
 
 

University of Birmingham

A new species of basal rhynchosaur (Diapsida:
Archosauromorpha) from the early Middle Triassic
of South Africa, and the early evolution of
Rhynchosauria
Butler, Richard; Ezcurra, Martin; Montefeltro, Felipe; Samathi, Adun; Sobral, Gabriela

DOI:
10.1111/zoj.12246

License:
Other (please specify with Rights Statement)

Document Version
Peer reviewed version

Citation for published version (Harvard):
Butler, R, Ezcurra, M, Montefeltro, F, Samathi, A & Sobral, G 2015, 'A new species of basal rhynchosaur
(Diapsida: Archosauromorpha) from the early Middle Triassic of South Africa, and the early evolution of
Rhynchosauria', Zoological Journal of the Linnean Society, vol. 174, no. 3, pp. 571-588.
https://doi.org/10.1111/zoj.12246

Link to publication on Research at Birmingham portal

Publisher Rights Statement:
This is the peer reviewed version of the following article: Butler, R. J., Ezcurra, M. D., Montefeltro, F. C., Samathi, A. and Sobral, G. (2015),
A new species of basal rhynchosaur (Diapsida: Archosauromorpha) from the early Middle Triassic of South Africa, and the early evolution of
Rhynchosauria. Zoological Journal of the Linnean Society, 174: 571–588., which has been published in final form at
http://dx.doi.10.1111/zoj.12246. This article may be used for non-commercial purposes in accordance with Wiley Terms and Conditions for
Self-Archiving.

Checked July 2015

General rights
Unless a licence is specified above, all rights (including copyright and moral rights) in this document are retained by the authors and/or the
copyright holders. The express permission of the copyright holder must be obtained for any use of this material other than for purposes
permitted by law.

•	Users may freely distribute the URL that is used to identify this publication.
•	Users may download and/or print one copy of the publication from the University of Birmingham research portal for the purpose of private
study or non-commercial research.
•	User may use extracts from the document in line with the concept of ‘fair dealing’ under the Copyright, Designs and Patents Act 1988 (?)
•	Users may not further distribute the material nor use it for the purposes of commercial gain.

Where a licence is displayed above, please note the terms and conditions of the licence govern your use of this document.

When citing, please reference the published version.

Take down policy
While the University of Birmingham exercises care and attention in making items available there are rare occasions when an item has been
uploaded in error or has been deemed to be commercially or otherwise sensitive.

If you believe that this is the case for this document, please contact UBIRA@lists.bham.ac.uk providing details and we will remove access to
the work immediately and investigate.

Download date: 24. Oct. 2021

https://doi.org/10.1111/zoj.12246
https://research.birmingham.ac.uk/portal/en/persons/richard-butler(b2678f3b-6574-4f13-afcd-dddbe081a707).html
https://research.birmingham.ac.uk/portal/en/publications/a-new-species-of-basal-rhynchosaur-diapsida-archosauromorpha-from-the-early-middle-triassic-of-south-africa-and-the-early-evolution-of-rhynchosauria(4c35eebc-e4ea-4cff-889f-386a8dff1d35).html
https://research.birmingham.ac.uk/portal/en/publications/a-new-species-of-basal-rhynchosaur-diapsida-archosauromorpha-from-the-early-middle-triassic-of-south-africa-and-the-early-evolution-of-rhynchosauria(4c35eebc-e4ea-4cff-889f-386a8dff1d35).html
https://research.birmingham.ac.uk/portal/en/publications/a-new-species-of-basal-rhynchosaur-diapsida-archosauromorpha-from-the-early-middle-triassic-of-south-africa-and-the-early-evolution-of-rhynchosauria(4c35eebc-e4ea-4cff-889f-386a8dff1d35).html
https://research.birmingham.ac.uk/portal/en/journals/zoological-journal-of-the-linnean-society(057920ee-db44-473f-862c-f156582e6f53)/publications.html
https://doi.org/10.1111/zoj.12246
https://research.birmingham.ac.uk/portal/en/publications/a-new-species-of-basal-rhynchosaur-diapsida-archosauromorpha-from-the-early-middle-triassic-of-south-africa-and-the-early-evolution-of-rhynchosauria(4c35eebc-e4ea-4cff-889f-386a8dff1d35).html


For Review
 O

nly

� �

���������

�

��	
���
��������
��
��������
���������������������
������
�����������������
�

����
����������

�����������������������
��������
�������
��������
�����
�
��
��


�����
��������	���	
���
����������������	
������
�����������������	� ����������

���

!����	��
�
��
"��������������

��������#�
��!���$�
���"��������%�����

�������������������������������������	
������
����
�&
��
��������
�
����
&������
��

�
������������
�����
�
������'�
������	
���
���������
���
�����	����
������
��	
�
���

���������������$�
������
��������
�	�	�����������
���������������	�����
������(

�
���
�������	
���
����
�����
������������	���
����
����
����	���
����

�����������	
������
��	�
����
�
�������	
���
���������
��	������
����
�
�������������

����$�
����������
�����
��)
������
��	�����������
��	���
���������	
���
����

�������
��
����������*���	�����

������������
�� ����������

��������������������������

���
���	�
����
�������������	���
���������������������������
��������
���������	�

��	
���
���
������������	������������
���
��������	
���
�����
�����
������ ������

����

���������

�

�++)�),-�.�%*/�,�+�0��
�
��
���������
�����1�������
�����	����
	���

��	
���
������������������������

� �

Page 1 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� �

)-��,+2��),-�

�

��	
���
���
�������
��������
���������������������
������
�����������������
������

���	�����&�	�������
���
	������
���������
	
���
�����
����������

���������������	��
�

3�
���
������������������
����������
������ ����������

����
������	�.��������

����

��������
��
�������

�&
��
��������
$�
������������������ �����
�����)
�����

���$��������
��
�������2%���
������2���!4��
���56789��������:����568;9���
��
��

5687���566;9�+��&�
��566<��56689�.�
������	�����=;;;9�-�
�����>�������	��=;;?9�

 �
����������.�
����>�������$��=;5;9� �
�����������	�����=;579�*$��������	�����=;579�

 �&���:���>���	��=;5?"������	��
��
��
��������������������
��
������	
���
���
�

���������
������������
��
@-����
����
���	�!.�
������	�����=;;A9� ����
�$���	�����

=;55"���
��������������
����
���

��������
�������������������

��������
��
@-����
�

�'��
����
����
��!��
��
��5687���566;"�� �
����	
���
���
�!��������
������
��
�����

������������	
���
�������"������
B��������(��&�����������
��������
�
����
&���
�

����������$����	���
	����&
��
��������'������������
��

����������
����	
���
����������������	�����������
�&
��
����������.�����

����

�����������������

��������#�
������������������!���������56AC9�+��&�
��56689�

*$�����������	���>���������=;5?"��
�����	�����������D����(����

�����

��'��
����
��

������
�����	
���
���
����
����	���
��	�
������������	���
��������&
��
������

����������������!���$�
���"�������������	�
���������������

��������#�
��!�#"�

!+��&�
��566<��5668"���������	� ����������

���!����	��
�
��
"���������
����'������

��

�������&�	������
���
��
��
�����������
��
������	���������
������	
���
���
���
�

��
	��
����
�����������
����	������
�����������������
�����������	�

�����
���������
��
�����������������	
���
���
�!��	
���
�������"������������	

���
����
�����
���������������	�����
��������
���
�������	
���
������
������������
�����

Page 2 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� �

��
����
�����	
���
������'�
��
���
	���	����
������
��	
�
�!�����+��&�
��56689�4�
��

>���
��
��=;;8"���
���
������
�
�����	��'�����
�����
�����
����
����
��������������)��

���&
���������(���������������������
�����������	�����������������	
���
���
���	�

��
���
�����	���
����
�&
��
���������������	�������
���	�����������
���
���

�������	�

��

�������
���
�������������
���

�

������������
���������	���������
��������
����

��'�����	��
����
���	���������

4����������
����������������'�
������
�����	
���
������������$�
�����������

�����������	�#�����������������!1����5"�����
���'�
��������
��������
����

����
��
���

��������	���������
��	���
���	����������������
�����
�����
������������
�������
��	��
��

�����������	������

�

�������������	������������������23��2
����
��	�������
���������������*���������
��
��

���
�����2%9�1#���1�
��EF��#�����G
�����������3��
�����������D����������������$��9�

 ��-(D��� �
�������
��
��������
���
�-�������
�H���
����
�����������I��

D����
�����J�����K���������
�����
�
�����
������
��
�9�DK�L�� �
���������
���
�

-�������
��2
����
����������
�L��
����
�L��
������
��
�9�-4 2%��-�������4�
���	�

 �
�����.�
��
��2%9��� ��)$�&��������������
� �
�������������
��������

������9��4/ ��������
����� �
���
��.�������2%9�21�3���)

����������

3����M
���
��2
����
������1��������������3��
�����������D����������������$��9�

��� ���������&
����� �
�����������&��2%��

�

 *�4,+��

�

�, D2�*+��, ,3��D4)�����--)-3�

Page 3 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� �

�� (D%(%5;5<6���
�
��

����
����� �
�����N��-����&�
��������
��������

D���
�'O'(��	�-�
�����!3*���

�
���
��)

������
�����
������
�3��4����

������

3����
	"��
�
������
�
��
���������
��������������;�5��������&��
�����
�;���������
��

7��
&���=������
��
�������
���5??;�
����
�������
��'��
������������5
��8<�&K�������
��

���?;;�P����
������'���
�$�����==�A6�P���Q(��	�
����
����������

�����������������


������������
O'(����

�������
����
��
�5�<�;�==�!3*���

�
���
��)

������
�

����
������
�3��4��D���
�'O'(��	"��
���
��	$����
�K3�������� �'�=�5�!K������

3������
��4�����������3����
	"������
������
���
�����������������
��

����
���
�

�
�����	��
��
��

�����
����
�����
����������������
����
��!���������
���
�����
���"��

�����
�����
�����
����	����������'��������
����������
�������������	����������������

��
����
������������������� ��������������������
�����������
������
����

�

�.�+)��)���-�./�*��

)
�����������
��
�������������	����
�������
����
������ (D%(%5;5<6����
�����

���
���
	��
��	
�
���
���
���������
������
���������������
��
������������������'�

��� �
�����������	����!=;57"�����������'���� �
�����������	����!=;57"���
������
���	�

��

���������
�����������
��
��������������

���
������
���	
���
���������1�������

���
�
���
��	
�
�����'��
�����������'�
������
������������
�����
���
����������

�������
���������

������������

���
�����������
���!
�
(��	
���
�����"�������
����

��	
���
�������
����	
���
����������

�������������
�
(��	
���
�����
���������
�!����������	��������
��

�������������	�������"��
���������������
��	������
�
���
�����
���� �������������

! �	����������
�� �	���
���"��
���
��������������
�����'�
������
��
���	���
���
�������

��
����
�������������*Q* ��A6R566=����������,�������
�
��
���������2%���������
�	�

������������!�
���"	���������!4�
��>���
��
��=;;8"����
�
����
��������
������
��	
�
�

Page 4 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60





For Review
 O

nly

� �

�����������3�
�
�
�������������3���&���������
�
��H����	I����H���
I��������

���
�
��H���I����H���I���
�������������
�
��H��$���I����H�������I��-���������
��������

�����
���
�������
������	
���
���
��
�H���(�������
I��
����������	�
�������������

�������
����������
�����'�
������
�����
��
�
���������1������&�D����
������������

������
�������������	����
���
�	�&
��
�
������
��
�+��������=;;;������
�����
�

�����������
��
����������

������
�H���������S
�����	����(�������I���

�

������������ (D%(%5;5<6����������
&������

�
�������
��������
���������

��������

�
���������������:��
�!1��
�=@<"���

�

��������	��
	����(����1����.����
��
���
�??�����'������+�
�������1����������

D����
������������������������
�����1�������
���������������

��������#�
���

���$�
����!����	� ����������

��0�����	��
�
��
"�!1����5"���

� ����
������
���
����
���
����
���������
��������(
����
�
����
����������
�����

��������!������
���
0�7;��7CT�?7�AU����=C��7AT�==�6U�*"������
�����������	���
���
��

	������������

�������������
�����������������������������	
���
��&�������
��������

&�

���	���������	
���
��)�����������������������
��
��
��������������

�������������
������������
��	�����������!����
��%�������
��������=;579�+��

�������������
��������=;579����������	�����=;5?"���

�

*��������������������$����	������������
�������������	0�:�������������
��������
���

�����

����������
������
������
������������
���������
��������������
�
�����
�������

����������
��
�������	�����������
�������
������������
�����
����
�������
����������

����

������
����������+�
��
���
�����������������	
���
���
��
�������
�
���������������
��

�
�B��������
����
�������������
0�!5"���'�������
����
�����
��������������	��'��
����

Page 6 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� 	

!���
�
���
���
����	���
����
����	
���
��������������+��&�
��56689��������������	�

�'��
������'�����R��
�����
���
�
���
�����������	���
��"9�!="����������
�
���
�����

�����
����
����
�����
������
����������'�������
����
�����
�!���
�
���
���
����	

���
����
����	
���
�������9������
����������
�	����
�
���
�����������	���
��"9�!7"�

��'��������&
�����
������
��������
�����������
����
���	����&
������
���������!�������

�
�����������
�
���
���	
���
�������9���������
����������
����
�
���
���	���
��	�
��

��	���
��"9�!?"������
��������
������'��������
�����
�����	������������
����������
����

�������
����	��������:�����!�����
��������
�
������
�����
�����	��
���	���
��9	���
���

��
�����	��
���	
���
����������
����

���	��
���	���
��"9�!<"����
�
��������
�����

������	��������
���
�������������
����������������'�����!���
����
�
���
���	���
��9�

���
�
���
���	
���
��������������������
�����:����9���
�����
��
������
��
���	

���
��"9�!C"���
������������

����:������
�
������
�������
���
���������'������	�<;V�

��������
������
���������
������������
��������������
�
����!�����

����������
����	�

��
�����
���	���
�����
����
����
�B�������:������
���
����	
���
�������9������

��
�

��
��
������
���	���
��"9�!A"����
�������
������������

����������
��������������
���
�

�����������
������������
����������
����������

��������
B����
���!��
������������

�


��������
�����
�
��������
����������������
����������

��������
B����
����
���	

���
����
����	���
��9����
�
���
���	
���
�������"9�!8"����
�������
����������

����

����
B����
����'��
�
�������������
�<;V����������
������������
���������
������������

��
�
����!��
����������

����
�
����'��
��������������
�<;V����������
������������
��
�

��	���
��9����
�
���
���	���
����
����	
���
�������"9�!6"�
�����������
���
����������

!
�����������
����
�
���
���	���
��9����
�
���
���	���
����
����	
���
�������"�����

�

�-��, )��.�+*���)D�),-�

Page 7 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� 


+���������� (D%(%5;5<6��
����������	������������
�������	�����������
��������
�����

����
&�����
��
���������!1����=��7"��,
����������
��������������'������
���
���������������

������'����������
�����	���

�
��������'���
���
����������������
�������������������

��'�������
����&�
����	������������
�����
��������������������
�
�����	�
�����

������
�
����&�
���������'���
���
������
���
�������'���
���
���������������
�������

�����

��������:�������
����&�
����	�!1����=���+"��,
�����������
��������������'�����

�
�������������������'�����������

�
����������������
����������������������
������

��'������
������
�
�����	��
������

��
���������������
�������������������
����
���
�	�

������
�
������������������
��������
�����������
������!1����=����"��+��
���	������


�
��
�����
���
���
��������
�����������������
��
����������������
����
���
�������

�
���

�����������
���������
����������
�����
�����
��
�
������
�����
��'��
����)
�����������

:���������
��������
�����������
���	��
���

�
���
������������
��������
���
���
�������

��������'���
���
���������������������
�������
���

�
�������
����������
��������

���������	�����������������������������	���
�����������������������
�����������
&������
�

�������
���	����
���
���������
�����	�����������������������
������
����
��������
����

��������
�������

����
������
�������	��D�
�������	��������������
�������������������
�

��
����������
���	��������������������������������
��

�
����
�������������'������
������
���������
�������
������
�����������
�����

����
&�����
����������
�����������������&�
��
������������
����������'������������

��
������������
��������B����������
�	��
���
�C8�=�������
����
���������

��

����

�����������
���
��������������
�
����!������5"���� (D%(%5;5<6��
�
��������
�
�$�������

���������
������
������������	���	
���
��������������	���
���!�� (D%(C<7C9�

+��&�
��5668"��������
�����
���
&������
����!�����'��������B����������
�	��
"����86�

�����
�����
����
����������������������
��������� (D%(%5;5<6���������������
�


��������,����
����������
&������
����
����
�
����������
&������
���
�������
��������

Page 8 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� �


����������������
�����
��
���	���
���!+��&�
��5668"����
����	���
���!+��&�
��566<"�

�
��������	
���
�����
� ������������	��������	!��
��
��566;"�	$���������������	

����%����	!4��
���5678"��
�	,������"	��
������!.�
������	�����=;5;"���

����������������
���������������������
�
������
�������
��������
��������� (

D%(%5;5<6������������������
�������
������	��
������
�������	���
�������
�

���
���
�����	�������
�����������
����!�����������������
����������
�������

�
������
�������	�������

��"��+�
���������������
�����������
��������
��	���������	��

�
��&��������
�����
��
������	����������
��
�
��������������	������#���!������	��

=;;<"��&���������	�������������!21�3�(DK(;=7=��21�3�(DK(;=689� �
����������

.�
����>�������$��=;5;"��
��������
���
���
����!��	�����������1#�(DK(58CA9��	

���-���������� ��-(D��5858<9���	��������21�3�(;57="��
����������������
������

��
��	����
���	��1�����
�
��������������
�����������
������������������
�
���
�����������

��������
��
����������
�
���	���
��������
�
���
����������
����!1��
��=@?0�
��"���

�����
��������������
�
������
��������$�����������
���
�����������
����!���������


�����
��
������
�������	�������

��"�����
����
�����
������
�������	������
���
�����

�����
����
������
����
��������
������
���������������
�
������
���������	����
����

�
������������
���'��
�
��
����

���
����������
�������	�������
������'�����������

:�
����
�������������������
����������������������
�����
������
���������
����

��
���������������
�����

�

��"������������'������
������	����
�������
������
���
��������
&�����������
��'���
���

���������	��
���
�����
�������
�����������
����!1��
��=��?0��"���
��
�����������

��	
���
���
��
��
�
(�����
��������������
���������
���
��
�����������
�
�����
��

��

��������
�
������������
��������
��
�
����	�
���������
�����������������������

���
�������������������
��������
����������������'������
�����������

��
���������
�������

Page 9 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

��������������������'�����
����
�
������������������
��	����
���	��������������
����������

���������'���������
������������
�
����
����&����
��	������	������
��
���	
���
�����
�

!�������
��
��5687���568?��566;9�.�
����>�������$��=;;;9�-�
�����>�������	��=;;?9�

 �
����������.�
����>�������$��=;5;9� �&���:���>���	��=;5?"���������
�������������

�������������	�
�������������
��������
����
�
���
���	���
���!�� (D%(C<7C9�+��&�
��

5668"��������
��������
��������������
��������
����������'������
����
�����
��������������

���������
����������
��������:��������
���
��
�������������
�����
��
���	���
���!�� (

D%(C<7C9�+��&�
��5668"��
�������������
����������
��������:������
��
���
�����������

�����
��������
����������'�������

������
��������
��������
����������'����������
����
���
�����	��������
��	�

�����
���
��
�������
���	(��(��
������
�����	�����
����
���������������:���������������

�����'���������������
�
�������
���������������
�����
�����������������
�������
������

��
��������������'������������������������
��
�������
������
���
��������
&������

������������
����������������'������
���
��	��������
���
�
������	��'��
����

��������	�������������
��������
���������
���	��������������
����������������'���������
���

��
��
���������!1��
��=��?0���"������������
������������������
��������������	����	���
��

�����	
���
�����
�!������56A;9�.�
����>�������$��=;;;"��)
������������	
������
���

���
��������'��
�
������������
��������������'����������������
����������
��������:������

���
��������������
�����������������������
����
�������
���
��
�������	�����������

�
������
��������
��������������������������
�������������������
����������������'������
�


������	�����������
����
�������������������
����������
����������
����������
������

����������	����	���
�����
���
����
��
�
������	��������
�������������
���
����	
���
�����
��

����������
���
����
����
��������
���	�������
�����:������
��������'�����!������56A;9�

.�
����>�������$��=;;;"���

Page 10 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

�����������
���������������������������'�������
����&�
����	���
������

��
����

������
������

�����
������������
����������������
������
���
�
���
��	����

���
��	�

�'��
������
����������
����

���
���'��

��
�������
�
���
������
�������	�����
�

���

���
���'��

��
�����
���
����	�����$�
�������
�����	�����
�������
���
�������

��������	�� ������	����������
���
�����������
���
�����������
���������������
�����


����������������'���������
����

���
���'��

��
��
����	�
������������������
�
���
���	

���
���!+��&�
��566<"��
����	
���
�����
�!��
��
��568?9�-�
�����>�������	��=;;?9�

.�
����>�������$��=;;;9� �
����������.�
����>�������$��=;5;"������������
����������

���

���
��	�
�������������
���
����������
�
���
���	���
���!+��&�
��5668"���

�

.����������:���������
�������
����������
���������������
���������������
��������
��

��
����������

���������
��������������
�
����!1��
��=@?0�:"��������������
��������������

���
����	��������:�������

�

�
�
�������
��������������
��������������������	�

��
���������!1��
��=��?�"�������������
��������
�
���
�����:����������	���
��	!�� (D%(

<88?"�������������������
��
����&����	�����������&�
�
��������
���
��
���
��������


�����������&�
��������
��
������������������
����������
�������������
�����&�
���

�������������
��
����
�
�����
������������
�������	
���
���
�������
������������	�

���&����
�������
�����	
���
�����
� �	���������!�4/ ��3(57=R568="�� �	���
����

!��� ��3$C;6A"��$�	����%�����!4��
���5678"��
��,�	��
������!���23�=A=;;"��

4�����������
�������������&�
�
���
���

�����������������
�!�
���"	���������!��
��
��

566;"��
���	����������
��
�
�!��
��
��5687�9�������	��=;;<9� �
����������.�
����

>�������$��=;5;"���

������
������������

��������:������
�
�������
�������
���
���������'������	�����

�
������
������������
������������
��������������
�
����!1����?�0����:"�����
�
�����

�����

��
�
��������������������	���
���!+��&�
��566<"��
�� �	���������!-4 2%�

Page 11 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

�5=7C"������������
�������������������
����	���
���������

������	���
���!+��&�
��

5668"��
����
����	
���
�����
�!��
��
��5687���566;9�.�
����>�������$��=;;;9�

 �
����������.�
����>�������$��=;5;"���������'��
�
�
����	��
������
������	�
������

�
������������
����������
����������

��������
B����
���!�������	������0�21�3�(DK(

;57=�"��������
������������

��������:���������� (D%(%5;5<6��
�����
��������
��

�������	���
�������	���
���
�������
��
���	���
���!�� (D%(C<7C"��
����	���
���

!�� (D%(<88?"���	���
���
����
���	
���
�����
�������
������������

��������:������
�

�����
���
��	������������������
�����	��
�������
���
�������	��
����
�����
���������

��������������
��������
&�����
���

�������	������������
������������������
�!����� �	

��������0�-4 2%��5=7C���4/ ��3(57=R568="��

��������������������
����������������
������������

��������:������
���������

�����
�����
������
���
������	���&��	����������:����(B�������:�����������
��
����������

�
��
���	���
���!+��&�
��566<"����	���
���!+��&�
��5668"��
�� �	���������!-4 2%�

�5=7C"���������
��������

��������:������
����
�������
������
������
������
�������

�����
���������
��������������
�
�����������
����������	�
��
����
����������
�������
�

���
�������!1����?�0����:"���	���
���
����������
��������

��������:������
�

���������
����	�
��������
���	���
���!+��&�
��566<"����	���
���!+��&�
��5668"�� �	

����������
�� �	���
����!��
��
��566;"�� ����������
��� (D%(%5;5<6�����

��
��������������
�����������
����
��
�������
�����	��
������������
�������
��������
���

�����

��������:������
���������
�������
����������

������
�������������
�������
������

������
�����
��
�,�	��
������!.�
������	�����=;5;"��$�	����%�����!4��
���5678"��
��

�	����������
��
�
�!�������:����56A?9���
��
��5687�9�.�
����>�������$��=;;;9�

������	��=;;<9� �
����������.�
����>�������$��=;5;"��
����������������
��������

��
��	��	��������
��������

��������:�������������	����
��������
��������

������
���

������������
�
������������(������������
����������

����������
��������������
�
�
��
�

Page 12 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

�����������	������	
������
���������
������������
�����������
��������

��������:�����

��
����
�������
������������
����������
����������

����������
�����������������
�������

������
�����
��
�&�	��������������
��������
���
���
�����
�������������
�����

�����

����������
������������
��
�����
�����
��������
��������
�����������
��������

����

����:�����!������	��=;;<9� �
����������.�
����>�������$��=;5;"��

�

���#������/���������������
����������������������������
������������	������������������

����������:�����

����������
����������

�
��������������
�����
����

���	�����������

���
�������
���
�����������
���������������������������
�������'��
�����������	���
�

��
�������
��
� �	���
����!��� ��3$C;6A"���������
���
����	�����$�
����������������

�
����
�������
���
�������������
���������
������
��������������������
��������������

��
����&��	���������
�������������
������������������
��������������
����������'�����

�
������
������������
����������������
�����
������
����
��
�������������������
�������

�������
�
�����������'����������
�
�(���������������
����������������� �	���
���	

!��� ��3$C;6A"��

�

!���������������
�����
����������	���

�
�����������
������������������
���
�����


��������
����
������!1����7����"�����
�������
���
��������������	����������������	�

�������
���������
�������	���������

���
��	��'��
������������	�����
���������������	�

���������������	���������
���
�����
�����������������
��������
���������
�!�����

&�������������	����������0�*$�������=;5?"��

	

�������������������
����������
����������������
��!1��
��=@?0���"��������
������������

�

�
����
������
���'��
�
���
�������	��������
�������
�������������������
�����������������

�����
��������������
�
����!1����?�0������"���
���
�������
��
�������	
���
�����
�!�����

Page 13 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

 �	��������0�-4 2%��5=7A���4/ ��3(57=R568=9�,�	��
����
0�.�
������	�����=;5;9�

&�	������������0� �
����������.�
����>�������$��=;5;9�������
���
��	
���0�

�������:����56A?9���
��
��5687�9�.�
����>�������$��=;;;"�����������
�������������
�

�������
�������
���
������������
����
���
���
��	����
������
�
���
��	���������������


����������
�������
������
B����
�����	���
���
����
���	���
���!�� (D%(C<7C9�

+��&�
��5668"��
����	���
���!+��&�
��566<"�������
������������

����������
����������
�

���������
���	�
���������
��
���
����������������
����������������������
������������

��
�
������
�������
���������
������������
����
��������	����
����������������������
�

���������
�������������� (D%(%5;5<6��
�����&�
���!1����?�0�����"���
����
����������

���
�����&�
�
��������������
����������������
���
���
��	���
�������

�����
��
��
�������

����������
�������������
������������

���
��
�����������

������
����
�����������
����
��
�������
��������(��
����
���(��������������
�����
���

����������������
��
��
�������

�������
������
��
����������	��
��������������

������

����
������
������
������������
��������
���������������
�
������
��
���	���
���!�� (

D%(C<7C9�+��&�
�5668"����	���
���!+��&�
�566<"�� �	���������!�4/ ��3(57=R568=��

��
��
��566;"��
��$�	����%�����! �
����������.�
����>�������$��=;5;"����

�

����#����������������������������������
����
�����
����
�������
����������
�����������
&�����

��
�������
�����������
�������
����������������������������
�!1��
��=@?0���"������

��
����
����������
��������'�����������������
���������������������
�������������

��
�
��������

�

����������������������
�������
�������
���
����������������
	�����������������
�
������

!1��
��=@?0��"����
�����
��������
�����
����
�
���
���������	
���
���
�!+��&�
��5668"��

�����
��������
�
����������������
���������������
���������
�
��������
�
��������

Page 14 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

��
����������
���

�������������
������
�����������
���
����
�
�����
�������������
����

������������
�����������������
��
����
������!1����?*0�
�"�����
�������
����������

��
�����
��
���	���
���!�� (D%(C<7C9�+��&�
��5668"���
�����������
�������������
��

����
�����
�����	�������
����
������������	��	������
����������
������
�������������

��
�
������������
�����
�������
�����
��
���	���
���!+��&�
��566<"��
����	
���
�����
�

!��
��
��5687���566;9�.�
������	�����=;5;9� �
����������.�
����>�������$��=;5;"���
�

���
�������������
�����������������

�
����������������
����������������
������������	��
�

���
���������������
����������������
�����
��
�
����������������
�����
��
���	���
��	

!�� (D%(C<7C"����	���
��	!�� (D%(<88<"�� �	���������!�4/ ��3(57=R568="��
��

$�	����%�����! �
����������.�
����>�������$��=;5;"������������
������������������	�

����
���������

�
��
�,�	��
������!���23�=A=;;"����	������#���!������	��=;;<"��&�	

�������������!21�3�(DK(;=7=���21�3�(DK(;=68"��
��������
���
��	
����!�����

��	������0�21�3�(DK(;57=�9���	���������0�1#�(DK(58CA�� �
����������.�
����>�

������$��=;5;"��)
��������
��������
�������
����������
�����������������

�
����
���������

�
�������	��
������
��
�$�	����%�����! �
����������.�
����>�������$��=;5;"��
������

W ����
�����	
���
���S�!21�3�(DK(;5C8�"���

)
���
������������������
�����������������

�
�������
�����	���������������
�

�
�������
����	�?;X��������������$�
����!1����7���+"�����
���
��������������
��
���

�
�B�����
�����
����
����	
���
���
��
�������������
�����������������

�
�����

�	������	����������
����	��������	���������	��
���
����������������
���	������
�
���
�

�����������	������	
������
�����������
��
����������������
���������
�������
�(�������

����������
��������
��������������
&����!�
�����
���������
�����
�������
���������

��������
�����������������
�������������"���
�����
������������
�
����
��������
�����

����
�
�
��������
�����������������

�
����������������
��������
���
�����	�����������

Page 15 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

�����������������
�����
�
����������	������
�����
����������
�����
���������������
��
�����

��������	
���
���
���������
�
����
������������
����

�

$������������������
��������������
���������
�������
����������
�����
�����
�������
�

������
�����������������

������������������
�������������
��������������
B����
���

!1��
��=��70�
�"�����
���
�����
��
��������
�������&�	��������������
��������
���
���


�����
����������
���
���
���
�
��!��
��
��5687�9�.�
����>�������$��=;;;9�.�
������	

�����=;5;9� �
����������.�
����>�������$��=;5;"������
��������������
��� (D%(

%5;5<6��
����

���
��	��������
�����������������
���
�������
��
�,�	��
������!.�
�������

����=;5;"��������
������
���
�������������������
������������
��������
�������������

��
�
�����
��
���	���
��	!�� (D%(C<7C"��D�
�������	�����
���������������
����
�����

���
��������������������������������������������

���
������
���
������������
��������
�

���������
������������
�
��������
���
�����
�������
��������������
�
���
�,�	��
������

!���23�=A=;;9�.�
������	�����=;5;"���
����������
���
�����&
�����
���������������

�

�
����
�����
������
���������������������������������
�������������
����������
�
�����

�

$0�������������
B����
�����
��������
��
��������

�
�!1��
��=��70�
B"�������
�������

�����

��
�������	�������������	������'��

������
������������

����������
����������

�����
������������

�����
��
�	�
�����������

������������������������������


���������������
�
�����
���������
������������������
��������������
�
���������

��
����������

��
����������
���	����
�������'��
��
��������������
�A<V���������������

��������
��������������
�
����!1����?�0����
B"�����
��
�
����������������
�����
��
���	

���
���!�� (D%(C<7C9�+��&�
��5668"��!�	��������	!��
��
��566;"��
��&�	

�������������!21�3�(DK(;=7=��� �
����������.�
����>�������$��=;5;"������������
�

��������������������������

�������
����
�
���
���	���
���!+��&�
��566<"��
�� �	

Page 16 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� �	

���������!�4/ ��3(57=R568="���������
���	������
�������
������
��������������������

��
����������

��
�
����������������
�����
��
���	���
���!+��&�
��5668"����	���
���

!+��&�
��566<"�� �	���������!�4/ ��3(57=R568="��$�	����%�����! �
����������.�
����

>�������$��=;5;"���
��!�	���������!��
��
��566;"������������
�����������������
�����

�����

��������
B����
���������
����
�
���
������	����������
��
�
���	������#��	

!������	��=;;<"��&�	�������������! �
����������.�
����>�������$��=;5;"��
��

������
���
��	
����!�������:����56A?9���
��
��5687�9�.�
����>�������$��=;;;"������

������������

��������
B����
�����
����
�����
����������������������
��
��������������

�����
���������������������1�
���	���������
���
�������
������
����������

�������'��
�
�

������
�����
��������������
������������������B���������������
�������������������

�����

��������������
��������������
B����
�����

�

�
�
�������
�����
��������������
���

�

1��
����-����������B�������:������
���
����(��&���
������	���
�������	���������
���
�

�������������!1��
��=@?0�B:"����
�����
������������	���
���!�� (D%(C<7C9�+��&�
��

5668"��������
���
���
�����
�������
����������
������
���
���������
������	������
����	�

�
������
����������
����
���������
�����
������������

��������B�������:�����������
�

�����������
����
�
��!1����?0����B:"��
����������������
�����
��
� �	���������!�4/ ��

3(57=R568="�������������
�������������
�����
��
���	���
����
��������
��
�������

�����

��
���
�
��!+��&�
��5668"������B�������:����������
���
���
�������	���:���
�����

����B����������
�	��
��)������
������������������
�����
������B��������������
��
������

���������B�������������
�$���������B��������������
��
�
��������������������	���
���

!�� (D%(C<7C"��
�� �	���������!�4/ ��7"������������
�����������������������

���������������
����
�
���
�!�	��������	!��
��
��566;"��&�	�������������! �
����������

.�
����>�������$��=;5;"��
����
����������������������
�
������

����

������
���
��	
����!DK�L�C8;��21�3�(DK(;?;8���21�3�(DK(;5?6�"��

Page 17 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� �


�

1��
����������B���������
�
���
��	����������
����
���
�������������
�������
�������

�����
��
��������������!1��
��=@?0�B"��K�
�����	����������������
�����������������
������

�
����������
�������
���
��	���
��'���
�	��
���������������
�	����
����������	��������

�������������

���
��	��
���'��
�
�����������
��������
���������������
�	����

��
�����
��������
�����
����
�
���
���	���
���!�� (D%(C<7C"�������������
�������

������
�����
��
���	
���
�����
��
�������������
�	��
������B����	����������������

!����� �	����������-4 2%��5=7C9�,�	��
����������23�=A=;;9�&�	�������������

21�3�(DK(;=7="�����������������
����������B������������
��������
��������
��������

B��������������
��
���������
�������
������������
����������
����������

��������


B����
���!1��
��7��?0����B��B�"����

	

2������������
���������������
������(��&��!1����70�
�"��
��
��������������������	���
���

!+��&�
��5668"��
����	���
���!+��&�
��566<"������������
����������������(��&��


��������������������
����
�
���
���	
���
��������!����� �	������������
��
��566;9�,�	

��
������	.�
������	�����=;5;9�&�	�������������� �
����������.�
����>�������$��=;5;"��

����
����������������
������	����������
�������������������������������

��
�
����(��&���

�
���
����
�������
���
������������	�����
���������������
������������
���
������������

��
������������
����������
���������������)�
���
����������
��
�
���������
��
���	���
����

&�	�������������! �
����������.�
����>�������$��=;5;"��
��
����
������

����

������
���
��	!�����21�3�(DK(;5?6�"���������
�������������
��'���
����������
�

������
����
�
���
� �	��������	!�4/ ��3(57=R568="��$�	����%����	!4��
���5678"������

W ����
�����	
���
���S�!21�3�(DK(;5C8�"��,�	��
������!���23�=A=;;"���
����	

������	!21�3�(;57="������������������������

�����
�������
����������
��������
���(

��&����
������������
�
�����

Page 18 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

�

��
��	-�
3	���������������
���	��
���
��������
�������
�������������������
������!1����

="��������
���������
����	��
���
�����	����	�
��������������������	���
���!�� (D%(

C<7C9�+��&�
�5668"���������
�
����
����������
�
������
��
�������	
���
���
������

��'��������
���
���������������������
�������
���

����
���B������������
��������

��
������������
��������	����������
��
�
��
�������������
�������
�����������
���

B������������
����������
����!��
��
��566;9�+��&�
��56689�������	��=;;<9�

 �
����������.�
����>�������$��=;5;"���

�

*��������������
���	��
��
����������
�������	��
������
���
��������
��������������
�

����������
�����
������
������������
�����������
����
���
������������������
���
�

�
��������
����
���������������	�������
���������'������	�����������������
�������

�����
����������'�����!1����=0��"���
��
���	���
���!�� (D%(C<7C9�+��&�
��5668"��,���

�
�������
�
����
�
������������
���	�������
�
���

����
���������������������
�����������

��
�������
����������������
�����
��
���	���
����
��$�	����%�����!��
��
��568?��566;9�

+��&�
��5668"��-������������
��
��������������
��
�������'������������
���	���
�

���

���
��	��'��
������
����������
���������������������������
���������
�
����
��

�������������������
�
���
�������
������
�������
������
���
������
��D�
�������	������

��
���	���
��
����
�������
�������
��������

�������������
�������������
��������������


���
��������

�

$���������������
���
�������
��������������
�����������
���
�������
�������
���������

�������'��
��
��������������
�A;V������
����������
������
���'��
��
����
����������

�������
������

��������
��������������
����������������������������������

�!1��
��=��70�


�"������
���
��������
�
���
��	���
��'����
����
����
����������

���
������
��	�

Page 19 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

��
�������������
�������������������������������������
������

��!�������
�
����'��
��"�

����
�������������
��	��)���������	����������
�������
��	��������
���
�������
�������


���
������������
�!1����=0�
�"����

�

'�������������
�������
��'��
����
���
������
����������
����
������������
���
������

!1����=0��"��

�

'�������������������������
������	����
����������������
�����������
�����������

��
���������������������
�������	������������
�������
�����������������������

�!1����

=0���"����
�����
��������
�����
��
���	���
��	!+��&�
��566<"��

�

����
	������������������������������
��������������	������������
��
����
��������
���
�

��
��
��������(��&�������
��!1����=0��	"���
����
�����������'��
�
���
�������	���	�
��

��������������������
��(��
��������:��
����
���
���

�
����
���
��������
���

�

*���������� ����(������������

�����������������'�������
����
�����
��������

���
��	�

�'��
����������
����
���������
������������������
������
�����������������������

���
�
��������
������
����
���������
������
����������
�
�!1����<0�������������"�����
�

��
�����
���
�����
�����:�����������
������	���
���!+��&�
��566<"�����������������
��


������
����������'������
����
���	��������������
�����
����	�����$�
����	�����
������

�����
���
���������
����
����	������������������	�����
��
������������������
�����

��
�����������!1����<0���������"�����
���
�����
��
��������
�������������
����������
����

���������������
������	���
����
����������������
���
��������������������	������
�

�
���������
�����
�������!+��&�
��566<"���
��
���	���
���!+��&�
��566<"���������
�
��

�����
����������������
�
���������
����������
���
����������������'�����������
�������

Page 20 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

��
��	���
�������������
�
��������
���������
��
��������'������
����
���	��
��� (

D%(%5;5<6��
��������
�������������������
��������:�����������
��������

��	
���
�����
���
�����
������������
���	� ����������

��������'�����������	

����-����
������W���Y���
�����S�!��
��
��5687���568?��566;9�.�
������	�����=;;;9�

-�
�����>�������	��=;;?9� �
����������.�
����>�������$��=;5;9�*$��������	�����=;57"��

������
��������	���
��
���
�������
����
����������������������������
��

��
���������
������������������	�
��������
�
�������
��&��
��
�����������������
������

����
�����
��
����
���������������	�����
�������
��
���
������� �����������	���
����
���

��������
���������
����������
���
��������������������������	���
����
���������������

��
��
���
�����������
�����
��
����
�����������
���
����������
���
���������&��	�

���������	����
����������	������������������
����

�
��
���	���
����������
�������	���
�
�����������������	����&����������
�����

������!1����<0����"���
��
������	�
�������������������
�����
�
�����
����������&�
���

�����������
������������	����
�!1����<0������"��)���
��
�����������������
���������
��������

�������
�
�����������������������������������
������	���������
��������
�
�$���������

��
��������������
�
���
�������'������
����
���	���

�

��������	�����	��
	#��������������
�������������
����
�����
��������:���
���������

��
��������
���������������
�����������
&�����������������	���
����
��������
����
��������

:��
��!1����=����0���"��-�'����������������
���
��������������������
����
��
����������

��

�

�
�����
������
������
�������
�����
�!1����=����0����"������
�$����������������

����
�������
�����������	�����������
�����������������
��
����
��������������
������

��
����
���
�������
����������������������
������
�������������
�'����������	���������

����������������������������
����������
����
���
�����
��������
��������������
��������
�


��(����������

Page 21 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

�

D4/.,3*-*�)���-�./�)��

�������
���
	��
��	
�
�	���������
�
������
�����
���
���
���������5?C�
���
��������

��

�
��
�	��
��'�!�)"����;�CA85��
��������
���
��
��'�!�)"����;�A<C<�������������	


������
��	�
������������
�����
�
������'�
������	
���
��������!������+��&�
��5668"�

!1����C"��2
����
������������

����
������������
��
���������
���
�����
�
���

��	����

����������	
������
��	�
�����
�
������'�
������	���
���!��������
S
���
���Z5�;;;"��

������������
���
���
���������
����
��
�����
�
������'�
������	���
���!��������
S
���
��

�Z;�=865"���
���������������
���
���
���������
����
��
���������������	
���
��������

!��������
S
���
���Z;�;;A8"���

�

+)��2��),-�

D4/.,3*-*�)��) D.)���),-�	

,�����	����
�������
���
������������������	
������
��	�
����
��������	
���
�����
�

���
���������������	���
����
����
����	���
����
�������
�
�����
��
	
��������	0�

�������
��������
������������

����������
��������������������
��������������������
�������

���������������
��������������
�
����!����������
������=60�;[5"��4��������������	


������
��	\���	
���
��������
�����
����&�	�
���������!������="���
���
������
������

��
����
��
�����
�
������'�
����������������������	�
���������	���
����
�
�����


��
�����
��	����
���'���
����
�������������!��������
���
����
���
"���

��	
���
���������
�
�����������������'���
��
������	���
������	���
����
����	


������
��	�
�������
�
����������
	
����������
0����������������������������
������

:��������
�������������
�����������
�����
�����������!����������
������<0�;[5"9�:�����

��������������������
��
�������������
������������
����
����	�!����������
������5A0�

5[;"9�:�����
�����������!Z���
������"������

����������
��
�����������
���������
�����
�

Page 22 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

�������
������������
���������'�
��������

����!����������
������560�;[5"9�
B����
���

����������	���
��������������

�������
�������
������������
�������
�������
�������

��������������
���������������
�
����!����������
������?;0�;[5"9�
�������������������

�
��
�������K(
�����!H������(��&�I9�����������
������?80�;[5"9��������
���������:���

��������
����������
���	������!
"����������
��	��
�����'�����	��������!����������


������C;0�5[="9��
����
�
������������
���
������	�����������!����������
�����
�

C5��
��C70�;[5"�����������������
	
����������
����������������������	
���
��������

���������
�
�������������������
���������
�������������
��
�����������
��
����������
�����

�
��	
�
�!������������
������Z8������
��������B��
���
Z66V9�������="���

�������������������	��������������
���

�
��
�����������������������	�

 �
������������	����!=;57"�!1����C"���
�����
������
�
����������
���������

W
��
������	
���
�
S�$���������������	����%������
������W ����
�����	
���
���S���
��

�����������
�����!�
���"	����������
�����
�
�����������������
���	������

4	����������
��
���!�������������	������#����&���������	��������������
��

������
���
��	
���"��)
��������
�
���
��	
�
�,������"	��
��������
��
��������
�	�

�����������
����
��	�������������	����������
��
�
������������
��
������	���	����
��

����������	
���
�����
��4������������
��������������
��������
�����!������="���

�����������
���� ������������	��������	�
�� �	���
�������������	����
�����

�
��	
�
���
�������
���������	��������
�
� ������������������������������
�����
����
��

�����������
���������
��	�������������	����������
��
�
����
���� �	��������������

�����������
������ �	���
���	�
����������	
���
�����
���������'���
��
���� �	���������

�
�
����������	�������
	
����������
0�:���������������
���'�����������������
�����

��������������������!����������
������550�;[5"9�������
����������������	���
�����

���
��������
�������
��������������������!����������
������=50�;[5"9��
�����
����

������������������
���
����
���
�������!����������
������=70�5[;"�����
�������

Page 23 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

��

�

�
����������	����������
�����
�������!]A<V��������="�� ������������	���
����

�
������������
������	���	���������������W
��
������	
���
�
S��
���������������

��	
���
�����
�����������������
���
����������	����
������
��	
�
�
����
������� �	

���
������	�
�������������

������������
�����
�
�����������
����������
����'�
�����

���&��
�
���

��	��
������	�������
����
���� ������������	�����
��������
���
���
�

��	�
������
���������������
�
�����&���

�

*��./��4/-�4,��2��+)K*��)�/��-+��),3*,3��D4/�

,�����
�������
���������������	
������
�������

�����
��������
�
������������

�������
����	
���
����
�����
��
���������������

��������������$�
�����������

�������������#�����
�
�����
�����
�

������	
���
���
���
�����
���������
�
���
�


����	��
�������&�
�B��
��
�
�����
�������
��� �������B��
���=����
������
����$���

!.�
������	�����=;;A"���
��
���
��������	
���
���
������������	����������'�
�������	�

�����
���	���������	� ����������

����������
���
��������������!1���C"�������
�	�

��	
���
����&
��
���������&
����������
� ����������

����
������������	����������

���������������
������

�������������������!���������56AC"����������
����
�
���������

�
���������������	
���
�������	�����
����	����
������
��	
�
�!*$�����������	���>�

��������=;5?"���

� )
������
��	������
���������������	�����
��&
��
���	
���
���
�!��	��������"���
��

������������
����
�����	
���
����!
�
(��	
���
�����"���'���
��������
�
��

��	����
������
��	
�
�!����������
����
��������	��������"�����������������������������

�������������������
�����
���������
�����
����
�������

�����������
��
�
����
�����

�������������	���	
���
������������
�����
������*���	��
��������
�� ����������

�����	�

��������
��������������	���
����������
���������	
���
���������

���	������
�
������
�

D�
�������
��������
����
��������
��	�����
�
����������������
���	��������������������

Page 24 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

��#���������	����
�������
��������&������������������������	� ����������

���!����	�

�
�
��
"����3����
	�!L��&����56;?"����������
�����
��
���	����
����
��������
�

��	
���
�����
�!�����4��
���56=6"�����

� *���	���	
���
��������	
���
���
���������������������
��������
�����
������

�
�
��
�����
��&
��
����������2���!-�
�����>�������	��=;;?"����
$�
���!4��
���

5678"���
������2%�!��
��
��566;"�����
����������
��������
���
���
�������
����	�

�	����������
��
����	
���
�����
�����
����������	�.��������

�����������
���
�����

2%�� �����
�����#���������)
��������$��������
��
�����
�����
������2���!������

56C7���������:����568;9���
��
��5687�9�.�
������	�����=;;;9� �
����������.�
����>�

������$��=;5;9� �
�����������	�����=;579� �&���:���>���	��=;5?"������
����

����

�	����������
��
�
���
��������������������	�
����(����������������������������
��	�


������
���'��
����
�
������������
������������
��
@-����
����
���	����

�

��%-,�.*+3 *-���

�

�L���
�� +*�����
����������	��
�*��	�-�������D������������������������

+���
����1��
���
�
�����

������!�2�=<8AR7(5�����L�"��
���� ������������������

)
��������
�3��
��!D�)35?(3�(=;57(C7;5=7����4,��2���)�*�����L�"��1� S
�

��������������2
����
��	���������
������
��������������
��
����
����:������
���������	�


����������	��������$���K�
���
��1�����
���������������2
����
��	���������
������

������
&�1������������������������
�������	���
������
���������������	
������
��	

�
���������
����
��'������
��������
��
������	����������	�����������!�� "�����

���
��
������
������
������������
���
���
������������
�����%����!�� "�����

����������
����
�
���	��
�����
��������
&������������
���������
�����������

���
����
�

�
����
�������
������������������

����
������

��
�����������0�+��4�
��!���23"��

Page 25 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

��� �����������
��L��1��������!1#�"�����%�����$�! ��-(D�"�����������
�

!-4 2%"����� ���J
�$�!DK�L"�����%�����
�����������!�� "��+��.��&����!�4/ �"��

���.��������$�!21�3�"��L�������	�!��� �"��+�����+��&�
�� �'�.�
������
���
�

�
�
	���
�������������������������������
�
���������������������
������
��
�������
�

��
�
�������������

�

�*1*�*-�*��

�

��
��������������������������
�����������
�������������� !"��-���������������

�����������
��	�����������!*�������
������������������"��
��������'�
��	�

���
������
�������
������������)
0�%���������1���
�����$	&�%+��1�^��
���L��

��
�������	������������	�������	�#	���	$������
���K����������D����������	��
��

D�����
���������	������
������
����+����������=;6(=75��

����
�#��!$%&����	
���
���
��
�����.��������

������-������������$������	������	�#	

+���������	$������	�#	'�������'&(�5;A��

���)*��+���!$,&�����������

�����������������
���
��������*���
0���
����
���

���������	��
���������

���
���������������	&�����������	�#	���	 ����	$������	

�#	���
��3	$�����	,�& �(�C;<@A5A��

���)*��+���!$,&���+�
�
����
����

��
���������

��0���
�
�����������������������

�������&��	1��������	 ����
	�#	,�������-,(�=6@<<��

���)*��+���!$,"�����������������������
����
����
��
�����

�����	
���
���
�

!����������+���
���"�����������������'(�A7A@AAC��

���)*��+���!$,-�����

��������
��
����	����
	������������
����������
��4���������	

.������	�#	���	�������	$�������,"(�6A@5C?��

Page 26 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� �	

���)*��+���!$,'��������	����
	������	
���
���
�!����������+���
���"���
������
���


�����
��)
0��������D ����
����*4����
��!�����	$��������	��	����(���	

&����������	����������3	5�����	6���	������ �
�������D����
�����	��

+�����������5=@5A��

���)*��+���!$$ ������
�����
���� ������������������	
���
����!����������+���
���"�

��������� ����������

������*
���
����������������	&�����������	�#	���	 ����	

$������	�#	���
��3	$�����	,	&�,(�=57@7;C��

.���*����/��!$'%��������������_���������
��&
�����	
���
�����'�����	�#	���	$����	

'#�����	�������'�(�7A@<A��

.��))��0������56A?������	
���
�������������2���������

��� ������1�������
����

)
������������������	&�����������	�#	���	 ����	$������	�#	���
��3	$�����	,��%'(�

=;6@=C5��

.��))��0������568;��������������
������	
���
���
���7������	
�	��	$���7�7	

+7�����0��	
�	!�����3	��������	$7����!&$(�<A@C<��

#��1���#2��566<��������	
���
������
����	���
������������.���������

������

����������������������������&,(�CC<@C8<��

#��1���#2��5668������*���	�����

�����	
���
��������������	���
����
������

�
����������

���
������
��������
�����������������
���������������	

&�����������	�#	���	 ����	$������	�#	���
��3	$�����	,�&-&(�<;5@<?5��

����������5688����������	���
���	��
���������

���
��������+���
�����)
0���
��
� L��

����&��	���������	��
	������#�������	�#	���	&������
�3	5�����	6�������
��
�

D��

��,'������==5@=C;��

�34�����+#��� !"������,
������	����������
��������
����������&�������������	

��������������������.���������

��������
��
������
�����������$	2���$(�

�8C8C?��

Page 27 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� �


�34�����+#���4��5����+����)��������� !"�����������
��
������	���������
����

������0����

�

�
������D�����
�
�����
���

�����������
����������
���������

���������(��$�����������
�������$	2���$(��865C<��

�34�����+#����*))�5��+�����*������/�����431*�+���*������*�
�������

6�����4���+��#��*0*������ !&����������
����	
���
�������������
��
�0���

 ����������

�����	
���
������������������Y���
�1�������
�!)
��������
��@

K�����2
�`
���
�
��.�����:��D����
��"�����8������������	4��������#�	9�����	

���
:0�5@8��

���)���������7����������*8�����!$,,����
�������	����
	��
�������������
������

��

��
�����
�������"(�5;<@=;6��

�*�*�*99������������������:*��7.���  ,���-������������������������	����
�����

�
��	
�
�����
��������"(�AA?@A8C��

��;;���<�����=���#�����5����#���  !��D���0�D����
���������������
���
�


�����������&����������������
��
��������
��	
�
���������������	������������"(�

6�����

�*���#2������)*��+����  ,����
�����
�
������	
���
������������� �������

���

������*
���
�����������������-!(�6<@55<��

���������*���!$�$��a������	
���
��������
���
�������������
���
���
�3�
���
�(

��������
��
��N������&�
��+����������	��
	���8������������	'����
������3	

����	!�����!'(�5@C=��

���������*���!$&,��$�������������������
���	
���
������������
�����&�
�
�����

,�������
������	'���	������
���3	����	!�����%(�87@5=5��

���������*���!$"%��+������

�
���b�����������������
��
���
��������
���
�#����
��

,�����������	4������������%-(�=C8@=A<��

Page 28 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

���1���	��!$ "��a������
�
���
����������
�������
�
�
�
���
�����*������4��������#�	


��	*��������	+�����������	+���������#��-%(�6;@6?��

/������+.���4���)3�./���   ����
���
�����
��������.��������

�����	
���
����

������
���
��������������
��� �����1�������
�������������$����

��������������"&(�C77(C<=��

/������+.�������*�*�����4���)3�./���   ��4���������
	��
����������������
��
�

�	����������
��
����	
���
���
�!����������+���
���"����������&&(�556@5=8��

/������+.���*��9�4��+��.��5�������������/���   ��������	����
�������
����
����

�������������	������#������.��������

�����	
���
��������� �����
�����

'������	
�	���7����������,%(�5;5@5=A��

/������+.��������*��+���4���)3�./�������*�*�����  '��������
��
�
������������@

�����
������

���������������$����)
0�.���
��3���������

�L�����
��&��	+�����	

&���������-��� �'���� �
�������-�������4�
���	��
������
����������
�?5��

����B���B����=;5@=58��

/������+.��+*�)�9��)�*��.���*���#2���2��)��5�����4���)3�./��� ! ��,
�

!�
���"	����������
����
�����	
���
������������� ����������

������+���
��

.������	�#	5���������	�������������& (�588?@5888��

/������+��!$$!�������
������	������.�����D�����
���
�����
��������'�
��
����

��������������
�����	����
	��4���������	.������	�#	���	�������	$�������! !(�

<6@6<��

+��)>��3����������*��.����4*����	���.*�*;���.�������������+*�)�?�3�6���

.����������� !!������
�����
�
����������������
����������
�
���������
�


������
���
�D�
������$�������&&!(�=;C(=5;��

+*�)�9��)�*��.��/������+.���4���)3�./��� ! �����
�����
����	������
�����
�
����

�	����������
��
����	
���
����!+���
����������
����������"����������2�����

Page 29 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

����

�������������
����$���������	��
	�������������	$�������	&�����������	�#	

���	 ����	$������	�#	�
�������	! !(�=A@<=��

+*�)�9��)�*��.����))��4*��)�����/������+.���4���)3�./��� !&��D�
����
����

�
����	���������	����������
��
����	
���
����&���������	�������������

!�$�������
��������$��568A"����������.��������

������
������
����$����.������	

�#	5���������	�������������&&(�CA@8?��

+�1���0���#����5����� !"����
���������
���
���!�����
������������

��	
���
�����"����������2���������

������)
���0�����������

�������	
���
����

��	����
	���������������	9�����	���
:0�5@7C��

�����))����2��)��5�����  "���������
����
�����	��������	
���
�������������2�����

 ��
&����1�������
�! ����������

��"����
������
����$�
��������,�����"(�5@

5;��

	��*�������!$ &��������������
�
�����

�
�+���
�����
���	
��
�����
����������	�

��
���	��������+�����
��������������	�#	���	'�������	������	�#	�������	

��������!(�??6@<;A��

�����2#��!$' ��$��������"	���-����������
�������
��
������!���������"�������

1�������
�)
��������
��������
���������
�L��
������
��
���'�����������'(�7?5(

7<?��

2��)��5�����  -��������������	������������	�#	)
�����	
���
���
������3	���	

�����������	9 �������3	'���������������:	#���	��
���������D��+��

��

�������
��2
����
��	�����������
������
������������=AC�����

�

1)32�*���D�),-��

�

Page 30 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

�������!��3�����������
��
�������������
����
����������	���
������
���������������	


������
�������������������������
��
�����
��
�������

�
����
�������������
��������

�����.����
��
���
�??�!���&����������
���"�!�"9��
��
����������
����������	��������

������������
�����������������3�����!
���������������������������������	
������
���

���&����������
���"�!�"��

�

���������������������	
������
���	�� (D%(%5;5<6��D���������
���������	���
&����

�
�������!�"��
�������!�"�������������
9��
���
�������������
�������
�
���������	���
&����

�
�������!�"��
�������!+"�������������
��4�����������
������
�
�����&�
�
��������+�
����

��
�
������
�
����

�
����
�
��
���
������
�
���������
����
�������
��
�������������

�����

��

��
����&������'���
����
&
��
������������'���������
�
��������������

�


�����

�
���
��
�1������<�������������

0�����
�����9�����������	��������
�9����

��
���	9�:��:����9��	���	������
�9�������
����
�9��������
����
�������9������'����9����

��������9�������
����
���9�������
��������9�B��B�������9�B:��B�������:����9�
���
���
�����9�


����
��������������
9�
���
���
������������
9�
B��
B����
��9�
���
��������������

�

�������&�������������	
������
���	�� (D%(%5;5<6��D���������
���������	���
&����

�
����
���!�"��
������������!�"�����
9��
���
�������������
�������
�
���������	���
&����

�
����
���!�"��
������������!+"�����
��4�����������
������
�
�����&�
�
��������+�
����

��
�
������
�
����

�
����
�
��
���
������
�
���������
����
�������������

0�:��:����9�

�������
������9������������9�������
����
���9�������
��������9�B��B�������9�B���B��������

������
9�B:��B�������:����9�
���
���
�����9�
����
��������������
9�
���
�������������9�
B��


B����
��9�
���
��������������

�

Page 31 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

�������"�������������	
������
���	�� (D%(%5;5<6�����
�(�������������
��

�
��������
���������
&�����
����
�������
������!�"��
��������!�"�������������
9����������

�����
��������
&�����
��������������������!�"9������
B����
����B���������
��

B�������:������
��������������!+"9��
����������
��
����
�������
&����������
����
��������

!*"�������������

0�����������	��������
�9����B:���
������������

��������B�������:����9�

�����
���	9����:�����
��������

��������:����9�:��:����9������'����9����B�������������
������

����B�������9������������9�������
����
���9�������
��������9����:����
������������

��������

:����9����������
������������

����������
��������9�B��B�������9�B���B��������������
9�B:��

B�������:����9�
���
�����������
�9�
����
�����������
�9�
���������

��
������������$�
����

�����
���
��������������'����9�����������&�
����������������
����������
��������9����
B��

��
����������

��������
B����
����

�

�������-�������������	
������
���	�� (D%(%5;5<6�� ����(������

�
�����

�

�����������������(�����
����
�
�������'��������
����

�����������
�����

�����
���
�

�
�1������=�������������

0������
���	9�������������
���
����������������
���	9������

��
���	���
����������9�������������'����9�������������
���
����������������'����9������

��'�����	���
����������9������������	����������9��������������'����9���������9������

������
������������������
��B����=������

�

�������%������������������
�
������
�����
���
���
������
����
��������	����
�����

�������

���
���������������	
������
����
����������	
���
���
������������
�����

��	����
������
��	
�
����
�
����������������
�����������������������������
�
��
�������

�����
�����'�
������
�
�
�����
�
��������������
������
�	�����������
������
�������������

��
���������������

0��

���
�
��
9���
�����
��
9���'�����
��
�
���
9�*���*���	9�

Page 32 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

4	
����4	����������
��
��9�)
���)
���
9�.����.���
��
9�-����-����
9�,����

,��
�&��
9�D*����D�����
9�������������
9��������������
���
��

�

���.*��

�

������!��������������
�����
�
�������������	���
������
���������������	
������
���

!�� (D%(%5;5<6"���
�����������
��K����
�������
�����&��
��
��������
���������

���
�����
�
���
����������������
��
�������'��������
�������� �'�������������
�

�������������������������B���
�;�;=�����������
�����
�
���������
�����������
����
��

;�5�������������

�
� .�
���� 4������ ������
�&���� !C8�="� ����76� (�
L����� !7C�="� 56�8� (�
L�������
������������

� 6�8� (� (�
L�������
������������

���
�� (� 7�6� (�
L������
��
��
�������

� (� 57�6� (�
,����� =?�?� =;�<� (�
D�
�����������
������������

� 5=�A� (� (�
D�
�����������
����������

� 55�?� (� (�
�B����
��� 58�?� � �
�B����
�����
����������

� (� 57�?� (�
�B����
�����
����������

������
�� (� (� 8�;�
)
��������������
�
���� =<�5� =5�?� (�
����������������
�
���� =;�?� (� 57�;�
c�������:������������ (� 5A�?� (�
c�������:�������
����������
� A�C� (� (�
c��������������� (� =?�C� (�
c����������
�����
�� (� (� 8�6�
D�������
���'����� (� (� =<�6�
D�������
���
����� (� (� 6�=�
.�����:�����
���� !87�8"� (� (�
����
������������� (� 5=�?� (�
4	������
���� !<=�?"� (� (�
�

�

�����������������
��'��
������
��������B��
�	�
������
���������
���
��������
�
����

��
�����
���
���
�����������������
�������	����
������
��	
�
��

Page 33 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

�

-���� �������
�
��'�

��
����������
�����
���B��
�	�

3������
�����
���B��
�	�

��	
���
������ <� 67V� 6=V�
��
����	\���	
���
�������� 5� <CV� 7<V�
�����������	\���	
���
�������� 5� C?V� <8V�
��	
���
�������� 8� 66V� 66V�
 �	���
����\�4	����������
��
��� =� A6V� A?V�
���
������	
���
��� =� ?AV� 7<V�
,������"	\�4	����������
��
��� 5� =CV� 5?V�
!�
���"	\�4	����������
��
��� =� C?V� <<V�
4	����������
��
��� 8� 66V� 66V�
&���������	\�������
���
��	 C� 6<V� 6<V�
��

�

�DD*-+)�*��

�

�DD*-+)Q�5�

������������
������
�����
��
�������������������������	����
������
��	
�
���
�������

���������������
���������������������
�	������
�����
��	
�
�������&
���������

�������
��	������
������
��������������
��
����
��������
�
���
��	
�
��
�
���
�

������
�
B���������&��
��
���������� �
�����������	����!=;57"��
�
���
�������
�

����
���
�
������������=8���������������
���������������
����� �
�����������	����!=;57"�

��
�
����
��������
����������
���
��	
�
������
����������������
��
����
�������
���
�

����������
����
��

�

d5e�!5"��&��������

��

0���
�������
�������!;"9������������
���
��!5"�!��
��
��

568?"��

d=e�!="��&����������0�;<;V�������������
����
����!;"9�<<;V�������������
����
����

!5"�!4�
��>���
��
��=;;8"�� �

d7e�*'���
���
���
0�
��������!;"��
�
�����������
���
�!5"�!��
��
��568<"��

Page 34 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

d?e�!7"�,���������
�����
0���
��	���������!;"9���
��	����
���!5"�!.�
����>�������$��

=;;;"��

d<e�,��������������������������
������:��������
�������������
�����������
�����
��

��������0���
�
��!;"9����
�
��!5"�!
������������"���

dCe�!?"�,�������������������
0����
����!;"9������
�������&����
����!5"�

! �
����������.�
����>�������$��=;5;"��

dAe�.����������������
�
���0����
���
�����	�!;"�����
�����
�����	�!5"�!+��&�
��

5668"��

d8e�D����'�������
����������
0�����$�
����!;"�����
(���
���!5"�!��
��
��568<"��

d6e�D����'������
��������
������
����0���
�
��!;"�����
�
��!5"�!+��&�
��5668"��

d5;e�������������
���������
����
�
�����������
�0�
���
��	���
��'�������
�������

�����

�!;"�������

���
����������������
��'��	�!5"�!+��&�
��5668"��

d55e�!<"�L������
����'�����	�������
��������������
������������������������0�

��'������������!;"9�:������������!5"�!��
��
��568?"��

d5=e�!C"�L����(�����������
����0���
�����!;"9��'��

������
������������:�����

�
������������

�!5"�!������	��=;;<"��

d57e�!A"��
��������
����
�0���
�
��!;"9����
�
��!5"�!����������������
��
��568?"��

d5?e��
��������'��

��
���������
��������
����
�0���
������������������
����	��������

:�����!;"9��'��
��
���
��������
������������

��������:����������
���������'�����!5"9�

�'��
��
���
���������'����������
��������
������������

��������:�����!="�!���������

�������
��
��568?"��

d5<e�!8"�L�����
����������
�������
��������
����
�0����&�
����
���
���	����
��!;"9�

�������
���
���	��
��������
����
��!5"�!.�
����>�������$��=;;;"��

d5Ce�!6"�.��������������������'������	�:����0���
�
�������
�����	��'��
����!;"9�

���������������!5"�!������	��=;;<"��

Page 35 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

d5Ae�L����������������������
��
�������������
������������
����
����	0���
�
��!;"9�

���
�
��!5"�!��&�
������+��&�
��566<9��
�������������������
��������
���	����
�����

�
��	
�
"��

d58e�!5;"�L�����
����������������

0��������<<;V����������
����!;"9��������;<;V�

���������
����!5"�!+��&�
��566<"��

d56e�L�����
����������������

����������
��
�����������
���������
�����
������

��
������������
���������'�
��������

���0���
�
��!;"9����
�
��!5"�!
������������"��

d=;e�!55"���������������
������
��������������
�������������������
�
���0�;;�?�!;"9�

<;�?�!5"�!.�
����>�������$��=;;;"��

d=5e�!5="�+��
��������
����������������
����
�������������������0���������
������	�

��
�����!;"9������	���
�����!5"�!������	��=;;<"��

d==e�!57"�D�������
������������
��������
�����
�����������������
0���
�
��!;"9�

���
�
��!5"�!������	��=;;<"��

d=7e�!5?"�3�������
��������
���
�����������������
���0���
�
��!;"9����
�
��!5"�

!+��&�
��566<"��

d=?e�+��
�����������
����
���0���
������
���	��'��
�������
����
���������
�������

����������
����!;"9��
������������	(��(��
�����������	��'��
�������
��������
������������

����������
����!5"�!
������������"��

d=<e�!5<"�����(���&���WKS(
���������
�����
�����
���(��
����
������
�������
�������

������������
��������
���������������

�0���
�
��!;"9����
�
��!5"�! �
����������.�
����

>�������$��=;5;"��

d=Ce�!5C"�1��
�����
����������������
����
���
0����
������
����!;"9������������
����

!5"�!��
��
��568A"��

d=Ae�!5A"�D�
����
���0��'�����������������������������
�
�����������!;"9������
��

���������������������
�
�����������!5"�!+��&�
��5668"��

Page 36 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� �	

d=8e�!58"�D�
����
�������
���
������0������!;"9����&���	���
�����!5"�!+��&�
��

566<"��

d=6e�D�
��������'��

��
����������
������������

����������
��������0���

�������	�

�
�����������������������������
����������������������
��������������
�
����!;"9����������

�����������
����������������������
��������������
�
����!5"�!��������������+��&�
��

5668"��

d7;e�!56"�D�
����������
������
����������

0��'��
��
����
�������������������������

��������������
��!;"9��'��
��
�����
���	�������������������������
��!5"�!+��&�
��5668"��

d75e�!=;"�D�
�����������
����������

0��'��
�
��
��������������:�����!;"9����
����
���

�������:�����!5"�!������	��=;;<"��

d7=e�!=5"�D�
��������(���������
�����0���
������
����
��������!;"9������
��
����
���

�����!5"�!+��&�
��5668"��

d77e�D�������
0�
��������!;"����
���!5"�!��
��
��568<"��

d7?e�D��������������
0�����	
�����
�������
�����
�
��!;"������	
���
�
��!5"�

!��
��
��568<"��

d7<e�D�������������0�������!;"����

���������
�������
�����������
��!5"�!+��&�
��

5668"��

d7Ce�!=="�D�����������	0�
����'��
������������	���������
����!;"9��'��
����

��������	���������
����!5"�! �
����������.�
����>�������$��=;5;"��

d7Ae�!=7"�D�����������

���
�������

0���
������������	����������!;"9���������	�

���������!5"�! �
����������.�
����>�������$��=;5;"��

d78e�!=?"�+�
�����������������������

���
�������

0�
����
�������	��������!;"9�

�
�������	��������!5"�! �
����������.�
����>�������$��=;5;"��

d76e�!=<"��B����
�����
����������

0����

������
�<;V�������
���
�������
����!;"9�

�����������
������<;V�������
���
�������
����!5"�!��
��
��566;"��

Page 37 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� �


d?;e��B����
���������������

0�
�����������
����

����
���������������
�������

��������������
���������������
�
����!;"9���
��������
���
������������
���
�����

��
���������������������
���������������
�
����!5"�!
������������"���

d?5e�!=C"������������
����
����B�������:������
��
B����
��������

�
0�
B����
���

��
����������

��
����������B�������:��������
��������

�!;"9�
B����
�����
����������

�

���������
������B�������:��������
��������

�!5"�!������	��=;;<"��

d?=e�c�������:������
������������

0����������	���
�
��!;"�����
�
��!5"�!+��&�
��

5668"��

d?7e�!=A"��������������0����
�
��!;"9���
�
��!5"�!��
��
��568?"��

d??e�������������������������������������������������
�����������
����������

�����

��'��
�
��
���
�����������
�����������������

����������������0����
�
��!;"9�

��
�
��!5"�!
������������"��

d?<e�!=6"�D���	����������
��
��������
���0������������
�����B�������������
��
���

������
�������
������������
��������
�������
��������
�����	����������������
�!;"9���

�

���
�������
��
���������
�������
������������
��������
�������
��������
�����	�����

�����������
�!5"�!������	��=;;<"��

d?Ce�*�������	�����������
������������
���������

���
�����
����������	����0�
��

!;"��	�
�!5"��!+��&�
��5668"�

d?Ae�!7;"�*����
�
������
��������������������
������������
�
���0���������	������

������
����
����'�����!;"9���������	������
��������
���
�	�!5"�!+��&�
��566<"��

d?8e����������������
����0������(��&��!;"9��
�������K(
�����!5"��!+��&�
��566<"�

d?6e�!75"�,�����������
�	�����
����
0��
�������������
����
�������������������
�

!;"9�����
���������
����
�������������������
�!5"�!��
��
��568?"��

Page 38 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

d<;e�!7="���
������������
����
�
���
���R����
���
������
���
0�

��
�
���
���R����
���
������
����!;"9���
�������������
����!5"�!.�
����>�������$��

=;;;"��

d<5e�!77"������������
����

����������
�����	����������

����������
�
���
�����
��

������������	����������

������������	����0��������
����������!;"����
�����	�����

�����

����������
�
���
������
������������������	����������

������������	�����!5"�

!+��&�
��566<"��

d<=e�!7?"���
�����	����������

�����

��

�!���
���
�������
������
������
�������

�����"0���
�������
������!;"9����������
���
��!5"�!.�
����>�������$��=;;;"��

d<7e�L���
	���	
�
0��������������	��	���
���	�!;"����������
�	��	�
���
����!5"�

!+��&�
��5668"��

d<?e�+������
��������
�����
��
����
�����
	���	
�
0���
�
��!;"�����
�
��!5"�

!+��&�
��5668"��

d<<e�!7<"� �
�����������0�;;�=<����������������
����!;"9�<;�=<����������������
����

!5"�!��
��
��568?"��

d<Ce�!7C"�+�
���	���
���0������������

�����
�������������
����������
����!;"9�

�����������
���������������������
����������
����!5"�!��
��
��566;"��

d<Ae�D����'�����	������0����
�
��!;"����
�
��!5"�!��
��
��568<"��

d<8e������������
�����
0�
���������
������������
��!;"���
&	���������
��!5"�

!��
��
��568<"��

d<6e� �'����������
�����
����������
0�����$�
����!;"����
��'�!5"��!��������������

+��&�
��5668"��

dC;e������������
��
0�
�
����
�������������!;"������������
��
�!5"���������
��

�������:�����������
����������
���	������!
"����������
��	��
�����'�����	�������!
"�

!="�!��
��
��568<"��

Page 39 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

dC5e�K�����
�������0����
�
��!;"����
�
��!5"�!+��&�
��5668"��

dC=e�D�����
�������0����
�
��!;"����
�
��!5"�!+��&�
��5668"��

dC7e�D���	����������0����
�
��!;"����
�
��!5"��!��
��
��5687�"�

dC?e�!7A"� ��������'�����	�������0���
�
��!;"9����
�
������
���������
������

�
���������������������'�����!5"9����
�
���
��������
�������
���������������������'�����

!="�!��
��
��568?"��

dC<e�!78"� �'�����	��������������������
�������0�
�����������
�����������������

!;"9�
������������������������
�����������������!5"�!��
��
��566;"��

dCCe�!76"� �'�����	����

(
�����
���������������
�������0����
�(
������!;"9�

��
���
(
������!5"�!.�
�����1��������>�������$��=;;;"��

dCAe�!?;"����������
���������������
���'�����	�������0���
�
��������������!;"9�

��������
��
������������!5"�!.�
����>�������$��=;;;"��

dC8e�!?5"�-������������������
��������������
���'�����	�������0��������
��
��


���������������!;"9������������������������
�!5"�!.�
�����1��������>�������$��=;;;"��

dC6e�!?="�,����
������������
��
������
���������������������'����0��������������

���������
�!;"9����������
���������������
�!5"�!������	��=;;<"��

dA;e�!?7"� �'�����	���
����������0���
�
��!;"9�
���������������!5"9�������
���������

�������
������������
����������������
��!="�!��
��
��568?"��,�+*�*+��

dA5e�!??"� �'�����	������0��
�	���
����
�!;"9���
����
��
��W�	�������S�!5"�

!������	��=;;<"��

dA=e�!?<"�+�
���	������0��
�	���
����
�!;"9���
������
���
������
�������	�

������

���!5"�!������	��=;;<"��

dA7e�-������������
�����������
���
���	0��
��!;"������!5"����������
����������

���
�!="��!��
��
��5687�"��,�+*�*+��

Page 40 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

dA?e�!?C"�D�
������(��
����
���	������0��
������
���������������������:���!;"9��
�

������
���������������������:���!5"�!.�
����>�������$��=;;;"��

dA<e�!?A"�.�
�������
���	������0���
�
��!;"9����
�
���
�������
���
������!5"9�

���
�
���
�������
����������
��
������!="�!��
��
��568?"��,�+*�*+��

dACe�!?8"�+�
���	��������
�������
���	���
�����
������0�
���������!;"9���������!5"�

!��
��
��568<"��

dAAe�!C;"��'�
���
�����&���0����
�
��!;"9���
�
��!5"�! �
�����������	�����=;57"��

dA8e�!C5"��'������������	
�
0����
�
��!;"9���
�
��!5"�! �
�����������	�����=;57"��

dA6e�!C="������������
��'����������������
�����&���0���
�
��!;"9����
�
��!5"�

! �
�����������	�����=;57"��

d8;e�!?6"����
��������������������

�������
�����
����0����
�
��!;"9���
�
��!5"�

!*��

��5688"��

d85e�!<;"�*������	
�
��
������������
�$	������	
�
0�
��
�(
������!;"9����
�(


������!5"�!������	��=;;<"��

d8=e�!C7"�D�
����
�����������

���
�������

�������
�������
�������������0��������

������������$	������	
�
�!;"9���
�������	����������
����������������
�����!5"�

! �
�����������	�����=;57"��

d87e�!<5"�����
��
��������������0��������
�����������
���������������������
�������

�
��������
������������

�!;"9���
������������

���
��
���
������������������������
�������

!5"�!+��&�
��5668"��

d8?e�!<="������������������
������
��
�
0��������������������
����!;"9����������

�

���
�������������
����!5"�!+��&�
��5668"��

d8<e�!<7"�)
�����������0���
������������

���
�������
������������������������

�
�

!;"9���
������������

�
����������
������������������������

�!5"�!+��&�
��5668"��

Page 41 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

d8Ce�!C?"�����
����������

��
������'���
���
��������������������������
�	��0�

��
�
��!;"9����
�
���
�����&(
������!5"9����
�
���
����������	�������
���
�����������

�
��������
���������!="�! �
�����������	�����=;57"��

d8Ae�!<?"�D�
������������

����������������0����
�
��!;"9���
�
��!5"�!��
��
��

568?"��

d88e�!<<"�+��
��������
�������������0��
������������

�;5<V����������
�����������

��
������������

�!;"9��
������������

�<5<V����������
�������������
������������

�!5"�

!+��&�
��566<"��

d86e�!<C"�D���������������
�������������
��������������������
����0����
�
��!;"9�

��
�
��!5"�!������	��=;;<"��

d6;e�!<A"�)
���
���������
���0���
��
���
�����������������������!;"9�
���������

������������������!5"�!������	��=;;<"��

d65e�!C<"����
���
��
����������������
�����������
����0���
�
��!;"9����
�
��!5"�

! �
�����������	�����=;57"��

d6=e�!<8"����������
�$������
������������������������
0�������������������������
�

��
������������!;"9���
�����������������������
��������������!5"�!.�
����>�������$��=;;;"��

d67e�!<6"� ������
���)0���
�������
�������!;"9������������
���
��!5"�!4�
��>�

��
��
��=;;8"��

�DD*-+)Q�=�

�	
����������
��������
�
������
�����
���
���
�����������������
��������
�
��

�
��	
�
��

�

��	
���
�����0�70�;[59�60�;[59�=70�;[59�C;0�;[59�A70�;[=��

��
����\��	
���
�������0�5;0�;[59�7?0�;[59�<60�;[59�A;0�;[5��

�����������\��	
���
�������0�570�;[59�=60�;[5��

Page 42 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

� ��

��	
���
�������0�<0�;[59�5A0�5[;9�560�;[59�?;0�;[59�?80�;[59�C;0�5[=9�C50�

;[59�C70�;[5��

 �	���
���\4	����������
��
��0�550�;[59�=50�;[59�=70�5[;��

���
������	
���
��0�=<0�;[59�780�;[59�C?0�;[=9�C80�;[59�A;0�5[=9�AC0�;[5��

,������"\4	����������
��
��0�5=0�;[5��

!�
���"\4	����������
��
��0�50�;[59�=0�;[59�<0�5[;9�CC0�;[5��

4	����������
��
��0�5?0�;[59�5C0�;[59�760�;[59�?50�;[59�<<0�;[59�A50�;[59�A=0�

;[59�A?0�;[5��

&���������\������
���
���
���0�7;0�;[59�750�;[59�<=0�;[59�CA0�;[59�C80�;[59�

C60�5[;9�850�;[5��

�

Page 43 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

��

�

�

���
�

�������������������	
����
�
�

Page 44 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

  

 

 

�
����������������������	
���

 
 

Page 45 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

��

�

�

��������	�
��
���������������������������������	��������� ����!������
 ���"�����#��������$�%��#���&&� �����
$'%������(��#���#��� ���������#�������#����!������
 ���"�����#��������$)%��#���&&� �����$*%������	�+��&����
�������� ����#��,��"�#����!�&�	�*��������#����� ����#��-����#��,�#����#���#&�����#���������&�#��&��	�

�,,��������#�.�/��/����(�� ��� �������&(� �� �������(� !�� ���!��#���(� ��� �����,����(�0��0�������(�0!��0��������
!���-�#(�0/��0�������/����(���������#�����(��&����&������&� �����(������� ���&&� ����(��0���0��-����(�����

�� ����- ����	��
�1�2���--�$����2�����*�3%��

�
�

Page 46 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

��

�

�

��������	�
��
���������������������������������	��������� ����!������
 ���"�����#��������$�%��#���&&� �����
$'%������(��#���#��� ���������#�������#����!������
 ���"�����#��������$)%��#���&&� �����$*%������	�+��&����
�������� ����#��,��"�#����!�&�	�*��������#����� ����#��-����#��,�#����#���#&�����#���������&�#��&��	�

�,,��������#�.�/��/����(�� ��� �������&(� �� �������(� !�� ���!��#���(� ��� �����,����(�0��0�������(�0!��0��������
!���-�#(�0/��0�������/����(���������#�����(��&����&������&� �����(������� ���&&� ����(��0���0��-����(�����

�� ����- ����	��
1123���--�$����3�����*�4%��

�
�

Page 47 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

��

�

�

��������	�
��
����������������������������������������� !�������������"��������������������#����"��
#�"��	��$$��%�&����$������"���'����� !�������"����������"��"��������(	��##��������"�)������"���
*��	�����
������������'�����'�������"���
*��	�����"���
���"����������*��	&����'��&�%����*�&	�����������������'�����'�����
&�%����*�&	���&�%�����
���"����������*�$��	���$���
����������*��	&��������&�%����*������&��*��	�����&���"��

�����	�������#�����+����(�&&	��
�
�

Page 48 of 49Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60



For Review
 O

nly

��

�

�

��������	�
�����
����
�����������������
����������� ���������������������������������
�������������
������
���������

�����
�����������������
��������� �������������������������
�
��������������������	�
 ���
��������������������
��� 
����������������
���������
���
������������������� �����
����
�����������
������
�����

��
����������
����
������
���	��������
������������ �����
� �!����!
���
� �!����!�
��������
� ��	���
�� � �
"��
���"������
��������
� �#����#���
� �$
���$
���� 
� �%����%���
� �&����&����'�
� �(�)	��(����
� �)�� ��

)�
���
� �*����*����
�����
�	��
+,-�+./���0122���122�3(#4��

�
�

Page 49 of 49 Zoological Journal of the Linnean Society

1
2
3
4
5
6
7
8
9
10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28
29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59
60


