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Abstrakt

Ke ztraté pravych, kalcifikovanych zubl, doslo nékolikrdat nezavisle a napfic celym
fylogenetickym stromem obratlovcll. V této bakalarské praci jsem se zaméfila na popis
keratindznich struktur, nahrazujicich zuby, protoze tyto se nachazi u prekvapivého mnozstvi
obratlovcd a a¢ evolucné vznikaly nezavisle, ¢asto projevuji ndpadné fenotypické podobnosti.
Nejznaméjsi je zajisté ptaci zobak, konkrétnéji jeho keratindzni ramfotéka, ktera pokryva i Celisti
Zelv. Zvlastni skupinou obratlovci jsou bezcelistnaté mihule a sliznatky, u nichZ jsou rohovinové
zuby primarnim znakem a jsou pravym, kalcifikovanym zubUm, asi nejpodobnéjsi. Keratindzni
zoubky a povrchy Ccelisti jsou typické i pro Ustni Ustroji Zabich pulcl. Zajimavosti je, Ze
rohovinovy povrch celisti nemusi zuby kalcifikované pouze nahrazovat, ale mize je i doplnovat
— jak k tomu dochazi hlavné u ryb. U jednoho nadfadu, Ostariophysi, kam patfi i kaprovité ryby,
které nemaji oralni dentici, doslo k vylepsSeni vlastnosti tohoto rohovinového povrchu pfiddnim
jednobunécénych vybézkli, tzv. unculi. Poslednimi zastupci s keratindznimi strukturami
nahrazujicimi zuby jsou velryby, jejichz rohovinové kostice tvofi v Ustech filtr na zachytavani
potravy. Keratinézni struktury nahrazujici zuby jsou velice diverzifikované, prekvapivé malo
prozkoumané a nabizeji unikdtni moznost zkoumat paralelni evoluci fenotypové podobnych

struktur.

Kli¢ova slova: keratindzni struktury, keratin, zobdk, rohovinovy povrch Celisti, unculi



Abstract

The loss of genuine, calcification teeth happened several times independently throughout the
phylogenetic tree of vertebrates. In this thesis, | focus on the description of horny structures
replacing the true teeth. Despite occurring in non-related groups of animals, these structures
have very similar shapes. The bird beak is well-known; mainly for the horny rhamphotheca that
covers jaws of turtles, too. Jawless lampreys and hagfishes belong to a special group of
vertebrates; their primary dentitions are horny teeth. This special type of teeth looks very
similar to the calcification teeth of other vertebrates. Keratin teeth and jaw sheaths are typical
for tadpoles, too. The horny jaw sheaths can even make a supplement to genuine teeth, as it is
for example in case of fish. All superorder Ostariophysi, but mainly order Cypriniformes which
lack oral dentitions, have this horny sheath supplemented by unculi. The last group of animals
with keratinous structures in oral cavity are whales. This mammals use horny baleens as filter
for krill. Keratin structures replacing genuine teeth have diverse forms, a few are explored and
they provide the unique possibility to investigate parallel evolution of phenotypically similar

structures.
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1. Uvod - zuby a jejich keratinézni nahrady

Kalcifikované zuby patfi vedle chrupavky a kosti k nejstarsim pevnym tkanim v risi obratlovcu.
Zuby, jak je znadme dnes, jsou na povrchu pokryty sklovinou (enamelem) - nejtvrdsi latkou
vertebratniho téla. Sklovina je tvorena ameloblasty - burikami epitelialniho pavodu, na rozdil od
vrstvy zuboviny (dentin), kterou produkuji mezenchymatické odontoblasty. Vzhledem
k vysokému stupni mineralizace obou tkani, enamelu i dentinu, jsou zuby a podobné struktury
obsahujici tyto proteiny, ¢asto nachazeny ve fosilnim zaznamu. NejstarSimi fosiliemi tohoto
druhu jsou struktury ustniho aparatu konodontl - malych, Cervovitych Zivocichl z prelomu
kambria a ordoviku (zhruba 500 miliénu let pf. n. I.) (Donoghue a Sansom, 2002).

VSechny povrchové struktury obratlovcl se stavbou zubu se nazyvaji odontody (kupf.
Huysseune a Sire, 1998; Sire a Huysseune, 2003; Fraser a kol., 2010). Podle vyskytu odontod na
téle Zivocicha se jim vétSinou rikad bud zuby (nachdazejici se v oralni i faryngealni dutiné; srv.
ordlni a faryngealni dentice), nebo dermalni dentikly (tzv. extraordlni zuby sensu, Huysseune a
Sire, 1998), které jsou pritomné napf. u recentnich paryb v podobé plakoidnich Supin.
Splynutim plvodné jednotlivych odontod se pak mohou vytvaret odontokomplexy, které davaiji
vznik mnoZstvi druh( Supin a platd (Huysseune a Sire, 1998) — napt. dermalni platy vyhynulych
bezcelistnatych a Celistnatych pancifnatych ryb, ganoidni Supiny, apod.

Stejna anatomicka stavba resp. podobnost plakoidnich Supin a zubUl recentnich paryb
vedla k vytvoreni tzv. ,outside in“ hypotézy o evoluénim vzniku zubd (napf. Huysseune a kol.,
2009; Fraser a kol., 2010). Tato teorie vychazi z predpokladu, Ze odontody, které se ptvodné
vyskytovaly na povrchu téla a tudiZz jsou ektodermalniho plivodu, se vznikajici Ustni dutinou
praobratlovcd vmigrovaly do této dutiny a postupné se integrovaly do Celisti, az nasledné
vytvorily dentici. Naopak alternativni teorie (tzv. ,inside out”) vysvétluje evoluci zub( tak, Ze
pavodni zuby vznikaly z entodermu hluboko ve faryngu, a do Ust se presunuly az sekundarné
(napt. Huysseune a kol., 2009; Fraser a kol., 2010). V poslednich letech se vsak védci priklani
spise k tzv. ,modifikované outside in“ teorii. Pozorovani a mapovani plivodu bunék pro vznik
zub( u rGznych recentnich druh( (napf. mys, zebrafish, axolotl) totiz ukazalo, Ze ke vzniku zub(
je potieba interakce epitelu a mezenchymu bunék neurdlni listy, a ptilis nezdlezi, zda je epitel
ektodermalniho ¢i endodermalniho ptvodu (napf. Huysseune a kol., 2009; Fraser a kol., 2010).

At uZ zuby evolu¢né povstaly jakoukoliv cestou, navidy jim zlstane statut jedné

z nejvyznamnéjsich struktur, kterd umoznila rozrliznéni obratlovcl v obrovském rozsahu. Vznik



zubl a Ccelisti totiz znamenal otevieni novych nik pro jejich nositele, odpovidajicich
predatorskému zplsobu Zivota. Jak tedy mohlo dojit k evolué¢nimu vymizeni struktury tak zjevné
vyhodné v zapase o preziti, jakou zuby bezpochyby predstavuji? K evolucni ztraté chrupu navic
doslo hned nékolikrat nezavisle na sobé, a u Uplné odlisnych skupin (Obr. 1). Podle Davit-Béal a
kol. (2009) k tomu mohlo dojit diky paralelnimu vyskytu jinych, preadaptovanych struktur,
jakymi jsou kupft. lepkavy jazyk, sankovité Celisti vhodné k drceni hmyzu, keratindzni zobaky, ¢i

jiné struktury.
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Obr. 1 - Zjednoduseny fylogeneticky strom recentnich obratlovcd s vyznacenymi bezzubymi liniemi
(Cervené), chybéjici enamel (modré), redukce enamelu izubl (zelenad), vyskyt keratindznich struktur
(fialové K). Upraveno podle Davit-Béal a kol. (2009) a Gaisler a Zima (2007).




Tato bakalarska prace je pokusem zmapovat rlizné druhy keratindznich struktur, které
se objevily u obratlovcll jako nahrady klasickych, tj. kalcifikovanych zubu, ¢i jako jejich doplnéni
(Obr. 1). Zaméfila jsem se na popis stavby téchto rohovinovych struktur a na moiné
mechanismy, které pravdépodobné vedli k jejich evoluci u danych skupin Zivocichl. ProtoZe se
u odliSnych linii objevuji struktury sobé navzdjem podobné, budu o nich pojednavat pravé na
zakladé jejich fenotyové podobnosti. Na zacatku tedy popiSu zobdky (hlavné pak rohovinové
ramfotéky) ptakl a Zelv, jakoZzto asi nejznaméjsich strukturu, kterda nahrazuje zuby. Poté se
zamérim na keratindzni aparat soucasnych bezcelistnatych obratlovcl, mihuli a sliznatek. Obé
tyto skupiny zvifat jsou zajimavé tim, Ze jako jedini maji mnohobunécné keratindzni zuby, které
jak svym vznikem, tak u sliznatek dokonce i vyskytem enameloidnich protein(, jsou podobné
pravé odontodam a tedy pravym zublm. PrestoZe tyto struktury nemlZeme homologizovat,
primarni pritomnost rohovinovych zub( u téchto bazalnich skupin naznacuje, Ze tvorba struktur
z keratinu, bézné obsazeném v télnich bunkach, je logickou a nejspis i nejjednodussi cestou, jak
se vyrovnat se ztratou kalcifikovanych zub@. Ustni aparat mihuli se také svym rozvrienim
podoba organizaci struktur Ustniho Ustroji Zabich pulc. Na rozdil od mihuli se vSak na pulcich
ordlnich discich nachazeji jednobunécné rohovinové zoubky a namisto kompaktnich
keratindznich list mihule maji pulci pouze rohovinovy povrch celisti. Rohovinové povrchy celisti
se dale vyskytuji i u nejpocetnéjsich vodnich obratlovc(, ryb. Zde ale rohovinovy povrch obvykle
slouzi pouze jako doplnkova struktura kalcifikovanych zub(, vyskytujicich se pfimo v uUstech,
nebo hloubéji na Zabernich obloucich. V nékterych skupinach, obzvlasté u nadfadu
Ostariophysi, se rohovinové povrchy Celisti vyskytuji pomérné hojné a navic jejich volna strana
muze byt poseta jednobunécnymi vyrlstky, tzv. unculi. Keratindzni struktury nahrazujici zuby se
vyskytuji dokonce i u savcQ: filtraénim aparatem velryb totiz neni nic jiného, neZ rohovinové

kostice.



2. Keratin6zni ramfotéka zobaku

Zobdak je pro Sirokou verejnost asi nejzndméjsi strukturou slouzici jako ndhrada kalcifikovanych
zubl. Tato struktura evolucné vznikla zcela nezdvisle u dvou skupin blanatych obratlovci
(amniot) — Zelv a ptakd( (Obr. 1.). Keratindzni slozku zobaku ovsem tvofi pouze jeho horni,
viditelna vrstva, tzv. ramfotéka (viz nize). Zobak muze zastavat mnoho funkci, stejné jako chrup
- ostrymi hranami Ize odstranit maso z kofisti, zatimco ztlusténiny ramfotéky v ustech umoznuje
drceni, podobné jako savci stolicky. Nékteri druhy ptak( (napf. Corvus corone, Cactospiza
pallida) jsou dokonce schopny pouZivat zobaky k ovladani primitivnich nastroja (klacky,

kameny) pouzivanych k ziskani potravy (kupf. Hunt, 1996).

2.1. Stavba zobaki ptaku

Zobakem obecné nazyvame horni a dolni Celisti ptakd pokryty vnéjsi, rohovinovou vrstvou, tzv.
ramfotékou (Obr. 2.), kterd je tvofena predevsim B-keratinem, typickym i pro plazy. Se svou
strukturou (sloZzeny B—list ) se tento protein lisi od savéiho a—keratinu (Sroubovice) (Bragulla a
Homberger, 2009). B-keratin v ramfotéce je tvrdSi nez v pefi a drapech, coZ je nejspiSe
zpUsobeno jeho vétsi molekulovou hmotnosti (o 38 - 47 %), nei je molekulova
hmotnost keratinu v pefi (Bonser, 1996). Podle nékterych autorl (Bonser a Witter, 1993) mUze
byt ramfotéka tvrdsi i diky obsahu melaninu, a to zvlasté v zimnim obdobi, kdy dochazi

k nejvétsimu opotiebeni.

2.1.1. Vnitrni zobak

Vnitini kostény zobdk zasahuje témér pres celou délku ramfotéky. Je sloZzen z parovych kosti -
premaxila, maxila, nasale a palatinum v horni ¢3sti, ve spodni pak z kosti dentale, articulare a
angulare. Na vnéjsi strané kosti, a to pfedevsim laterdlné a pouze do zacatku nosni dutiny, jsou
vybézky, jimiz prochazi kolagenova vldkna. Tato tzv. Sharpeyova vldkna upevnuji nasledujici
vrstvu dermis na kost (Genbrugge a kol., 2012). Pod pevnym krytem z hutnych kosti se nachazi
houbovitd kostni tkan tvorend trabekulami. Prostory mezi nimi vétSinou vypliuje bunécénd
tukovd hmota, kterd vSak nemusi byt vSudypritomna. Nachdzi se zde i velké cévy a vétve
trojklaného i oblicejového nervu (Van Hemert a kol., 2012). Struktura uloZeni trabekul zarucuje,

Ze se zobdak pfi klovani, louskani a jinych ukonech nezlomi. Proto jsou trabekuly umistény



v zobacich tak, aby nejcastéjsi druh cCinnosti a ji vyvijeny tlak nezpUsobily poskozeni zobaku

(Genbrugge a kol., 2012).
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Obr. 2 — Stfedni sagitdlni fez (A) horni a (B) spodni ¢asti zobaku sykory cernohlavé (Poecile
atricapillus) ukazuje zakladni kostni jadra (premaxilla, mandibula), dermis, vrstvy epidermis (stratum
germinativum, stratum corneum). Upraveno podle Hemert a kol. (2012).

Na celém vnéjsSim povrchu kosténého zobdku se vyskytuje vysoce vaskularizovana,
vazivova Skara (dermis) (Obr. 2.). Netvoti vSak rovnomérné tlustou vrstvu, ale smérem ke Spicce
zobdku se ztlustuje. PfestoZe rozvrstveni Skary nelze pozorovat, u rozhrani s pokozkou je
evidentné nejvétsi hustota kolagennich vldken. (Van Hemert a kol., 2012). Ve $kare se také
vyskytuji Herbstova téliska i mensi Grandryho téliska. V obou pfipadech jde o smyslové buriky —
mechanoreceptory, které jsou seskupeny v blizkosti kosti a to predevSim na zobdkovych
hranach. Uplné pak chybi ve $pi¢ce zobaku, kde jiz neni kost. Napiiklad u brodivych a
vrubozubych ptakl slouzi k prohledavani bahnitého dna pfi hledani potravy (Stettenheim,
2000). V oblasti zobdkovych hran, tomia je mnozstvi kapilar a mensich cév vybihajicich
v dermalnich papilach skrz epidermis az po zrohovatélou tkan ramfotéky. Tyto ostré, bocni
hrany a Spicka zobaku totiz vlivem opotrebovani dorUstaji po cely Zivot, a proto je zde potreba
krevniho zdsobovani vice nezZ v jinych ¢astech. Dermis obsahuje i melanocyty, které ovliviu;ji
zbarveni zobdku (Van Hemert a kol., 2012).

Horni vrstva zobdku — pokozka (epidermis) se sklada z rliznych, dobre rozlisitelnych
vrstev bunék dlazdicovitého epitelu (Obr. 2.). Zivé buriky, pfi postupu jednotlivymi vrstvami

vzhlru, do své cytoplazmy ukladaji prevainé B-keratin a vapenité soli (Stettenheim, 2000).




Nakonec se z nich stanou UpIné ploché, ale hlavné bezjaderné korneocyty zcela vyplnény
keratinem. Korneocyty se nachazi v tzv. stratum corneum - nejtlustsi vrstvé pokozky, kterd tvoti
ramfotéku. Melanocyty se vyskytuji i v epidermis, zde jsou vSak mensi a kompaktnéjsi nez ve
Skare. Tvori je granule melaninu uspofddané kolem jadra vyvijejicich se bunék. Nejvétsi
koncentrace melanocytl je kolem hran a na povrchu zobaku, nejmensi v Ustech (Van Hemert a

kol., 2012).

2.1.2. Ramfotéka

Ramfotéku rozliSujeme na dvé ¢asti, a to na tzv. rhinotéku — pokryv horni Celisti a gnatotéku na
Celisti spodni (Van Hemert a kol., 2012). Ramfotéka neni pouze pevnou strukturou. Rhinotéka
vétsiny ptakld obsahuje i flexibilni zonu, a naptiklad vodni ptaci (plamendci, vrubozobi) maji
ramfotéku tenkou, koZovitou, ale bahnidci jiz tvrdou, s pouze mékkou Spickou. Na okrajich obou
Celisti se vyskytuji fezné hrany — tomia. Ty byvaji modifikovany podle potravnich specializaci
jednotlivych ptakd. Obvykle jsou vice ¢i méné ostré, mohou ale na svém povrchu nést i rizné
vybézky pro cezeni vody (vrubozubi) nebo drzeni kofisti (rybozravi) (Stettenheim, 2000).

Vrstva korneocytl je vice méné stejné Sirokd, jen v oblasti patra, tomia a Spicky zobaku
rohovinovém patrfe (Genbrugge a kol., 2012). Na patfe totiz mohou byt vytvoreny rady
pricnych i podélnych list, ostny &i jiny vybézky pomahajicich zpracovat (papousci, pénkavy,
strnadi) ¢i ulovit potravu (rybozZravi) (Stettenheim, 2000). Od baze po Spicku se také méni tvar
zrohovatélych bunék. V prenasdlni oblasti ziskavaji korneocyty kulatéjsi tvar nez na lateralnich
strandch hran a $picky zobaku, (Van Hemert a kol., 2012; Genbrugge a kol., 2012) na kterych
dochazi k nejvétsimu opotrebeni a proto i prasklinkdm a nizsi adhezivité bunék. Na bazi zobaku
je pak postupné tvrda ramfotéka nahrazena mékkou kdzi, takzvanym ozobim. To muize v rlizné
mife prekryvat nozdry vyskytujici se obvykle v kaudalni tfetiné zobaku. Nékteti ptaci (papousci,
krkavci) maji ozobi operené, vétSinou je vSak lysé, casto vyrazné zbarvené (holubi, dravci,
hokoviti) (Van Hemert a kol.,, 2012; Stettenheim, 2000). Na ramfotéce se vsSak vyskytuji i
vselijaké dalsi modifikace v podobé stitk(, hfebent a hrotl v rGznych ¢astech zobdaku. Jsou vsak

vétsSinou typické pro jednotlivé druhy a jejich vycet by presahoval rozsah této prace.



2.1.3. Slozena ramfotéka

Ne vSichni ptaci maji celistvou ramfotéku. Evoluénim vyvojem ramfoték se zabyvali kupf.
Hieronymus a Witmer (2010), ktefi tvrdi, Ze pUvodnéjsim vyvojovym stupném byla takzvana
slozena ramfotéka. Ta se zklada z platl rozdélenych vice ¢i méné vyraznymi a pocetnymi
drazkami, které jsou vétSinou patrné i na kosténém podkladu, tfeba jako série foramen pro
vétve nervl a cév. Tak byl napriklad zjistén vyskyt délenych ramfoték i u predk( dnesnich ptaka,
Ichthyornise a Hesperornise. Dale jsou také Casto pritomny u dnesnich bézcl. U letcl, konkrétné
nadfadu Galloanserae, je to vsak se slozenymi ramfotékami trochu slozitéjsi. Vrubozubi
(Anseriformes) totiz maji drazky az prehnané vyvinuté, naopak u hrabavych (Galliformes) jsou
mélké a nevyrazné. Typickymi zdastupci sloZzenych ramfoték jsou také trubkonosi
(Procellariformes) i nékteré celedi z fadu veslonohych (Pelecaniformes).

Na slozenych ramfotékach mizeme

rozlidovat tfi zakladni drazky (Obr. 3.). Na Nasolabialni
Naricorn drazka
Culminicorn

Culminolabidlni

horni celisti jsou to: 1) culminolabidlni — o
drazka  premaxilarni

Latericorn nehet

oddélujici premaxilarni nehet od

culminikornu a 2) nasolabialni - probihajici

mezi latericornem a  premaxilarnim

.. . Ramicorn
nehtem, culminicornem a pod naricornem Mentolabislni

chrénicim nozdry. Na spodni celisti je drézka  Mandibulérmni
nehet

pouze mentolabidlni  drazka délici
Obr. 3 — Albatros laysansky (Diomedea immutabilis)

mandibularni nehet od ramicornu. Jeji | —stavba slozené ramfotéky. Upraveno podle
Hieronymus a Witmer (2010).

poloha c¢asto odpovida culminolabidlni

drazce horni Celisti.

Tyto drazky jsou duleZité pri rGstu jednotlivych rohovinovych platd, které nerostou kolmo
k dermis, jak by se mohlo zdat, ale spiSe smérem k jednotlivym tvarlim na zobaku - naptiklad k
tomiu. Proto by mohly byt deformovany vzniklym vnitfnim napétim, cemuz maji zabranit pravé
mékké drazky, do kterych zasahuje Ziva, bazalni vrstva pokozky. Tak dochdzi k deformacim zde,
a jednotlivé platy se mohou v poradku vyvijet. U celistvych ramfoték je ztrdta drazek
vynahrazena tim, Ze povrch kosténého zobdku je konzistentni, a tudiz umoziuje celé ramfotéce

jednotny rlst.



2.2. Evoluce ztraty zubi u ptaku

Je vSeobecné pfrijimano, Ze se ptaci vyvinuli z dinosaur( v obdobi svrchni jury. To dokazuji i
nalezy operenych Maniraptor(i, jako napriklad Caudipteryx ¢i Microraptor (Gaisler a Zima,
2007). Tito dinosaufi méli plné vyvinuté celisti obsahujici zuby. Pro¢ si vSak i jejich potomci
,heponechali“ tuto vyznamnou strukturu a jak namisto ni evolu¢né vznikl rohovinovi zobak?
Nazorl na problematiku této evoluce je vice, navzdjem spolu ale Uzce souvisi. Napfiklad
nejedna prace na toto téma vyzdvihuje roli posunu vzdjemnych iniciacnich center epitelu a
mezenchymu, protoZe se ukazalo, Ze epitel i mezenchym ustni dutiny ptakd maji béhem
ranného vyvoje stdle geneticky potencial pro tvorbu zub(. V ¢lanku Harris a kol. (2006) proto
porovnavaji normalni kutfata a kurata s mutantnim genem talpid (ta2), u kterych doslo
k medialnimu posunu rozhrani mezi ordlnim aboralnim epitelem tak (Obr. 4.), Ze vtomto misté
vznikla dentalni lamina s vybézky vyplnénymi dentdlnim mezenchymem a cévnim zasobenim.
Tim ale tvorba zubl u ta2 mutanta kondi, protoZe u ptakl jsou geny pro tvorbu enamelu a
dentinu inaktivni. Pfesto jsou tyto vybézky napadné podobné prvnim zubdm krokodyld, z ¢ehoz
Ize usuzovat, Ze ke ztraté chrupu mohlo dojit pravé diky posunu iniciacnich center obou vrstev a

tudiz ke zruSeni genové indukce

mezi epitelem a mezenchymem
(Harris a kol., 2006; Davit-Béal a
kol., 2009; Louchart a Viriot, 2011).

Bylo také zjiSténo, Ze schopnost

tvofit tyto vybézky si zachoval

pouze oralni mezenchym. U

mutanta ta2 tak bylo vybézky

mozno pozorovat bud’ po

ab | orl

odstranéni ramfotéky, nebo na

Obr. 4 — Hranice mezi oralnim (orl) a aboralnim (ab)
epitelem u: A — normalniho kurete (wt) a B —ta2
aboralniho epitelu — tedy tam, kde | mutantniho kufete. C — schématické zndzornéni uloZeni
rozhrani ektoderma (ec) a mezenchymu (me) u A a B.
Pfevzato z Harris a kol. (2006).

lateralnim rozhrani oralniho a

se vyskytuji Zzivé buriky (Harris a kol.,

2006; Louchart a Viriot, 2011).



2.2.1. Nahrazovani zubu zobakem ve fosilnim zaznamu

Evoluénim vznikem ramfotéky se zabyval napf. Louchart a Viriot (2011). Podle nich prvni
se ale zuby zacaly postupné redukovat. BEhem pozdni jury ¢i kiidy dochdazelo nezavisle k redukci
zub( nejméné u Sesti druhd. Z toho tfi nejspiSe predstavuji mezi¢lanky a nejméné ctyri druhy
ztratily chrup uUplné. V nejbazalnéjsich skupinach, véetné Enantiornithes, zacinaly mizet zuby
nejdfive v zadni casti zobdku — na maxildch a proximalnéjSich koncich premaxil a dentale.
Naopak zastupci z kladu Ornithuromorpha — zahrnujicich i predky dnesnich ptakd ze skupiny
Neornithes, ztraceli dentici nejdfive v distalnich oblastech premaxil a az posléze ztrata
pokracovala déle na maxily a dentale. Cim se taxony nachdzi blize ke skupiné Neornithes, tim
spiSe maji zcela bezzubé premaxily. Kvili chybéjicim fosiliim z kridy nelze vSak presné urcit kdy a
jak doslo k Uplné bezzubosti u Neornithes. Zda jesté u spoleéného predka, nebo az nezavisle u

kazdé skupiny — bézcl a letcu.

2.3. Stavba zobaku u zelv

Dalsi znama skupina obratlovcli, u které doslo ke ztraté kalcifikovaného chrupu a zaroven

evoluci zobdku, jsou Zelvy. Stejné jako u

ptacich zobdkl, jsou zobaky Zelv také horni celist  spodni Celist

tvofeny rohovinovou ramfotékou (viz

vySe) pokryvajici kosti maxily, premaxily a

vomer na horni Celisti, na spodni Celisti | 5l —

pak dentale.
Ramfotéky Zelv se mohou lisit ve

spousté znak(: tloustce vrstvy a strukture

povrchového keratinu celého zobdaku

(stavba jemna, stredni, silnd), i jen

feznych hran s hladkym ¢i vroubkovanym

povrchem. Dale pak ve tvaru zobdku | C

(4zky a delsi, Sirsi, kratSi a obly, zahnuti | Obr.5—R0zné tvary ramfoték recentnich mofskych
Lo o o ) Zelv. A = Lepidochelys kempii; B = Eretmochelys
Spicek, spodni Zlabkovita ramfotéka) a | impricata; C = Chelonia mydas. Pevzato z Wyneken

strukturach na oralni strané ramfoték - (2001).




mnozstvi a uloZeni hieben, zda jsou tyto hiebeny hladké ¢i maji hrbolky, vyskyt ztlusténin na
drceni potravy nebo naopak prohlubni (obvykle na spodni ¢asti) pro vystupky protilehlé ¢asti
zobaku (kupf. Wyneken, 2001). Proto mohou ramfotéky slouzZit i jako druhové-specificky znak

(Obr. 5.).

2.4. Evoluce ztraty zubi u Zelv

Recentni Zelvy jsou vSechny bezzubé, prestoze fosilni zdznam ukazuje ozubené celisti jejich
predkd — napriklad dvou nejstarsich zastupch z Triasu (220 miliond let), Odontochelys
semitestacea z Ciny a Proganochelys quenstedti z Némecka. Odontochelys méla zuby sice malé
a konické, zato na obou celistech. Jednotlivé na premaxilach, maxilach i dentale, zato nékolik
fad zubl na kostech horni celisti — vomeru, palatinu a pterygoidu (Li a kol., 2008). U
Proganochelys lze také nalézt zbytky premaxilarnich zubd, hlavné pak ale zuby na vomerech a
palatinech (Obr. 6. A) (Gaffney, 1990; Joyce 2007), které vSak maji zvlastni typ uchyceni do kosti
pres palatdini vybézek (Kordikova, 2002). Tyto druhy byly nejspiS spojovacim c¢lankem mezi
plazimi predky bez krunyre a Zelvami, jak je zname dnes. VSechny dalsi vymfielé druhy, dokonce
i krdtce po rozdéleni Zelv na Pleurodira a Cryptodira, které probéhlo béhem obdobi jury (pred
200 — 180 milidny let), mély zuby pritomny jiz pouze na pterygoidech (Joyce, 2007). Toto plati i
pro Kayentachelys aprix (Obr. 6. B), pravdépodobného pfedka skupiny Cryptodira z ¢asné jury,
nalezeného v Arizoné (Gaffney a kol., 1987). Ale uZz prvni nezpochybnitelni zastupci skupiny
Pleurodira z kridy (145 milionl let) byli zcela bezzubi (Joyce, 2007). Ztraceni zubl bylo postupné
kompenzovano rlstem rohovinové ramfotéky, jenZ lze pozorovat jiz u vySe zminéné
Proganochelys, ktera ramfotékou nahradila zuby maxil a premaxil (Davit-Béal a kol., 2009).
Pticinami, které mohly vést ke ztraté chrupu u Zelv, se zabyval kupf. Tokita a kol. (2012).
Pokousel se pomoci srovnavani genové exprese béhem embryonalniho vyvoje zobakl Zelv,
ptakd a cCelisti krokodyll ukazat, jak u Zelv dosSlo ke ztraté zubd. Zjistil, Ze vyjma genu Shh,
dllezitého pro proliferaci bunék, se v Zelvim mandibularnim epitelu spodni celisti exprimuje
mnoho dalSich gen( (jako napf. Fgf8, Pax9, Bmp4, Msx1 a DIx5), které normalné zodpovidaji za
vznik zubl kupf. u krokodyll. Ukazuje se tedy, Ze Zelvy obsahuji béZzné odontogenické regiony
ordlniho epitelu, avsak chybéjici exprese Shh neumoziiuje expresi dalsich, ndvaznych signalnich

faktord dulezitych pri interakcich mezi epitelem a mezenchymem a tak zabranuje tvorbé zub(.
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Obr. 6 — Zuby u druhu Proganochelys quenstedti (A) — upraveno podle Gaffney (1990) a u mladsiho
druhu Kayentachelys aprix (B) — upraveno podle Gaffney (1987). Zkratky: pm = premaxila, mx =
maxila, vo = vomer, pal = palatinum, pt = pterygoid.

3. Mihule

Mihule patfi spole¢né se sliznatkami mezi bazdalni obratlovce (Obr. 1) postradajici celisti. Mihule
mohou byt sladkovodni i mofské, svij Zivot ale vidy zacinaji jako sladkovodni larvy Zivici se
filtrovanim potravy. Béhem metamorfézy mihuli dochazi k tvorbé specializovaného ordlniho
disku, ktery zajistuje fezani a Skrabani tkané hostitel( (kupt. Gaisler a Zima, 2007). Vyvojem
oralniho disku béhem metamorfézy mihuli se zabyvalo vice autort. Manion a Piavis (1977) se
zaméfili na druh Petromyzon marinus, Yoshie a Honma (1979) na druh Lampetra japonica, a
Lethbridge a Potter (1981) i Hillard a kol. (1985) si zvolili druh Geotria australis. Pfesto jsou tyto
druhy v jednotlivych procesech, co se nacasovani vyvoje raznych struktur oralniho disku, ustni
dutiny a specialniho pistovitého jazyka tyce, popsany zna¢né podobné.

Vnéjsi obvod ordlniho disku byva lemovan jednoduchym epitelem usporddanym do
vybézkl nazyvanych papily (Manion a Piavis, 1977; Yoshie a Honma, 1979; Lethbridge a Potter,
1981) ¢i fimbrie (Hillard a kol., 1985) (Obr. 7.). Papily produkuji hlen (Hillard a kol., 1985), diky
kterému jsou mihule schopny se udrZet na téle hostitele jesté pred plnym profezanim chrupu

(Manion a Piavis, 1977).
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Na oralni papile se déle vyskytuji malé, keratindzni zuby. Spicaté zuby jsou usporadany
v fadach kolem Uustniho otvoru, ty lopatovité jsou nahlouceny v posteriorni fadé (Obr. 7.)
(Hillard a kol., 1985). Okraje zubl jsou pfichyceny koralnimu disku epitelidlni tkani,
oznacovanou jako gingiva (Manion a Piavis, 1977). Ddle za zuby se nachazi série keratindznich
lamin (Obr. 7.) - pficné a podélné lingualni laminy a supraordlni a infraoralni lamina, které jsou
upevnény pomoci chrupavek u vstupu do Ustni dutiny (Lethbridge a Potter, 1981; Hillard a kol.,

1985).

oralni fimbrie ; supraoralni lamina

zuby oralnih
disku

e

podlouhla
lingualni lamina

pricna lingudlni
lamina
posteriorni cirkumoralni zuby

Obr. 7. — Ustni aparat mihule Geotria australis. Cerné jsou zvyraznény jednotlivé zubni fady.
Upraveno podle Hilliard a kol. (1985).

3.1. Vyvoj a stavba rohovinovych zubu

Protoze kazdy autor pouziva jiné Cislovani a pojmenovani Zivotnich fazi mihule bez blizsiho
vysvétleni, rozhodla jsem se pouzZivat jejich oznaceni podle Manion a Piavis (1977) a prace
autord Yoshie a Honma (1979) a Lethbridge a Potter (1981) prevést do tohoto nazvoslovi podle
vysledk jejich pozorovani. Keratidzni zuby mihuli vznikaji, podobné jako pravé, tj. kalcifikované
zuby, diky interakci mezi epitelem a mezenchymem (Obr. 8.). Tak to alespon popisuji vSichni tfi
vySe uvedeni autofi na zdkladé mikroskopického pozorovani. Zda se vsSak v pripadé
mesenchymu jednd o bunky mezodermu, nebo bunky neuralni liSty nelze fici, protoze v dobé
vzniku ¢lanka to autofi jesté prilis nerozliSovali. Jiz béhem metamorfézy dochazi na rozhrani
epitelu a mezenchymu ke kondenzaci mezenchymatickych, kvadrovych bunék a k vytvoreni

kdnické dermalni papily. Posléze i epitelidini burniky z tohoto rozhrani zacinaji produkovat
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keratin a formovat kuZelovité primarni zuby
(Obr. 8.). Z bunék spodni vrstvy primarnich zub( se
vytvori bunky steldrni, které budou oddélovat
jednotlivé nahradni zuby navzdjem, i od spodnich
vrstev prekeratinu a nediferencovanych bunék
(Obr. 9.). Horni rohovinova vrstva primarniho zubu
je tvofena dvémi nebo tfemi bunkami na jeho bazi,
jejichZ pocet se na Spic¢ce zubu zvySuje na Ctyfi az
osm bunék (Alibardi a Segalla, 2011). Povrch
primarni keratinové vrstvy ma také rozdilné vzory
mezi bazalni ¢asti a Spickou. Na bazi zubu pokryva
sit mikrohfebend, Sirokych 0,3 um, volny povrch
kazdé bunky. Smérem k hrotu se tyto
mikrohtebeny snizuji. Buriky na bazi maji i okrajovy
hieben, za kterym se nachdazi mélka drazka (Yoshie
a Honma, 1979).

Teprve u mihuli s dokonéenou metamorfdézou se
zacinaji tvofit i zuby nahradni (proces stejny jako u

primarnich zub(, viz vyse), kterych mlze byt i

nékolik nad sebou. Tyto sekundarni zuby mivaji
obvykle keratin Ctyfi az pétkrat silnéjSi nez zuby
primarni, prestoze kodnicky tvar zlstava. Zuby u
¢asné metamorfovanych mihuli maji malou,
tupou Spicku, kterd je mnohdy to jediné, co ¢ni
nad epitelem (Obr. 9.).

Dalsi vyvojova stadia — brzkd parazitarni
faze i dospélci pred vytfenim nemaji zuby vyrazné
odlisné od predeslych vyvojovych fazi. Zuby jsou
jen vétsi, s ostrymi, zahnutymi Spickami s hladsSim
povrchem, silnéji keratinizovany a Casto ¢astecné

prahledné (Manion a Piavis, 1977, Yoshie a
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Obr. 8. — Pricné fezy vznikajicich zub(
mihule béhem metamorfdzy (A) a v ¢asné
metamorfovaném jedinci (B, C, D). Zkratky:
oe = oralni epitel; pkz = prekeratindzni
z6na; cdp = kondenzace dermalnich bunék;
dp = dermalni papila; pk = primarni
keratindzni vrstva, sk = sekundarni vrstva
keratinu; ek = brzka keratindzni zéna.
Pfevzato z Manion a Piavis (1977).

Obr. 9. — Pficny fez hotovym zubem mihule.
Vysvétlivky: 1 a 2 = vrstvy keratinu; pk =
prekeratinova vrstva; sc = stelarni bunky; gi
= epitelidIni gingiva. Upraveno podle Yoshie
a Honma (1979).




Honma, 1979). Vétsi zmény vsak nastaly v mikrostrukture keratindznich bunék. Mikrohiebeny
na bazi jsou postupné smérem ke Spicce nahrazeny malymi nerovhomérné rozloZzenyni otvory
méricimi v priiméru 0.1 - 0.2 um (Yoshie a Honma, 1979).

Po vytieni jedinci druhu Petromyzon marinus brzy umiraji, proto i zuby v této fazi zna¢né
degeneruji. Primarni zuby maji tloustku jedné tretiny predchazejicich dvou fazi, ale
k nejvyraznéjsi zméné dochazi u bunék prekeratinézni zény, u kterych se jiz nedaji rozlisit
obrysy ani jadra. Také nahradni zuby zde nejsou plné formovany (Manion a Piavis, 1977).

Pocet nahradnich zubnich kuZelG je variabilni. Zavisi na typu zubl, fazi vyvoje a
pravdépodobné i fyziologickém stavu zvitete. U mihuli, které jsou jiz déle metamorfovany, ale
jesté nezacaly ptijimat potravu, maji jedinci P. marinus jeden zub primarni a tfi az ¢tyfi ndhradni
(Manion a Piavis, 1977), zatimco u Lampetra japonica byly pozorovany pouze dva zuby ndhradni
(Obr. 9.) (Yoshie a Honma, 1979). Pocty sekundarnich zub( byvaji obvykle ve vsech stadiich
vétsi na jazyku, nez oralnim disku. Jazyk totiz hraje hlavni roli pfi Skrabani rybi tkané, proto zde
musi byt zuby nejéastéji oboménovany. Starnoucim mihulim vSak chybi ndhradni zuby i na jazyku
(Manion a Piavis, 1977).

Tvaru zubU, ale prevainé skarabacimu mechanismu jako takovém, se u druhu Geotria
australis vénoval Hillard (1985). Zjistil, Ze u jedincq, ktefi nejsou pfipojeni na kofist, ma vétsina
zub na ustnim disku lopatkovity tvar, a jejich vice Spicaty, volny konec sméruje smérem doll a
mirné dovnitf (Obr. 7.). U posteriorniho okraje ustniho otvoru, hned pod urovni infraoralni
laminy, jsou zuby mnohem protahlejsi nez jinde na disku (Obr. 7.). Nicméné, jejich dlouhy a

zvednuty vnitfni okraj je velmi ostry.

3.2. Keratin zub

Naproti dobfe prozkoumanému sloZeni keratinu a stavby koznich derivatd amniot, jako jsou
vlasy, chlupy, pefi, nehty, rohy a podobné (napf. Bragulla a Homberger, 2009; Sawyer a kol.,
2000), jsou anamniota v Sifce podobnych vyzkumi pozadu. Keratinem v mihulich zubech mihule
Lenthenteron zanandreai se napfriklad zabyval Alibardi (2011), jehoZ studie potvrdila, Ze v
hornich vrstvach zubt probiha intenzivni kornifikace.

Mihule maji ve zralych zubech hlavné a—keratin, ktery skoro neobsahuje -SH skupiny. To
naznacuje, Ze na siru bohaté proteiny zcela oxiduji a mohlo by to vysvétlit zvyseni elektronové

hustoty (Allibardi 2011). DalSim zajimavym zjiSténim byla intenzivni pozitivni imunoreakce
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s keratinem-10 (K10), coz znamena, Ze tento protein, typicky pro zrohovatélé vrstvy savci
pokozky, je rovnéz pritomny v rohovinovych zubech mihule. Naopak ve zbyvajici,
nezrohovatélé mihuli epidermis, se K10 nenaSel. Je také pravdépodobné, Ze v tvrdych
derivdtech ryb a kruhoustych je zvySeni elektronové hustoty odvozeno z depozice
nekeratindznich, na cystein bohatych fKAPs = Keratin associated proteins (zde oznacenych
pismenem f jako fish = rybi), mezi keratinézni tonofilamenta a na bunétné membrany
keratinocyta.

V prechodnych keratinocytech, vrstvé bunek pred vstupem do vrstvy stratum korneum, se
keratinové svazky soustfedily spiSe na periferii bunky. Tmavé korneocyty pak ukazali
nepravidelné ztloustlou plazmatickou membranu v dusledku ukladani elektronové hustého
materialu, ktery zde také zajistuje spojeni mezi burikami. Korneocyty samozfejmé obsahovaly i
ve tvaru variabilni svazky keratinu - od velmi nepravidelnych past, az po kulaté, organely

pfipominajici granule.

3.3. Vyvoj a stavba keratindznich lamin

Lethbridge a Potter (1981) se také zabyval vyvojem

keratindznich lamin oralniho aparatu mihule Geotria
australis béhem metamorfdzy a nasledujicich Zivotnich
metamorfozy. Prvni se zacind objevovat supraoralni
lamina. Vznika diferenciaci mezodermalnich bunék, ale
(viz vyse) prevdiné v mistech vyvoje chupavky, na

kterou se mulzZe uchytit. Podplarné chrupavky

T voy lingudlnich lamin na konci brzké metamorfézy jesté
Obr. 10 — Supraoralni lamina a pfi¢nd & v

lingualni lamina s typickymi vybézky. vyvinuty nejsou. Dokonce i primordium infraoralni
Prevzato z Hilliard a kol. (1985).

lamina vznikd az na prelomu brzké a pozdni
metamorfozy.

V pozdni fazi metamorfozy se zacinaji laminy ostfe vymezovat vici okoli diky vzniku
primarniho keratindzniho kuzele, produkovaného horni epitelidini vrstvou. Kdyz dojde
k profezani primarni laminy nad epitel, za¢nou se pod ni vyvijet ndhradni rohovinové laminy. Ty

jsou od sebe navzdjem, stejné jako zuby na oralnim disku, oddéleny stelarnimi bunkami.
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Tvary takto vytvorenych keratindznich lamin popsal u stejného druhu Hillary (1985). Velka
infraordlni (na ventrdlni strané) a supraordlni (na dorzalni strané) laminy jsou zietelné viditelné
Utvra pti vstupu do Ustni dutiny (Obr. 7). Infraordini lamina nese 8 - 11 Sirokych a zaroven
kratkych hrbolkl, zatimco lamina supraordlni ma malé hroty na bocnich lopatkovitych
rozsitenich a par mnohem vétsich vycénélkd v Casti stfedni (Obr. 7., 10.). Na jediné pricné
lingualni listé jsou tfi hrubé a Spicaté vycnélky (Obr. 7., 10) zatimco na podélnych lingualnich
lamelach je ostrych vycnélk( nékolik (Obr. 7.). Pficné i podélné lamely jsou neseny pistovitym
jazykem.

Na zadni strané povrchu supraoralni laminy, v oblasti mezi boc¢nimi rozsifeninami a
medialnimi vyénélky, i mezi nimi samotnymi, je vidy hlubokda drazka (Obr. 10). Tvar, velikost i
umisténi téchto tfi drazek presné odpovidd tvaru a postaveni tfi velkych, Sirokych,
Spicatych hrboll pri¢né lingualni laminy (Obr. 10).

Centralni hrot pri¢né lingualni laminy je nejvétsi ze vSech tfi vybézk( u migrujicich, a
jedinc prijimajicich potravu. U pohlavné zralych dospélct vsak bude tento hrbolek v dobé treni
pfi kazdé obméné laminy mensi a uzsi, az zmizi Uplné (srovnani Obr. 10. a 11.). Naproti tomu
vnéjsi hrbolky pricné lamina jsou delsi, a to zejména u pohlavné zralych samcd (Obr. 11.).

Vybézky supraoralni laminy také vtéto dobé prochdzi zménami. Hrbolky z boc¢niho
rozsireni se ztraceji, naopak dva medialni hroty, se zvlasté u samic rozsiti tak, ze dojde ke ztraté
typickych ryh (srovnani Obr. 10 a 12). Hrbolky ostatnich lamel se také béhem této premény,

stejné jako zuby na ordlnim disku, zmensuji a stavaji tupéjsimi.

Obr. 11 — Pfi¢na lingudlni lamina

v dobé tfeni. Vymizeni prostfedniho a
zvétseni krajnich hrboll. Prevzato

z Hilliard a kol. (1985).

Obr. 12 — Supraoralni lamina v dobé tfeni. Ztrata
postrannich hrboll a vymizeni ryh mezi hrboly
stfednimi. Pfevzato z Hilliard a kol. (1985).
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4. Sliznatky

Zuby sliznatek jsou tvarem podobné zublm jejich
nejblizSim pribuznym, a to mihuli (Obr. 1.), maji ovSem
skladaji z vnéjSiho rohovinového kuzele, ale namisto
hned nésledujicitho ndhradniho zubu mihuli se u
sliznatek nachdzi jesté wvnitini kuzel, tvofen tzv.
pokdalnimi burikami (Obr. 14.). Uvnitf pokdlniho kuzele
je i pulpa, vyplnéna tkani strukturné podobnou
pojivové - sklada se zjedné nebo vice vrstev
kuZelovitych bunék obsahujicich mnozstvi lipidi. Zuby
ma sliznatka usporadany ve Ctyfech podélnych radach
(Obr. 13.), vyrlstajicich z ustni sliznice pokryvajici
chrupavku nahrazujici Celist (Dawson, 1969; Slavkin a

kol., 1983).

2mm
e L

Hedfond
Obr. 13 — Ustni aparat sliznatky, se
¢tyfmi podélnymi fadami zub(. Prevzato
z Dawson (1969).

4.1. Vyvoj a stavba rohovinovych zubt

Stavbé a vyvoji keratindznich zubUl sliznatky
se zabyval kupf. Dawson (1969) a to
konkrétné u druhu Myxine glutinosa. Plné
vyvinuty, bile zbarveny pokalni kuzel obsahuje
tfi druhy bunék — vn&jsi, obalové buriky které | P
tvofi hlavni substrat zubu, zavésné buriky
pripojujici k sobé navzajem sousedni kuzely a
vnitfni vrstvu protahlych, nekeratinizovanych

bunék pokalnich (Obr. 14.). Pokalni bunky

jsou mimo jiné plné lipidovych kapének, a

vyskytuji se ve vrcholku kuzele. Povrchova spojovaci tkifi AT

struktura tohoto kuzZele je jemn3, ale presto

lingualni stana

intermedidInf stelarni tkari
g

' Obr. 14 — Pricny fez zubem sliznatky. Upraveno
odolna vacdi tlaku. podle Dawson (1969).

bukalni
strana
rohovinovy kuzel (r.k.)
r. k. epitel podlouhlé
buriky

~,

__pokalni buriky

pO?ﬂl’ kuzel (p.k.)

4 Ustni
[ sliznice

| \_nepravidelné] bufiky drefs.
\vietenovité .
dreriovd dutina epitelu
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Dalsi vrstvou je intermedidlni epitel (Obr. 14.), oddélujici kuzel rohovinovy od pokalniho. Zde se
také nachazi vrstva stelarnich bunék. Rohovinovy kuzel (Obr. 14.), pfestoZze je mnohem vice
keratinizovan oproti pokalnimu kuZelu, je mu velice podobny co se typl a usporadani bunék
tyCe. Bunky obalové ale oproti vSem ostatnim obsahuji pigmentové granule zpUsobujici hnédo-
Zluté zbarveni zubu. Tyto granule nejspisS vznikly oxidaci tukovych kapének obsazenych
v predchozich, nezralych bunkach. Bunky zavésné jsou nepigmentované, a podlouhlé buriky
jsou stejné jako stejné tvarované bunky pokalni, umistény ve Spi¢ce zahnutého kuzele. Mezi
epitelidlnimi burikami na bazi kuZelu a obalovymi burikami (u obou druhl kuzZell, u pokalniho
vsak dochazi jen k mensim zméndam v mnoistvi keratinu) je nékolik vrstev bunék, s rdznym
mnozstvim a velikosti keratinovych vldken. Jsou to bazalni vrstva, vrstva trnovitych bunék a
prechodova zéna, ve které dochazi ke zrani bunék obalovych. Zavésny region je tvoren pouze
témito prechodovymi burikami. Rozhrani zralych a zrajicich bunék lze snadno pozorovat pfi
barveni bunéénych jader, ktera se ve zralych burikach jiz neobarvi.

| u sliznatek byl pozorovan vyvoj a obména rohovinovych zubl. K obméné zub( vsak
dochazi pravidelné, béhem Zivota jednotlivych zvirat, ne jako u mihuli, kdykoliv je potfeba. Cely
proces trva zhruba 90 dni a postupné v ném dochazi ke ztraté rohovinového kuzele a nasledné i
intermedialniho epitelu. Pokalni kuzel se prodluzuje, jeho burnky silné keratinizuji a z lipidovych
kapének v nich obsazenych se stavaji pigmentové granule. Tyto buriky pak plné nahradi stary
rohovinovy kuzZel. Zaroveri musi dochdazet ke tvorbé nového pokalniho kuzele. Ten se vyviji z
drefiovych bunék pokalniho kuzele, které nejsou ze zacatku plné diferencovany, a zcela je
obklopuje intermedialni epitel, tvofen prevainé stelarnimi burikami. Jak ale bunék nového
pokdlniho kuzZele pribyva, zacinaji se rozezndvat na obalové buriky obsahujici mald keratindzni
vldkna a pokalni buriky vyplnény lipidy, tak ubyva i stelarniho retikula. V této fazi se jiz zacind
difernencovat nova pulpa. Jakmile je novy pokalni kuzel pIné vyvinut ve vSechny typy bunék (viz
vyse) i s nahradnimi bunkami v pulpé. Stelarni retikulum skoro zaniklo a intermedialni epitel je

tvoren prevazné epitelem obou novych kuzel(i (Dawson, 1969).

4.2. Keratin zubu u sliznatky

Sliznatky maji a-keratin obsahujici jak cystein vdzany na -SH, tak i na -SS skupiny. -SS vazany
cystein je charakteristicky pro zraly, tvrdy keratin, diky formovani disulfidickych mastkd. Proto
asi nikoho neprekvapi, Ze je ho nejvice vplné keratinizovanych obalovych burikach

rohovinového kuZele. Cim vice se ale postupuje do bunéénych nizsich vrstev, tim zde pribyva
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cysteinu vazaného na -SH skupiny. V zavésnych a prechodovych burikach pokalniho kuzele se
dokonce SS cystein nevyskytuje viibec (Dawson, 1969).

Zajimavosti je, Ze pouze v extraceluldrnim prostorurohovinového kuzele byly
lokalizovany enameloidni proteiny s vysokou molekulovou hmotnosti, ne vSsak amelogeniny,
podobné jako napf. u Zralokll. Odolnost zubu je tak u obou skupin nejspiS zajisténa pravé
strukturdlné, diky vysoké molekulové hmotnosti enamelovych proteinu, protoze je treba
zdlraznit, Ze zuby sliznatek nejsou kalcifikované. Navic i -SH skupiny typické pro keratin
sliznatek a mihuli, se vyskytuji i venamelové matici savcl. To naznacuje, Ze by sliznatky mohly
byt prvnimi obratlovci s geny pro enamel, vyskytujici se u vSech dalSich obratlovctd (kromé

mihuli) (Slavkin a kol., 1983).

V 4 v 4 V 4 A4 v 4 ]
5. Oralni aparat zabich pulcu
Zatimco zastupci dvou skupin obojzivelnikd, ¢ervofi i ocasati obojZivelnici maji pravé zuby jiz
Béal a kol., 2007). Jedinou celedi Zab v dospélosti zcela postradajicich kalcifikované zuby jsou
ropuchy (Bufonidae) (Obr. 1. ) (kupf. Shaw, 1979; Davit-Béal a kol., 2007; 2009), takZze nemusi
byt ptilis prekvapivé, Ze jejich larvy také nemaji mineralizovany chrup. Zajimavéjsi ovsem je, Ze
ani pulci ostatnich zabich celedi nemaji tyto zuby. Zatimco dospélé zaby klovu pouzivaji
vystrelovaci, lepivy jazyk, pulcidm by ve vodnim prostredi pfilis k lovu nepomohl. Proto se vydali
jinou cestou. Jejich ordIni aparat je vybaven keratindznimi strukturami — Fadami
jednobunécénych zoubkl a povrchy celisti. Svou stavbou mohou ordlni aparaty pulct znacné
pfipominat situaci u mihuli (viz vySe). Je to vsSak jen konvergentni podobnost na zakladé
podobného typu stravovani. Mihule totiz ,Skrabe“ maso ze svého hostitele, a i vétsina pulcl se

Zivi Skrabanim narostu vodnich rostlin a ras.

5.1. Stavba ordlniho aparatu pulct

5.1.1. Mékké tkané

Oralni aparat pulcl zahrnuje obvykle elipsoidni oralni disk, ktery mize mit na lateralnich
okrajich mélkou ryhu (Obr. 15.). Horni (ptfedni) ret byvd mensi nez ret spodni (zadni) a jsou
navzajem oddéleny od povrchu téla. Dale se zde nachazi marginalni a submargindlni papily

(Obr. 15.). Kazdy druh se liSi v délce a poctu papil, i v poctu jejich fad (Altig, 2007).
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Vyraznéjsi, marginalni papily, vyskytujici se na okrajich oralniho disky, Ize rozdélit do ctyr
zakladnich vzord. Kompletni (bez mezer), tésné nahloucené, kratké a cetné papily
pravdépodobné pomahaji pfi tvorbé tésného spoje mezi ordInim diskem a podkladem. Proto je

evs

tento vzor nejbéinéjsi u pulcli, ktefi se uchytavaji na skalnaty povrch v rychle proudicich
potocich, a méné casto je pak pozorovano u forem Zijicich ve stojatych vodach. Dal$i moznosti
predstavuji papily s pouze dorzalni = horni (taxonomicky a ekologicky bézné) (Obr. 15.), nebo
ventralni = spodni mezerou (ojedinéle). Predevsim zdastupci celedi bufonidae a nékteré druhy
z Celedi hylidae, mantellidae, ranidae a rhacophoridae maiji typ papil, s dorzalni i ventrdlni
mezerou (Altig a McDiarmid, 1999). Submarginalni papily se na disku nachazeji lateralné a

ventrolateralné, mezi papilami margindlnimi a fadami labidlnich zub0 (Obr. 15.) (Altig, 2006;

2007).

Obr. 15 — Obecné schéma Ustniho aparatu pulce se vzorcem fad labialnich zub( 2/3. Zkratky: A1, A2
= anteriorni zubni fady; P1, P2, P3 = posteriorni zubni fady; zh = zubni hfeben; mp = marginalni
papily; sm = submarginalni papily; hp = horni a sp = spodni rohovinovy povrch Celisti. Upraveno
podle Altig a McDiarmid (1999).

5.1.2. Labialni zuby

Zuby pulcll, nachazejici se v pficnych radach na ordlnim disku (Obr. 15.), jsou Cisté keratindzni
struktury (Altig a Pace, 1974; Altig, 2006; 2007). Kazdy zub je vSak derivatem jen jedné burky a
tvar téchto zubUl se mezi jednotlivymi taxony lisi hlavné ve vy¢nélcich na Spicce zubu (Gosner,

1959; Altig 2007).

20



Zub se sklada ze tfi regionl (Obr. 16.)- 1) z bazdlné

otevieného, vyrazného, laterdiné zplostélého, bazalniho plasté

hlava —_

s odliSenym vnitfnim (ordlnim) a vnéjSim profilem; 2) slabé
oddéleného stfedniho téla; 3) a ze lzZicovité, vice ¢i méné
konvexni hlavy svycnélky rdzného mnozstvi a orientace télo —
(Gosner, 1959; Altig 2007; Candonti a Altig, 2010). Navic se da
lateralni
rozeznat takzvany laterdini hieben (Obr. 16.). Tato struktura je
tvorena laterdIné zplostélou, oralni ¢asti plasté (Altig a Pace,
1974).

Zuby jsou vétSinou zahnuté smérem k Ustnimu otvoru

(Altig, 2007). Samoziejmé se vyskytuji i vyjimky, napf. pulci

Obr. 16 — Boc¢ni pohled na
zub Rana sylvatica.

(Obr. 17. C) (Grosjean a kol., 2004), Phyllodytes gyrinaethes :Jlg?z;ano podle Altig a Pace

druhu Hoplobatrachus tigerinus maiji labialni zuby kdnické

naopak rycCovité, tésné primknuté kdasni, a pulci Hyla

leucophyllata a nékterych druh( z celedi Microhylidae zuby zcela postradaji (Altig, 2006). Jediny
druh, u kterého byla zjisténa heterodontie je Ascaphus truei (Grosner, 1959; Altig a Pace, 1974).

Keratinizované zuby pulch se vyviji z mitoticky aktivnich mist v oblasti tzv. zubniho
hiebene (Obr. 15.) (Altig a McDiarmid, 1999). Zubni hfeben je vlastné nezrohovatély epitel,
ktery tvori tkanovou podporou zubt. Skoro by se dalo fici, Ze je analogem savcich dasni (Altig,
2007). Jako vse ostatni, i zubni hiebeny vykazuji uréitou variabilitu, ktera v sobé jednak nese
jisty fylogeneticky signal, ale hlavné, jako ostatni adaptace je odvisla od ekologickych naroku
kladenych na pulce - napt. u pulct obyvajicich stojaté vody jsou hiebeny vysoké, maji uzkou
bazi a priblizné ve stfedu mezi sebou, Siroké valy. Navic hfebeny vykazuji urcitou flexibilitu, a
tak Ize zuby snadno odstranit. Zvifata vod proudicich, a zejména formy s ptisavkami, maiji
naopak hfebeny krat$i a nahore zplostélé. Uzké valy leZi bezprostfedné za nésledujicim
proximdlnim hfebenem. Obecné ale plati, Ze se hiebeny stavaji kratSimi a lezi blize k sobé
smérem k distalnimu konci ordlniho disku. To je velmi vyrazné predevsim u zvifat s mnoha
fadami zubU (Altig a McDiarmid, 1999). Pocet fad zubd muze byt od nuly az po 17 na anteriorni
a 21 na posteriorni strané disku. Zubni fady nemusi byt vzdy celistvé. Vyjimkou nebyvd mezera

v posledni anteriorni (Obr. 15.) ani prvni posteriorni radé (Altig, 2007).
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Zuby jsou uloZeny v hiebenu v zubnich sériich, které jsou tvoreny funkénim zubem a az
péti zuby nahradnimi nachdzejicimi se ve sloupci pod sebou. Nahradni zub zasahuje svou
Spickou do plasté zubu funkéniho, a jakmile dojde k opotfebovéani horniho zubu, je jednoduse
nahrazen. Diky prihlednosti tkané zubniho hfebene, miZeme tyto nahradni zuby bez problémf

pozorovat (Altig a Pace, 1974; Altig, 2007).

N IN RO T AR s e
Obr. 17 — Labialni zuby u druhG Bombina variegata (A) — kratké a silné, dlouhé zuby u Bufo viridis
(B) a kénické zuby dravého Hoplobatrachus tigerinus (C). A, B — pfevzato z Bonacci (2008); C -
prevzato z Grosjean (2004). Zkratky: H = hlava zubu; B = télo zubu; BS = bazalni plast.

5.1.3. Rohovinovy povrch celisti

Dalsi keratindzni strukturou zahrnutou v Ustnim aparatu pulcd je mnohobunécny
povrchchrupavditych celisti (Altig, 2007; Alibardi, 2010), ktery je neustdle obnovovan diky
spodni vrstvé mitoticky aktivnich bunék. Zde vzniklé nové buriky po cesté k povrchu postupné

keratinizuji (Altig a McDiarmid, 1999; Altig,

2007). Strukturou povrchd, ale hlavné jejich
tvarem u rlznych celedi se zabyval Altig a
McDiarmid (1999), oproti jinym autordm
zamérujicich se pouze na nékolik druh.
Rohovinovy povrch byva hladky, nékdy se na
ném vsak mohou vyskytnout brazdy (alesponi v

jeho bazalni ¢asti) ¢i zdrsnéni proximalné

k feznym hrandm na horni Ccelisti (Hyla

pictipes). Mezi formami s pFisavkovymi Usty | Obr. 18 — Ustni aparat druhu Boophis vittatus
s jakoby sfuzovanymi sloupci tvoricimi
rohovinovy povrch Celisti. Pfevzato

z Hiobiarilanto a kol. (2010).

rohovinovy povrch vypada, jako by byl sloZzen

z nékolika sérii sfuzovanych sloupcd bunék

(néktefi Boophis — Obr. 18.) (Hiobiarilanto a kol., 2010).
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Typické fezné hrany povrchu jsou vroubkované (Obr. 19. A). Rlzné druhy se vsak lisi
hustotou vroubkd, jejich orientaci (medialni jsou rovné, lateralni Sikmé), tvarem (nizké se
jsou hrany se 30 - 50 vroubky na milimetr. Vyssi poCty jsou znamy u druht tekoucich vod, nizsi,
jen 5 — 8 zarezli na milimetr, se vyskytuji pouze v nékolika pfipadech (néktefi Amolops a
Boophis). Velikost vroubkl se obvykle stupnuje od stfedu plasté, kde jsou nejvétsi, k nejmensim
na laterdlnich koncich. Atypické velikosti vroubkdl, s 1 — 3 zvétSenymi oproti okolnim, miZeme
najit jen na hornim (Plectrohyla ixil, P. matudai) nebo na obou rohovinovych povrsich celisti
(Leptodactylodon ventrimarmoratus) (Obr. 19. B). Vroubky mohou také chybét, a to bud’ jen

prechodné v urcité fazi vyvoje, nebo po cely larvalni Zivot (Mantidactylus lugubris).
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Obr. 19 — Oralni aparat pulce druhu Rana dalmatina (A) s jemné vroubkovanym okrajem
rohovinového povrchu Celisti (prevzato z Bonacci a kol., 2008) a druhu Hoplobatrachus tigerinus (B)
s nékolika vyraznymi vroubky (prevzato z Grosjean a kol., 2004). Zkratky: A1-A3 = anteriorni zubni
rady; P1-P4 = posteriorni zubni fady; MP = marginalni papily; UJS = horni a LIS = spodni rohovinovy
povrch Celisti; hvézdicka = stfredni mezera v P1; TB = télo pulce.

Povrchy horni a spodni Celisti mivaji obvykle stejnou velikost. Jejich tvar je pomérné
tézké popsat, kvali jejich kompletnimu zakfiveni a trajektorii protilehlych feznych hran, které se
méni ohromné mezi taxony, le¢ zadné nebyly popsany pfrili§ detailné. Nejobvyklejsi povrch
horni Celisti byva jednoduse obloukovity, avsak u nékterych forem s pfisavkovymi usty zaujima
tvar pismene M. Naopak povrch spodni Celisti je nej¢astéji tvaru pismena V, ale do pismene U
tvarovany spodni povrch druhu Ascaphus je minimalni vzhledem k velkému, zplostélému,
povrchu hornimu. Nékteré druhy, Amolops (Ranidae), Ansonia (Bufonidae) a Litoria (Hylidae),
maji horni nebo oba povrchy ve stfedu rozdéleny.

Rohovinové povrchy celisti se obvykle vyskytuji ve spolecnosti labidlnich zubl oralniho
disku, mohou se vSak vyskytovat i samostatné. Naptiklad u skupin Hylidae: Hyla leucophyllata,

Ranidae: Occidozyga sp., a Microhylidae: Scaphiophryne sp.. Jen u par vyjimek (néktefi
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Heleophryne) to byva naopak — Ze totiz pulci maji keratinézni zuby, ale postradaji horni, nebo

oba rohovinové povrchy (Altig a McDiarmid, 1999).

5.1.4. Keratinizace rohovinového povrchu celisti

Procesem keratinizace rohovinového povrchu se
zabyval napftiklad Alibardi (2010), ktery si rozdélil si tuto
strukturu na tfi regiony podle polohy na celistech a
pozoroval jejich vyvoj (Obr. 20.). Je zajimavé, Ze kazda
ze tri Casti se odlisuje ve vzniku a stavbé horni vrstvy

korneocytll.  Pozoroval také, Ze  pigmentace

rohovinového povrchu neni zplUsobend melanozomy, i N—
Obr. 20 — Detail podélného fezu

ale ukladanim tmavsich protein nad keratin. dorzélnim rohovinovy povrchem
pulce. Dvojitd Sipka ukazuje buriky
centralniho kuZele; jednoducha
Sipka nezralé bunky ordlni strany a
hlava Sipky vnéjsi, labialni plast. Oc =
tésné za sebou. Vnich se keratin svysokou | ordlnidutina; e = epidermis.
Prevzato z Alibardi (2010).

Prvni, nejtvrdsi ¢asti je oblast feznych hran,

ktera je tvorena kuzelovitymi korneocyty nahlouc¢enymi

elektronovou hustotou ukladd predevsim podél

plazmatické membrany, kde je také jeho nejsilngjsi vrstva. Tyto buriky musi byt odolné vici
odéru, protoze pravé hrany slouzi k ukusovani a oSkrabdvéani vodnich rostlin pulci. Labidlni
povrch je jen o néco mékci strukturou. Ve zralé burice zlstava uloZena centralni cytoplazma a
silnd vrstva zrohovatélé bunééné membrany. Proto se buriky labidlni oblasti plasté jevi ponékud
zrnitéji nez ty kuzelovité. Poslednim, nejmékéim okrskem rohovinového povrchu je jeho ordini
strana. V konecné fazi zrani téchto bunék vétsina cytoplazmy zanika a zUstanou v nich pouze
zvetSené vezikuly, které také obklopuje zrohovatélad bunééna membrana.

Béhem procesu keratinizace se, u vSech obratlovcd, do bunék ukladaji dvé hlavni slozky -
stfedni keratinova filamenta a KAPs = Keratin-associated Proteins. A pravé KAPs hraji velmi
vyznamnou roli ve formovani a tvrdosti rohovinovych struktur obratlovc. Presnym
molekuldrnim slozenim KAPs, predevsim v epidermis, se zabyva ve svych ¢lancich napr. Alibardi
(2002; 2009). To je vsak jiz mimo ramec této prace.

Obecné histochemické reakce ukdzaly vysoky pocet SH skupin v keratinu kuZelovych
bunék. V hustém rohovinovém materidlu je také nedostatek typického a-keratinu Sitky 8 — 10

nm, nahrazen filamenty o tloustce 3 — 5 nm, jinak feceno B-keratinem. V bunkach labialniho a
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oralniho plasté neni ukladani aKAPs tak vyrazné. Probiha spolecné s vmezerovanim ribozéma
do amorfniho keratinu a kromé aKAPs jsou, hlavné v ordlnim epitelu, ptitomny i lipoproteiny

z vezikull Alibardi (2010).

5.2. Evolucni vyznam pulcich rohovinovych struktur

Morfologie Ustniho aparatu muzZe na jedné strané predstavovat druhové specificky identifikacni
znak, rozlisujici jednotlivé druhy, dokonce i rody pulct (kupf. Starret, 1960; Hiobiarilanto a kol.,
2010), na strané druhé vsak i pomérné fylogeneticky vzdalené linie mohou mit Ustni Ustroji
velice podobné. Proto neni divu, Ze vznikla spousta praci zamérujicich se pravé na jeho vyvoj a
morfologii a vysledky pozorovani pak byly porovnavany mezi rdznymi druhy. V zasadé existu;ji
dva hlavni pohledy na divod podobnosti a odliSnosti ve stavbé Ustniho aparatu jednotlivych
druhl pulcd. Pohled ekologicky fika, Ze ustni morfologie souvisi hlavné s prijimanym druhem
potravy (napt. Khan a Mufti, 1994; Vences a kol., 2002). Jiny nazor (kupf. Gosner, 1959; Altig,
2006; Bonacci a kol., 2008; Candioti a kol., 2011) se pfiklani spiSe k vyznamu fylogenetickému.
Néktefi autofi, kupf. Grosjean a kol. (2004), vSak povazuji oba pohledy za neoddélitelné.

Candoti a Altig (2010) se pokusili po prozkoumani 108 rliznych druhd pulcd urcit, ktery
vySe uvedeny pfristup k porovnavani morfologickych zmén, tykajicich se predevsim obecného
zakfiveni zubu, Uhlu mezi zubni bazi a vrcholkem, tvaru hlavy a Sitky plasté, je statisticky
vyznamnéjsi. Podle nich rozdéleni podle fylogeneze vysvétluje 35 % z celkové zubni podobnosti,
zatimco pri rozdéleni pulci do ekomorfologickych gild byly nezavislé na fylogenezi pouze
skupiny Zivici se nasavanim (suctorial) a Zijici v tekoucich vodach, s vyznamnosti 7 %. Spolec¢na
variance fylogeneze a ekomorfologickych gild je také 7 %. Zbylych 51 % nebylo mozno vysvétlit
ani jednou z predchozich moznosti.

Obecnym vyvojem a plGvodem labialnich zubU se zabyval Altig (2006). Ve své praci zaujima
nazor, ze puvodni zuby byly nejspiSe kratké, se slabé lopatovitou hlavou s malymi nebo
chybéjicimi vycnélky. Neexistovala zubni vyména a ani uloZeni do fadk(. Naopak zuby byly
pevné uchyceny na kazdém rtu disku a zahnuty smérem k Ustlm. Plvodné totiz mély
stabiliza¢ni a prichycovaci funkci, zatim co o Skrdbani fasového narostu se staral rohovinovy
plast Celisti. Zuby byly postupné pfemistény do pricnych fad, protoZze to umoznuje jejich
efektivnéjsi vyuZiti a navic tim min zatézuji svaly Ustniho aparatu. Hrebeny patrné vznikly kvali
potrebé rlzné flexibility zavislé na rozdilnych habitatech, ale pfedevsim schopnost ménit pozici

zub( v rliznych ¢astech disku vzhledem k podkladu zvysilo funkénost zub pri Skrabani ras.
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6. Ryby a jejich keratindzni struktury

Prestoze jsou tito vodni ZivocCichové nejpocetnéjsi skupinou obratlovcd, nikdy u nich nedoslo ke
kompletni ztraté kalcifikovanych zub(. Zuby se mohou vyskytovat jak v oralni duting, tak ve
faryngu na zabernich obloucich (jako tzv. pozerdkové zuby). Diky mnozZstvi adaptaci na potravni
i prostorové zdroje se vSak u ryb vyvinuly i jiné pomocné struktury v oblasti Ust — napf. vousky,
adhezivni organy, ¢i rohovinovy povrch celisti. Rohovinovy povrch muaze byt hladky nebo

specialné u nadradu Ostariophysi drsny, diky vybézkiim povrchovych bunék — tzv. unculi.

6.1. Rohovinovy povrch celisti

Celisti ryb mohou mit, podobné jako napfiklad pulci Zab, nebo v podstaté i ptaci a Zelvy,
rohovinovy povrch. Tento povrch se vSak nevyskytuje u celych nadrad(, ale spisSe u jednotlivych
druhl. K podrobnému zmapovani vyskytu rohovinového povrchy by proto byla potreba projit
celosvétovy atlas ryb, coz vzhledem k poctu jejich druhd neni v ramci této prace.

Proto jsem vyuzila hlavné praci Tripathi a Mittal (2012) a stavbu rohovinového povrchu celisti

popisSi na prikladu vsezravé ryby Colisa fasciata (Perciformes), zijici v rlznych druzich

znecisténych vod.

Obr. 21 — Rohovinovy obal celisti se
Enicimi kalcifikovanymi zuby druhu Colisa
fasciata. A— celkovy podhled na usta; B—
detail zubu na horni celisti; C — povrch
spodni éelisti. Sipky u B, C— jednoducha =
proximalni region; okfidlena = distalni
region povrchu. Pfevzato z Tripathia
Mittal (2012).
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Na obou celistech této ryby se nachazi celkem nevyrazné rty, zato vsSak vyrazné
zrohovatélé povrchy celisti (Obr. 21. A, C), které se v distalnim regionu preménily v ostrou,
stfiznou hranu. V této strukture se dokonce vyskytuji kuzelovité zuby, vycnivajici nad povrch
(Obr. 21. A, B, C). Keratinizovany epitel Celisti je dlazdicovy, tvoren rGzné velkymi a tvarovanymi
burikami s odliSnou stavbou povrchu, specifickou pro dany region, avsak zcela na ném chybi
buriky mukdzni a chutové poharky (Obr. 21. B, C). V proximalni oblasti jsou jednotlivé bunky
rozdéleny mélkymi prikopy nebo dvojitou fadou mikrohfebenl a na jejich povrchu jsou nizké,
malé a Spatné rozliSitelné mikrohrebeny. Epitelidlni bunky distalni oblasti jsou rovnéz
ohrani¢eny dvémi radami blizko polozenych mikrohfeben(, avsak ty mohou mit na povrchu
rdzné vzory - vinky, vétveni atd. Dochazi zde dokonce kjejich zkracovani az do podoby
jednotlivych tecek oddélenych Sirokymi mezerami. Prédvé v distdlnim regionu povrchu byly

pozorovany bunky na vyvyseninach, nejspiSe v procesu obmény.

6.2. Unculi

Unculus (pl. unculi, pro ucely této prace sklonovano podle vz. hrad), tedy jednobunécné,
prevaziné zahnuté struktury, nachdzejici se predevsim v oblasti parovych ploutvi a Ust, definoval
pouze pro nadidd Ostariophysi Roberts (1982). Unculus je vlastné vybézek na volném povrchu
epitelidlni, rohovinové bunky (Tripathi a Mittal, 2010; 2012) majici mnoZstvi tvar( a velikosti,
lisSicich se podle umisténi na téle a druhu ryby. Obvyklé rozmezi jejich vySek je 2 — 30 um a
mohou byt masivni, jemné, okrouhlé, hemisférické, polygonalni, kénické, hakovité, listovité,

jazykovité, nebo utaté (Roberts, 1982).

6.2.1. Keratin unculu

Keratindzni podstata unculll a prilehlé, spodni vrstvy epidermis byla potvrzena histochemicky a
fluorescentné napf. u ryb Garra lamta a Puntius sophore (Pinky a kol., 2004; Tripathi a Mittal,
2010). Z barveni provedenych na zjisténi rlznych glykoproteini naptiklad vyslo, Ze se zde
vyskytuje jen malé mnoizstvi funkénich skupin glykoprotejnli s oxidovatelnyni vicinalnimi dioly.
Horni vrstva epitelu s unculy byla také analyzovana na pritomnost urcitych proteinll. Z test(
vyslo, Ze bunky obsahuji velké mnozstvi obecnych proteinli a velky vyskyt Spatné ohrani¢eného
cysteinu vazaného na -SH skupinu, ktery se vyskytuje i u obojzivelnik( (Alibardi, 2010), u

sliznatek ale pouze v nezralych burikdch zubu (Dawson, 1969). Tento druh cysteinu se dale
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neméni na -SS skupinu vazany, a proto se fetézce keratinu Spatné spojuji. AvSak v tenké vrstvé
na periférii uncul se cystein -SS vyskytuje. Tim jim zarucuje tvrdost, podobné jako u enamelu
v zubech. Dale pak zpevnéni keratinu zajistuje i tryptofan, tyrosin a jiné proteiny vazané na NH,
skupinu. Nakonec i silnd fluorescence uncull s riznymi fluorochromy pouZitymi pfi vyzkumu
bez predchozi osSetfeni DNAzou a RNAzou ukazuje na jejich keratindzni podstatu. Rybi
cytokeratiny vSak maji vysokou tkanovou specifitu a zatim neexistuje primy dlikaz o tom, Ze by
jejich vyvoj souvisel s vyvojem keratinu u vyssich obratlovcl. To bud jen potvrzuje dlouhou
evolucni historii od rozdéleni rybi a tetrapodi linie, nebo specificky typ keratinu uzplsobeny na
vodni prostredi. To by vSak musel stejné sloZzeni vykazovat napf. i keratin mihuli a sliznatek (viz
vyse) — také primarné vodnich obratlovci. BohuZel se na takovéto blizsi srovnani jesté nikdo

poradné nezaméril.

6.2.2. Vyskyt unculti

Unculy voblasti Ust mGzeme najit pouze u zastupcl nadradu Ostariophysi a to zradl
Cypriniformes, Suliformes, Chaniformes. Zastupci fadu Characiformes také maji unculi, ale
pouze na parovych ploutvich (Roberts, 1982; Tripathi a Mittal, 2010) a proto se timto fadem
nebudu dale zabyvat.

Viadu Chaniformes se unculi vyskytuji vétSinou na rtech ryb, ale kupf. u druhu
Phractolaemus ansorgei jsou jednobunécné vybézky podobné uncullm nachdzeny i na
Zabernich tycCinkach (Roberts, 1982).

Dalsim, celosvétové rozsifenym tadem s unculy, je Siluriformes. Prestoze jeho zdastupci
maji plné vyvinuté keratindzni zuby, mnohdy i specializovanych tvar( pro efektivni ziskani
potravy (Geenckx a kol., 2007), unculy lze nalézt u téchto celedi: Amphiliidae, Sisoridae,
Akysidae, Mochokidae, Aspredinidae a Loricariidae, ale z ptevaziné vétsiny se nachdazi pouze na
parovych ploutvych, adhezivnich organech, kizi hlavy a téla ¢i na specialnich bfisnich desti¢kach
(Roberts, 1982). Popis vSech téchto struktur je vSak nad ramec této prace.

Unculy, mimo jiné v ramci Ustni oblasti, u sumce Pseudocheneis sulcatus (Sisoridae) popsal
jako rady vysokych, kuzelovitych vybézka se Sirokou zakladnou, na povrchu zcela keratinizované

epidermis rtl jejichZ sousedni buriky jsou oddéleny viditelnou drazkou, Joshi a kol. (2012).
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Rozborem druhé Celedi, Zijici v tropech Jizni Ameriky a majici Ustni unculy, se ve své préci
zabyva Geenckx a kol. (2007). VSichni Loricariidae maji spodni, pfisavkovita Usta a Zivi se narosty

fas. Na obou celistech maji zuby, kazdy druh trochu jiny tvar a strukturu. Navic se vSak na

labialnich papilach spodniho rtu, vyjimecné i
horniho, vyskytuji keratindzni unculi. Tyto dvé
struktury se pravdépodobné dopliuji v Skrabani
rasového narostu, a jejich morfologie slouzi jako
uréovaci znak jednotlivych druhG a rodd.
Ddkazem toho, Ze unculi neslouzi pouze k adhezi

¢i ochrané ustniho epitelu je druh Rineloricaria

parva. U ngj totiz nebyly unculi na papildch vibec | Obr. 22 —stihlé unculi se zplo$télou Spitkou

) . . o , Pterygoplichthys lituratus. Pfevzato
pozorovany, ale evidentné mu to zadné problémy | , coanckx a kol. (2007).

s udrzenim ¢i odérem nezpUsobuje.

Méreni a pocitani nahodné vybranych péti papil a deseti unculd bylo provadéno pomoci
skenovaciho mikroskopu u sedmi druht ryb z této celedi. Tak bylo zjisténo, Ze kazdy druh ma
jinak velké, tvarované a pocetné unculy na papilach, a pokud se na papile vyskytuji spolec¢né
s chutovymi poharky, pak jsou unculi umistény rostralné. Druhy se Stihlymi unculy (Ancistrus
triradiatus (Obr. 23. D), Farlowella acus) nebo naopak az prilis zplostélymi (Panaque
nigrolineatus, Otocinclus vestitus), jimi mivaji pokryty celé papily a jejich pocty ¢ini 40 — 80
uncul, u Panaque mizZou vSak dosahovat i nékolika stovek na jediné papile. Zbytek zkoumanych
ryb (Pterygoplichthys lituratus (Obr. 22.), Sturisoma aureum) ma rovné, na vrcholku zplostélé
unculy s vyskou 8 - 16 um a v poctech 20 — 50 uncul na papilu.

U druhu Ancistrus triradiatus byl také pozorovan vyvoj uncull béhem embyogeneze.
Nejdfive, jiz prvni den po vykuleni, byly pozorovany rudimentarni papily (Obr. 23. A). Ve tfetim
dni doslo k vyméné epidermis (Obr. 23. B) a prvni unculi se na papilach ukdazaly pét dni po
vykuleni (Obr. 23. C, D). V této dobé také dochazi k Uplné resorpci Zloutkového vacku a objevuji
se kalcifikované zuby s jiz dobfe vyvinutymi Spickami. Na mikroskopickych fotografiich papil u

vétsiny druht bylo také mozZno pozorovat odlupovani horni vrstvy bunék i s unculy (Obr. 24.).
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Obr. 24 - Rez papil spodniho rtu druhu
Ancistrus triradiatus. Na dvou z nich je vidét
nova, spodni epidermalni vrstva s unculi, starsi
horni vrstva, ktera bude nejspis brzy
vymeénéna. Prevzato z Geenckx a kol. (2007).

Obr. 23 — povrch spodniho rtu béhem c¢asného
vyvoje Ancistrus cf.triradiatus. A: Sest dni po
oplozeni; B: osm dni po oplozeni; C: deset dni po
oplozeni; D: detail uncul z papil na fotce C.

Prevzato z Geenckx a kol. (2007).

Cypriniformes (maloostni) zcela postradaji oralni dentici jiz zhruba 50 milién( let (Stock a
kol., 2006) a kalcifikované zuby se u nich vyskytuji pouze ve faryngu, na Zabernich obloucich,
jako tzv. pozerakové zuby. Pri¢inami této situace se mimo jiné zabyval i Stock a kol. (2006). Ten
navrhl, Ze za ztradtu oralni dentice mlZe nepritomnost exprese dUllezitych DIx2 genq, ktera
exprese DIx2 zdavisla na predchozi expresi genl Fgf. Pokud by tudiZz doslo u kaprovitych
z jakéhokoliv davodu k zablokovani Fgf genl v ordlnim epitel, pak by neprobéhly dalsi reakce
dllezité pro indukci vzniku zub.

Cypriniformes by mohly predstavovat idealni skupinu obratlovcd, u kterych by mohlo dojit
k ndvratu oralni dentice, nebot geny, dulezité pro tvorbu zub( jisté pfitomny jsou (srv.
pritomnost poZerakovych zub(). Slavné tzv. Dollovo pravidlo vsak fika, Ze evoluce se nevraci
k jiz jednou ztracenym strukturdm a pokud ano, nemohou vzniknout zcela stejné (kupf. Wiens,
2011). Snad mozna proto si maloostni pfijem potravy usnadnili zrohovatélymi unculy, které
rybdm pomadhaji pti nabirdni bahna a hledani potravy v ném, nebo pfimo slouzi kjejimu
zpracovani (Tripathi a Mittal, 2012). Pro svou odolnost vsak keratinézni povrch s unculy mize
slouzit i jako mechanickad ochrana pfed odérem mékkych tkani, ostatné jak je tomu v podobé
raznych Supinek na povrchu kiize mnoha jinych Zivocichu.

Radem Cypriniformes se podrobné zabyval Roberts (1982), ktery pro néj vypracoval
systém tfi typl morfologie Ust (Obr. 25.) rozdélenych podle nasledujicich kritérii: 1) stupen

vyvoje a specializace rostralni cCepicky; 2) pritomnost ¢i nikoliv rohovinového povrchu na
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Celistech v kombinaci s pfitomnosti nebo jako nahrazeni rtd; 3) stupen vyvoje a specializace
rtd; 4) forma a distribuce uncul na rostralni ¢epicce, rtech a rohovinovém povrchu celisti.
Tzv. rostrdlni ¢epicka se nachazi nad hornim rtem pravdépodobné vsech kaprovitych ryb.
V mnoha pripadech je tato struktura mald a nehraje roli (Obr. 25. A), zato v jinych muize byt
prodlouZena a castecné nebo kompletné prekryvat horni ret. Zde zastava duleZitou roli
v oskrabavani rasového narostu (Obr. 25. B). U mnoha druh( se vyskytuji relativné jednoduché
rty s unculy, stejné jako rohovinovy plast pokryvajici kosti Celisti (Obr. 25. B). U nékterych druh(
dochazi k redukci rtd, jejichz funkce jsou plné nahrazeny ¢epickou a plastém (Obr. 25. C).
Nejprozkoumanéjsi Celedi je urcité Cyprinidae (kaproviti), diky vysoké specializaci a
svétovému rozsiteni jednotlivych druhl. Nékteré rody (naptiklad Campostoma, Nocomis,
Semotilus) postradaji rohovinové obaly Celisti a unculy maji pouze na rtech (Obr. 25. A). Jiny
druh, Osteocheilus sp., ma naopak rohovinové povrchy Celisti Siroké. Mezi jednotlivymi rody je
vsak velka pocetni, tvarova i vyskova (vysoké pres 26 um) rozmanitost unculll na rtech i retnich

zahybech (Roberts, 1982).

Obr. 25 - Tri zakladni typy morfologie Celisti kaprovitych ryb. A — unculi jsou pfitomny pouze na
hornim (hr) a spodnim rtu (sr). B — vyskyt uncul na spodnim rtu, rohovinovém plasti (rp) obou Celisti i
rostalni ¢epicce (rc). C — oba rty jsou silné redukovany, unculi pouze na rohovinovém plasti. gz —
glottisova zaklopka. Upraveno podle Roberts (1982).

Jednou z nejpouzivanéjsich ryb, co se vyzkumu unculll tyce, je vysokohorska Garra lamta.
Oba rty jsou nendpadné, na rozdil od rohovinového povrchu celisti, a protoze Zije v rychle
proudicich potocich, ma na ventralnim adhezivnim disku i rostralnim vicku hdkovité unculy

(Obr. 25. B) (Pinky a kol., 2004; Tripathi a Mittal, 2012). Rohovinovy povrch Celisti je posety
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rovnobéznymi radami vysokych, komolych uncult, které jsou modifikovanym volnym povrchem
epitelidlni bunky. Tvar unculu mlzZe, pro svou centralni prohluben a ostré okrajové hrany,
pfipominat zub (Tripathi a Mittal, 2012). Podobné vypadajici Usta maji i jiné himalajské rybky
Celedi Psilorhynchidae. Maji dobfe vyvinutou rostralni ¢epicku, rty pokryvaji uzké, hdkovité a az

30 um velké unculi a naopak rohovinovy plast pouze unculi Supinovité (Roberts, 1982).

Puntius sophore je, narozdil od
Garra lamta, obyvatel mélkych,
znecisténych vod (Tripathi a Mittal, 2012).
Oba jeho rty prechdzeji smérem do Ust
v epitelidIni rohovinovy povrch celisti, od
kterého je déli pouze mélka brazda. Tento
povrch se skladd z péti aZz osmi vrstev
bunék a jeho tloustka na horni Celisti je
pramérné 24,31 + 7,08 um, zatimco na
spodni jen 19,72 + 5,69 pum. Smérem

k povrchu se burky stlacuji a postradaji

mezibunécéné prostory. Na volné strané

PN

Obr. 26 — spodni rohovinovy povrch Celisti P.
sophore. A: Pricny fez, dlouha Sipka ukazuje distalni
zkracené unculy, detail na B; hlavy Sipek ukazuji
podobné velké unculy (Tripathi a Mittal, | proximalni oblasti povrchu se zplostélymi unculi,
detail na C. Prevzato z Tripathi a Mittal (2010).

pak horni vrstva epitelidlnich bunék

vytvaii zkrdcené, mnohouhelnikové a

2010). Tvary i rozmisténim se unculi

podobaji druhu Neomacheilus botia, zastupce z jiné Celedi, ale se stejnymi ekologickymi naroky.
Unculi P. sophore jsou vsak trochu méné usporadany a stredni ¢ast uncull je Sirsi (Tripathi a
Mittal, 2012). V proximalnich oblastech celisti (Obr. 26. A) se unculi zplostuji a zdrsfiuje se jim
povrch. To je dano predevsim mikroklky, které ve stfedu burky tvori rizné obrazce, postupné
ale splyvaji, az vytvofi jednolity okraj (Obr. 26. C). Unculi v distalni ¢asti (Obr. 26. A) maji vysoké,
ostré okraje a stfedovou prohluben s mikrohfebeny (Obr. 26. B), takze mohou pfipominat savci
stoli¢ky. VSechny buriky rohovinového povrchu obou celisti jsou pak navzdjem oddéleny fadou

mikrohfebent (Tripathi a Mittal, 2010; 2012).
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Unculi se vyskytuji i u nasi nejzndméjsi ryby — kapra obecného (Cyprinus carpio). Na
nenapadném rohovinovém povrchu Celisti jsou ploché polygonalni unculi s mélkou centralni
prohlubni, lemovanou Uzkou vyvyseninou. Cely povrch se pak jevi ponékud drsné. Nachazi se na
ném totiz mikrohiebeny, které jsou od sebe oddéleny vyraznymi mezerami ale zdroven tvofici
sitovy vzor. Jednotlivé epitelidlni buriky jsou rovnéz rozdéleny vyraznou mezerou mezi dvémi
radami mikrohfebent (Tripathi a Mittal, 2012).

U ekonomicky vyznamnych ryb bych jesté zlstala, a to poznamkou o Cirrhinus mrigala,
jedné z nejpéstovanéjsich ryb ze zdplavové Indo-Gangsské oblasti. U ni se unculi nachazi pouze
na rohovinovém povrchu horni celisti, smérem do ustni dutiny a jsou usporadany
v rovnobéznych, diagonalnich fadach. Na povrchu maji drobné, spojené vyrustky, které smérem
ke snizenému stfedu uncull také zmensuji svou vysku o proti vy¢énélkim na okrajich (Yashpal a

kol., 2009).

7. Keratindzni kostice velryb

Keratindzni struktury zastupujici funkci zub( se vyskytuji i u nejvétsich Zijicich savcl — velryb
podiadu kosticovci (Mysticeti) (Obr. 1.). Jak jiz z ceského nazvu vyplyva, maji kosticovci vyvinut

specialni filtraéni aparat sloZzeny z kostic, které dorustaji po cely Zivot velryby.

7.1. Stavba kostic

Kostice, stejné jako ostatni keratindzni struktury savct, jsou tvoreny intermedialnimi filamenty
slozenymi z a-keratinu (Bragulla a Homberger, 2009). Jak se ale stane, Ze tato vlakna, pivodné
mékka a roztazna ve vodném prostiredi zivych bunék, tvori na povrchu pevné struktury? Jedna
moznost je vysouseni filament na vzduchu s doprovodnym obklopenim sité z keratinové matrix
(Szewciw a kol., 2010). Jak mlzZe byt tento proces pouZit u velryb, které travi cely Zivot ve vodé,
navrhl Szewciw a kol. (2010) jako jedno mozné vysvétleni ukladani vapenatych soli mezi vldkna
a-keratinu.

Velrybi filtracni aparat se sklada z jednotlivych kosticovych platl, které maji na hrané
potrava (napr. Davit-Béal a kol., 2009; Gaisler a Zima, 2007; Szewciw a kol., 2010). Asi tedy
neprekvapi, Ze charakter téchto stétin presné odpovida pfijimané potravé — ¢im je tato mensi,

tim jemnéjsi jsou Stétiny.
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Na pficném prarezu platu jsou

vidét mnohobunécné rohovinové tubuly
i intertubuladrni rohovinové burky.
Kromé a-keratinu obsahuji i vapenité soli
a fosfor, a to vtakovém molarnim
pomeéru, ktery odpovida hydroxyapatitu,
stejné jako v kostech. V kostech se vsak
hydroxyapatit uklddd mimobunécné,
zatimco v kosticich  uvnitf  bunék.
Nejvétsi koncentrace krystall soli vje
v bunkach tubularni rohoviny (tvofici tzv.
tubuldrni lamely) na strané pfivracené
ke stfedu tubulu. Stfed, stejné jako

nékolik nasledujicich fad rohovinovych

bunék za lamelou, neobsahuje soli. Tim
dochdzi kvytvoreni charakteristickych

soustrednych kruh, jejichZ pocet stoupa

smérem ke stfedu tubulu (napfiklad - ,
R =M colf - il =
keporkak a plejtvak sejval) (Obr. 27.). plejtvak sejval  keporkak plejtvak maly

{

Toto v3ak, stejné jako velikost tubull, je | opr, 27 - P¥i¢ny fez labialni hrany kosticemi tFi
druh velryb. Cernou barvou jsou zvyraznény
uloZené vapenaté soli. Upraveno podle Szewciw a
(plejtvak maly ma casto ve vnitini kare | kol. (2010)

variabilni mezi jednotlivymi druhy velryb

tubulu jen jeden nebo dva hrubé kalcifikované pruhy z tubularnich lamel) (Obr. 27.). Podobné
vypada i kosticova Stétina. Ta je ovSsem tvorena jen jednim dutym tubulem (Szewciw a kol.,
2010).

Zmérenim pruznosti v ohybu a tahového napéti filtracnich stétin u tfi druhl s rGzné
vysokym obsahem vapenatych soli v kosticové rohoviné (plejtvak sejval nejvyssi, keporkak
zatimco v tahu vSechny tfi vzorky vykazovaly pfiblizné stejné vysledky. To je logické, uvazi-li se
hydrodynamické sily, stfety s kofisti ¢i odér o jazyk, které Stétiny nijak nenatahuji, ale spise
ohybaji. A pravé kvali abrazi se soli neukladaji na povrch - kde by sice mély nejvétsi ucinnost

zpevnéni, ale odérem vjednom bodu by dosSlo ke zlomeni a brzké abrazi, tim padem
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nefunkénosti, jemného konce. U vnorenych kruhi toto nehrozi, protoze posiluji Stétinu po celé
jeji délce, i kdyz je svrchni keratin odiran. Pro¢ ale zvySovat koncentraci vapniku, kdyz lze
jednoduse zvysit primér tubulu a tuhost bude stejna? Vétsi rozméry stétin by totiz nevytvorily
dostatecné malé sito tak, aby se na ném zachytila potrava (Szewciw a kol., 2010).

Distribuce soli se nelisi pouze vtubuladrni (viz vySe), ale i intertubularni rohoviné
jednotlivych druhl. U keporkaka a plejtvaka sejvala je bez vapenitych soli, zatimco plejtvak
maly ma intertubuldrni rohovinu kalcifikovanou (Obr. 27.). Plejtvdk maly se totiz Zivi rybami a
krilem, proto nepotrebuje Stétiny jemné, ale spiSe vétsi a pevnéjsi. At je vsak intertubularni i
tubuldrni rohovina kalcifikovana ¢i nikoli, soudi se, ze pravé napéti vzniklé ndhlym rozhranim

v tuhosti material( usnadniuje oddélovani novych stétin (Szewciw a kol., 2010).

7.2. Evoluce kostic

Moderni kytovci vznikli z eocénnich prakytovcl (Archaeoceti) — velkych, morskych predator(
s plné vyvinutou dentici. V oligocénu se vsak tato skupina rozdélila na skupiny Mysticeti
(kosticovci) a Odontoceti (ozubeni), které existuji dodnes (Davit-Béal a kol., 2009, Deméré a
kol., 2008). Samoziejmé, Ze oligocénni kosticovci vypadali odliSné nez dnesni znamé druhy. Byli
totiz ozubeni. Zastupce nejbazalnéjsiho kladu je Janjucetus hunderi. Jeho lebka i zubni
morfologie se znacné liSi od ostatnich kosticovcl, a podrobné ji popsal Fitzgerald (2006).
Pavodné se zdalo, Ze Janjucetus sdili se vSsemi kosticovci pohyblivou symfyzu spodni Celisti.
Neddvno se ale prokazalo, ze mél pouze malou symfyzu se zvrdsnénym povrchem a navic
suturovanou, takZze nemohlo dochazet k pohyblm zvétsujicim objem ustni dutiny pfi nabirani
vody a jejim ndsledném protlaceni pres filtr — zde jesté pouze zubni (Obr. 28.). Na druhou
stranu u Janjucetus dochazi k rozsifovani rostra a ztencovani hran maxil (Fitzgerald, 2012).
Postupné se tyto lebecni znaky ¢im dal vice prizplsobovaly nasavani vody s potravou — symfyza
zacala byt pohybliva, mandibuly se laterdiné zplostily a okraje maxil ztencily. Hlavné vSak doslo

ke zvétSeni Ustni dutiny (Deméré a kol., 2008).

Obr. 28 — Horni Celist kytovce Janjucetus hunderi s heterodontnim chrupem. Pilovité vybézky na
zubech nejspise slouZily k zachyceni potravy. Pfevzato z Fitzgerald (2006).
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Co vsak bylo prvni — zda svazky keratindznich stétin vyrudstajici mezi jednotlivymi zuby,
nebo nedostatek vétsi potravy a proto potifeba vyuzZivat i tu mensich rozmérd, se dnes asi
nedozvime. Prvni vyskyt téchto Stétin, ze kterych vznikly v pradbéhu ¢asu dnesni kostice, lze
pomérné dobre odhalit z fosilii. U dnesnich kosticovych velryb se totiz vyviji po strandch horni
Celisti série pomocnych kanalk(l, kterymi pres kost prochazeji cévy a nervy az ke kosticim (Obr.
29. A, B). U pozdné oligocénich, ozubenych druhl (Aetiocetus weltoni, Aetiocetus cotylalveus a
Chonecetus goedertorum) jsou na lebkach patrné stejné otvlrky (Obr. 29. C). Z toho lze
usuzovat, Ze u téchto druhl nejspiSe dochazelo k vyskytu obou struktur, nebot vsichni pozdé;jsi
zastupci maji v dospélosti jiz zuby zcela nahrazeny keratindznimi kosticemi (Deméré a kol.,

2008).

|a) A\ oem ||b)

Obr. 29 — Foramina na patie recentrni velryby (a, b) a druhu Aetiocetus weltoni (c). c — Sipky ukazuji
formanina, patrné jsou i zuby. Pfevzato z Deméré a kol. (2008).
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7 v
8. Zaver

K redukci Ci ztraté odolného, kalcifikovaného chrupu, doslo v evoluci obratlovcd nékolikrat
nezavisle na sobé (Obr. 1.). Kazda skupina ZivoCichl se s ni vyporadala odlisné a ja jsem se ve
své bakaldrské praci zamérila na ty, ktefi k tomuto Ucelu pouzili rohovinu. Skupiny s takovymito
strukturami se daji nalézt ve viech tfiddch obratlovcd. Zelvy a ptaci maji celisti pokryty
keratinizovanou ramfotékou, podobné jako nékteré ryby s rohovinovym povrchem celisti. Ryby
ale maji tuto strukturu pouze jako doplnék jinak funkénich kalcifikovanych zub( v Ustni dutiné a
faryngu. U ryby z nadifddu Ostariophysi dokonce evoluce rohovinového povrchu pokrocila az
k vyvoji jednobunécnych vybézkl — tzv. uncul na tomto povrchu. Dalsi skupinou, majici mimo
jiné rohovinovy povrch ¢elisti, jsou pulci. Ustni aparat téchto zabich larev je tvofen ordlnim
diskem s fadami jednobunécnych keratindznich zoubkd a jiZz vySe zminéného rohovinového
povrchu celisti. Podobnou stavbu ordlniho aparatu maiji i bezcelistnaté mihule. Jejich oralni disk
je vSak poset mnohobunécnymi zuby zrohoviny a funkci rohovinového povrchu zastava
soustava keratindznich list. Mnohobunécné zuby, i kdyz trochu jiné vnitini stavby, ma i druha
skupina bezelistnatych obratlovcl — sliznatky. Velryby, posledni skupina zminovana v této praci,
neni stavbou svych keratindznich kostic podobnd Zzddné vySe popsané skupiné. Tyto
mnohobunécné kostice by se ale daly s jistym nadhledem pfirovnat k jednobunéénym uncullim
ryb — a to jako aparat slouzici k filtraci potravy z vody ¢i bahna.

Pti snaze vyzjistit, v ¢em je keratin lepsi nez kalcifikovany zub, mGzeme vzit v Gvahu to, Ze
vsechny rohovinové struktury maji neukonceny rist, a tudiZz i mozZnost neustalé opravy.
Vétsinou tedy, kdyZz mihulim ¢i pulcim keratindzni zub vypadne nebo je poskozen, mize byt
tento okamiZité nahrazen jiz zralym, nahradnim zoubkem. U pravych, kalcifikovanych zubd,
které k vytvoreni potrebuji delsSi dobu maturace specializovanych, ultratvrdych tkani, mdze byt
zasadni nevyhodou pravé problém s jejich rychlou obnovou. V Zivoté mihuli i pulcl jde prakticky
o stejnou véc — co nejdrive poradné vyrlst a dospét, a snad proto mohou mit keratindzni zuby,

nenarocné na udrzovani a obnovu, evoluc¢ni vyhodu pred trvalym chrupem.
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