I 51) was first 
d e s c r i b e d  b y  We l l n h o f e r  ( 2 0 0 3 ) ,  w h o  r e g a r d e d  i t  a s  
E u dim o rp h o do n c f .  E .  ranz ii d u e  t o  t h e  p r e s e n c e  o f  
m u l t i c u s p i d  t e e t h .  Th i s  a u t h o r  a c k n o w l e d g e d  t h a t  
s o m e  p r o p o r t i o n s  o f  t h i s  m a t e r i a l  w e r e  d i f f e r e n t  
f r o m  t h e  o n e s  o f  E u dim o rp h o do n ranz ii a n d  
r e g a r d e d  t h i s  s p e c i m e n  a s  o n t o g e n e t i c a l l y  i m m a t u r e  
o r  a  s u b a d u l t  i n d i v i d u a l .  Th i s  y o u n g  o n t o g e n e t i c  
s t a t u s  w a s  m a i n l y  b a s e d  o n  t h e  f a c t  t h a t  B SP 1 9 9 4  I 
5 1  i s  a b o u t  1 0  t o  2 5 %  s m a l l e r  t h a n  t h e  h o l o t y p e  o f  
E u dim o rp h o do n ranz ii ( M CSNB  2 8 8 8 ) .

Sh o r t l y  a f t e r ,  D a l l a  V e c c h i a  ( 2 0 0 3 b )  n o t e d  t h a t  
t h e r e  w e r e  m a n y  o s t e o l o g i c a l  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  
B SP 1 9 9 4  I 5 1  a n d  t h e  h o l o t y p e  o f  E u dim o rp h o do n 
ranz ii ( M CSNB  2 8 8 8 ) ,  a n d  s u g g e s t e d  t h a t  i t  
r e p r e s e n t e d  a  d i s t i n c t  s p e c i e s  o f  t h a t  g e n u s .
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F i g. 2  -  Aus t riadraco dal l av ecchi ai ( B SP 1994 I 51) . ( a)  Phot o a nd ( b )  dr a w i ng of  t he  r i ght  l ow e r  j a w . ( c )  Im pr e s s i on 
a nd ( d )  dr a w i ng of  t he  j uga l . ( e )  St e r num . ( f )  Ce r vi c a l  ve r t e br a  f r om  ve nt r a l  vi e w . Se e  t e xt  f or  a bbr e vi a t i ons . Sc a l e  
ba r s :  ( a- b )  -  10 m m , ( c - f )  -  5 m m .

So m e  y e a r s  l a t e r ,  D a l l a  V e c c h i a  ( 2 0 0 9 )  
p r o v i d e d  s e v e r a l  c o m m e n t s  o n  B SP 1 9 9 4  I 5 1 .  H e  
d i s a g r e e d  w i t h  We l l n h o f e r  ( 2 0 0 3 )  o n  t h e  j u v e n i l e  
s t a t u s  o f  t h i s  s p e c i m e n  d u e  t o  t h e  f u s i o n  o f  s e v e r a l  

elements, and was the first to identify (in print) the 
p r e s e n c e  o f  a n  e x t e r n a l  m a n d i b u l a r  f e n e s t r a .  Th e  
o c c u r r e n c e  o f  t h i s  u n u s u a l  a n d  i m p o r t a n t  f e a t u r e  
was later confirmed by Nesbitt and Hone (2010) 
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a n d  B e n n e t t  ( 2 0 1 3 ,  i n  p r e s s ) .  D a l l a  V e c c h i a  ( 2 0 0 9 )  
a l s o  p r o v i d e d  a n  e x t e n s i v e  p h y l o g e n e t i c  a n a l y s i s  o f  
t h e  n o n - p t e r o d a c t y l o i d  t a x a  f o r  a l l  Tr i a s s i c  s p e c i e s  
a n d  d e m o n s t r a t e d  t h a t  B SP 1 9 9 4  I 5 1  w a s  n o t  
c l o s e l y  r e l a t e d  t o  E u dim o rp h o do n ranz ii a n d  m i g h t  
o c c u p y  a  b a s a l  p o s i t i o n  w i t h i n  t h e  Pt e r o s a u r i a .

Th e  d e s c r i p t i o n  o f  We l l n h o f e r  ( 2 0 0 3 )  o f  
B SP 1 9 9 4  I 5 1  i s  v e r y  e x t e n s i v e ,  s h o w i n g  s e v e r a l  
d r a w i n g s  a n d  i l l u s t r a t i o n s .  M o r e  r e c e n t l y ,  D a l l a  
V e c c h i a  ( 2 0 1 4 )  p u b l i s h e d  s e v e r a l  c o l o r e d  p i c t u r e s  
o f  t h i s  s p e c i m e n  a n d  t h u s  i t s  f u l l  d e s c r i p t i o n  i s  n o t  
n e c e s s a r y  h e r e .

This pterosaur skeleton is distributed into five 
s l a b s  t h a t  w e r e  c o l l e c t e d  o n  d i f f e r e n t  o c c a s i o n s  
( We l l n h o f e r  2 0 0 3 ) .  Se v e r a l  b o n e s  a r e  p r e s e r v e d  
a s  i m p r e s s i o n s  w i t h  b i t s  o f  b r o k e n  p a r t s ,  
p r o b a b l y  d u e  t o  t h e  e x p o s u r e  o f  t h e  m a t e r i a l  
p r i o r  t o  c o l l e c t i o n .  Al t h o u g h  t h e  s k e l e t o n  
i s  d i s a r t i c u l a t e d  a n d  s c a t t e r e d ,  t h e r e  i s  n o  
d u p l i c a t i o n  o f  b o n e s  a n d  a l l  e l e m e n t s  s e e m  t o  b e  
p a r t  o f  t h e  s a m e  i n d i v i d u a l .  

So  f a r ,  o n l y  t w o  c r a n i a l  e l e m e n t s  c o u l d  b e  
recognized. A flattened bone with two distinct 
processes was previously identified as a sternum 
( We l l n h o f e r  2 0 0 3 ,  D a l l a  V e c c h i a  2 0 1 4 ) ,  b u t  i s  
r e g a r d e d  a s  t h e  f u s e d  f r o n t a l s  ( p e r s .  o b s e r v a t i o n ,  
B e n n e t t  i n  p r e s s ) .  Th e  l a c k  o f  a  c r i s t o s p i n e  
a n d  t h e  d e v e l o p e d  m e d i a n  r i d g e  t h a t  m a r k s  t h e  
c o n t a c t  b e t w e e n  o p p o s i t e  e l e m e n t s  c o r r o b o r a t e  
t h i s  r e i n t e r p r e t a t i o n .  Th e  a n t e r i o r  p r o c e s s e s  o f  t h e  
f r o n t a l s  a r e  s h o r t e r  t h a n  i n  E u dim o rp h o do n ranz ii,  
a n d  a p p a r e n t l y  a l s o  t h a n  t h a t  o f  Berg am o dact y l u s 
( M PUM  6 0 0 9 ) .  Th e  n o t c h  b e t w e e n  t h e m  e n c l o s e d  
t h e  p o s t e r i o r  p r o c e s s e s  o f  t h e  p r e m a x i l l a e .  

Ex c e p t  f o r  a  s m a l l  b o n y  p o r t i o n  t h a t  f o r m s  p a r t  
o f  t h e  v e n t r a l  m a r g i n  o f  t h e  o r b i t  a n d  t h e  p o s t e r i o r  t i p  
o f  t h e  q u a d r a t o j u g a l  p r o c e s s ,  t h e  j u g a l  i s  p r e s e r v e d  
a s  a n  i m p r e s s i o n .  It  i s  a  t e t r a r a d i a t e  e l e m e n t ,  w i t h  
t h e  m a x i l l a r y  a n d  n a s a l  p r o c e s s e s  s h o r t  a n d  f o r m i n g  
a  s m a l l  a n g l e  ( ~ 1 5 ° ) .  Th e  p o s t o r b i t a l  p r o c e s s  i s  
t h i n  a n d  l o n g ,  s u b e q u a l  i n  l e n g t h  w i t h  t h e  v e n t r a l  
m a r g i n  o f  t h i s  b o n e ,  b e i n g  t h e r e f o r e  p r o p o r t i o n a l l y  

l o n g e r  t h a n  i n  a n y  o t h e r  p t e r o s a u r .  Se v e r a l  t h i n  a n d  
flat bones are preserved ventral to the jugal and can 
be identified as part of the sclerotic ring.

Th e  m o s t  i n t e r e s t i n g  e l e m e n t  o f  B SP 1 9 9 4  
I 5 1  i s  t h e  l o w e r  j a w .  As  Ne s b i t t  a n d  H o n e  
( 2 0 1 0 )  p o i n t e d  o u t ,  t h i s  b o n e  b e l o n g s  t o  t h e  
r i g h t  s i d e  a n d  i s  e x p o s e d  i n  l a t e r a l  v i e w  c o n t r a r y  
t o  t h e  o r i g i n a l  d e s c r i p t i o n  ( We l l n h o f e r  2 0 0 3 ) .  
Th i s  i n t e r p r e t a t i o n  i s  c o r r o b o r a t e d  b y  s e v e r a l  
a n a t o m i c a l  o b s e r v a t i o n s  s u c h  a s  t h e  p r e s e n c e  o f  
f o r a m i n a e  a n d  t h e  s l i g h t l y  r u g o s e  t e x t u r e  o f  t h e  
b o n e  s u r f a c e ,  w h i c h  i s  c h a r a c t e r i s t i c  o f  t h e  l a t e r a l  
p o r t i o n  o f  r e p t i l i a n  d e n t a r i e s .

Th e  m a n d i b u l a r  r a m i  a r e  p r e s e r v e d  w i t h  t h e  
r i g h t  o n e  b e i n g  m o r e  c o m p l e t e  a n d  b o t h  l a c k i n g  
t h e  s y m p h y s e a l  r e g i o n .  A c l o s e  e x a m i n a t i o n  o f  
t h e  p o s t e r i o r  p a r t  o f  t h e  l o w e r  j a w  d i d  n o t  r e v e a l  
the presence of a distinct ossification that could be 
r e f e r r e d  t o  a s  a  ` c o r o n o i d ´  p r o c e s s .  Th e r e f o r e ,  t h e  
o b s e r v e d  e l e v a t i o n  c a n  b e  i n t e r p r e t e d  a s  a  d o r s a l  
e x t e n s i o n  o r  p r o c e s s  o f  t h e  s u r a n g u l a r .  Th i s  i s  a l s o  
t r u e  f o r  t h e  h o l o t y p e s  o f  E u dim o rp h o do n ranz ii 
( M CSNB  2 8 8 8 )  a n d  Carniadact y l u s ro senf el di 
( M F SN 1 7 9 7 ) ,  a n d  f o r  M PUM  6 0 0 9  f o r  w h i c h  
s u c h  a  s t r u c t u r e  h a s  b e e n  r e p o r t e d  ( e . g . ,  Wi l d  
1 9 7 8 ,  D a l l a  V e c c h i a  2 0 0 9 ,  s e e  d i s c u s s i o n  u n d e r  
Berg am o dact y l u s) .  In  a n y  c a s e ,  t h e  s u r a n g u l a r  
d o r s a l  p r o c e s s  i s  n o t  p o i n t e d  o r  d e v e l o p e d  i n  B SP 
1 9 9 4  I 5 1 ,  b u t  r a t h e r  l o w  a n d  r o u n d e d .

Th e  r i g h t  m a n d i b u l a r  r a m u s  c l e a r l y  s h o w s  
a n  e x t e r n a l  m a n d i b u l a r  f e n e s t r a ,  b o r d e r e d  b y  t h e  
d e n t a r y ,  s u r a n g u l a r  a n d  a n g u l a r .  It  h a s  a n  o v a l  
s h a p e  a n d  i s  r e d u c e d .  Th e  l e f t  m a n d i b u l a r  r a m u s  
i s  i n c o m p l e t e  a n d  a l s o  h a s  t h e  a n t e r i o r  m a r g i n  o f  
a n  o p e n i n g  t h a t  l o o k s  l i k e  t h e  e x t e r n a l  m a n d i b u l a r  
fenestra. However, this opening is significantly 
l a r g e r  t h a n  t h e  o n e  o n  t h e  r i g h t  s i d e .  Th e  a n t e r i o r  p a r t  
o f  t h i s  b o n e  i s  n o t  p r e s e r v e d  b u t  l e f t  a n  i m p r e s s i o n  
o n  t h e  m a t r i x  c l o s e  t o  t h e  l e f t  s c a p u l o c o r a c o i d .

Th e  r i g h t  l o w e r  j a w  s h o w s  1 2  m u l t i c u s p i d  
t e e t h  i n  p l a c e  a n d  t w o  a d d i t i o n a l  a l v e o l i ,  t o t a l i z i n g  
1 4  t e e t h .  Th e  p r e s e r v e d  p o r t i o n  o f  t h e  l e f t  l o w e r  
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j a w  o n l y  h a s  t h e  l a s t  1 0  t e e t h .  Th e r e  a r e  s o m e  
d i f f e r e n c e s  i n  t h e  o p p o s i t e  t e e t h  f r o m  t h e  l e f t  a n d  
r i g h t  s i d e ,  w h i c h  w e r e  i n t e r p r e t e d  b y  We l l n h o f e r  
( 2 0 0 3 )  a s  o n t o g e n e t i c  o r  i n d i v i d u a l  v a r i a t i o n .  Th e  
d e n t a r y  o f  b o t h  s i d e s  i s  s h a l l o w  c o m p a r e d  t o  o t h e r  
Tr i a s s i c  t a x a ,  s i m i l a r  t o  t h a t  o f  Carniadact y l u s 
ro senf el di.  In  t h e  p r e s e r v e d  p o r t i o n  o f  t h e  m a n d i b l e  
t h e r e  i s  a  t h i c k  a n t e r o p o s t e r i o r l y  o r i e n t e d  r i d g e  t h a t  
i s  a l s o  o b s e r v e d  i n  Berg am o dact y l u s ( M PUM  6 0 0 9 ) .

Re g a r d i n g  t h e  p o s t c r a n i a l  s k e l e t o n ,  i t  i s  i n t e -
r e s t i n g  t o  m e n t i o n  t h a t  o n e  c e r v i c a l  v e r t e b r a  s h o w s  
a t  l e a s t  o n e  l a t e r a l  o p e n i n g  i n  t h e  c o n t a c t  r e g i o n  o f  
t h e  c e n t r u m  a n d  t h e  n e u r a l  a r c h .  Th i s  o p e n i n g  w a s  
c o r r e c t l y  i n t e r p r e t e d  a s  a  p n e u m a t i c  f o r a m e n  b y  
We l l n h o f e r  ( 2 0 0 3 )  a n d  i s  r a t h e r  r a r e  i n  t h e  n e c k  o f  
o t h e r  Tr i a s s i c  p t e r o s a u r  s p e c i e s  ( B u t l e r  e t  a l .  2 0 0 9 ) .  
Pr e -  a n d  p o s t z y g a p o p h y s e s  o f  t h e  c a u d a l  v e r t e b r a e  a r e  
n o t  e l o n g a t e d  a n d  d o  n o t  f o r m  r o d - l i k e  s t r u c t u r e s .  Th e  
h a e m a p o p h y s e s  a r e  l o n g  b u t  n o t  t o  t h e  s a m e  d e g r e e  
a s  i n  o t h e r  l o n g - t a i l e d  n o n - p t e r o d a c t y l o i d  p t e r o s a u r s .  
Sc a p u l a  a n d  c o r a c o i d  a r e  f u s e d ,  w i t h  t h e  s c a p u l a  
b e i n g  a  m u c h  l o n g e r  b o n e .  Th e  c o r a c o i d  i s  b r o a d  
a n d  h a s  a n  e x p a n d e d  p r o x i m a l  e n d .  On  t h e  a n t e r i o r  
m a r g i n  o f  t h e  c o r a c o i d  a  d e v e l o p e d  r i d g e  r u n s  f r o m  
t h e  m e d i a l  o p p o s i t e  p o r t i o n  t o  t h e  v e n t r a l  m a r g i n  o f  
t h e  b o n e .  Th e  a r t i c u l a t i o n  o f  t h e  c o r a c o i d  w i t h  t h e  
sternum is dorsoventrally flattened and only slightly 
c o n c a v e .  Th e  c o r a c o i d  o f  B SP 1 9 9 4  I 5 1  d i f f e r s  
f r o m  t h e  m o r e  s t r a i g h t e r  o n e  o f  E u dim o rp h o do n 
ranz ii a n d  s h o w s  a  m o r e  c o n s t r i c t e d  s h a f t  c o m p a r e d  
t o  Carniadact l y l u s ro senf el di a n d  M PUM  6 0 0 9  
( w h i c h  i s  r e f e r r e d  t o  a  n e w  s p e c i e s  Berg am o dact y l u s 
w il di,  s e e  b e l o w ) .  Th e  c o r a c o i d a l  p r o c e s s  (  =  b i c e p s  
t u b e r c l e )  i s  w e l l  d e v e l o p e d .

B o t h  h u m e r i  a r e  p r e s e r v e d ,  a l b e i t  t h e  r i g h t  
o n e  o n l y  a s  a n  i m p r e s s i o n .  Th e  d e l t o p e c t o r a l  c r e s t  
i s  s u b r e c t a n g u l a r  a n d  s i m i l a r  t o  Berg am o dact y l u s 
( M PUM  6 0 0 9 ) ,  b u t  t h e  m e d i a l  c r e s t  i s  l e s s  
d e v e l o p e d .  Th e  l e f t  h u m e r u s  s h o w s  a  d i s t i n c t  r u g o s e  
o v a l  d e p r e s s i o n  s e p a r a t e d  f r o m  t h e  r e m a i n i n g  p a r t  
o f  t h e  d e l t o p e c t o r a l  c r e s t  b y  a  m a r k e d  d i a g o n a l  
b o n y  r i d g e .  It  i s  n o t  c l e a r  i f  t h i s  f e a t u r e ,  n e v e r  

o b s e r v e d  i n  p t e r o s a u r  h u m e r i  b e f o r e ,  c o n s t i t u t e  a  
t a p h o n o m i c  a r t i f a c t .  No  e v i d e n c e  o f  a  p n e u m a t i c  
f o r a m e n  w a s  o b s e r v e d  i n  b o t h  h u m e r i .

The right first wing phalanx is preserved 
a n d  h a s  t h e  e x t e n s o r  t e n d o n  p r o c e s s  f u s e d .  Th e  
p e l v i s  s h o w s  t h e  i l i u m ,  p u b i s  a n d  i s c h i u m  f u s e d ,  
b e i n g  m u c h  d e e p e r  t h a n  i n  E u dim o rp h o do n ranz ii.  
Th e  i s c h i u m  p r e s e n t s  a  d e v e l o p e d  p r o c e s s  o n  t h e  
posterior margin. Tibia and fibula are not fused, 
with the fibula reaching the distal end of the tibia 
a n d  c o n t a c t i n g  t h e  p r o x i m a l  t a r s a l s .  H o w e v e r ,  
t a r s a l s  a r e  f u s e d  w i t h  t h e  t i b i a  f o r m i n g  a  t i b i o t a r s u s .

We l l n h o f e r  ( 2 0 0 3 )  c o n s i d e r e d  B SP 1 9 9 4  I 5 1  a n  
i m m a t u r e  i n d i v i d u a l  m a i n l y  d u e  t o  t h e  s l e n d e r n e s s  
o f  s o m e  b o n e s ,  i n c l u d i n g  t h e  j u g a l  a n d  t h e  s t e r n u m .  
However, the scapula and coracoid are firmly fused, 
as is the extensor tendon process of the first wing 
p h a l a n x ,  t h e  p e l v i c  b o n e s  ( i l i u m ,  p u b i s  a n d  i s c h i u m ) ,  
a n d  t h e  p r o x i m a l  t a r s a l s  w i t h  t h e  t i b i a ,  s u g g e s t i n g  t h a t  
t h i s  s p e c i m e n  r e p r e s e n t s  a n  a d u l t  i n d i v i d u a l  i n s t e a d .

Th e  m a r k e d  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  a n a t o m y  o b s e r v e d  
i n  B SP 1 9 9 4  I 5 1  j u s t i f y  t h e  e s t a b l i s h m e n t  o f  a  n e w  
t a x o n ,  d e s i g n a t e d  h e r e  a s  Au st riadraco  dal l av ecch iai.

No v i a l o i d e a  K e l l n e r  2 0 0 1

Ca m p y l o g n a t h o i d i d a e  K u h n  1 9 6 7

Berg am o dact y l u s g e n .  n o v .

ZooBank Life Science Identifier (LSID) - 
u r n : l s i d : z o o b a n k . o r g : a c t : 9 EB 7 F 9 2 1 - 8 5 D C- 4 5 9 2 -
AE9 D - 6 5 8 2 5 6 B D E5 9 F
Et y m o l o g y :  In  a l l u s i o n  t o  t h e  B e r g a m o  Pr o v i n c e ,  i n  
It a l y  a n d  dact y l u s, from the Greek meaning finger, 
a  c o m m o n  e p i t h e t  f o r  p t e r o s a u r  s p e c i e s .
Ty p e  s p e c i e s :  Berg am o dact y l u s w il di ,  t y p e  b y  
m o n o t y p y .
D i a g n o s i s :  a s  f o r  t h e  t y p e  a n d  o n l y  s p e c i e s .

Berg am o dact y l u s w il di s p .  n o v .

ZooBank Life Science Identifier (LSID) - 
u r n : l s i d : z o o b a n k . o r g : a c t : D 3 6 D A 9 AD - F C 8 5 -
4 F 8 5 - 8 8 8 2 - D 8 9 3 3 F 7 F F 1 B 9
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F i g. 3  -  Bergam odac t y l us  w il di ( M PUM  6009 ) , m a i n pa r t  of  t he  s ke l e t on. S c a l e  ba r :  50 m m .

Et y m o l o g y :  Th e  s p e c i e s  n a m e  h o n o r s  D r .  Ru p e r t  
Wi l d ,  w h o  h a s  d e s c r i b e d  s e v e r a l  Tr i a s s i c  p t e r o s a u r s ,  
i n c l u d i n g  M PUM  6 0 0 9 .
H o l o t y p e :  An  a l m o s t  c o m p l e t e  s k e l e t o n  h o u s e d  
a t  t h e  M u s e o  d i  Pa l e o n t o l o g i a  d e l l ´ Un i v e r s i t à  d i  
M i l a n o  ( M PUM  6 0 0 9 ,  F i g s .  3 - 4 ,  Ta b s .  I,  II) .

L o c a l i t y  a n d  h o r i z o n :  Ce n e ,  L o m b a r d y ,  It a l y ;  
Ca l c a r i  d i  Z o r z i n o  F o r m a t i o n  ( Up p e r  Al a u n i a n )  
( D a l l a  V e c c h i a  2 0 0 9 ) .
D i a g n o s i s :  Ca m p y l o g n a t h o i d i d  p t e r o s a u r  t h a t  
s h o w s  t h e  f o l l o w i n g  a u t a p o m o r p h i e s :  g r a c i l e  
p o s t o r b i t a l  w i t h  e l o n g a t e d  f r o n t a l  p r o c e s s ;  
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F i g. 4  -  The  s k ul l  of  Berga m odac t y l us  w il di ( M PUM  6009) . ( a)  Phot o. ( b )  D r a w i ng s how i ng t he  m a i n c r a ni a l  
e l e m e nt s  w i t h l ow e r  t e e t h i n gr e y . ( c )  Re c ons t r uc t i on. S c a l e  ba r :  10 m m .
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p r e m a x i l l a  n o t  p a r t i c i p a t i n g  i n  t h e  v e n t r a l  m a r t i n  o f  
t h e  e x t e r n a l  n a r e s ;  w i n g  m e t a c a r p a l  IV  s m a l l ,  a b o u t  
4 0 %  a n d  3 0 %  t h e  l e n g t h  o f  t h e  h u m e r u s  a n d  u l n a ,  
r e s p e c t i v e l y ;  f e m u r  s m a l l ,  a b o u t  h a l f  t h e  l e n g t h  o f  
the ulna and the first wing phalanx.

Th e  n e w  s p e c i e s  c a n  b e  f u r t h e r  d i s t i n g u i s h e d  
f r o m  o t h e r  c a m p y l o g n a t h o i d i d s  b y  t h e  f o l l o w i n g  
c o m b i n a t i o n  o f  c h a r a c t e r s :  s u r a n g u l a r  d o r s a l  
p r o c e s s  o f  m o d e r a t e  s i z e  ( s m a l l e r  t h a n  i n  
Carniadact y l u s ro senf el di b u t  l a r g e r  t h a n  i n  
E u dim o rp h o do n ranz ii) ;  m a n d i b u l a r  r a m i  d e e p e r  
t h a n  i n  Carniadact y l u s;  p t e r o i d  r o d - l i k e  w i t h  a  
m a r k e d  b e n d ,  h a v i n g  t h e  p r o x i m a l  p a r t  s h o r t e r  t h a n  
i n  Carniadact y l u s;  l a c k  o f  e n l a r g e d  m a x i l l a r y  t e e t h  
o n  t h e  m i d d l e  r e g i o n  o f  t h e  m a x i l l a e  ( u n k n o w n  
i n  Carniadact y l u s) ;  d e n t i t i o n  o f  t h e  l o w e r  j a w  
e x t e n d i n g  m o r e  p o s t e r i o r l y  t h a n  i n  Carniadact y l u s;  
1 8  a n d  1 7  t e e t h  o n  e a c h  s i d e  o f  t h e  u p p e r  a n d  l o w e r  
j a w ,  r e s p e c t i v e l y .

Re m a r k s :  Th e  h o l o t y p e  o f  Berg am o dact y u s w il di 
h a s  b e e n  d e s c r i b e d  a n d  w a s  i l l u s t r a t e d  s e v e r a l  
times in the literature. The first report of MPUM 
6 0 0 9  w a s  d o n e  b y  Wi l d  ( 1 9 7 8 )  i n  a n  e x t e n s i v e  
m o n o g r a p h  o n  t h e  Tr i a s s i c  p t e r o s a u r s  r e c o v e r e d  
f r o m  Ce n e  ( It a l y )  a n d  m o s t  r e c e n t l y  b y  D a l l a  
V e c c h i a  ( 2 0 1 4 ) ,  w h o  p r e s e n t e d  s e v e r a l  c o l o r e d  
i l l u s t r a t i o n s  o f  t h i s  m a t e r i a l .  

Wi l d  ( 1 9 7 8 )  n i c k n a m e d  M PUM  6 0 0 9  a s  t h e  
ʽMilanoʼ specimen´ and regarded it as a juvenile 
o f  E u dim o rp h o do n ranz ii.  H e  o b s e r v e d  s e v e r a l  
a n a t o m i c a l  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  t h i s  m a t e r i a l  a n d  
t h e  h o l o t y p e  o f  E u dim o rp h o do n ranz ii ( M CSNB  
2 8 8 8 ) ,  i n c l u d i n g  d i s s i m i l a r i t i e s  i n  t h e  d e n t i t i o n ,  b u t  
i n t e r p r e t e d  t h e m  a s  a  r e s u l t  o f  i t s  p u r p o r t e d  y o u n g  
o n t o g e n e t i c  s t a g e .  M PUM  6 0 0 9  i s  i n d e e d  q u i t e  
s m a l l e r  t h a n  t h e  h o l o t y p e  o f  E u dim o rp h o do n ranz ii 
w i t h  t h e  h u m e r u s  r e a c h i n g  o n l y  a b o u t  5 6 %  t h e  s i z e  
o f  t h e  l a t t e r .  H o w e v e r ,  d e s p i t e  t h i s  d i f f e r e n c e ,  t h e r e  
i s  n o  i n d i c a t i o n  t h a t  M PUM  6 0 0 9  i s  a  j u v e n i l e .  
Q u i t e  t h e  c o n t r a r y ,  s i z e - i n d e p e n d e n t  c h a r a c t e r s  
c o m m o n l y  u s e d  i n  p t e r o s a u r  m a t e r i a l  t o  a s s e s s  
t h e i r  o n t o g e n e t i c  s t a g e  ( e . g . ,  B e n n e t t  1 9 9 3 ,  K e l l n e r  

a n d  To m i d a  2 0 0 0 )  s u c h  a s  a n k y l o s e d  s c a p u l a  a n d  
c o r a c o i d  ( a s  p o i n t e d  o u t  b y  K e l l n e r  2 0 0 3 )  a n d  t h e  
extensor tendon process of the first wing phalanx 
f u s e d  i n d i c a t e  t h a t  i t  r e p r e s e n t s  a n  a d u l t  o r  " o l d e r "  
s u b a d u l t  a n i m a l  a t  t i m e  o f  d e a t h .  D e s p i t e  t h e  
c o m p r e s s e d  n a t u r e  o f  t h e  s p e c i m e n ,  t h e r e  i s  a l s o  
n o  s i g n  t h a t  t h e  c a r p a l  e l e m e n t s  a r e  u n f u s e d ,  w h i c h  
h a s  a l s o  b e e n  o b s e r v e d  b y  D a l l a  V e c c h i a  ( 2 0 0 9 ) .

Wi l d  ( 1 9 7 8 )  o b s e r v e d  s e v e r a l  a n a t o m i c a l  
d i f f e r e n c e s  i n  t h e  s k u l l  a n d  p o s t c r a n i a l  s k e l e t o n  o f  
t h e  h o l o t y p e  o f  E u dim o rp h o do n ranz ii ( M CSNB  
2 8 8 8 )  a n d  M PUM  6 0 0 9 .  Th i s  i n c l u d e d  t h e  s h o r t e r  
s k u l l  o f  M PUM  6 0 0 9  a n d  a  m o r e  g r a c i l e  p o s t o r b i t a l ,  
p a r t i c u l a r l y  t h e  p o s t o r b i t a l  f r o n t a l  p r o c e s s  t h a t  
l a c k e d  t h e  d o r s a l  e x p a n s i o n  p r e s e n t  i n  t h e  h o l o t y p e  
o f  E u dim o rp h o do n ranz ii ( M CSNB  2 8 8 8 ) .  
F u r t h e r m o r e ,  Wi l d  ( 1 9 7 8 )  r e c o g n i z e d  t h a t  M PUM  
6 0 0 9  h a d  f e w e r  t e e t h ,  w i t h  1 8  i n  t h e  u p p e r  a n d  1 7  
i n  t h e  l o w e r  j a w ,  a s  o p p o s e d  t o  2 9  a n d  2 8  f o u n d  
i n  t h e  h o l o t y p e  o f  E u dim o rp h o do n ranz ii ( M CSNB  
2 8 8 8 ) ,  r e s p e c t i v e l y .  H e  a l s o  o b s e r v e d  t h a t  t h e  
e n a m e l  o f  t h e  t e e t h  o f  M PUM  6 0 0 9  w a s  s m o o t h ,  
d i f f e r i n g  f r o m  t h e  s t r i a t e d  c o n d i t i o n  p r e s e n t  i n  t h e  
t e e t h  o f  E u dim o rp h o do n ranz ii ( M CSNB  2 8 8 8 ) .

As  p o i n t e d  o u t  b e f o r e ,  t h e r e  i s  n o  i n d i c a t i o n  i n  
M PUM  6 0 0 9  t h a t  s u g g e s t s  t h a t  i t  w a s  a  j u v e n i l e .  
Q u i t e  t h e  c o n t r a r y ,  t h e  f u s e d  s c a p u l a  a n d  c o r a c o i d ,  
e l e m e n t s  o f  t h e  s y n c a r p a l  a n d  t h e  e x t e n s o r  t e n d o n  
p r o c e s s  s t r o n g l y  i n d i c a t e  t h a t  t h i s  s p e c i m e n  
r e p r e s e n t s  a n  a d u l t  i n d i v i d u a l  a n d  t h e r e f o r e  t h e  
d i f f e r e n c e s  r e g i s t e r e d  a b o v e  c a n n o t  b e  a t t r i b u t e d  
t o  o n t o g e n y .  Al t h o u g h  i t  i s  c o n c e i v a b l e  t h a t  t h e  
s k u l l  a n d  l o w e r  j a w  m i g h t  i n d e e d  g e t  l o n g e r  i n  
o n t o g e n e t i c a l l y  o l d e r  i n d i v i d u a l s  ( e . g . ,  M a n z i g  e t  
a l .  2 0 1 4 ) ,  t h e r e  i s  n o  e x a m p l e  i n  r e c e n t  a n i m a l s  
t h a t  c a n  a c c o u n t  f o r  s u c h  l a r g e  v a r i a t i o n  i n  n u m b e r  
o f  t e e t h .  In  t h e  b o n e - b e d  o f  o n e  p t e r o d a c t y l o i d  
p t e r o s a u r  f r o m  L o w e r  Cr e t a c e o u s  d e p o s i t s  
o f  Ch i n a ,  w h e r e  o n t o g e n e t i c a l l y  y o u n g e r  a n d  
o l d e r  i n d i v i d u a l s  w e r e  r e c o v e r e d ,  t h e  n u m b e r  
o f  t e e t h  i s  c o n s t a n t  ( Wa n g  e t  a l .  2 0 1 4 ) .  In  r e c e n t  
r e p t i l e s  t h e r e  m i g h t  b e  s o m e  c h a n g e s  r e g a r d i n g  
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t h e  n u m b e r  o f  t e e t h  d u e  t o  o n t o g e n y  ( Ed m u n d  
1969), but not as significant as in these pterosaur 
s p e c i m e n s .  F u r t h e r m o r e ,  M PUM  6 0 0 9  l a c k s  t h e  
t w o  e n l a r g e d  m a x i l l a r y  t e e t h  b e l o w  t h e  a s c e n d i n g  
( o r  n a s a l )  p r o c e s s  o f  t h e  m a x i l l a  w h i c h  a r e  p r e s e n t  
i n  E u dim o rp h o do n ranz ii ( M CSNB  2 8 8 8 ) .  Th o s e  
t e e t h  w e r e  i n t e r p r e t e d  b y  Wi l d  ( 1 9 7 8 )  a s  a  r e s u l t  
o f  s e x u a l  d i m o r p h i s m ,  a  h y p o t h e s i s  t h a t  c a n n o t  b e  
t e s t e d  o n  t h e  l i t t l e  n u m b e r  o f  s p e c i m e n s  a v a i l a b l e .

Another significant difference between MPUM 
6 0 0 9  a n d  E u dim o rp h o do n ranz ii ( M CSNB  2 8 8 8 )  i s  
t h e  b r o a d  p o s t e r i o r  p a r t  o f  t h e  j u g a l  p r o c e s s  o f  t h e  
m a x i l l a e ,  w h i c h  i s  s i m i l a r  t o  t h e  c o n d i t i o n  o b s e r v e d  
i n  Cam p y l o g nat h o ides ( e . g . ,  We l l n h o f e r  1 9 7 4 ) ,  b u t  
d i f f e r s  f r o m  t h e  g e n t l y  t a p e r i n g  p r o c e s s  o b s e r v e d  
i n  t h e  h o l o t y p e  o f  E u dim o rp h o do n ranz ii ( Wi l d  
1 9 7 8 ) .  M o r e o v e r ,  t h e  n a s a l  d o e s  n o t  s e n d  a  t h i n  
a n t e r i o r  p r o c e s s  t o  f o r m  t h e  d o r s o a n t e r i o r  m a r g i n  
o f  t h e  e x t e r n a l  n a r e s  t h a t  i s  v e r y  w e l l  d e v e l o p e d  i n  
MCSNB 2888 (Wild 1978: fig. 25) and might be an 
a u t a p o m o r p h i c  f e a t u r e  o f  E u dim o rp h o do n ranz ii.  
Th e  a n t o r b i t a l  f e n e s t r a  o f  E u dim o rp h o do n ranz ii 
( M CSNB  2 8 8 8 )  s h o w s  t h e  s a m e  s u b t r i a n g u l a r  s h a p e  
t h a n  t h a t  o f  M PUM  6 0 0 9 ,  a l t h o u g h  b e i n g  h i g h e r ,  w i t h  
t h e  d o r s a l  m a r g i n  s u r p a s s i n g  t h a t  o f  t h e  e x t e r n a l  n a r i s .

Re g a r d i n g  t h e  p o s t c r a n i a l  s k e l e t o n ,  t h e  m a i n  
d i f f e r e n c e s  o b s e r v e d  b y  Wi l d  ( 1 9 7 8 )  w e r e  s e e n  i n  
t h e  p t e r o i d ,  w h i c h  i s  r o d - l i k e  i n  M PUM  6 0 0 9  a n d  
l a c k s  t h e  m a r k e d  p r o x i m a l  e x p a n s i o n  o b s e r v e d  i n  
t h e  h o l o t y p e  o f  E u dim o rp h o do n ranz ii ( M CSNB  
2 8 8 8 ) .  To  m y  k n o w l e d g e ,  n o  p t e r o s a u r  s p e c i e s  
shows such marked differences in the configuration 
o f  t h e  p t e r o i d  f r o m  o n t o g e n e t i c a l l y  y o u n g e r  ( o r  
s m a l l e r )  t o  o l d e r  ( o r  l a r g e r )  i n d i v i d u a l s  ( e . g . ,  
We l l n h o f e r  1 9 7 5 a ,  b ,  c ) .

Wi l d  ( 1 9 7 8 )  a l s o  o b s e r v e d  t h a t  t h e  h u m e r u s  o f  
M PUM  6 0 0 9  i s  m o r e  g r a c i l e  c o m p a r e d  t o  t h e  o n e  o f  
E u dim o rp h o do n ranz ii ( M CSNB  2 8 8 8 ) ,  a  d i f f e r e n c e  
a l s o  r e g a r d e d  a s  a n  o n t o g e n e t i c  f e a t u r e .  Wh e n  b o t h  
a r e  p u t  i n  t h e  s a m e  s c a l e ,  t h e  d e l t o p e c t o r a l  c r e s t  o f  
M PUM  6 0 0 9  e x t e n d s  l e s s  d o w n  t h e  s h a f t  t h a n  i n  
t h e  h o l o t y p e  o f  E u dim o rp h o do n ranz ii ( M CSNB  

2 8 8 8 ) .  Al t h o u g h  t h e  v a r i a t i o n  i n  t h e  h u m e r i  o f  
y o u n g e r  a n d  o l d e r  p t e r o s a u r  i n d i v i d u a l s  i s  s t i l l  n o t  
k n o w n  i n  d e t a i l ,  p a r t i c u l a r l y  i n  n o n - p t e r o d a c t y l o i d  
p t e r o s a u r s ,  a  s i m i l a r  c h a n g e  i n  m o r p h o l o g y  w a s  
o b s e r v e d  c o m p a r i n g  t w o  h u m e r i  o f  v e r y  d i f f e r e n t  
s i z e s  o f  o n e  t o o t h l e s s  p t e r o d a c t y l o i d  s p e c i e s  
( M a n z i g  e t  a l .  2 0 1 4 ) ,  i n  w h i c h  o n e  w a s  o n e  t h i r d  t h e  
l e n g t h  o f  t h e  o t h e r .  H o w e v e r ,  w h e n  h u m e r i  a b o u t  
h a l f  t h e  s i z e  a r e  c o m p a r e d ,  t h e r e  i s  n o  d i f f e r e n c e  a t  
all (Manzig et al. 2014: fig. 6a).

In  t h e  r e d e s c r i p t i o n  o f  ` E u dim o rp h o do n´  
ro senf el di,  D a l l a  V e c c h i a  ( 2 0 0 9 )  p l a c e d  t h i s  s p e c i e s  
i n t o  a  n e w  g e n u s  ( Carniadact y l u s)  a n d  r e f e r r e d  
M PUM  6 0 0 9  t o  t h i s  t a x o n .  D a l l a  V e c c h i a  ( 2 0 0 9 )  
a g r e e d  w i t h  t h e  o b s e r v a t i o n  o f  K e l l n e r  ( 2 0 0 3 )  t h a t  
M PUM  6 0 0 9  w a s  n o t  a  j u v e n i l e ,  h a v i n g  s e v e r a l  
b o n e s  f u s e d ,  a l b e i t  b e i n g  m u c h  s m a l l e r  ( s e e  
c o m m e n t s  b e l o w ) .  Un f o r t u n a t e l y ,  t h e  h o l o t y p e  
o f  Carniadact y l u s ro senf el di ( M F SN 1 7 9 7 )  l a c k s  
m o s t  o f  t h e  a n t e r i o r  r e g i o n  o f  t h e  s k u l l ,  w h i c h  
l i m i t s  c o m p a r i s o n s .

Am o n g  t h e  f e a t u r e s  u s e d  b y  D a l l a  V e c c h i a  
( 2 0 0 9 )  t o  u n i t e  M PUM  6 0 0 9  w i t h  Carniadact y l u s 
ro senf el di,  i s  t h e  p r e s e n c e  o f  a  s i m i l a r  s h a p e d  
s u r a n g u l a r  ( =  ` c o r o n o i d ´ )  d o r s a l  p r o c e s s  ( F i g .  5 ) .  
In  a n y  c a s e ,  a  s u r a n g u l a r  d o r s a l  p r o c e s s  i s  i n d e e d  
p r e s e n t  i n  E u dim o rp h o do n ranz ii ( M CSNB  2 8 8 8 ,  
a l b e i t  l o c a t e d  m o r e  a n t e r i o r l y ) ,  M PUM  6 0 0 9  
a n d  Carniadact y l u s ro senf el di ( M F SN 1 7 9 7 ) .  
Al t h o u g h  m o r e  d e v e l o p e d  i n  t h e  l a t t e r ,  t h e  s l o p e  
o f  t h e  p o s t e r i o r  m a r g i n  o f  t h e  s u r a n g u l a r  d o r s a l  
p r o c e s s  i n  M PUM  6 0 0 9  a n d  Carniadact y l u s 
ro senf el di ( M F SN 1 7 9 7 )  i s  m o r e  p r o n o u n c e d  t h a n  
i n  t h e  h o l o t y p e  o f  E u dim o rp h o do n ranz ii ( M CSNB  
2 8 8 8 ) ,  a  f e a t u r e  s h a r e d  b y  t h o s e  t a x a .  B u t ,  a s  h a s  
b e e n  n o t e d  b y  D a l l a  V e c c h i a  ( 2 0 0 9 ) ,  t h e  d e n t i t i o n  
i n  M PUM  6 0 0 9  d o e s  e x t e n d  p o s t e r i o r l y  a n d  i s  
c l o s e r  t o  t h e  s u r a n g u l a r  d o r s a l  p r o c e s s  c o m p a r e d  
t o  Carniadact y l u s ro senf el di ( M F SN 1 7 9 7 ) .  Si n c e  
t h e r e  i s  n o  e v i d e n c e  o f  a n y  t o o t h  i n  t h i s  r e g i o n  i n  
M F SN 1 7 9 7 ,  t h i s  d i f f e r e n c e  d o e s  n o t  s e e m  t o  b e  a n  
a r t i f a c t  o f  p r e s e r v a t i o n .
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An o t h e r  d i f f e r e n c e  i s  o b s e r v e d  i n  t h e  m a n d i b u l a r  
r a m i  w h i c h  a c c o r d i n g  t o  t h e  r e c o n s t r u c t i o n  o f  
D a l l a  V e c c h i a  ( 2 0 0 9 )  i s  l e s s  d e e p  i n  t h e  h o l o t y p e  
o f  Carniadact y l u s ro senf el di ( M F SN 1 7 9 7 )  t h a n  i n  
M PUM  6 0 0 9 .

Re g a r d i n g  t h e  p o s t c r a n i a l  s k e l e t o n ,  D a l l a  
V e c c h i a  ( 2 0 0 9 )  p o i n t e d  o u t  t h a t  t h e  c o r a c o i d  
o f  M PUM  6 0 0 9  a n d  Carniadact y l u s ro senf el di 
(MFSN 1797) were flat and broad. This author also 
p o i n t e d  o u t  t h e  s i m i l a r i t i e s  o f  t h e  p t e r o i d  i n  b o t h  
s p e c i m e n s  t h a t  a r e  r o d - l i k e  a n d  b e n d e d .  In  M PUM  
6 0 0 9  h o w e v e r ,  t h e  p r o x i m a l  p a r t  b e f o r e  t h e  b e n d  i s  
p r o p o r t i o n a l l y  s h o r t e r .

Th e r e  a r e  a l s o  d i f f e r e n c e s  i n  t h e  h u m e r u s ,  w i t h  
Carniadact y l u s ro senf el di ( M F SN 1 7 9 7 )  h a v i n g  
t h e  d e l t o p e c t o r a l  c r e s t  c o m p a r a t i v e l y  l e s s  e x t e n d e d  
d o w n  t h e  h u m e r u s  s h a f t .  Th i s  i s  n o t  e x p e c t e d  
i n  i n d i v i d u a l s  o f  s i m i l a r  o n t o g e n e t i c  s t a g e s  ( s e e  
M a n z i g  e t  a l .  2 0 1 4  a n d  d i s c u s s i o n  a b o v e ) .  

Th e  p r o p o r t i o n s  o f  t h e  l e n g t h s  o f  s e v e r a l  
p o s t c r a n i a l  e l e m e n t s  ( Ta b s .  I,  II) ,  w i t h  t h e  r a t i o s  o f  
M PUM  6 0 0 9  s u b s t a n t i a l l y  d i f f e r e n t  f r o m  t h e  h o l o t y p e  
o f  Carniadact y l u s ro senf el di ( M F SN 1 7 9 7 )  a n d  b e i n g  
a c t u a l l y  m o r e  s i m i l a r  t o  R aet ico dact y l u s ( s e e  t a b l e s  
i n  D a l l a  V e c c h i a  2 0 0 9 ) ,  a l s o  s t r i k e  a s  b e i n g  q u i t e  
d i s t i n c t  b e t w e e n  t h e s e  t w o  s p e c i m e n s .  Ov e r a l l ,  t h e  
f e m u r  i n  M PUM  6 0 0 9  i s  m u c h  s m a l l e r  r e l a t i v e  t o  t h e  
humers, ulna and the first wing phalanx. The same is 
t r u e  f o r  t h e  m e t a c a r p a l ,  w h i c h  i s  a l s o  p r o p o r t i o n a l l y  
s h o r t e r  r e l a t i v e  t o  s e v e r a l  b o n e s  i n  M PUM  6 0 0 9  
c o m p a r e d  t o  o t h e r  Tr i a s s i c  p t e r o s a u r s ,  i n c l u d i n g  
t h e  h o l o t y p e  o f  Carniadact y l u s ro senf el di ( M F SN 
1 7 9 7 ) .  Al t h o u g h  i n  M PUM  6 0 0 9  a n d  M F SN 1 7 9 7  
the length of the phalanges of the wing finger follow 
a  u n i q u e  p a t t e r n  a m o n g  Tr i a s s i c  p t e r o s a u r s ,  w i t h  
p h 1 d 4 > p h 3 d 4 > p h 2 d 4 ,  p r o p o r t i o n s  b e t w e e n  i n d i v i d u a l  
p h a l a n g e s  d o  n o t  r e v e a l  a n y  p a r t i c u l a r  p a t t e r n .  M o s t  
i n t e r e s t i n g l y ,  p h 1 d 4  i s  l a r g e r  t h a n  p h 2 d 4 ,  w h i c h  i s  
r a t h e r  d e r i v e d  w i t h i n  p t e r o s a u r s  ( e . g . ,  K e l l n e r  2 0 0 3 ) ,  
b u t  d i f f e r s  f r o m  m a n y  Tr i a s s i c  a n d  J u r a s s i c  s p e c i e s  i n  
w h i c h  t h e s e  b o n e s  a r e  e i t h e r  o f  t h e  s a m e  s i z e  o r  p h 2 d 4  
i s  s l i g h t l y  l a r g e r .  Th e  r a t i o  b e t w e e n  p h 3 d 4  a n d  p h 1 d 4  

o f  b o t h  s p e c i m e n s  a l s o  d i f f e r  f r o m  m o s t  o t h e r  Tr i a s s i c  
a n d  J u r a s s i c  t a x a ,  w h e r e  p h 3 d 4  i s  l a r g e r  t h a n  p h 1 d 4 .  

As  p o i n t e d  o u t  b y  D a l l a  V e c c h i a  ( 2 0 0 9 ) ,  
M F SN 1 7 9 7  h a s  s e v e r a l  b o n e s  f u s e d ,  l i k e  t h e  
s c a p u l a  a n d  c o r a c o i d ,  t h e  p r o x i m a l  c a r p a l  
e l e m e n t s ,  a n d  t h e  e x t e n s o r  t e n d o n  p r o c e s s  o f  t h e  
first wing phalanx. Fibula and tibia might also 
b e  f u s e d .  Th e  s o l e  p o t e n t i a l  i n d i c a t i o n s  t h a t  t h e  
i n d i v i d u a l  r e p r e s e n t e d  b y  M F SN 1 7 9 7  m i g h t  n o t  
h a v e  r e a c h e d  a  f u l l  o n t o g e n e t i c  m a t u r i t y  a t  t i m e  o f  
d e a t h  l i e s  o n  t h e  u n f u s e d  d i s t a l  s y n c a r p a l s  ( f o r m e d  
b y  t h r e e  e l e m e n t s ,  D a l l a  V e c c h i a  2 0 0 9 )  a n d  t h e  
p r e s e n c e  o f  a  n a r r o w  r e g i o n  w i t h  a  s l i g h t l y  d i s t i n c t  
t e x t u r e  b e t w e e n  t h e  p r o x i m a l  t a r s a l s  a n d  t h e  t i b i a ,  
i n d i c a t i n g  t h a t  t h e y  m i g h t  n o t  h a v e  c o m p l e t e l y  
f u s e d  d e s p i t e  b e i n g  o t h e r w i s e  s t r o n g l y  c o n n e c t e d .

Re g a r d i n g  t h e  o n t o g e n e t i c  s t a g e  o f  M PUM  
6 0 0 9 ,  t h i s  i n d i v i d u a l  h a s  b a s i c a l l y  t h e  s a m e  
f u s e d  e l e m e n t s  a s  o b s e r v e d  i n  t h e  h o l o t y p e  o f  
Carniadact y l u s ro senf el di ( M F SN 1 7 9 7 ) :  s c a p u l a  
a n d  c o r a c o i d ,  p r o x i m a l  c a r p a l  s e r i e s  a n d  t h e  
extensor tendon process of the first wing phalanx. 
Th e  d i s t a l  p o r t i o n  o f  t h e  t i b i a  a n d  t a r s a l  e l e m e n t s  
a r e  n o t  p r e s e r v e d  i n  M PUM  6 0 0 9 .  M PUM  6 0 0 9  
has a developed and ossified sternum that is also 
t h e  c a s e  o f  M F SN 1 7 9 7 .  Th e r e  i s  n o  f e a t u r e  t h a t  
s u g g e s t s  t h a t  b o t h  s p e c i m e n s  r e p r e s e n t  i n d i v i d u a l s  
o f  v e r y  d i s t i n c t  ( i f  a t  a l l )  o n t o g e n e t i c  s t a g e s  ( s e e  
D i s c u s s i o n ) .  Ye t  r e g a r d i n g  s i z e ,  t h e  m a x i m i z e d  
w i n g s p a n  ( m a x w s  sensu  K e l l n e r  e t  a l .  2 0 1 3 )  o f  
M PUM  6 0 0 9  i s  a r o u n d  4 6 5  m m  a n d  t h e r e f o r e  
c o n s i d e r a b l y  s m a l l e r  t h a n  t h e  h o l o t y p e  o f  
Carniadact y l u s ro senf el di ( m a x w s  -  7 7 0  m m ) .

Th e  d i f f e r e n c e s  i n  a n a t o m i c a l  f e a t u r e s  a n d  s i z e  
b e t w e e n  t h e  h o l o t y p e  o f  Carniadact y l u s ro senf el di 
( M F SN 1 7 9 7 )  a n d  M PUM  6 0 0 9 ,  c o m b i n e d  w i t h  
t h e  d e v e l o p e d  o n t o g e n e t i c  s t a g e  o f  t h e  l a t t e r ,  
indicate that both specimens are not conspecific. 
Th e r e f o r e ,  t h e  t a x o n  Berg am o dact y l u s w il di i s  
e r e c t e d  f o r  M PUM  6 0 0 9 .  It  s h o u l d  a l s o  b e  n o t e d  t h a t  
Carniadact y l u s ro senf el di c o m e s  f r o m  a  d i s t i n c t  
f o r m a t i o n ,  t h e  D o l o m i a  d i  F o r n i  F o r m a t i o n ,  t h a t  
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F i g. 5  -  Com pa r i s on of  t he  l ow e r  j a w s  of  Tr i a s s i c  pt e r os a ur s . ( a)  E udi m or phodon ranz ii ( M CSNB  2888, ba s e d on Wi l d 1978) . 
( b )  Bergam odac t y l us  w il di ( M PUM  6009) . ( c )  Carniadact y l us  ros enf el di ( M F SN 1797, ba s e d on D a l l a  V e c c hi a  2009) . ( d )  
Aus t riadraco dal l av ecchi ai ( B SP 1994 I  51) . S c a l e  ba r s :  10 m m .

o u t c r o p s  i n  t h e  F r i u l i  r e g i o n  a n d  i s  s l i g h t l y  o l d e r  
t h a n  t h e  Ca l c a r i  d i  Z o r z i n o  F o r m a t i o n  ( s e e  D a l l a  
Vecchia 2003a: fig. 1).

D I S C U S S I O N

An  a d e q u a t e  e v a l u a t i o n  o f  t h e  a n a t o m i c a l  d i f -
ferences concerning taxonomy is a difficult 
c h a l l e n g e .  B e s i d e s  t h e  u s u a l  v a r i a t i o n  i n  a n a t o m y  
d u e  t o  i n t r i n s i c  c h a r a c t e r i s t i c s  o f  o r g a n i s m s  
( e . g . ,  i n d i v i d u a l  v a r i a t i o n s ,  o n t o g e n y ,  s e x u a l  
d i m o r p h i s m ,  p a t h o l o g y )  a n d  e c o l o g i c a l  f a c t o r s  
( e . g . ,  a v a i l a b i l i t y  o f  f o o d ,  c l i m a t e ) ,  f o s s i l s  h a v e  
another fundamental set of processes influencing 
m o r p h o l o g y  t h a t  a r e  i m p o s e d  b y  t a p h o n o m y .  Th e  
n a t u r e  o f  t h e  f o s s i l  r e c o r d  t h a t  d i c t a t e s  a  g e n e r a l  l o w  
n u m b e r  o f  s p e c i m e n s  p r e s e r v e d  i n  d i f f e r e n t  g r a d e s  

o f  i n c o m p l e t e n e s s ,  f u r t h e r  i n t r o d u c e s  d i s t o r t i o n s  
o f  v a r i a b l e  e f f e c t s  a n d  c a u s e s .  As  e x p e c t e d ,  t h e s e  
circumstances have influenced pterosaur taxonomy 
( s e e  c o m m e n t s  i n  K e l l n e r  2 0 1 0 ) .

Ap a r t  f r o m  t a p h o n o m i c  b i a s e s ,  w h i c h  s h o u l d  
a l w a y s  b e  t a k e n  i n t o  a c c o u n t  a m o n g  t h e  s e v e r a l  
f a c t o r s  t h a t  a f f e c t  a n a t o m y ,  o n e  o f  t h e  r e c u r r e n t  
c o n c e r n s  f o r  p a l e o n t o l o g i s t s  i s  h o w  t o  d i s t i n g u i s h  
a n a t o m i c a l  d i f f e r e n c e s  r e s u l t i n g  f r o m  o n t o g e n y  
f r o m  t h o s e  t h a t  s h o w  t a x o n o m i c  v a l u e .  Th i s  
a s p e c t  h a s  b e e n  a  c o n s p i c u o u s  s o u r c e  o f  d e b a t e  
r e g a r d i n g  t h e  t a x o n o m y  o f  Tr i a s s i c  p t e r o s a u r s  
( e . g . ,  Wi l d  1 9 7 8 ,  K e l l n e r  2 0 0 3 ,  We l l n h o f e r  2 0 0 3 ,  
D a l l a  V e c c h i a  2 0 0 3 a ,  2 0 0 9 ) .  Th e r e  a r e  o n l y  a  f e w  
o n t o g e n e t i c  s t u d i e s  a d d r e s s i n g  t h e  Pt e r o s a u r i a  
( e . g . ,  We l l n h o f e r  1 9 7 5 a ,  b ,  c ,  B e n n e t t  1 9 9 3 ,  1 9 9 5 ,  
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K e l l n e r  a n d  To m i d a  2 0 0 0 ,  Wa n g  e t  a l .  2 0 1 4 ,  M a n z i g  
e t  a l .  2 0 1 4 ) ,  w h i c h  a r e  h a m p e r e d  b y  t h e  l a c k  o f  
populations than can be confidently assigned to 
t h e  s a m e  s p e c i e s  ( K e l l n e r  e t  a l .  2 0 1 3 ) .  To  m a k e  
m a t t e r s  m o r e  c o m p l i c a t e d ,  p t e r o s a u r  a n a t o m y  i s  s o  
d i s t i n c t i v e  t h a t  c o n t r o v e r s y  a r i s e s  o n  h o w  m o d e r n  
a n a l o g s  c a n  b e  u s e d  t o  s h e d  m o r e  l i g h t  o n  t h e  
o n t o g e n y  o f  t h o s e  v o l a n t  r e p t i l e s  ( e . g . ,  Wi l d  1 9 7 8 ,  
Pa d i a n  1 9 8 3 ,  Sa y ã o  2 0 0 3 ,  Ch i n s a m y  e t  a l .  2 0 0 8 ) .

In  a n y  c a s e ,  f u s i o n  o f  b o n e s  h a s  b e e n  r e g a r d e d  
a s  o n e  e f f e c t i v e  w a y  t o  d e t e r m i n e  o n t o g e n e t i c  
s t a g e s  a m o n g  p t e r o s a u r s .  Th e  p r o b l e m ,  h o w e v e r ,  i s  
t h a t  m o s t  d i s t i n c t i o n s  a r e  l i m i t e d  t o  t h r e e  c a t e g o r i e s :  
j u v e n i l e s ,  s u b a d u l t s  a n d  a d u l t s .  Al t h o u g h  t h e  
e x t r e m e s  a r e  e a s i l y  r e c o g n i z e d ,  o n t o g e n e t i c  
v a r i a t i o n  o f  s u b a d u l t s  a n d  e v e n  t h e  d i s t i n c t i o n s  
of ʽold subadultsʼ from adults have proved to 
be difficult and controversial. Furthermore, the 
c a t e g o r y  o f  s u b a d u l t s  h a s  b e e n  a p p l i e d  r a t h e r  
l o o s e l y  a n d  t h e r e f o r e  r e v e a l e d  t o  h a v e  l i t t l e  u t i l i t y  
i n  p t e r o s a u r  t a x o n o m y .

Al t h o u g h  s o m e  a u t h o r s  h a v e  t r i e d  t o  p r o v i d e  
a  g e n e r a l  n o t i o n  o f  w h i c h  b o n e s  t e n d  t o  f u s e  
e a r l i e r  t h a n  o t h e r s  ( e . g . ,  K e l l n e r  a n d  To m i d a  
2 0 0 0 ) ,  t h e r e  i s  a  g e n e r a l  l a c k  o f  r e f i n e m e n t  
r e g a r d i n g  t h e  o n t o g e n e t i c  f u s i o n  s e q u e n c e  i n  
p t e r o s a u r s .  Aw a r e  o f  t h e  c o m p l e x i t y  r e l a t e d  w i t h  
t h i s  i s s u e  t h a t  i n c l u d e s  t h e  l i k e l i h o o d  o f  s p e c i e s  
a n d  g r o u p s  o f  s p e c i e s  d e v e l o p i n g  d i s t i n c t  
o n t o g e n e t i c  p a t h s ,  h e r e  I s h o w  a  p r e l i m i n a r y  
a t t e m p t  t o  p r o v i d e  a n  o n t o g e n e t i c  r e f i n e m e n t  
w i t h i n  t h e  Pt e r o s a u r i a  t h a t  m i g h t  a l s o  b e  
a p p l i c a b l e  a t  l e a s t  t o  t h e i r  c l o s e r  r e l a t i v e s .

It  h a s  b e e n  o b s e r v e d  t h a t  s e v e r a l  b o n e s  o r  
c o m p l e x  o f  b o n e s  t e n d  t o  f u s e  i n  a d u l t  p t e r o s a u r  
s p e c i m e n s .  Re g a r d i n g  t h e  s k u l l ,  t h e r e  i s  a  t e n d e n c y  
o f  m o s t  e l e m e n t s  t o  f u s e  c o m p l e t e l y  d u r i n g  
o n t o g e n y  s o m e h o w  s i m i l a r  t o  w h a t  h a p p e n s  i n  
b i r d s ,  b u t  p e r h a p s  a t  a  s l o w e r  p a c e .  Th e  s a m e  i s  t r u e  
f o r  t h e  l o w e r  j a w ,  w h e r e  t h e  s u t u r e  o f  t h e  p o s t e r i o r  
b o n e s  ( e . g . ,  a n g u l a r ,  s u r a n g u l a r )  a r e  c l o s e d  i n  
o n t o g e n e t i c a l l y  m o r e  d e v e l o p e d  i n d i v i d u a l s .  

Co n c e r n i n g  t h e  p o s t c r a n i a l  s k e l e t o n ,  t h e  
f o l l o w i n g  e l e m e n t s  h a v e  b e e n  o b s e r v e d  t o  f u s e  i n  
p t e r o s a u r s :  v e r t e b r a l  c e n t r u m  a n d  n e u r a l  a r c h e s ,  
d o r s a l  v e r t e b r a e  f o r m i n g  a  n o t a r i u m  ( w i t h  a  d i s t i n c t  
n u m b e r  o f  e l e m e n t s ) ,  s a c r a l  v e r t e b r a e  ( a l s o  w i t h  a  
d i f f e r e n t  n u m b e r  o f  e l e m e n t s ) ,  s c a p u l a  a n d  c o r a c o i d ,  
t w o  e p i p h y s e s  a t  t h e  d i s t a l  p o r t i o n  o f  t h e  h u m e r u s ,  
o n e  e p i p h y s e a l  p l a t e  a t  t h e  p r o x i m a l  a r t i c u l a t i o n  
o f  t h e  u l n a ,  t h e  e l e m e n t s  o f  t h e  p r o x i m a l  c a r p a l s  
s e r i e s  ( t w o ) ,  t h e  e l e m e n t s  o f  t h e  d i s t a l  c a r p a l  s e r i e s  
( u p  t o  f o u r ) ,  t h e  e x t e n s o r  t e n d o n  p r o c e s s  o f  t h e  
first wing phalanx, pelvic elements (ilium, pubis 
a n d  i s c h i u m ) ,  o p p o s i t e  p r e p u b i a ,  p e l v i c  e l e m e n t s  
with the sacrum, fibula with tibia, proximal tarsals 
( c a l c a n e u m  a n d  a s t r a g a l u s ) ,  a n d  t h e  p r o x i m a l  
t a r s a l s  w i t h  t i b i a  ( f o r m i n g  a  t i b i o t a r s u s ) .  B a s e d  o n  
s e v e r a l  o b s e r v a t i o n s  o f  t h e  f u s i o n  o f  t h e s e  b o n e s  
d o n e  o n  n o n - p t e r o d a c t y l o i d s  ( e . g . ,  We l l n h o f e r  
1 9 7 5 a ,  b ,  c ,  B e n n e t t  1 9 9 5 ,  D a l l a  V e c c h i a  2 0 0 3 a ,  
2 0 0 9 ,  Wa n g  e t  a l .  2 0 1 0 )  a n d  p t e r o d a c t y l o i d s  ( e . g . ,  
B e n n e t t  1 9 9 3 ,  1 9 9 6 ,  K e l l n e r  a n d  To m i d a  2 0 0 0 ) ,  a  
preliminary classification of six ontogenetic states 
( OS)  i s  p r o p o s e d  a n d  d i s c u s s e d  b e l o w .  It  s h o u l d  
b e  n o t e d  t h a t  t h e  c u r r e n t  k n o w l e d g e  o n  g r o w t h  
v a r i a t i o n  w i t h i n  t h e  Pt e r o s a u r i a  d o e s  n o t  a l l o w  
t h e  e s t a b l i s h m e n t  o f  a  c o m p l e t e  s e q u e n c e  o f  a l l  
p o s t c r a n i a l  e l e m e n t s  t h a t  f u s e  d u r i n g  g r o w t h .

OS1  -  a l l  b o n e s  o r  c o m p l e x  o f  b o n e s  u n f u s e d ,  
ossification of some elements like the sternum 
a n d  t h e  a r t i c u l a t i o n s  o f  s o m e  l o n g  b o n e s  ( u l n a ,  
r a d i u s ,  w i n g  p h a l a n g e s ,  t i b i a )  p r e s e n t ,  b u t  n o t  f u l l y  
d e v e l o p e d .  Th i s  i s  t h e  c o n d i t i o n  o f  h a t c h l i n g s .

OS2 - all bones ossified although the degree of 
ossification might vary, with all long bones having 
t h e i r  a r t i c u l a r  e n d s  m o l d e d .  Th e  t e x t u r e  o f  t h e  
e x t e r n a l  b o n e  s u r f a c e  i s  i m m a t u r e ,  s h o w i n g  p i t s  a n d  
s m a l l  s t r u t s  o f  b o n e s .  OS2  r e p r e s e n t s  t h e  c o n d i t i o n  
o f  j u v e n i l e s .  It  s h o u l d  b e  n o t e d  t h a t  i n  m o s t  d e r i v e d  
p t e r o s a u r s  a n d  i n  s o m e  n o n - p t e r o d a c t y l o i d s ,  t h e  
d e n t a r i e s  ( a n d  l i k e l y  a l l  c r a n i a l  e l e m e n t s )  a r e  a l s o  
u n f u s e d .  H o w e v e r ,  i n  s o m e  n o n - p t e r o d a c t y l o i d s ,  t h e  
d e n t a r i e s  d o  n o t  f u s e  e v e n  i n  a d u l t  i n d i v i d u a l s  s u c h  
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a s  i n  t h e  h o l o t y p e  o f  E u dim o rp h o do n ranz ii.  In  t h i s  
r e s p e c t ,  t h e  f u s i o n  o f  t h e  d e n t a r i e s  s h o w  b o t h ,  a n  
o n t o g e n e t i c  c o n d i t i o n  ( f o r  m o s t  p t e r o s a u r s )  a n d  a l s o  a  
p h y l o g e n e t i c  s i g n a l  ( f o r  s o m e  n o n - p t e r o d a c t y l o i d s ) ,  
a l t h o u g h  t h e  l a t t e r  n e e d s  f u r t h e r  i n v e s t i g a t i o n .

OS3  -  f u s e d  s a c r a l  v e r t e b r a e ,  f o l l o w e d  b y  f u s i o n  
o f  t h e  c a r p a l  e l e m e n t s ,  w i t h  t h e  d i s t a l  c a r p a l  e l e m e n t s  
f u s i n g  e a r l i e r  t h a n  t h e  o n e s  o f  t h e  p r o x i m a l  s e r i e s .

OS4  -  s c a p u l a  a n d  c o r a c o i d  a r e  f u s e d ,  f o l l o w e d  
b y  t h e  p u b i s  a n d  i s c h i u m  t h a t  f o r m  a  p u b o i s c h i a d i c  
p l a t e .  Th e  i l i u m ,  h o w e v e r ,  i s  n o t  f u s e d  w i t h  t h e  
r e m a i n i n g  e l e m e n t s  o f  t h e  p e l v i c  g i r d l e  a t  t h i s  
o n t o g e n e t i c  s t a g e .

OS5  -  i l i u m  f u s e d  w i t h  t h e  p u b o i s c h i a d i c  p l a t e  
a n d  t h e  e x t e n s o r  t e n d o n  p r o c e s s  f u s e d  w i t h  t h e  
w i n g  p h a l a n x .

OS6 -  a l l  b o n e s  o r  c o m p l e x  o f  b o n e s  a r e  f u s e d .  
Th e  e p i p h y s e s  o f  t h e  h u m e r u s  a r e  a m o n g  t h e  l a s t  
b o n e s  t o  f u s e ,  w i t h  t h e  l a r g e r  d i s t a l  e p i p h y s e a l  p l a t e  
f u s i n g  b e f o r e  t h e  s m a l l e r  v e n t r o d i s t a l  e p i p h y s i s .  
F u r t h e r m o r e ,  t h e  e p i p h y s e a l  p l a t e  o f  t h e  p r o x i m a l  
a r t i c u l a t i o n  o f  t h e  u l n a  i s  a m o n g  t h e  l a s t  b o n e s  t o  
f u s e .  At  t h i s  s t a g e ,  o n t o g e n e t i c  m a t u r i t y  h a s  b e e n  
r e a c h e d  a n d  s p e c i m e n s  c a n  b e  c o n s i d e r e d  f u l l  
a d u l t s  f r o m  t h e  o n t o g e n e t i c  p o i n t  o f  v i e w .  

It  s h o u l d  b e  n o t e d  t h a t  e v e n  w h e n  p t e r o s a u r s  
reach OS6, this does not mean that ossification stops. 
On e  s p e c i m e n  o f  a n  a n h a n g u e r i d  p t e r o d a c t y l o i d  
( K e l l n e r  e t  a l .  2 0 1 3 )  h a s  a l l  b o n e s  f u s e d  a n d  
h i s t o l o g i c a l  t h i n  s e c t i o n s  s h o w  a  d e v e l o p e d  e x t e r n a l  
f u n d a m e n t a l  s y s t e m  s u g g e s t i n g  t h a t  g r o w t h  h a d  
e s s e n t i a l l y  c e a s e d  o r  w a s  o c c u r r i n g  a t  a  v e r y  l o w  r a t e  
w h e n  t h i s  a n i m a l  d i e d .  H o w e v e r ,  t h e  n e u r a l  s p i n e s  o f  
s o m e  d o r s a l  v e r t e b r a e  t h a t  f o r m  t h e  n o t a r i u m  w e r e  
s t i l l  i n  t h e  p r o c e s s  o f  b e i n g  t o t a l l y  c o n n e c t e d .  

In  s e v e r a l  p t e r o s a u r s  ( n o n - p t e r o d a c t y l o i d s  
a n d  p t e r o d a c t y l o i d s  a l i k e )  o p p o s i t e  p u b o i s c h i a d i c  
p l a t e s  f u s e  a n d  f o r m  a  v e n t r a l  p e l v i c  s y m p h y s i s .  
It  i s  n o t  c l e a r  i f  t h e  l a c k  o f  t h i s  f u s i o n  c o u l d  b e  
r e l a t e d  t o  s e x u a l  d i m o r p h i s m  s i n c e  a n  o p e n  p e l v i c  
s y m p h y s i s  a t  t h e  v e n t r a l  p o r t i o n  w o u l d  a l l o w  s o m e  
a p e r t u r e  o f  t h e  p e l v i s  d u r i n g  o v i p o s i t i o n .

Considering the classification above, the 
h o l o t y p e  o f  Arct ico dact y l u s cro m p t o nel l u s ( M GUH  
V P 3 3 9 3 )  a n d  E u dim o rp h o do n ranz ii ( M CSNB  
2 8 8 8 )  r e p r e s e n t  o n t o g e n e t i c  e x t r e m e s ,  OS2  a n d  
OS6 ,  r e s p e c t i v e l y .  Ne v e r t h e l e s s ,  t h e  a n a t o m i c a l  
d i f f e r e n c e s  a r e  s u b s t a n t i a l  a n d  J e n k i n s  e t  a l .  ( 2 0 0 1 )  
w e r e  c o r r e c t  i n  r a i s i n g  a  n e w  s p e c i e s  f o r  M GUH  
V P 3 3 9 3 ,  a  d e c i s i o n  t h a t  h a d  n o t  b e e n  q u e s t i o n e d  
i n  t h e  l i t e r a t u r e  a n d  t h e r e f o r e  w i l l  n o t  b e  f u r t h e r  
d i s c u s s e d  h e r e .

Th e  h o l o t y p e  o f  Carniadact y l u s ro senf el di 
( M F SN 1 7 9 7 )  a l s o  h a s  s e v e r a l  b o n e s  f u s e d ,  
including the extensor tendon process of the first 
w i n g  p h a l a n x  a n d  t h e r e f o r e  h a s  r e a c h e d  a t  l e a s t  
OS5 .  It  i s  n o t  e a s y  t o  b e  s u r e  i f  t h e  e p i p h y s e a l  b o n e s  
o f  u l n a  a n d  h u m e r u s  a r e  a l s o  f u s e d ,  t h e  m a i n  r e a s o n  
p r e c l u d i n g  t h e  a s s i g n m e n t  o f  M F SN 1 7 9 7  t o  OS6 .  
In  a d d i t i o n ,  t h e  p r o x i m a l  t a r s a l s  a r e  n o t  c o m p l e t e l y  
f u s e d  w i t h  t h e  t i b i a ,  a l t h o u g h  t h e  f u s i o n  p r o c e s s  
h a d  a l r e a d y  t a k e n  p l a c e  ( D a l l a  V e c c h i a  2 0 0 9 ) .

B a s e d  o n  t h e  s a m e  r e a s o n s ,  t h e  h o l o t y p e s  
o f  Berg am o dact y l u s w il di ( M PUM  6 0 0 9 )  a n d  
Au st riadraco  dal l av ecch iai ( B SP 1 9 9 4  I 5 1 )  h a v e  
a l s o  r e a c h e d  a t  l e a s t  OS5 ,  w h i c h  i s  s u p p o r t e d  
p a r t i c u l a r l y  b y  t h e  f u s e d  e x t e n s o r  t e n d o n  p r o c e s s .  
M o r e o v e r ,  B SP 1 9 9 4  I 5 1  h a s  t h e  i l i u m  f u s e d  t o  t h e  
p u b o i s c h i a d i c  p l a t e  ( n o t  v i s i b l e  i n  M PUM  6 0 0 9 ) ,  
w h i c h  i s  h e r e  r e g a r d e d  a s  a n o t h e r  i n d i c a t o r  o f  t h i s  
o n t o g e n e t i c  s t a g e .

Th e  h o l o t y p e s  o f  Carniadact y l u s ro senf el di 
( M F SN 1 7 9 7 ) ,  Au st riadraco  dal l av ecch iai ( B SP 
1 9 9 4  I 5 1 )  a n d  Berg am o dact y l u s w il di ( M PUM  
6 0 0 9 )  c l e a r l y  r e p r e s e n t  i n d i v i d u a l s  o f  t h e  s a m e  o r  
v e r y  s i m i l a r  o n t o g e n e t i c  a g e .  Th e r e f o r e ,  t h e  s e v e r a l  
a n a t o m i c a l  d i f f e r e n c e s  c a n n o t  b e  c o n s i d e r e d  a s  a  
r e s u l t  o f  o n t o g e n y .

Co n c e r n i n g  B SP 1 9 9 4  I 5 1 ,  t h e r e  s e e m s  l i t t l e  
d o u b t  t h a t  t h i s  s p e c i m e n  r e p r e s e n t s  a  n e w  s p e c i e s  
( e . g . ,  D a l l a  V e c c h i a  2 0 0 9 ) ,  b u t  t h e  t a x o n o m i c  s t a t u s  
o f  M PUM  6 0 0 9  i s  m o r e  p r o b l e m a t i c .  Wi l d  ( 1 9 7 8 )  
a n d  D a l l a  V e c c h i a  ( 2 0 0 9 )  h a v e  e a c h  r e f e r r e d  t h i s  
s p e c i m e n  t o  d i s t i n c t  p r e v i o u s l y  k n o w n  s p e c i e s .  
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As  h a s  b e e n  p o i n t e d  o u t ,  Wi l d  ( 1 9 7 8 )  r e g a r d e d  a l l  
d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  M PUM  6 0 0 9  a n d  h o l o t y p e  
o f  E u dim o rp h o do n ranz ii ( M CSNB  2 8 8 8 )  a s  
o n t o g e n e t i c ,  w h i c h  i s  d i s m i s s e d  h e r e  a n d  w a s  a l s o  
r e j e c t e d ,  a t  l e a s t  i n  p a r t ,  b y  s o m e  a u t h o r s  ( e . g . ,  
K e l l n e r  2 0 0 3 ,  D a l l a  V e c c h i a  2 0 0 9 ) .

Al t h o u g h  c o n c l u d i n g  t h a t  M PUM  6 0 0 9  w a s  
n o t  a  " v e r y  i m m a t u r e  i n d i v i d u a l " ,  D a l l a  V e c c h i a  
( 2 0 0 9 )  r e g a r d e d  t h i s  s p e c i m e n  t o  r e p r e s e n t  
Carniadact y l u s ro senf el di.  In d e e d ,  t h e r e  a r e  s o m e  
a n a t o m i c a l  s i m i l a r i t i e s  b e t w e e n  M PUM  6 0 0 9  a n d  
t h e  h o l o t y p e  o f  Carniadact y l u s ro senf el di ( M F SN 
1 7 9 7 ) ,  a s  h a s  b e e n  a c k n o w l e d g e d  h e r e ,  b u t  t h e r e  
are also significant differences, some observed by 
D a l l a  V e c c h i a  ( 2 0 0 9 )  a s  w e l l .  Am o n g  t h e  m o s t  
c o n s p i c u o u s  o n e ,  i s  t h e  p o s i t i o n  o f  t h e  l a s t  t o o t h  
o f  t h e  l o w e r  j a w ,  m o r e  p o s t e r i o r  l o c a t e d  i n  M PUM  
6 0 0 9 .  D a l l a  V e c c h i a  ( 2 0 0 9 )  s u s p e c t e d  t h a t  t h i s  
d i f f e r e n c e  m i g h t  b e  t a p h o n o m i c ,  a  h y p o t h e s i s  
t o  w h i c h  I h a v e  f o u n d  n o  s u p p o r t  d u r i n g  c l o s e  
e x a m i n a t i o n  o f  M F SN 1 7 9 7 .

Ot h e r  d i f f e r e n c e s  i n c l u d e  t h e  p r o p o r t i o n s  o f  
b o n e s  t h a t  w e r e  d i s m i s s e d  a s  p o s s i b l e  i n d i v i d u a l  
v a r i a t i o n s  ( D a l l a  V e c c h i a  2 0 0 9 ) .  H o w e v e r ,  s o m e  o f  
t h e  b o n e  r a t i o s  a r e  q u i t e  d i s t i n c t ,  s u c h  a s  t h e  r a t i o  o f  
t h e  w i n g  m e t a c a r p a l  IV  r e l a t i v e  t o  t h e  h u m e r u s  a n d  
t o  t h e  u l n a ,  a n d  t h e  r a t i o s  o f  t h e  f e m u r  r e l a t i v e  t o  t h e  
ulna and to the first wing phalanx. If these differences 
a r e  d u e  t o  i n d i v i d u a l  v a r i a t i o n  t h e n  p e r h a p s  t h e  r a t i o s  
o f  b o n e s  m i g h t  n o t  s h o w  a n y  t a x o n o m i c  s i g n a l  a t  a l l ,  
a  v i e w  t h a t  i s  n o t  a d v o c a t e d  h e r e .

Furthermore, the significant size difference 
b e t w e e n  t h e s e  t w o  s p e c i m e n s  o f  t h e  s a m e  
o n t o g e n e t i c  s t a g e  m u s t  b e  e m p h a s i z e d ,  w i t h  t h e  
m a x i m i z e d  w i n g s p a n  o f  M PUM  6 0 0 9  b e i n g  a r o u n d  
6 0 %  t h e  m a x w s  o f  t h e  h o l o t y p e  o f  Carniadact y l u s 
ro senf el di ( M F SN 1 7 9 7 ) .  Th e o r e t i c a l l y ,  i t  m i g h t  b e  
p o s s i b l e  t h a t  M F SN 1 7 9 7  w a s  a  g i a n t  o r  t h a t  M PUM  
6 0 0 9  w a s  a  d w a r f  o f  a  s a m e  s p e c i e s  t h a t  l i v e d  ( o r  
d i e d )  i n  d i s t i n c t  i s l a n d s  d u r i n g  t h e  Tr i a s s i c  t i m e s  
( a s  p a l e o g e o g r a p h i c  r e c o n s t r u c t i o n s  h a v e  s h o w n ,  
s e e  D a l l a  V e c c h i a  2 0 1 4 ) .  H o w e v e r ,  i n  m y  o p i n i o n ,  

t h e  a n a t o m i c a l  d i f f e r e n c e s  a r g u e  a g a i n s t  t h e s e  
i n t e r p r e t a t i o n s .  Th e  h o l o t y p e  o f  Berg am o dact y l u s 
w il di ( M PUM  6 0 0 9 )  h a s  t w o  o f  t h e  m a i n  q u a l i t i e s  
t o  b e  r e c o g n i z e d  a s  a  n e w  s p e c i e s  ( s e e  K e l l n e r  
2 0 1 0 ) :  d i f f e r e n c e s  i n  a n a t o m y  a n d  p r o v e n a n c e  
f r o m  a  d i s t i n c t  s t r a t i g r a p h i c  l a y e r .  

Th e r e  h a s  b e e n  a n  i n t e r e s t i n g  d i s c u s s i o n  i n  t h e  
l i t e r a t u r e  r e g a r d i n g  t h e  s o - c a l l e d  ̀ t y p o l o g i c a l ´  v ersu s 
` r e a l i s t i c ´  a p p r o a c h  t o  t a x o n o m y  o f  f o s s i l s  ( e . g . ,  
B e n n e t t  1 9 9 6 ) ,  i n  w h i c h  t h e  m a i n  q u e s t i o n  r e s i d e s  
o n  h o w  a n a t o m i c a l  d i f f e r e n c e s  s h o u l d  b e  e v a l u a t e d .  
Th e  k e y  a r g u m e n t s  f o r  t h e  ̀ r e a l i s t i c ´  a p p r o a c h  i s  t h e  
f a c t  t h a t  i n  n a t u r e  s e v e r a l  a n a t o m i c a l  v a r i a t i o n s  a r e  
o b s e r v e d  i n  r e c e n t  p o p u l a t i o n s  a n d  t h e y  s h o u l d  b e  
e x p e c t e d  t o  b e  f o u n d  i n  t h e  f o s s i l  r e c o r d  a s  w e l l .  
Gr a n t e d  t h a t  t h i s  c o u l d  b e  t h e  c a s e ,  i n  m y  o p i n i o n  
the only way that one could confidently address 
t h i s  i s s u e  i s  h a v i n g  s p e c i m e n s  t h a t  m a k e  p a r t  o f  t h e  
s a m e  o r  a t  l e a s t  s i m i l a r  p o p u l a t i o n s  a t  h a n d .  Th i s  c a n  
o n l y  h a p p e n  w i t h  t h e  d i s c o v e r y  o f  b o n e - b e d s  w i t h  
c o m p l e t e  ( o r  n e a r l y  c o m p l e t e )  m a t e r i a l .  So  f a r ,  o n l y  
t h r e e  o f  s u c h  p t e r o s a u r  a c c u m u l a t i o n s  h a v e  b e e n  
d i s c o v e r e d  ( Ch i a p p e  e t  a l .  1 9 9 8 ,  Wa n g  e t  a l .  2 0 1 4 ,  
Manzig et al. 2014), and the development of specific 
s t u d i e s  o n  t h i s  m a t e r i a l  ( e . g . ,  p a l e o h i s t o l o g y ,  d e t a i l e d  
o n t o g e n e t i c  a n a l y s e s )  m i g h t  p r o v i d e  a n  o p p o r t u n i t y  
t o  b e t t e r  a d d r e s s  t h i s  i s s u e .

L a s t l y ,  a  f r a g m e n t  o f  a  l o w e r  j a w  t h a t  w a s  
t e n t a t i v e l y  r e f e r r e d  t o  E u dim o rp h o do n m i g h t  
r e p r e s e n t  t h e  o l d e s t  p t e r o s a u r  k n o w n  s o  f a r  a n d  i s  
c u r r e n t l y  u n d e r  s t u d y  ( An d r e s  a n d  M y e r s  2 0 1 3 ) .  
B y  e x a m i n i n g  t h e  p u b l i s h e d  p i c t u r e s  o f  t h i s  
material (Murry 1986: figs. 9.5H) it is unlikely that 
t h i s  s p e c i m e n  c o u l d  b e  c o n c l u s i v e l y  r e f e r r e d  t o  t h i s  
g e n u s  a n d  p r o b a b l e  r e p r e s e n t s  a  n e w  t a x o n ,  f u r t h e r  
i n c r e a s i n g  t h e  Tr i a s s i c  p t e r o s a u r  d i v e r s i t y .  

C O N C L U S I O N

So m e  s p e c i m e n s  a s s i g n e d  t o  t h e  g e n u s  E u dim o rp h o n 
a n d  t o  t h e  s p e c i e s  E u dim o rp h o do n ranz ii h a v e  
been reviewed, and based on significant anatomical 
d i f f e r e n c e s  a s s i g n e d  t o  n e w  t a x a :  Arct ico dact y l u s 
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cro m p t o nel l u s ( c o m b .  n o v . ) ,  Au st riadraco  
dal l av ecch iai ( g e n .  e t  s p .  n o v . )  a n d  Berg am o dact y l u s 
w il di ( g e n .  e t  s p .  n o v . ) .  An  a n a l y s i s  o f  p t e r o s a u r  
o n t o g e n y  l e a d s  t o  t h e  r e c o g n i t i o n  o f  d i s t i n c t  
ontogenetic stages (OS), leading to the definition 
o f  s i x  c l a s s e s  ( OS1 - OS6 ) .  B a s e d  o n  t h e s e ,  t h e  
h o l o t y p e  o f  Arct ico dact y l u s cro m p t o nel l u s ( M GUH  
V P 3 3 9 3 )  b e l o n g s  t o  OS2 ,  b u t  t h e  c o n s p i c u o u s  
a n a t o m i c a l  d i f f e r e n c e s  d i s t i n g u i s h e s  i t  f r o m  a l l  o t h e r  
b a s a l  p t e r o s a u r s .  Th e  h o l o t y p e s  o f  Au st riadraco  
dal l av ecch iai ( B SP 1 9 9 4  I 5 1 )  a n d  Berg am o dact y l u s 
w il di ( M PUM  6 0 0 9 )  r e p r e s e n t  i n d i v i d u a l s  t h a t  h a v e  
r e a c h e d  a t  l e a s t  OS5 ,  t h e  s a m e  o n t o g e n e t i c  s t a g e  a s  
t h e  h o l o t y p e  o f  Carniadact y l u s ro senf el di ( M F SN 
1 7 9 7 ) ,  a n d  t h e r e f o r e  t h e  a n a t o m i c a l  d i f f e r e n c e s  
o b s e r v e d  b e t w e e n  t h e m  c a n n o t  b e  e x p l a i n e d  b y  
o n t o g e n y .  In  a d d i t i o n ,  Berg am o dact y l u s w il di i s  
significantly smaller than Carniadact y l u s ro senf el di 
w i t h  t h e  m a x w s  o f  t h e  h o l o t y p e  ( M PUM  6 0 0 9 )  
a r o u n d  6 0 %  t h a t  o f  Carniadact y l u s ro senf el di 
( M F SN 1 7 9 7 ) .  Al t h o u g h  i t  i s  h y p o t h e t i c a l l y  p o s s i b l e  
t h a t  t h e s e  s p e c i m e n s  f o u n d  i n  d i s t i n c t  i s l a n d s  o f  
t h e  Tr i a s s i c  a n d  o f  e q u a l  o n t o g e n e t i c  s t a g e s  m i g h t  
r e p r e s e n t  e x t r e m e s  o f  g r o w t h  o f  t h e  s a m e  s p e c i e s  
(sexual dimorphisms being excluded), the significant 
a n a t o m i c a l  d i f f e r e n c e s ,  w h i c h  i n c l u d e  s u b s t a n t i a l  
v a r i a t i o n  i n  t h e  p r o p o r t i o n s  o f  s o m e  b o n e s ,  a r g u e  
a g a i n s t  t h i s  i n t e r p r e t a t i o n  a n d  s u g g e s t  t h a t  t h e y  
b e l o n g  t o  d i s t i n c t  s p e c i e s .  Gr a n t e d  t h a t  m o r e  
specimens and a better refinement of ontogenetic age 
b a s e d  o n  o s t e o l o g i c a l  m a t u r i t y  i s  p a r a m o u n t  t o  b e t t e r  
understand the significance of anatomical differences 
w i t h i n  t h e  Pt e r o s a u r i a ,  t h e  r e s u l t s  p r e s e n t e d  h e r e  
s h o w  t h a t  t h e  d i v e r s i t y  o f  t h o s e  v o l a n t  r e p t i l e s  i n  
t h e  L a t e  Tr i a s s i c  i s  g r e a t e r  t h a n  p r e v i o u s l y  t h o u g h t ,  
p u s h i n g  t h e  o r i g i n s  o f  t h i s  c l a d e  b a c k  t o  a t  l e a s t  t o  
t h e  M i d d l e  Tr i a s s i c .
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R E S U M O

E u dim o rp h o do n ranz ii f o i  o  p r i m e i r o  p t e r o s s a u r o  
d e s c r i t o  d o  Tr i á s s i c o  e ,  b a s e a d o  n a  o c o r r ê n c i a  
d e  d e n t e s  m u l t i c u s p i d a d o s ,  d i v e r s o s  e x e m p l a r e s  
f o r a m  r e f e r i d o s  a  e s s e  t á x o n .  Um a  v e z  q u e  e s s a  
c a r a c t e r í s t i c a  d e n t á r i a  f o i  o b s e r v a d a  e m  d i v e r s o s  o u t r o s  
p t e r o s s a u r o s ,  a  r e v i s ã o  d e  a l g u n s  e s p é c i m e s  r e f e r i d o s  
a  E u dim o rp h o do n r e v e l o u  q u e  e s t e s  r e p r e s e n t a m  o s  
s e g u i n t e s  n o v o s  t á x o n s :  Arct ico dact y l u s cro m p t o nel l u s 
( c o m b .  n o v . ) ,  Au st riadraco  dal l av ecch iai ( g e n .  e t  
s p .  n o v . )  e  Berg am o dact y l u s w il di ( g e n .  e t  s p .  n o v . ) .  
Um a  a n á l i s e  p r e l i m i n a r  d a  o n t o g e n i a  d e  p t e r o s s a u r o s  
levou a identificação de seis classes ontogenéticas 
(OS1-6). De acordo com essa classificação, o holótipo 
d e  Arct ico dact y l u s cro m p t o nel l u s a t i n g i u  o  e s t á g i o  
OS2 .  M e s m o  l e v a n d o  e m  c o n t a  a  m a r c a d a  d i f e r e n ç a  
o n t o g e n é t i c a  e n t r e  e s s e  e s p é c i m e  e  o s  d e m a i s ,  a s  
d i f e r e n ç a s  a n a t ô m i c a s  o  e x c l u e m  d e  E u dim o rp h o do n.  
Os  h o l ó t i p o s  d e  Au st riadraco  dal l av ecch iai Berg a-
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m o dact y l u s w il di e  Carniadact y l u s ro senf el di a t i n g i r a m  
a o  m e n o s  o  e s t á g i o  OS5 ,  d e m o n s t r a n d o  q u e  a s  d i f e r e n ç a s  
a n a t ô m i c a s  o b s e r v a d a s  n ã o  p o d e m  s e r  e x p l i c a d a s  p e l a  
o n t o g e n i a .  Ad e m a i s ,  Berg am o dact y l u s w il di a t i n g e  
a p r o x i m a d a m e n t e  6 0 %  d a  a b e r t u r a  a l a r  m a x i m i z a d a  
d e  Carniadact y l u s ro senf el di e  c o r r o b o r a  c o m  a  n o ç ã o  
d e  q u e  e s s a s  e s p é c i e s  e n c o n t r a d a s  e m  d i s t i n t a s  i l h a s  
existentes durante o Triássico não eram conspecíficas. O 
p r e s e n t e  e s t u d o  a u m e n t a  a  d i v e r s i d a d e  d e  p t e r o s s a u r o s  
t r i á s s i c o s  e  i n d i c a  q u e  a  o r i g e m  d o  c l a d o  t e r i a  o c o r r i d o  
n o  Tr i á s s i c o  M é d i o .

P a l a v r a s - c h a v e :  Pt e r o s a u r i a ,  On t o g e n i a ,  E u dim o rp h o do n,  
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R E F E R E N C E S

AND RES B  AND  M YERS TS.  2 0 1 3 .  L o n e  St a r  Pt e r o s a u r s .  Ea r t h  
Environmental Scientific Transaction Royal Society 
Ed i n b u r g h  1 0 3 :  3 8 3 - 3 9 8 .

B ARRETT PM ,  B UTL ER RJ ,  ED WARD S NP AND  M IL NER AR.  
2 0 0 8 .  Pt e r o s a u r  d i s t r i b u t i o n  i n  t i m e  a n d  s p a c e :  a n  a t l a s .  
Z i t t e l i a n a  B 2 8 :  6 1 - 1 0 7 .

B ENNETT SC.  1 9 9 3 .  Th e  o n t o g e n y  i n  P t erano do n a n d  o t h e r  
p t e r o s a u r s .  Pa l e o b i o l o g y  1 9 ( 1 ) :  9 2 - 1 0 6 .

B ENNETT SC.  1 9 9 5 .  A s t a t i s t i c a l  s t u d y  o f  R h am p h o rh y nch u s 
f r o m  t h e  So l n h o f e n  L i m e s t o n e  o f  Ge r m a n y :  Ye a r - c l a s s e s  
o f  a  s i n g l e  l a r g e  s p e c i e s .  J  Pa l e o n t  6 9 :  5 6 9 - 5 8 0 .

B ENNETT SC.  1 9 9 6 .  Ye a r - c l a s s e s  o f  p t e r o s a u r s  f r o m  t h e  
So l n h o f e n  l i m e s t o n e s  o f  Ge r m a n y :  t a x o n o m i c  a n d  
s y s t e m a t i c  i m p l i c a t i o n s .  J  V e r t  Pa l e o n t  1 6 :  4 3 2 - 4 4 4 .

B ENNETT SC.  2 0 1 3 .  A Re b u t t a l  t o  Ne s b i t t  &  H o n e ´ s  " An  
e x t e r n a l  m a n d i b u l a r  f e n e s t r a  a n d  o t h e r  a r c h o s a u r i f o r m  
c h a r a c t e r s  i n  b a s a l  p t e r o s a u r s " .  In :  Sa y ã o  J M ,  Co s t a  F R,  
B a n t i m  RAM  a n d  K e l l n e r  AWA ( Ed s ) ,  Ri o  Pt e r o  2 0 1 3 ,  
p .  1 9 - 2 2 .

B ENNETT SC.  In  p r e s s .  An  e x t e r n a l  m a n d i b u l a r  f e n e s t r a  a n d  
o t h e r  a r c h o s a u r i f o r m  c h a r a c t e r s .  H i s t  B i o l .  

B UTL ER RJ ,  B ARRETT PM  AND  GOWER D J .  2 0 0 9 .  
Po s t c r a n i a l  s k e l e t a l  p n e u m a c i t y  a n d  a i r - s a c s  i n  t h e  
e a r l i e s t  p t e r o s a u r s .  B i o l  L e t t  5 :  5 5 7 - 5 6 0 .  d o i :  1 0 . 1 0 9 8 /
r s b l . 2 0 0 9 . 0 1 3 9 .

CH IAPPE L M ,  RIV AROL A D ,  ROM ERO E,  D AV IL A S AND  
COD ORNIU L .  1 9 9 8 .  Re c e n t  Ad v a n c e s  i n  t h e  Pa l e o n t o l o g y  
o f  t h e  L o w e r  Cr e t a c e o u s  L a g a r c i t o  F o r m a t i o n  ( Pa r q u e  
Na c i o n a l  Si e r r a  d e  L a s  Q u i j a d a s ,  Sa n  L u i s ,  Ar g e n t i n a ) .  
In :  L u c a s  SG,  K i r k l a n d  J L  a n d  Es t e p  J W ( Ed s ) ,  L o w e r  
a n d  M i d d l e  Cr e t a c e o u s  Te r r e s t r i a l  Ec o s y s t e m s ,  Ne w  
M e x i c o :  M u s e u m  o f  Na t u r a l  H i s t o r y  a n d  Sc i e n c e  
B u l l e t i n  1 4 : 1 8 7 - 1 9 2 .

CH INSAM Y A,  COD ORNIÚ  L  AND  CH IAPPE L .  2 0 0 8 .  
Developmental growth patterns of the filter-feeder 
p t e r o s a u r ,  P t ero dau st ro  g u inaz u i.  B i o l  L e t t  4 :  2 8 2 - 2 8 5 .

D AL L A V ECCH IA F M .  1 9 9 5 .  A n e w  p t e r o s a u r  ( Re p t i l i a ,  Pt e r o s a u r i a )  
f r o m  t h e  No r i a n  ( L a t e  Tr i a s s i c )  o f  F r i u l i  ( No r t h  Ea s t e r n  It a l y ) .  
Pr e l i m i n a r y  n o t e .  Go r t a n i a .  At t i  M u s  F r i u l  St  Na t  1 6 :  5 9 - 6 6 .

D AL L A V ECCH IA F M .  2 0 0 3 a .  Ne w  m o r p h o l o g i c a l  o b s e r v a t i o n s  
o n  Tr i a s s i c  p t e r o s a u r s .  In :  B u f f e t a u t  E a n d  M a z i n  J - M  
( Ed s ) ,  Ev o l u t i o n  a n d  Pa l a e o b i o l o g y  o f  Pt e r o s a u r s .  Ge o l  
So c  L o n d o n ,  Sp e c  Pu b l  2 1 7 :  2 3 - 4 3 .

D AL L A V ECCH IA F M .  2 0 0 3 b .  A r e v i e w  o f  t h e  Tr i a s s i c  p t e r o s a u r  
record. Riv Mus Civ Sci Nat “E. Caffi” Bergamo 22: 12-29.

D AL L A V ECCH IA F M .  2 0 0 9 .  An a t o m y  a n d  s y s t e m a t i c s  o f  
t h e  p t e r o s a u r  Carniadact y l u s g e n .  n .  ro senf el di ( D a l l a  
V e c c h i a ,  1 9 9 5 ) .  Ri v  It  Pa l e o n t  St r a t  1 1 5 ( 2 ) : 1 5 9 - 1 8 8 .

D AL L A V ECCH IA F M .  2 0 1 4 .  Gl i  p t e r o s a u r i  t r i a s s i c i .  M e m o r i e  
d e l  M u s e o  F r i u l a n o  d i  St o r i a  Na t u r a l e ,  p u b b l i c a z i o n e  n .  
54, 319 p., 266 figs, Museo Friulano di Storia Naturale, 
Ud i n e .  ( In  It a l i a n ) .

ED M UND  AG.  1 9 6 9 .  D e n t i t i o n .  In :  Ga n s  C,  B e l - L a i r s  AD ’ A 
a n d  Pa r s o n s  N ( Ed s ) ,  B i o l o g y  o f  t h e  Re p t i l i a .  Ac a d e m i c  
Pr e s s  1 :  1 1 7 - 2 0 0 .

J ENK INS J R F A,  SH UB IN NH ,  GATESY SM  AND  PAD IAN K .  2 0 0 1 .  A 
d i m i n u t i v e  p t e r o s a u r  ( Pt e r o s a u r i a :  Eu d i m o r p h o d o n t i d a e )  
f r o m  t h e  Gr e e n l a n d i c  Tr i a s s i c .  B u l l  M u s  Co m p  Z o o l  
1 5 6 ( 1 ) :  5 1 - 1 7 0 .

K EL L NER AWA.  2 0 0 1 .  Ne w  h y p o t h e s i s  o f  Pt e r o s a u r  Ph y l o g e n y .  
In :  B a r r o s  L M ,  Nu v e n s  PC a n d  F i l g u e i r a  J B M  ( Ed s ) ,  I e  II 
Si m p ó s i o s  s o b r e  a  B a c i a  d o  Ar a r i p e  e  b a c i a s  i n t e r i o r e s  d o  
No r d e s t e ,  Co m u n i c a ç õ e s .  Cr a t o ,  p .  2 4 9 - 2 5 8 .

K EL L NER AWA.  2 0 0 3 .  Pt e r o s a u r  p h y l o g e n y  a n d  c o m m e n t s  
o n  t h e  e v o l u t i o n a r y  h i s t o r y  o f  t h e  g r o u p .  In :  B u f f e t a u t  E 
a n d  M a z i n  J - M  ( Ed s ) ,  Ev o l u t i o n  a n d  Pa l a e o b i o l o g y  o f  
Pt e r o s a u r s .  Ge o l  So c  L o n d o n ,  Sp e c  Pu b l  2 1 7 :  1 0 5 - 1 3 7 .

K EL L NER AWA.  2 0 1 0 .  Co m m e n t s  o n  t h e  Pt e r a n o d o n t i d a e  
( Pt e r o s a u r i a ,  Pt e r o d a c t y l o i d e a )  w i t h  t h e  d e s c r i p t i o n  o f  
t w o  n e w  s p e c i e s .  An  Ac a d  B r a s  Ci e n c  8 2 :  1 0 6 3 - 1 0 8 4 .

K EL L NER AWA,  CAM POS D A,  SAYÃ O J M ,  SARAIV A AAF ,  
ROD RIGUES T,  OL IV EIRA G,  CRUZ  L A,  COSTA F R,  SIL V A 
H P AND  F ERREIRA J S.  2 0 1 3 .  The largest flying reptile 
f r o m  Go n d w a n a :  a  n e w  s p e c i m e n  o f  T ro p eo g nat h u s c f .  
T .  m esem b rinu s We l l n h o f e r ,  1 9 8 7  ( Pt e r o d a c t y l o i d e a ,  
An h a n g u e r i d a e )  a n d  o t h e r  l a r g e  p t e r o s a u r s  f r o m  t h e  
Ro m u a l d o  F o r m a t i o n ,  L o w e r  Cr e t a c e o u s ,  B r a z i l .  An  Ac a d  
B r a s  Ci e n c  8 5 :  1 1 3 - 1 3 5 .

K EL L NER AWA AND  TOM ID A Y.  2 0 0 0 .  D e s c r i p t i o n  o f  a  n e w  
s p e c i e s  o f  An h a n g u e r i d a e  ( Pt e r o d a c t y l o i d e a )  w i t h  
c o m m e n t s  o n  t h e  p t e r o s a u r  f a u n a  f r o m  t h e  Sa n t a n a  
F o r m a t i o n  ( Ap t i a n - Al b i a n ) ,  No r t h  e a s t e r n  B r a z i l .  Na t  Sc i  
M u s e u m  M o n o g  1 7 :  1 - 1 3 5 .

M ANZ IG PC,  K EL L NER AWA,  WEINSCH Ü TZ  L C,  F RAGOSO CE,  
V EGA CS,  GUIM ARÃ ES GB ,  GOD OY L C,  L ICCARD O A,  
RICETTI J H Z  AND  M OURA CC.  2 0 1 4 .  D i s c o v e r y  o f  a  r a r e  
p t e r o s a u r  b o n e  b e d  i n  a  Cr e t a c e o u s  D e s e r t  w i t h  i n s i g h t s  
on ontogeny and behavior of flying reptiles. Plos One 
9 ( 8 ) :  e 1 0 0 0 0 5  ( d o i : 1 0 . 1 3 7 1 / j o u r n a l . p o n e . 0 1 0 0 0 0 0 5 ) .

M URRY PA.  1 9 8 6 .  V e r t e b r a t e  p a l e o n t o l o g y  o f  t h e  D o c k u m  
Gr o u p ,  w e s t e r n  Te x a s  a n d  e a s t e r n  Ne w  M e x i c o .  In :  
Pa d i a n  K  ( Ed ) ,  Th e  B e g i n n i n g  o f  t h e  Ag e  o f  D i n o s a u r s ,  
p .  1 0 9 - 1 3 7 .  Ca m b r i d g e ,  UK :  Ca m b r i d g e  Un i v e r s i t y  Pr e s s .



An Acad Bras Cienc ( 2 0 1 5 )  87 ( 2 )

6 89TRISSIC PTEROSAURS ONTOGENY NEW TAXA

NESB ITT SJ  AND  H ONE D WE.  2 0 1 0 .  An  e x t e r n a l  m a n d i b u l a r  
f e n e s t r a  a n d  o t h e r  a r c h o s a u r i f o r m  c h a r a c t e r  s t a t e s  i n  b a s a l  
p t e r o s a u r s .  Pa l a e o d i v e r s i t y  3 :  2 2 5 - 2 3 3 .

PAD IAN K .  1 9 8 3 .  A functional analysis of flying and walking in 
p t e r o s a u r s .  Pa l e o b i o l o g y  9 :  2 1 8 - 2 3 9 .

SAYÃ O J M .  2 0 0 3 .  H i s t o v a r i a b i l i t y  i n  b o n e s  o f  t w o  
p t e r o d a c t y l o i d  p t e r o s a u r s  f r o m  t h e  Sa n t a n a  F o r m a t i o n ,  
Ar a r i p e  B a s i n ,  B r a z i l :  p r e l i m i n a r y  r e s u l t s .  In :  B u f f e t a u t  
E a n d  M a z i n  J - M  ( Ed s ) ,  Ev o l u t i o n  a n d  Pa l a e o b i o l o g y  o f  
Pt e r o s a u r s .  Ge o l  So c  L o n d o n ,  Sp e c  Pu b l  2 1 7 :  3 3 5 - 3 4 2 .

WANG X,  K EL L NER AWA,  J IANG S,  CH ENG X,  M ENG X 
AND  ROD RIGUES T.  2 0 1 0 .  Ne w  l o n g - t a i l e d  p t e r o s a u r s  
( Wu k o n g o p t e r i d a e )  f r o m  w e s t e r n  L i a o n i n g ,  Ch i n a .  An  
Ac a d  B r a s  Ci e n c  8 2 :  1 0 4 5 - 1 0 6 2 .

WANG XL  ET AL .  2 0 1 4 .  Se x u a l l y  D i m o r p h i c  Tr i d i m e n s i o n a l l y  
Pr e s e r v e d  Pt e r o s a u r s  a n d  Th e i r  Eg g s  f r o m  Ch i n a .  Cu r r  
B i o l  2 4 ( 1 2 ) :  1 3 2 3 - 1 3 3 0  ( d o i  1 0 . 1 0 1 6 / j . c u b . 2 0 1 4 . 0 4 . 0 5 4 ) .

WEL L NH OF ER P.  1 9 7 4 .  Cam p y l o g nat h o ides l iasicu s 
( Q u e n s t e d t )  a n  Up p e r  L i a s s i c  p t e r o s a u r  f r o m  H o l z m a d e n  -  
t h e  Pi t t s b u r g h  s p e c i m e n .  An n  Ca r n e g i e  M u s e u m  4 5 :  5 - 3 4 .

WEL L NH OF ER P.  1 9 7 5 a .  D i e  Rh a m p h o r h y n c h o i d e a  ( Pt e r o -
s a u r i a )  d e r  Ob e r j u r a - Pl a t t e n k a l k e  Sü d d e u t s c h l a n d s .  Te i l  
I:  Al l g e m a i n e  Sk e l e t t m o r p h o l o g i e .  Pa l a e o n t o g r a p h i c a  A 
1 4 8 :  1 - 3 3 .

WEL L NH OF ER P.  1 9 7 5 b .  D i e  Rh a m p h o r h y n c h o i d e a  ( Pt e r o -
s a u r i a )  d e r  Ob e r j u r a - Pl a t t e n k a l k e  Sü d d e u t s c h l a n d s .  Te i l  
II:  Sy s t e m a t i s c h e  B e s c h e r e i b u n g .  Pa l a e o n t o g r a p h i c a  A 
1 4 8 :  1 3 2 - 1 8 6 .

WEL L NH OF ER P.  1 9 7 5 c .  D i e  Rh a m p h o r h y n c h o i d e a  ( Pt e r o -
s a u r i a )  d e r  Ob e r j u r a - Pl a t t e n k a l k e  Sü d d e u t s c h l a n d s .  Te i l  III:  
Pa l ö k o l o g i e  u n d  St a m m e s g e s c h i c h t e .  Pa l a e o n t o g r a p h i c a  A 
1 4 9 :  1 - 3 0 .

WEL L NH OF ER P.  2 0 0 3 .  A L a t e  Tr i a s s i c  p t e r o s a u r  f r o m  t h e  
No r t h e r n  Ca l c a r e o u s  Al p s  ( Ty r o l ,  Au s t r i a ) .  In :  B u f f e t a u t  
E a n d  M a z i n  J - M  ( Ed s ) ,  Ev o l u t i o n  a n d  Pa l a e o b i o l o g y  o f  
Pt e r o s a u r s ,  Ge o l  So c  L o n d o n ,  Sp e c  Pu b l  2 1 7 :  5 - 2 2 .

WIL D  R.  1 9 7 8 .  D i e  F l u g s a u r i e r  ( Re p t i l i a ,  Pt e r o s a u r i a )  a u s  d e r  
Ob e r e n  Tr i a s  v o n  Ce n e  b e i  B e r g a m o ,  It a l i e n .  B o l l  So c  
Pa l e o n t  It  1 7 ( 2 ) :  1 7 6 - 2 5 6 .

WIL D  R.  1 9 9 4 .  A j u v e n i l e  s p e c i m e n  o f  E u dim o rp h o do n ranz ii 
Z a m b e l l i  ( Re p t i l i a ,  Pt e r o s a u r i a )  f r o m  t h e  Up p e r  Tr i a s s i c  
(Norian) of Bergamo. Riv Mus Civ Sci Nat “E Caffi” 
B e r g a m o  1 6 :  9 1 - 1 1 5 .

Z AM B EL L I R.  1 9 7 3 .  E u dim o rp h o do n ranz ii g e n .  n o v . ,  s p .  
No v . ,  a  p t e r o s a u r  Tr i a s s i c .  Re n d  Sc i  In s t i t  L o m b a r d o  
1 0 7 :  2 7 - 3 2 .




