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Abstrakt

Zuby jsou klicovou evolu¢ni novinkou obratlovci. Dentice naprosté vétSiny dneSnich
obratlovcl se nachazi v oralni dutin€ na cCelistech a na patie, a/nebo ve faryngeédlni dutiné na
poslednim faryngedlnim oblouku. Za ancestralni znak dentice obratlovcu je ale povazovana
pritomnost zubll v celé¢ orofaryngedlni dutiné. Tento znak se ovSem zachoval pouze u par
rybovitych obratlovct skupiny Osteichthyes (napt. bichir a latimérie). U ostatnich obratlovct
doslo k postupnému vymizeni faryngealni dentice. Bazalni linie Actinopterygii podminku
zachovani ancestralnich znakl splnuji a jsou tak velmi dilezitymi pro pochopeni vychoziho
stavu v evoluci dentice obratloveii. U nékterych odvozenéjSich linii Actinopterygii vSak
nalezneme i zastupce s nejvice specializovanymi faryngealnimi denticemi. Tato bakalafska
prace se zabyva popisem faryngealnich dentic napfi¢ obratlovci se zaméfenim na zastupce
bazalnich linii skupiny Actinopterygii (bichir, jeseter, kostlin), ktefi jsou klicovymi, avsak,
z hlediska evoluce zubii, opomijenymi skupinami a se kterymi se bude pracovat v ramci

diplomového projektu.
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Abstract

Teeth represent a key evolutionary novelty of vertebrates. The dentition of the majority of
extant vertebrates is present in the oral cavity associated with jaws and palate and/or in the
pharyngeal cavity asscociated with the last pharyngeal arch. The ancestral state of the
vertebrate dentition is considered to be presence of teeth through the whole oropharyngeal
cavity. This state is however preserved only in few members of extant osteichthyans (for
example bichir and latimeria). The other vertebrates gradually lost the pharyngeal dentition.
The basal groups of actinopterygians meet the conditions of preservation of the ancestral
states and are thus relevant for understanding the initial state in the evolution of vertebrate
dentitions. On the other hand, some derived actinopterygian lineages contain members with
the most specialized pharyngeal dentitions. This bachelor thesis concentrates on the
description of pharyngeal dentitions accross vertebrates and focuses on members of basal
actinopterygian lineages (bichir, sturgeon and gar), which from the point of view of dental
evolution represent crutial, although neglected animals. Detailed description of pharyngeal

dentitions of these animals will form a basis for the upcoming Diploma project.
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1. Uvod

Ackoli se vyvoji zubii obratlovell vénuje hodné pozornosti, o faryngealni dentici toho
zatim mnoho nevime. Novodobé prace zamétujici se na dentici, se zabyvaji prevazné
molekularni regulaci vyvoje zubl u mysi (Mus musculus) a déale také dentici u zastupce
z Celedi kaprovitych ryb (Cyprinidae) dania pruhovaného (Danio rerio). Mys ma pouze jednu
generaci zubli v oralni dutin€ a oproti tomu danio ma zuby pouze na poslednim Zabernim
oblouku. Pozdé&ji se pozornost zacala vénovat i1 dal§im druhtim jako napf. medaka japonska

(Oryzias latipes) nebo africké cichlidy.

Vsichni zminéni zastupci ovSem vykazuji vysoce specializovanou a modifikovanou
dentici. VSeobecné se predpoklada, ze dentice obratlovcl prosla v evoluci redukei poctu zubt
a zubnich poli a uspofddanim dentice jen do urCitych mist a Ze vychozim stavem je pfitomnost
zubu v celé orofaryngealni dutiné (Stock 2001, Smith 2003). Z tohoto divodu jsou vhodnymi
organismy pro zkoumdani ancestralniho stavu dentice obratlovcl zastupci bazélnich linii, u

kterych je pravé ptitomnost zubil v celé orofaryngeélni dutiné zachovana.

Faryngealni dentice se vyskytuje u obou linii Osteichthyes, jak u Sarcopterygii tak i u
Actinopterygii, a to vzdy v asociaci s faryngealnimi oblouky. Zatimco se v ramci
Actinopterygii vyskytuje obrovskd diverzita faryngealnich dentic — od bazélnich linii se
starobylymi znaky aZ po velmi specializované a rozmanité faryngealni Celisti u Teleostei, u
Sarcopterygii faryngeédlni zuby vymizely s pfechodem obratlovcl na sousS. Piesto se, diky
pocetnosti zastupcl skupiny Actinopterygii, faryngeédlni dentice vyskytuje téméf u poloviny

vSech dnesSnich obratlovcu.

Cilem této bakalatské prace je shrnout dosavadni poznatky o faryngealnich denticich
obratlovct, s hlavnim zaméfenim na jejich patternovani, evolucni prestavby a ztraty. Druha
cast prace se detailnéji zabyva faryngealni dentici u zastupcl bazalnich linii Actinopterygii, tj.
bichira, jesetera a kostlina, ktefi do urCité miry vykazuji ancestralni stav dentic dneSnich

obratlovct a se kterymi planuji v budoucnu pracovat v ramci diplomového projektu.



2. Dentice

2.1. Zakladni charakteristika

Abychom porozuméli problematice faryngeéalni dentice, je dulezité se nejprve
seznamit se zdkladnimi pojmy a souvislostmi, které se k tomuto tématu vztahuji. Zuby jsou
povazovany za kli¢ovou inovaci obratlovct a spolu s ¢elistmi vedly k obrovskému uspéchu
skupiny cCelistnatci (Gnathostomata) a adaptivni radiaci jejich nositel. Staii zubl se
odhaduje pfiblizné na 450 miliént let (Riicklin, 2012). Naprosta vétSina dnesnich obratlovct
ma zuby umisténé v oradlni dutin€ na Celistech a na patie a/nebo ve faryngealni oblasti (Sire et

Huysseune, 2003).

Zub je komplexni struktura, kterd se formuje na pomezi epitelu a mesenchymu — tyto
dvé vrstvy dohromady utvareji zubni zarodek. Stejné jako napiiklad vlasy nebo pefi, se zuby
vyvijeji pomoci vzdjemnych reciprokych epitelo-mesenchymalnich interakci (Pispa et
Thesleff, 2003). Zuby obratlovcl jsou charakteristické spolecnym sloZenim ze zubni pulpy
(dfeng) a dentinu, ktery je obvykle kryty hypermineralizovanou vrstvou skloviny (enamelu)
nebo enameloidu Zatimco sklovina se zaklada z ektodermu, enameloid vznika kombinaci
dentadlnich a epitelidlnich bun€k (Sasagawa et al., 2013). Zubni pulpa i dentin jsou oba
derivaty dentalni papily (ektomesenchymalni c¢ast zubniho zarodku). Zatimco dentin
produkuji odontoblasty na okraji dentalni papily, zubni pulpa je odvozena ze stfedni Casti

papily (Berkovitz et Shellis, 2017).

Epitelialni ¢ast oralnich zubi je vétsSinou ektodermalniho plivodu, ale u obojzivelnika
mohou byt posteriorni oralni zuby zcela nebo ¢astecné odvozeny z entodermu (Soukup et al.,
2008). U faryngealni dentice dosud nebyl pivod zubii jednoznaéné prokéazan, ale predpoklada
se pivod entodermalni (Wise et Stock, 2010). Mesenchymalni ¢4st se sklada z bun€k neuralni
liSty, které z oblasti presumptivniho zadniho mozku a stfedniho mozku migruji do oblasti
faryngeéalnich obloukli v pribéhu embryogeneze (Chai et al., 2000, Kundrat et al., 2008,
Kague et al., 2012).

U vétSiny obratlovcll (vyjma savci) dochazi k vyméné zubl po cely Zivot
(polyfyodontni chrup). Oproti tomu savci maji obvykle jedny ndhradni zuby (difyodontni

chrup) nebo napt. mnozi hlodavci a kytovci maji pouze jedny zuby cely Zivot (monofyodontni



chrup). Funkce vymény zubti jsou piedev§im adaptace na zménu potravy v pribéhu zivotniho

cyklu, rist anebo kompenzace opotiebenim (Berkovitz et Shellis, 2017).

Obecny model popisujici vyvoj zubu (viz obr. ¢.1) se déli na ¢tyfi hlavni useky:
stddium 1iniciace, morfogeneze, diferenciace a erupce zubu. Nejprve vznika epitelidlni
ztlusténina, jejiz okraje poté invaginuji a obklopi kondenzovany mesenchym. Takto se tvori
cepicka, kterd pozdéji maturuje a dadva vznik struktufe podobné zvonu. Ta je tvofena
pfedevSim z vn¢jSiho a wvnitinitho dentalniho epitelu a dentdlni papily. Dale dochazi
k mineralizaci zubu, jeho pfichyceni ke kosti a pfipadné iniciaci vyvoje ndhradniho zubu

(Thesleff, 2003).
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Obr. ¢.1. Znazornéni signalizace béhem vyvoje zubu. Prvni ¢ast obrazku ukazuje obecné
schéma vyvoje zubu. Druha ¢ast obrazku uvadi geny, které jsou pro vyvoj jednotlivych stadii

nezbytné. Upraveno podle Thesleff (2003).

Prvotnim signalem pro odontogenezi je epitel (Lumsden, 1988, Mina et Kollar, 1987).
V epitelu dochézi k expresi gent Shh a Pitx2. Vyzkum provedeny na riiznych obratlovcich
ukazal, Ze exprese téchto genli v misté¢ iniciace vyvoje zubu je evolu¢né konzervovana
(Kerénen et al., 1999, Fraser et al., 2004, Smith et al., 2008, Smith et al., 2015). Tento epitel

pomoci genetického signalu dodava buitkkdm odontogenni a patternovaci schopnosti. K pfidani



novych zubli dochézi vétSinou lingudlnim smérem, kde se epitel, z kterého se zub tvoii,
ztlustuje a invaginuje do mesenchymu. U vétSiny Celistnatych obratlovet se takto vytvari
dentalni lamina, tj. organ, ktery produkuje zuby a zasobuje dentici zuby novymi (Smith et al.,
2009, Huysseune et Thesleff, 2004). Dentalni lamina je pomérn¢ dobie prostudovana, co se

tyCe Celistni dentice, ale nikoli u faryngealni dentice.

Misto iniciace formovéani zubnich zarodkii se mezi obratlovci 1i$i. Pti€nousti
(Elasmobranchii) maji unikatni zubni systém, ktery funguje jako ,,dopravni pas®, ktery tvori
kontinualné nové zuby jesté predtim, nez vypadnou zuby staré. Tyto nové zuby postupuji
dentalni laminou lingualnim smérem, dokud nedojde k jejich maturaci, erupci a nestanou se

funk¢nimi (Tucker et Fraser, 2014).

Na rozdil od Elasmobranchii dochdzi u Osteichthyes vétSinou pouze k vyméné
jednoho zubu za jeden zub (systém jeden za jeden), tento cyklus probihd cely jejich Zivot
(Fraser et al., 2006, Fraser et al., 2013). Vyména zubli mize probihat dvéma zptisoby. Prvni
z nich je zplisob oznacovany jako extramedularni (extraosseous), kdy se zubni zarodek ptipoji
ke kosti na povrchu. Druhym zplsob se nazyva intramedularni (intraosseous), kdy dlouhy
vybézek epitelu penetruje do kosti k dfefiové dutin€, poté se zacne proximalné ztluStovat a
dochazi k rozvoji ndhradniho zubu (Trapani, 2001). Jsou ale znamy i ptipady, kdy se zuby
nevytvaii z klasické dentalni laminy. Takovym piikladem je bichir (Polypterus senegalus), u
kterého se nahradni zuby vytvari kratkymi vychlipeninami z vnéjSiho dentdlniho
epitelu pfedchoziho zubu (ten se formuje znovu skazdym dalSim zubnim zarodkem),
nedochdzi tedy k Zadné hluboké invaginaci (Vandenplas et al., 2014). Stejnym zpisobem

dochazi k vyméné zubi i u lososa obecného (Salmo salar) (Huysseune et Witten, 2008).

Faryngeélni dentici se mnohdy nevénuje tolik pozornosti, jednd se ale o velmi
dillezitou soucast téla obratlovcl. Za prvé, na faryngeélni dentici je zaloZena jedna z teorii o
evoluénim ptivodu zubtl tzv. inside-out hypotéza (Smith et Coates, 2000, Smith et Coates,
2001, Smith, 2003), ktera predpoklada, ze zuby vSech obratlovcli vznikly z faryngeéalniho
entodermu, a stavi se tak proti klasické teorii o piivodu zubli z povrchového ektodermu, tzv.
outside-in hypotéze (Reif, 1982). Za druhé, faryngedlni dentice je pfitomna u téméf poloviny
vSech obratlovct, je velmi diverzifikovana a nepochybné se stala zdrojem adaptivni radiace

skupiny Actinopterygii.



2.2. Faryngealni dentice

Recentni Chondrichthyes maji dentikuly tj. zubiim podobné struktury (Reif, 1982) na
povrchu téla (plakoidni Supiny) i zuby na Eelistech. Mnozi recentni zraloci maji ale pocetné
dentikuly i v orofaryngeélni duting, které jsou vétSinou volné rozmisténé a nejsou asociované
s elementy faryngu. V uspofadani a tvaru téchto dentikul existuje velkd variabilita,
piredpokladanym ancestralnim stavem je vSak pfitomnost dentikul na povrchu celého
orofaryngu (Nelson, 1970). U nékterych zralokli se ale také na faryngedlnich obloucich
vyskytuji specializované struktury oznacované jako faryngealni desticky (pharyngeal pads).
Na téchto strukturach se nachazeji ostrivky dentikul, které mohou byt u nekterych druhi
(napt. Carcharhinus milberti) uspofadany do tfad. Faryngealni desti¢ky jsou podle Nelsona
(1970) analogické k hornim a spodnim faryngealnim celistem u Osteichthyes a u obou skupin

se podileji na transportu potravy do hltanu.

U Osteichthyes mtizeme zuby najit na mnohych kosténych elementech orofaryngealni
dutiny. Nej¢astéji se nachdzeji na kostech lebky na maxile, premaxile, preartikulare, dentale,
ektopterygoidu, dermopalatinu, parasphenoidu, vomeru, koronoidu, palatopterygoidu, v rdmci
hyoidniho oblouku na hypohyale, ceratohyale, basihyale a v rdmci faryngealnich obloukt na
faryngobranchidliich,  epibranchidliich,  ceratobranchialiich, = hypobranchialiich a

basibranchialiich (viz obr. ¢€.2).
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Obr. ¢.2. Znazornéni elementl faryngealnich obloukii. Cervend &ara oznaluje vedeni fezu,
ktery rozdéluje faryngealni oblast na dorzalni a ventralni. Upraveno podle Rocek (2002)
z Pospisilova (2015).



U zastupct skupiny Osteichthyes se ve faryngu vyskytuji pravé zuby, a to pouze
v asociaci s faryngealnimi oblouky (Nelson, 1969). Faryngealni zuby jsou u bazalnich linii
mnohdy pfipevnény k zubnim deskam, které zajistuji jejich druhotné upevnéni k opornym
elementim faryngealnich obloukti. Zuby ve faryngu se vyskytuji u obou linii Osteichthyes,
jak u Sarcopterygii, tak u Actinopterygii. V rdmci Sarcopterygii jsou skupinou bez
faryngealni dentice dvojdysni (Dipnoi), u kterych se vyvinuly celisti se zubnimi deskami
ptizpisobenymi k drceni schranek bezobratlych Zivocicht (Reisz et Smith, 2001). Oproti
tomu u zastupce lalokoploutvych (Coelacanthimorphes) Latimeria chalumnae nachazime
velice pocetné ozubené desky na faryngealnich obloucich (Nelson, 1969). Pocet zubu i
zubnich desek se v pribéhu evoluce zacal snizovat, pii pfechodu na sou$s u obratlovch
faryngealni zuby vymizely, tzn. dnesni Tetrapoda zadné faryngealni zuby nemaji. Z fosilnich
nalezli nékterych obojZivelniki se ojedinéle zachovaly zuby na zubnich deskach (Schoch,

2001, Huysseune et al., 2009).

Oproti Sarcopterygii se u skupiny Actinopterygii vyskytuje u faryngealnich zubi velka
diverzita. Jeji bazalni zastupci maji faryngedlni zuby vétSinou rozmisténé po celém
faryngedlnim aparatu (napt. Polypteriformes, Amiiformes) (Clemen et al., 1998, Grande et
Bemis, 1998, Stock, 2001) a tento stav bychom nasli i u bazalnich Teleostei (pf.
Elopomorpha) (Vandewalle et al., 2000). AvSak u ostatnich skupin Teleostei se zuby
vyskytuji jiZ jen na urcitych mistech v ramci faryngu (Nelson, 1969). U mnoha Teleostei
doslo ve faryngu ke vzniku faryngedlnich celisti (pharyngeal jaws) s faryngealnimi zuby.
Faryngealni Celisti na rozdil od oralnich Celisti vznikly nékolikrat nezavisle na sob¢ u riznych
skupin ryb (Vandewalle et al., 2000). Nejvétsi diverzity dosahly faryngeéalni zuby u skupiny
Teleostei. Napiiklad u celedi Cichlidae a Labridae mohlo vylepSeni faryngealnich celisti
poskytnout morfologicky potencidl k jejich obrovské radiaci (Mabuchi, 2007). Podle Liem et
Osse (1975) stoji za velkou diverzitou téchto skupin rozdé€leni funkcei oralnich a faryngedlnich
Celisti, které umoznilo obéma celistem adaptivni transformaci a specializaci. Faryngealni

celisti tak mohou byt povaZovany za klicovou inovaci a pfispivat k diverzifikaci obratlovci.

Dalsim ptikladem, kde doSlo k funkéni specializaci oralnich i faryngedalnich Celisti
jsou murény (Muraenidae). Muraena retifera nejprve zachyti kofist oralnimi celistmi, potom
vychlipi faryngeélni celisti, pomoci kterych kofist zafixuje, a poté ji vtahuje a posouva do

hltanu. (Mehta et Wainwright, 2007).



Medaka japonska (Oryzias latipes) z fadu Beloniformes je vyznamnym modelovym
organismem vyvojové biologie. Medaka ma jak ordlni, tak faryngealni dentici. Faryngealni
dentice je sloZena z bilateralnich dorsalnich a ventralnich zubonosnych desek, které obklopuji
posteriorni Cast faryngealni dutiny a naléza se na nich téméf tisic funkEnich zubi. Mezi
funk¢énimi zuby jsou pod povrchem epitelu nové ndhradni zuby (Abduweli et al., 2014).
Ventraln¢ umisténé zuby jsou piipojeny k patému ceratobranchiale (cb5). Dorsaln¢ umisténé
zuby jsou pripojeny ke ¢tvrtému faryngobranchidle (Pb4) (viz obr. ¢.3 A), coz je kostény
element nasedajici na tieti a Ctvrté epibranchidle. Dale se na dorsalni strané nachéazi druhé
faryngobranchiale (Pb2) (viz obr. 3 A) (Langille et Hall, 1987). Na druhém faryngobranchiale
se nalézaji Ctyfi spojené zuby, které formuji fadu (Debiais-Thibaud et al., 2007).

Obr. €. 3. (A) Leva pilka obrazku znazoriiuje schématické zobrazeni branchialniho aparatu,

druha pilka pravou ¢ast faryngedlniho aparatu dospélé medaky (dorsalni pohled). Barevné
oznaceny jsou elementy nesouci faryngealni zuby. (B) Detail na levé cb5 (dorsalni pohled).
(C)Detail na levé Pb4 (ventralni pohled). Métitko: 500 um. Upraveno z Debiais-Thibaud et al.
(2007).

U téadu ostnoploutvych (Perciformes) se vyvinuly faryngealni Celisti, které maji spodni
Celist vytvoienou z patych ceratobranchialii a horni Celist tvofenou sristem druhych tietich a
ctvrtych infrafaryngobranchidlii (Vandewalle, 2000). K nejvétSimu zdokonaleni faryngeélnich
Celisti v ramci podiadu Labroidei doSlo nezdvisle na sob¢é u celedi Cichlidae a Labridae
(Mabuchi, 2007). Toto zdokonaleni spociva v: existenci jedné spodni faryngealni Celisti, ktera
vznikla spojenim levého a pravého patého ceratobranchidle, svalovém zavésu piimo
napojujicim spodni stranu neurokrania se spodni faryngedlni celisti a pohyblivé dvojité
kloubni spojeni horni faryngedlni celisti s neurokraniem (Liem, 1973, Mabuchi, 2007,

Wainwright, 2012).



Maloostni (Cypriniformes) sice ztratili vSechny zuby v oralnich Celistech, ale zato maji
faryngealni cCelisti se zuby vzniklé z patého ceratobranchidlniho elementu. Kvuli
nepfitomnosti oralni zubi, se musi pifi zpracovavani potravy plné¢ spoléhat na faryngealni
dentici. Sanim je potrava vpravena do ustni dutiny a pomoci peristaltickych pohybt
branchidlniho kose je piremisténa k faryngealnim zublim, kde je rozdrcena. Faryngealni zuby
jsou umistény na spodni faryngedlni Celisti, horni faryngedlni Celist u této skupiny neexistuje.
Misto ni jsou spodni faryngeélni zuby umistény proti postero-ventralni neurokranialni desce.
(Vandewalle et al., 2000). U méloostnych existuje velka morfologicka diverzita faryngealnich
Celisti a zubi, kterd se vyuziva v systematice tohoto fadu. RozliSuje se Sest tvarii zubt:
1zicovity (1, spoon shaped), stlateny (2, compressed), stolickovy (3, molariform), $pachtlovity
(4, spatula), konicky (5, conical), pilovity (6, saw shape) (Pasco-viel et al, 2010). Zuby se

ovSem neliS§i pouze tvarem, ale 1 poCtem zubnich fad, poCtem zubli a rozmisténim

jednotlivych zubi (viz obr. €.4).

Obr. ¢.4. Tvary faryngealni dentice zobrazené pomoci Micro-CT. Upraveno podle Pasco-viel

et al. (2010).

V ramci kaprovitych je nejvice prostudovanym organismem s faryngedlni dentici
danio pruhované (Danio rerio). Jedna se o vyznamny a Siroce vyuzivany modelovy

organismus, jehoz vyhody jsou hlavné: snadny chov, kratkd generacni doba, reprodukce



v prub¢hu celého roku, vysoky pocet embryi, mala velikost, rychly vyvoj, plné sekvenovany

genom nebo napt. mnozstvi transgennich linii.

Prvni zuby dania pruhovaného se objevuji na patém faryngedlnim oblouku
(ceratobranchiale) na ventralni stran€ a to 48 hodin po oplodnéni. Pfiblizn€ ve ¢tvrtém tydnu
po vylihnuti se na kazdém cb5 vyskytuje obvykle celkem 22 zubli a zubnich zakladi,
v dospélosti tento pocet klesa na 11 (Van der Heyden et Huysseune, 2000, Huysseune et al.,

1998).

Nové zuby piibyvaji v pficnych liniich, a to posteriorné k fadam jiz vytvoienym,
kromé jedné ftady, kterd vznikd ventrdlné. V téchto fadach je smér vzniku zubl
lateromedidlni. Zuby, které vznikaji nejvice lateralng€, jsou oznaceny ¢islici 1 (Huyssune et al,
1998). Dospélec ma dentici slozenou ze tii fad rozliSenych podle umisténi na cb5:
D (dorsdlni), MD (mediodorsalni) a V (ventrdlni). Dorsaln€ jsou ulozeny 2 zuby,
mediodorsalné 4 zuby a ventralné 5 zubd. Nejdiive se tvoii zuby na ventralni stran¢ (2 az 16
dni po oplozeni), posléze se vyvijeji zuby v mediodorsalni roving (14 az 24 dni po oplozeni),
a nakonec vznikaji zuby uloZené na dorsélni stran¢ (24 az 28 dni po oplozeni). Prvnim

vznikajicim zubem je zub v pozici 4V (obr. €.5) (Van der Heyden et Huysseune, 2000).

Detailni popis vyvoje dentice dania je vyhodny pro studium vlivu faktord a signdlnich
drah zodpovédnych za regulaci patternovani dentice (Kague et al., 2018, Gibert et al., 2015,
Wise and Stock, 2010, Jackman et al., 2004, Jackman et al., 2010). Diky tomu se danio stalo

dillezitym modelem pro odontogenezi.
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Obr. €.5 (Danio rerio TL 11 mm) Schéma faryngealni dentice, pfevzato a upraveno
z Huyssene, (2006).



U Actinopterygii jsou faryngealni zuby velmi raznorod¢, podle Nelsona (1969, 1970)
by mohlo rozmisténi jednotlivych zubnich poli nést urcitou fylogenetickou informaci a znaky,
které se vyskytuji u jednotlivych liniich by ndm tak mohly napovidat o jejich evoluci.
Z uvedenych prikladt faryngedlni dentice je ziejmé, Ze se nejedna o rigidni, ale o plasticky
znak, ktery v pribéhu evoluce nabyva rtznych podob. Klicovym pro evoluci faryngealni
dentice je vSak vychozi stav, ktery se nachazi u bazélnich linii skupiny Actinopterygii, a ktery

doposud neni dostatecné dobie prozkouman.
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3. Patternovani dentice

Dentice je komplexni struktura, ktera se sklada z jednotlivych zubi. Patterning urcuje
celkové schéma dentice, na jakém misté se konkrétni zub vytvoii a v jakém potadi se zuby
budou tvoftit/vypadavat. Funk¢ni dentice se zakladd erupci prvnich zubl ve specifickém
vzorci, potom se zac¢inaji utvaret dodate¢né zuby (additional). Dentice se dale vyviji vyménou
prvnich zubli (pokud nejde o monofyodontni dentici). Patternovani a potadi vymény zubt
hraje u polyfyodontni dentice dilezitou roli. KdyZ jsou zuby kontinualn¢ nahrazovany, tak
obvykle mezi funkénimi zuby vznikaji mezery, kde jesté nedoslo k erupci zubti ndhradnich.
Pfesné patternovani vymény zubii zabranuje vypadnuti ptiliS§ mnoha zubl najednou, a tak
udrzuje dentici funkéni. Spole¢ny trend vymény zubti mnoha obratlovell spociva v tom, Ze se
nevymeénuji najednou zuby sousedici, ale zuby alternativni, coz zajistuje, Ze vice jak 50%

zubu je stale funk¢nich. (Berkovitz et Shellis, 2017)

Patterning dentice tedy zahrnuje dva klicové déje, které se odehravaji pii vyvoji
dentice: adice novych zubnich elementll a nahrazovani vypadnuvsich zubl (replacement).

Nahrazovani zubt zajistuje dentalni lamina.

Z dat, ktera byla zjisténa na modelu mysi, byl navrhnut soubor gentl, které ovliviuji
vyvoj zubl v pribéhu zakladani dentice. Nejprve dojde ke specifikaci tzv. zoény
s odontogennim potencidlem (odontogenni zona), kterd urcuje umisténi budouci dentice. Ta se
postupné kompartmentalizuje na mensi Casti, coz vede kjejimu rozdeleni na zarodky
jednotlivych zubti (Jernvall et Thesleff, 2000). Tento model byl posléze testovan na denticich
cichlid. Fraser et. al. (2008) na zéklad¢ exprese odontogennich gent (pitx2, eda, wnt7b a
jejich vzajemné plsobeni se shh a edar) navrhli tzv. periodicky generator patternu dentice
(viz obr. €.6). Porovnavali tfi druhy malawijskych cichlid s odliSnym zubnim fenotypem.
Cynotilapia afra ma na Celistech dvé fady velkych zubi s jednou Spi¢kou, mezi kterymi jsou
Siroké mezery. Dalsi druh Metriaclima zebra ma zuby uspotradané do péti az Sesti fad. Prvni
zubni fada je tvofena zuby se dvéma Spickami, nasledujici zubni fady tvoii zuby se tfemi
Spickami. Zuby jsou menSi ve srovnani se zuby ptedchoziho druhu. Posledni druh je
Labeotropheus fuelleborni, ktery mé na celistech deset nebo vice zubnich fad. Zuby maji tfi

Spicky a jsou o poznani mensi a blize u sebe nez zuby piedchozich druhti (Fraser et al., 2008).

Periodicky generator patternu popisuje dva aspekty zubniho patterningu: jak se

utvareji zubni fady na celistech a jak se tvoii zuby v zubnich fadach. Odontogenni zéna je
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misto, kde se mohou tvofit zuby (mimo tuto zénu zuby nevzniknou). Ta je rozdélena na mensi
casti, kde se exprimuji geny, které predznamenavaji pozice jednotlivych zubnich zarodka. To,
jak dentice bude vypadat, je zavislé na velikosti odontogenni zény (definované expresi pitx2),
na velikosti kazdé¢ slozky tvoftici zub (urena expresi shh a edar) a na oblasti, kterd tyto slozky
piimo obklopuje (exprese wnt7b a eda) (Fraser et al., 2008). Jednotlivé zubni zarodky tedy
ovliviiuje nékolik vzajemnych interakci. Kombinace epitelidlni exprese pitx2 a shh urcuje
schopnost iniciace zubnich zarodkii i budoucich zubnich tad. Nedostate¢na koexprese pitx2 a
shh mtze vést k redukci poctu zubnich fad, u dania by se takto dala c¢astecné vysvétlit 1 ztrata
zubu v ustni dutin€ (Stock et al., 2006). Navic inhibice HA signalizace u dania vede ke ztraté

faryngealnich zubt (Jackman et al., 2010).

()  pitx2 —znaci zonu s odontogennim

potencidlem
E shh a edar — znaci zubni zarodek a

odontogenni pruh

000  ynt7b/shh — znaci pozice

individualnich zubnich zarodku (epitel)

m edal/edar — znaci pozice individualnich

zubnich zarodkil (mesenchym)

Obr. €.6. Periodicky generator diversity patternu u cichlid z jezera Malawi. Upraveno z Fraser

et. al. (2008).

Velikost a rozmisténi zubnich zarodk je poté fizena signdly z okolnich tkani. Napf.
wnt7b exprimovany v epitelu kolem zubnich zarodkl inhibuje expresi shh v epitelu zubnich
zarodkil. Navic eda exprimovany v okolnim mesenchymu pozitivné reguluje expresi svého

receptoru edar v zubnich zarodcich (Fraser et al., 2008).

Model periodického generatoru patternu ukazal, Ze stejné faktory, které hraji roli pfi

vyvoji zubu jsou u kazdého druhu cichlidy exprimovany trochu odlisn€. U druhu s nejvétSim
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poctem zubnich fad a malych zubt je vidét, Ze ma nejveétsi zonu odontogenniho potencidlu,
zatimco druh s pouze dvéma fadami a velkymi zuby ma tuto odontogenni zonu uzsi.
Jednotlivé interakce riznych faktord u odlisnych druhti tak vytvareji rozdilné patterny dentice
(ovliviiuji pozice zubnich zéarodkul, jejich velikost a vzajemnou vzdalenost). Respektive
morfologickd diverzita dentic cichlid se da vysvétlit relativné jednoduchym modelem
molekularnich interakci, jejichz modifikace mohou vést k diverzifikaci dentalnich fenotypt

(Fraser et al., 2008).

Ptikladem experimentalniho ovéteni platnosti periodického generdtoru patternu a
ukazujicim mozné evoluéni zmeény v patterningu zubl je ovlivnéni signaliza¢ni drahy
eda/edar u Cypriniformes (Aigler et al., 2014). Jak jiz bylo zminéno, kaproviti sice ztratili
zuby v celé oralni duting, jejich faryngealni dentice vSak vykazuje pomérné velkou diverzitu
(Pasco-viel et al., 2010). Kandidatnim genem, ktery by mohl stat za modulaci zubt je ligand
z TNF rodiny ectodysplasin (eda) (Mikkola, 2008). U homozygotniho dania s mutaci nkt
v tomto genu se v dospélosti nevyskytuji zuby zadné (Harris et al., 2008). Zajimavé je, zZe pti
ovlivnéni drahy eda/edar nemusi dochazet pouze ke ztrat¢ zubi, ale pii nadmérné aktivité této
drahy muze dochazet i k vytvofeni nadpocdetnych zubl. Aigler et al. (2014) vytvofili
transgenni linii dania, kde exprese genu eda byla pod kontrolou promotoru elongaéniho
faktoru efla z Xenopus laevis, ktery pohani vSudypfitomnou a kontinudlni expresi béhem celé
doby vyvoje (Johnson et Krieg, 1994). Jedinci z této efla.eda linie vykazovali nadpocetné
zuby na hornim faryngu a zménu morfologie zubu na cb5 ze zubu s jednou Spi¢kou na zub se

dvéma Spickami (viz obr. €.7) (Aigler et al., 2014).
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Obr. ¢€.7. (Danio rerio) (a) Ventralni pohled na normalni fenotyp faryngeélni dentice na cb5.
(b) Detail tvaru zubu s jednim vrcholkem. (c) Nadpocetné zuby v transgenni linii efla:eda.
(d) Detail tvaru zubu v transgenni linii eflo:eda se dvéma vrcholky. (e) Norméalni fenotyp,
lateralni pohled, Cernd Sipka ukazuje na faryngealni zuby na spodni faryngealni celisti.
(f) Transgenni efla:eda jedinec, druha Sipka ukazuje na nadpocetné zuby vzniklé na hornim

faryngealnim epitelu. Métitko 50 pm. Upraveno podle Aigler et al. (2014).

Jinym piikladem, jak lze experimentdln€ ovlivnit vysledny pattern dentice, je
pozmeénéni signalizace retinové kyseliny (RA). RA je morfogenni molekula s pleiotropickou

roli v prubéhu embryonalniho vyvoje obratlovcti (Rhinn, 2012). Draha RA ma velky vliv na
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faryngealni dentici u Danio rerio, ale neni tomu tak u zubt ostatnich Teleostei. Bylo navrzeno
ze, u Cypriniformes mohlo dojit k zavislosti vyvoje dentice na RA, zatimco u ostatnich
obratlovct ziistal vyvoj zubli na RA nezavisly. Tato zavislost mohla vést ke ztraté oralnich
zubl u Cypriniformes (Gibert et al., 2010). Zména hladiny RA ma vliv na pocet zubli v zubni
fad¢. U heterozygotnich mutantnich linii pro cyp26bl, genu, ktery kéduje enzym schopny
degradovat RA, dochézi k vytvoreni nadpocetného (Sestého) zubu ve ventralni fad¢ (Gibert et
al., 2015). Prestoze vétSina druhti fadu Cypriniformes méa v zubni fadé zubl pét, existuji
nejméne Ctyfi znamé nezavislé piipady, kdy je v zubni fad¢ zubi Sest. Prikladem je podceled’
Leuciscinae, kde Rutilus a Chondrostoma reprezentuji dvé nezavislé linie se Sesti zuby (Perea,
2010), Rutilus navic vykazuje asymetrii, kdy na levém ceratobranchidle ma Sest zubd a na
pravém pouze pét. Tyto vysledky naznacuji, Ze modulace v signalizaci RA u riznych druht
fadu Cypriniformes vede k riznym zubnim fenotypliim a RA je dileZitym faktorem pro

evoluci faryngedalni dentice (Gibert et al., 2015).

Dulezitost praci zamétujici se na patterning zubt tkvi pfedev§im v tom, Ze nyni mame
k dispozici sadu molekularnich markert (geny pro odontogenni potencial, geny exprimované
v zubech, do urc¢ité miry zndme interakce mezi nimi), které 1ze pouzit pro popis adice zubu a
které 1ze v budoucnu testovat i na modelu faryngedlni dentice vykazujici ancestralni stav, tj.

zuby piitomné v celé orofaryngealni duting.

15



4. Faryngealni dentice u bazalnich linii Actinopterygii

Ackoli se v posledni dobé objevilo né€kolik praci zabyvajicich se molekularnim
patterningem zubti, dané prace se zaméfily na skupiny se specializovanymi denticemi (plazi,
zraloci, cichlidy). Ancestralnim stavem dentic obratlovcl je vSak povazovéana piitomnost
zubu v celé orofaryngedlni dutin¢ (Nelson, 1969, Fraser et al., 2009). Tento stav se zachoval
pouze u par dneSnich starobylych rybovitych obratlovct, divergujicich predevsim
z dichotomie Actinopterygii a Sarcopterygii, mezi které patii napf. bichir ¢i latimérie. U
ostatnich linii dochdzelo béhem evoluce k postupné redukci zubi, k alokaci zubli do urcitych
mist, nebo doSlo kuplné ztrat€¢ zubii (napf. ptaci, zelvy). Zastupci bazalnich linii

Actinopterygii jsou proto klicovi pro porozuméni plivodu dentice obratlovcil.

4.1. Bichiri (Polypteriformes)

Bichifi jsou zvlastni malou skupinou kostnatych sladkovodnich ryb pochézejicich z
Afriky. Dnes tuto skupinu tvofi jedina celed” (Polypteridae), kterd obsahuje asi 15 druhti rodu
Polypterus a jeden druh rodu Erpetoichthys. Bichifi jsou vyznamni svym fylogenetickym
postavenim. V minulosti byly jejich fylogenetické vztahy k ostatnim skupindm obratlovcii
Casto pfedmétem debat, v soucasnosti jsou fazeni jako sesterska linie vSech ostatnich
paprskoploutvych ryb (Actinopterygii), tj. jedna se o nejbazalné;si linii této skupiny (Inoue,
2003). Prestoze bichir pfitahoval pozornost jiz pfi objeveni pravé diky kombinaci unikatnich
znakl, informace o jeho dentici zdaleka nejsou Uplné, a to hlavné kvili narocnému chovu a
témeét nedostupnému embryonalnimu materialu. Nékolik GspéSnych odchovil na nasi fakulté
vSak umoznilo vznik diplomovych praci Martina Kralovi¢e (2009), Simony Machacové
(2014) a Anny Pospisilové (2015), které se mimo jiné zabyvaji dentalnimi tkdnémi bichira

druhu Polypterus senegalus.

U bichira Ize rozlisit 3 typy zubt. Klasifikace podle Clemen et al. (1998) zohlediuje
vngjsi znaky zubu: tvar, velikost a rozsah enameloidové Cepicky (enameloid cap). Prvnim
typem jsou mohutné zuby se Sirokou bazi, enameloidova ¢epicka zaujima okolo jedné Ctvrtiny
délky zubu. Tyto zuby se mohou lisit ve velikosti. Nalezneme je na premaxile, maxile,
dentale, ectopterygoidu a preartikulare. Do druhého typu patii zuby tzké, silné zakiivené,
enameloidova Cepicka zabira ptiblizne€ 35% délky zubu. Tento typ zubl se hojné vyskytuje na

dermopalatinu, coronoidech a vomeru. V oblasti branchialniho aparatu je najdeme na zubnich
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deskach na ceretobranchialiich, faryngobranchialiich a na faryngobranchidlnim ligamentu. Do
tietiho typu jsou fazeny zuby malé, uzsi, charakteristické ostrym kuzelovitym vrcholem a jen
nepatrné zahnutou enameloidovou ¢epickou, kterd zaujima asi polovinu celkové zubni délky.
Vyskytuji se v zubnich polich entopterygoidu, dermometapterygoidu a parasphenoidu, déle na

zubnich deskach hypobranchialii a basibranchialii (Clemen et al., 1998).

Z toho vyplyva, Ze jak oralni, tak faryngealni zuby bichira maji stejnou vnéjsi
morfologii. Pouze zuby 1. typu se vyskytuji jen v ordlni dutin€, zatimco zuby 2. a 3. typu
najdeme v celé orofaryngealni duting. I zékladni stavba ordlnich a faryngedlnich zubt je
shodna — dentinovy kuzel s dfefiovou (pulpalni) dutinou a apex kryty hypermineralizovanou
vrstvou (enameloid). Na bazich oralnich i1 faryngealnich zubi vznika kost, kterd jednotlivé
zuby spojuje do tvorby tenké kosténé desky. Deska dale splyva u orélnich zubi s kostmi
lebky a ptedstavuje pripojovaci kost. Nejprve se predpokladalo, Ze pfipojovaci kost neni u
bichira vyvinuta (Kerr, 1959), ale Fink (1981) navrhl hypotézu, Ze tato kost u bichira vyvinuté
je, pouze neni svym slozenim odliSitelna od zubonosné kosti. Tato kost by tedy mohla tvofit
na branchidlnich obloucich desky, které nesou zuby. Tuto teorii podporuje i predpoklad, ze
kost, kterd tvofi zubni desky na branchidlnich obloucich je homologicka ptipojovaci kosti na

bazich zubt vétsiny obratlovet (Kralovic, 2009).

Popisovani jedinci byli analyzovani pomoci metody barveni vapenatych struktur —
Alizarin Red v diplomové praci Martina Kral'ovice (2009). Prvni faryngeélni zuby se objevuji
v larvalnim stadiu u jedince ve stadiu o celkové délce 11 mm, a to na ceratobranchiéle
prvniho azZ ¢tvrtého branchialniho oblouku (bichir ma pouze Ctyti ceratobranchiale, viz Britz
et Johnson 2003). Oproti tomu prvni zuby v oralni oblasti vznikaji dfive jiz u jedince 7 mm
dlouhého. Na obrazku ¢. 8 vidime, Ze tyto prvni zuby jsou jednoduchého konického tvaru,
mirné zahnuté. Ve srovnani se zuby v oralni dutin€ jsou mensi, uz$i a nachazeji se relativné

daleko od sebe a pravdépodobné je jejich vznik na sobé nezavisly (Kral'ovic, 2009).
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Obr. €.8. (Polypterus senegalus TL 11 mm) (A) Dorzalni pohled na branchialni aparat.
(B) Lateralni pohled na branchialni aparat. Upraveno podle Rizzato et al. in prep.

U dalsiho analyzovaného stadia méficiho 18,5 mm pfibyvaji zubni pole na cbl se
dvéma hroty (PospiSilova, 2015). U star§i larvy méfici 21 mm zubi na branchidlnich
obloucich zna¢né ptibyva. Zuby jsou jiz ptitomné nejen na cb1-4, ale i na obou hbl. Na cb1-3
zuby tvoii podélné fady a jsou rozmisténé v piiblizné stejné vzdalenosti od sebe. Na medialni
stran¢ prvniho branchidlniho oblouku vznikaji dvé fady zubl — jedna na anteriorni, druhd na
posteriorni hran¢ oblouku. Na cb4 jsou kromé zubl s rozSifenou bazi v jedné linii i zuby
nepiipojené. Vzdalenosti u zubili na cb4 jsou mensi neZ u osamocenych zubl na cbl-3

(Kralovig, 2009).

Obr. €.9. (Polypterus senegalus TL 21 mm) (A) Dorzalni pohled na branchialni aparat.
(B) Detail zubti hb1 (dorzalni pohled). (C) Detail zubli na levych cb1-4. (A) upraveno podle
Kral'ovi¢ (2009), (B — C) original Anna PospiSilova.
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Na rozdil od pfedchozich stadii se u larvy o velikosti 32 mm objevuji na branchialnich
obloucich krom¢ samostatnych zubii i zubni desky s vice zuby (viz obr. €. 10). Tyto zuby jsou
spojené svymi bazemi s kosti, kterd vznikla splynutim bazi zubd. V tomto stadiu se zuby
nachazeji na hbl-2 a cbl-4. Na cbl si mizeme povSimnout zubnich poli se tiemi hroty
(Pospisilova, 2015). Na vnitinim povrchu cb4 bychom nasli 3 zubni desky, na kterych jsou
vSechny zuby (pfipojené i neptipojené) usporadany v jedné linii (monostychni uspotadani).
Také si miizeme vSimnout pravolevé asymetrie v utvafeni zubnich desek a mnozstvi zubii na
hbl (viz obr.c.10). U dalSiho jedince dlouhého 39 mm pfiibyvaji na zubnich deskach dalsi
zuby. Tyto zuby se tvoii mimo ptedchozi vzniklou linii (polystychni uspoiddani) a jsou
znateln¢ mensi. Mimo jiz zminéné tii velké ozubené desky se na cb4 objevuji dalS$i mensi
zubni desky, které jsou srovnatelné s ostatnimi zubnimi deskami na ceratobranchialiich. U
larvalniho stadia velkého 58 mm se pocet zubli nadéle zvySuje, zubni desky jsou utvoiené i na
okraji bb. Zubni desky na hb a bb se 1i8i od zubnich desek nachazejicich se na cb — jsou vice
ploché, vice tenké a zuby jsou kratsi s relativné siln€jSimi bazemi (Obr. ¢.11). (Kralovic,

2009)
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Obr. €.10. (Polypterus senegalus TL 32 mm) (A) Dorzalni pohled na branchialni aparat.
(B) Detail zubti na prvé cb4. Pievzato z Kral'ovic (2009).

-
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Obr. ¢.11. (Polypterus senegalus TL 58 mm) (A) Dorsalni pohled na branchidlni aparat.
(B) Detail faryngealnich zubl na levém cb4. (C) Detail zubni desky na hbl. (D) Detail
faryngealnich zubti na hb2. Upraveno podle Kralovi¢ (2009).

Juvenil o celkové délce 70 mm ma zuby na vétSiné opornych elementech
branchialnich obloukt: bb, hbl a 2, cbl-4 (Obr. ¢.12). Nejvetsi velikost maji zubni desky,
které nachazime na hbl. Zadné zuby ani zubni desky se nevyskytuji na hyoidnim oblouku.
Na velkych zubnich deskach na cb4 je na rozdil od ostatnich zubnich desek znatelna okrajova

fada vétSich zubli a mensi zuby, které jsou usporddané méné pravidelné. (Kralovic, 2009)
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Obr. ¢.12. (Polypterus senegalus TL 70 mm) (A) Dorsalni pohled na branchidlni aparat.
(B) Detail zubti na levém hb2. (C) Detail na zubti na levém cb4. (D) Detail zubti na pravém
cb4. Upraveno podle Kralovi¢ (2009).
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4.2. Jeseteri (Acipenseriformes)

Dalsi skupinou, kterd zastava dilezité postaveni v ramci evoluéni historie kostnatych
ryb, jsou jesetefi. Jesetefi patii mezi nejstarsi obratlovee, ktefi na nasi planeté prezili dodnes,
pocatek jejich evoluce se piedpokladad nejméné pied 200 miliony lety v obdobi spodni jury
(Bemis et al, 1997). Jeseteti patfi k nejranéjSim liniim, a dnes se povazuji za sesterskou
skupinu Neopterygii, do které patii kostlini (Lepisosteiformes), kaprouni (Amiiformes) a
kostnaté ryby (Teleostei) (Patterson, 1982). V soucasnosti jsou jedinym fadem chrupavcitych
ryb (Chondrostei). Rozdélujeme je do dvou Celedi: jeseteroviti (Acipenseridae) zahrnujici 25
druht a veslonosoviti (Polyodontidae) zahrnujici 2 druhy (Nelson, 2006). Pfirozenym

vyskytem jeseterl je vyhradné severni polokoule (Findeis, 1997).

Dentice u jesetert je redukovana a vyskytuje se pouze u larvalnich stadii a juvenilnich
forem, u dospélcii neni pozorovana, zuby patrné v prubéhu ristu vypadéavaji (Bemis et al.,
1997). Dv¢ zubni desky bychom nasli na horni ¢elisti (dermopalatinum a palatopterygoid) a
jednu zubni desku na dolni celisti (dentale). Co se tyka faryngeédlni dentice, najdeme zubni
pole u jesetera na ventralni stran¢ faryngu na hypohyale, na anteriorni ¢asti ceratohyale a
hypobranchiale, a dale na ventralni stran¢ parasphenoidu (Hilton et al, 2011). Zubni pole na
parasphenoidu identifikovali Hilton et al. (2011) u druhu jesetera kratkorypého (Acipenser
brevirostrum) jako izolované elementy ndlezejici k parasphenoidu. Avsak v diplomové praci
Anny PospiSilové (2015) je u zkoumaného druhu jesetera malého (Acipenser ruthenus) po
provedeni odfiznuti dolni Celisti a ventralni ¢asti faryngealni oblasti ukédzano, Ze tyto zubni
desky jsou pftifazeny k parasphenoidu, ventralni ¢asti prvniho infrafaryngobranchidle a
epibranchiale faryngealni oblasti. Obdobné zubni pole bylo popsano i u veslonosa amerického
(Polyodon spathula) nejprve na prednim okraji druhého infrafaryngobranchidle. (Grande and
Bemis, 1991, Bemis et al, 1997). U pozdé&jsi studie se ovSem ukazalo, Ze se jedna o zuby na
prvnim oblouku infrafaryngobranchidle. Zajimavé je, Ze 1 kdyz je veslonos americky
filtratorem, stale vytvaii hodné€ zubt jak na Celistech, tak na prvnim a druhém hypobranchiéle,
druhém epibranchidle, hyoidnim oblouku, hypohyale, infrafaryngobranchiéle a na rozdil od

jesetera mu zuby nevypadaji (Smith et al, 2015).

Prvni znamky farygealni dentice u jesetera malého (Acipenser rhutenus) se objevuji ve
stadiu o celkové velikosti 15 mm, a to na ventralni ¢asti faryngealniho aparatu, kde vidime
zubni desku na hypobranchiale. Na dorsalni stran¢ faryngealniho aparatu je zubni deska zcela

zietelnd az u jedince o délce 16 mm, zatim bez viditelné ptipojovaci kosténé struktury. U
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dalsich jedincti o celkové velikosti 23 mm a 29 mm si mizeme povSimnout asociace této
zubni desky s parasphenoidem. Dale se u jedince o délce 23 mm objevuje dalsi fada zubi na
ventralni stran¢ faryngedlni oblasti. U stadia dlouhého 25 mm zacind dochazet k vypadavani

zubl na cCelistech, jedinec o velikosti 77 mm ma stidle zuby na palatopterygoidu, zcela

bezzuby jedinec v této praci nebyl analyzovan. (Pospisilova, 2015).

Obr. ¢.13. (Acipenser ruthenus) (A) Ventralni pohled na cCelistni a faryngedlni aparat (TL 15
mm). (B) Detail zubnich desek na parasfenoidu (15 mm). (C) Lateralni pohled hlavy sméfujici
doleva se zubnimi deskami na dorsalni strané faryngeélni oblasti (TL 16 mm). Upraveno
podle Pospisilova et al. in prep.
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Obr. ¢.14. (Acipenser ruthenus) (A) Lateralni pohled hlavy sméiujici doleva ukazujici druhou
fadu zubl na ventralni stran¢ faryngealni oblasti (TL 23 mm). (B) Ventrolateralni pohled na
orofaryngealni aparat se zubni deskou v oblasti parasphenoidu (TL 29 mm). (C) Dorsalni
pohled na zubni desku parasphenoidu (TL 29 mm). (D) Ventralni pohled na zubni desku
parasphenoidu (TL 29 mm). (E) Detail zubnich desek na parasphenoidu, s viditelnym
pfesahem zubil na infrafaryngobranchidlni a epibranchialni element (TL 77 mm). (A-D)
podle Pospisilova (2015), (E) upraveno podle Pospisilova et al. in prep.

4.3. Kostlini (Lepisosteiformes)

Rad kostlint zahrnuje jednu &eled kostlinoviti (Lepisosteidae) se sedmi druhy, kteii

ziji v Severni a Stfedni Americe.

Kostlini maji dlouhé oralni Celisti adaptované k rychlému zavieni a zattoceni, coZ trva
v priméru 20-35 ms (Porter and Motta, 2004). Zajimavé fenotypy oralni dentice bychom nasli
napt. u kostlina Lepisosteus osseus také oznacovaného jako ,,dlouhonosy kostlin®, ktery ma
na protahlych cCelistech stovky malych, tzkych a Spic¢atych zubt, mezi kterymi jsou umistény
zuby podstatn¢ vétsi. Dalsim piikladem je Atractosteus spatula, ktery ma na kazdé strané

horni Celisti dveé fady zubl (Berkovitz et Shellis, 2017).
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U kostlinti najdeme dobie vyvinutou faryngeélni dentici na velmi pohyblivych hornich
faryngealnich kostech nebo jejich funkénich ekvivalentech, a to v podobé vyznacnych
parovych zubnich desek, které nejsou piimo prifaditelné k elementim jednoho nebo vice
obloukii, ale mohlo by se jednat o tfeti, Ctvrty a mozna i paty oblouk. Tyto zubni desky se
sklddaji z menSich zubnich poli, které podporuji hlavné tieti faryngobranchidle. Svym
uspofadanim a umisténim se jedna o velmi unikatni struktury, kromé kostlinti je najdeme snad
jen u kaprounti (Amiiformes) (Nelson, 1969). Dale najdeme linii zubnich desek na druhém
faryngedle a epibranchidale. Dalsi malé zubni pole se nachéazeji na dorsalni faryngealni desce a
spolu s patym ceratobranchidle a posteriornim krajem pftiléhajiciho ¢tvrtého hypobranchiale a
ceratobranchidle (Jollie, 1984). Na basihyale bychom nasli velmi dlouhou zubni desku (viz
obr. ¢. 15 C). Na ventralnim povrchu parasphenoidu se nachéazi protahly zubni patch
s extrémné malymi zuby. Dv¢ dlouha zubni pole (jedno posteriorné a jedno anteriorné) s fidce
rozlozenymi zuby se vyskytuji na kazdém vomeru. Zuby se také nachdzeji na
dermopalatinech, ektopterygoidech a endopterygoidu (Grande, 2010). Dal§im zajimavym
znakem kostlinii je, ze dermalni c¢ast podlouhlého jazyka nesouciho zuby, je sloZena

z parovych fad zubnich desek (Nelson, 1969).

A /?9{1:

& d
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Obr. ¢.15. (Lepisosteus osseus SL 140 mm) (A-B) Elementy branchialniho aparatu. Pfevzato

Dorsal archas in oral view
from individual 140 mm SL

z Grande (2010). (C) Branchidlni oblouky u kostlina druhu Lepisosteus polyrhincus, dorsalni
pohled. Upraveno podle Nelson (1969).
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5. Zavér

V této bakalarské praci jsem se zabyvala faryngedlni dentici napfi¢ obratlovci.
Faryngealni zuby se vyskytuji pouze u recentnich Osteichthyes. Zatimco u Sarcopterygii maji
faryngedlni dentici lalokoploutvi, ale nikoli dvojdy$ni a Ctyfnozei, u Actinopterygii
nachazime velkou diverzitu, kterd by mohla konkurovat i diverzité oralnich dentic. Pocet
faryngealnich zubl se v evoluci snizoval a postupné dochazelo k jejich alokaci na posledni
zaberni oblouk do podoby faryngealnich celisti. Nejvétsi rozmanitost faryngealnich dentic
bychom tak nasli u skupiny Teleostei. U mnoha z nich by mohly evolu¢ni inovace spojené s
faryngedlnimi Celistmi dosahovat makroevolu¢niho vyznamu a mohly by byt dulezitym

faktorem stojicim za vysokou diverzitou této skupiny.

V posledni dob¢ se objevilo n€kolik praci studujicich patterning zubti, které se na
molekularni Urovni snazily navrhnout, jakym zplisobem jsou v ramci dentice piidavany
jednotlivé zubni zarodky. Hypotéza od Fraser et al. (2008), tzv. periodicky generator diverzity
patternu, navrhuje pfitomnost nékolika gent, jejichz vzijemné interakce a zmény v nich
zodpovidaji za rizné fenotypy oralnich dentic v rdmci blizce ptibuznych druht ryb. Timto
modelem bylo docela jednoduSe ukézano, jak mize obecné dochéazet k diverzifikaci fenotypii
dentic. Bylo by zajimavé tento model v budoucnu aplikovat i na faryngedlni dentici,
konkrétné u bazalnich linii skupiny Actinopterygii, a sledovat, jakym zptisobem bude probihat

patterning dentic, u kterych se predpoklada ancestralni charakter dentic obratlovct.

Druhd cast mé prace se vénovala detailnimu popisu faryngedlni dentice u tii
vybranych zastupct bazélnich linii Actinopterygii. Bichir, jako nejbazalnéjsi zastupce, ma
nejvice zachované ancestralni uspofadani dentice ze vSech tfi popisovanych druht. Jiz
v juvenilnim stadiu se u n¢j vyskytuji faryngealni zuby na vétSiné opornych elementech
branchialnich oblouk, a to na basibranchidlie, prvnim i druhém hypobranchiale a prvnim az
ctvrtém ceratobranchidle. U jesetera na rozdil od bichira mizeme pozorovat redukci dentice
pouze na urcitd mista faryngealniho aparatu, navic se u n€j zuby vyskytuji pouze v larvalnich
a juvenilnich stadii, zuby mu v pribehu vyvoje vypadéavaji a dospéli jedinci jsou jiz zcela
bezzubi. I kdyZ vSechny zuby nakonec vypadaji, faryngeédlni zuby se tvofi na hypohyale,
ceratohyale, hypobranchidle, parasphenoidu, prvnim infrafaryngobranchidle a epibranchiale.

Nejméné prostudovanym zastupcem je kostlin. Ten ma podle dostupné literatury zubni desky
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a zubni pole pfitomné na faryngobranchialiich, basihyale, parasphenoidu, vomeru,

dermopalatinech, ektopterygoidech a endopterygoidu.

V ramci svého diplomového projektu bych se chtéla zaméfit na vyvoj faryngeélnich
dentic tfi vySe zminénych zastupci bazdlnich Actinopterygii s vyuzitim klasickych
zobrazovacich a molekularné biologickych metod. Objasnéni patterningu téchto klicovych
zastupcli nam muiZze napoveédet to, jak vypadal vychozi stav a jakymi sméry se ubirala evoluce

dentice obratlovcu.
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7. Seznam pouzitych zkratek

bb bazibranchiale

cb1-4 ceratobranchiéle prvniho az ¢tvrtého branchialniho oblouku
ch ceratohyale

de dentale

dpf — days post fertilization

ep epibranchiale

hb1-3 hypobranchiale prvniho az tfetiho branchidlniho oblouku
hh hypohyale

iph infrafaryngobranchiale

par — prearticulare

pas — parasphenoid

pb1-4 pharyngobranchiale

RA —retinové kyselina

sph suprafaryngobranchiale

ST — standard lenght

TL total lenght
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