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ABSTRAKT

Tato bakalářská práce se věnuje dermálnímu skeletu rybovitých obratlovců, což je morfologicky

vysoce diverzifikovaný systém s hlubokou a komplikovanou evoluční historií. Vnější (dermální) skelet

označuje skeletární elementy, které se primárně nacházejí blízko povrchu kůže, nebo uvnitř ní, a které se

skládají z mineralizovaných tkání dentinu, kosti a hypermineralizované skloviny nebo enameloidu.

Dermální kostra vzniká na rozhraní mesenchymu (budoucí dermis) a ektodermu (epidermis) díky

vzájemným interakcím těchto dvou vrstev. Z evolučního hlediska se jedná o jednu z nejstarších

mineralizovaných tkání, která se u obratlovců vyvinula. Základní stavební jednotka tohoto prastarého

systému je odontoda—výběžek z dentinu pokryt sklovinou či enameloidem, usazený na kostěné základně.

Tato jednotka byla za dobu své vývojové existence mnohokrát modifikována, čímž dala vzniknout široké

škále odvozených struktur a tkání, a to jak u moderních žijících obratlovců, tak i u jejich vymřelých

fosilních příbuzných. Cílem práce je propojit znalosti o diverzitě těchto struktur s teorií o odontodě jako

sjednocujícím prvku, a ukázat, zda je odontoda přítomna jako strukturní jednotka uvnitř těchto odvozených

typů elementů. Dále se práce zabývá odvozenými elementy dermálního skeletu jako jsou elasmoidní

šupiny, a táže se, zda i zde odontoda představuje základní strukturální či vývojovou jednotku. V samém

závěru práce jsou pak navrženy směry dalšího výzkumu pro lepší pochopení evoluce tělního pokryvu

obratlovců.

Klíčová slova: odontoda, dermální skelet, rybovití obratlovci, evoluce, vývoj



ABSTRACT

This bachelor’s thesis focuses on the dermal skeleton of non-tetrapod vertebrates, a morphologically

highly diversified system with a long and complex evolutionary history. The external (dermal) skeleton

refers to skeletal elements that are primarily located near the surface of the skin or within it, and which

consist of mineralized tissues such as dentin, bone, and hypermineralized enamel or enameloid. The dermal

skeleton forms at the interface between the mesenchyme (future dermis) and the ectoderm (epidermis) due

to interactions between these two layers. From an evolutionary perspective, it is one of the oldest

mineralized tissues to have evolved in vertebrates. The basic structural unit of this ancient system is the

odontode—a projection of dentin covered with enamel or enameloid, anchored to a bony base. This unit

has been modified many times over the course of its evolutionary history, giving rise to a wide range of

derived structures and tissues, both in modern living vertebrates and in their extinct fossil relatives. The

aim of this study is to integrate knowledge about the diversity of these structures with the theory of the

odontode as a unifying element, and to demonstrate whether the odontode is present as a structural unit

within these derived types of elements. Furthermore, the thesis examines derived elements of the dermal

skeleton, such as elasmid scales, and asks whether the odontode represents a fundamental structural or

developmental unit in these cases as well. Finally, the thesis proposes directions for further research to

better understand the evolution of the dermal skeleton of vertebrates.

Keywords: odontode, dermal skeleton, non-tetrapod vertebrates, evolution, development
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1 ÚVOD

Tělní pokryv rybovitých obratlovců, dermální skelet, je morfologicky vysoce diverzifikovaný systém

s hlubokou a komplikovanou evoluční historií. Řadí se do něj mineralizované struktury, které se převážně

nachází uvnitř či blízko kůže (Kardong, 1995).

Dermální kostra je tvořena mineralizovanými pevnými tkáněmi jako kost, dentin a enamel (sklovina)

nebo enameloid. Dentin je mineralizovaná extracelulární tkáň, kterou prostupují cytoplazmatické výběžky

odontoblastů, tedy buněk formujících dentin. Podle orientace těchto výběžků je rozlišováno mnoho typů

dentinu, od mesodentinu s nepolarizovanými tubuly, přes semidentin obsahující mimo tubuly polarizované

jedním směrem i těla samotných odontoblastů, až po orthodentin (Sire et al., 2009; Tjäderhane et al., 2012).

Enamel (sklovina) je nejtvrdší mineralizovanou tkání v těle, pokrývající povrch savčích zubů. U ryb tuto

tkáň ale nalezneme pouze u několika žijících rodů, jako jsou např. kostlíni (Lepisosteus) a bichiři

(Polypterus), nebo u latimerie podivné (Latimeria chalumnae). U těchto ryb sklovina tvoří tenkou vrstvu

na povrchu násady zubu (angl. collar enamel). Oproti tomu enameloid je hypermineralizovaná pevná tkáň

pokrývající zubní povrch jak chrupavčitých (Chondrichthyes), tak i kostěných ryb (Osteichthyes), a svou

tvrdostí se blíží savčí sklovině (Sasagawa et al., 2009). Zatímco enamel je čistě ektodermálního původu a

vzniká mineralizací extracelulární proteinové matrix vytvořené epiteliálním dentálním orgánem, enameloid

je původu ekto-mesenchymálního a vzniká z pravděpodobně kolagenní matrix vytvořené

mesenchymálnímy odontoblasty, která je následně mineralizována ameloblasty z epiteliálního dentálního

orgánu (Enault et al., 2015).

Do dermální kostry spadá velké množství struktur, od rybích šupin všech typů (včetně kostěného

brnění kmenových obratlovců), ploutevních paprsků, až po některé kosti lebky—dermatokránia. Základní

stavební jednotkou dermální kostry je odontoda (Ørvig, 1977), tedy malý zoubek či hrot z dentinu sedící

na kostěné základně. Tento útvar nacházíme na velmi odvozených a masivních pancířech parafyletické

skupiny kmenových čelistnatců nazývané Ostracodermi již na přelomu období kambria a ordoviku

(Donoghue & Sansom, 2002), nicméně evoluční vznik odontody jako takové je stále oblastí výzkumu.

Na šupinách zejména pradávných rybovitých obratlovců si také můžeme povšimnout skupin odontod

vznikajících a rostoucích v těsné blízkosti, a nebo které spolu během svého růstu splývají a dohromady

vytvářejí jednotný element (Reif, 1982). Takové struktury se nazývají odontokomplexy (Ørvig, 1977). Je

proto možné, že odvozené struktury dermální kostry (jako právě rybí šupiny) vznikly právě tímto

způsobem—nejdříve fúzí skupiny odontod, následovanou v některých případech modifikací a/nebo redukcí

některých tkání či vývojových kroků vzniklého elementu (Reif & Richter, 2001).
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Vývojově vzniká každý element dermálního skeletu primárně na rozmezí dvou vrstev kůže—dermis

a epidermis (Ørvig, 1977). Dermis je mesenchymální tkáň částečně pocházející z migrujících buněk

neurální lišty a během ontogeneze dermálních elementů interaguje s ektodermální epidermis, která se

nachází nad ní. Díky těmto interakcím se následně utvoří mesenchymální dentální papila a epiteliální

dentální orgán, které společně dávají vzniknout odontodě (Balic & Thesleff, 2015).

V této práci popisuji diverzitu dermální kostry vybraných skupin—od fosilních bezčelistnatců až po

skupiny moderní—a soustředím se na otázku, (a) zda je odontoda přítomna jako strukturní jednotka uvnitř

těchto odvozených typů elementů, (b) zda se jedná o odontodu natolik redukovanou či přeměněnou, že by

se již za odontodu ani neměla považovat, či (c) zda jde o strukturu zcela odlišnou a na odontodě vývojově

nezávislou. Skeletární jednotky pod bodem (c) neobsahující odontody budou zařazeny do kategorie

„osikule“.

Pro určení přítomnosti odontod se v této práci hlavně soustředím na strukturu a tkáně, ze kterých se

jednotlivé útvary skládají. Dále budou zohledněny vývojové mechanismy, které dávají vzniknout daným

typům dermálního skeletu, a v případě, že jsou k danému elementu známy i molekulární mechanismy

vývoje, budou uvedeny též.
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2 ODONTODA

Koncept odontody byl poprvé definován Ørvigem (1977) jako označení pro mineralizované jednotky,

které jsou strukturně téměř nerozeznatelné od orálních zubů, nespadají však do definice dentice (dentální

jednotky nacházející se na hraně čelistí a vznikající z dentální laminy). Pod toto označení tedy spadají

„kožní zuby“, tj. struktury dermální kostry složené z dentinového jádra a ležící mimo kousací hranu čelistí,

ať už na samostatné kostěné základně (ze které vycházejí vlákna jež tuto strukturu kotví v epitelu), nebo na

jiné kostěné struktuře rovněž náležící do dermální kostry. Hrot odontody pak může, ale nemusí, disponovat

hypermineralizovanou korunkou z enamelu či enameloidu. Vývojově tyto struktury vznikají na rozhraní

epitelia a mesenchymu, kde vzniká jediná dermální papila vytvářející jedinou odontodu (Ørvig, 1977).

O pár let později na této myšlence vystavěl W. E. Reif (1982) svou teorii regulace odontod (anglicky

The Odontode Regulation Theory), která měla poskytnout alternativní pohled na evoluci a morfogenezi

dermální kostry, v kontrastu k tehdy významné lepidomoriální teorii.

Výše uvedená teorie regulace odontod pojednává nejen o extraorálních odontodách (mimo ústní

dutinu), tak i o pravé dentici. Tato teorie je vystavěna na tzv. „diferenciační hypotéze“, tedy hypotéze

vysvětlující změny v dermální kostře jako modifikace diferenciačních procesů dějících se ještě před

samotnou mineralizací tkání. Tato teorie tedy tvrdí, že i po splynutí dvou mineralizujících zubních zárodků

do jednoho celistvého elementu by si každý ze zárodků měl zachovat svou vlastní individualitu, na rozdíl

od lepidomoriální teorie, která předpokládá nemožnost rozlišení původního počtu elementů poté, co

proběhla konkrescence (splynutí) (Reif & Richter, 2001).

Teorie regulace odontod dále vysvětluje i regulaci vzniku a patternování dermální kostry pomocí

modelu tzv. „inhibiční zóny“. Podle tohoto modelu kolem odontoidních elementů existuje „inhibiční zóna“,

tedy oblast, ve které je zamezeno vývoji nových jednotek dermální kostry již od raného vývoje odontody,

až po regulaci patternování během její obměny. Mělo by tomu tak být pomocí difuze signálu pocházejícího

z daného odontoidního elementu (Reif, 1982). Jinými slovy, tento model má vysvětlit způsob rozmístění

odontod v prostoru. Bohužel toto vysvětlení funguje pouze pro „nerostoucí“ elementy jako plakoidní

šupiny dnešních žraloků, a nikoliv elementy „rostoucí“, jako jsou šupiny kostěných ryb (které rostou do

stran po celý život ryby). Reif proto navrhl, že dosah a vliv inhibiční zóny by měl časem slábnout, a šupiny

by podle rychlosti růstu buď narůstaly do stran a nabývaly na ploše, nebo by se na nově uvolněném prostoru

tvořily šupiny nové (Donoghue, 2002).
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Obr. 1. Teorie Regulace Odontod – vývojová sekvence cyklomoriální šupiny Permské čeledi Edestidae
(Chondrichthyes: Holocephali). Jednotlivé šupiny kolem sebe uvnitř dermis tvoří „inhibiční zónu“, ve které se netvoří šupinové
zárodky. Nové šupiny místo toho vznikají růstem dermis (c), shazováním starých šupin, nebo zaniknutím inhibiční zóny a
následným vznikem zárodků na povrchu starých šupin. Převzato a upraveno z Donoghue (2002).
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2.1 EVOLUČNÍ VZNIK ORÁLNÍCH ZUBŮ

Díky mnohým sdíleným strukturním a vývojovým vlastnostem extraorálních odontod a zubů není

složité si představit, že mají sdílený původ. Je tomu ale skutečně tak?

Klasická odpověď na tuto otázku, tzv. „outside-in“ hypotéza, praví, že zuby jsou odvozené od

dermálních dentikulí (kožních odontod), které se přesunuly z tělního povrchu do ústní dutiny společně s

tkáněmi disponujícími odontogenním potenciálem při vzniku čelistí (Reif, 1982). Podle této teorie je

schopnost tvorby odontod výhradně ektodermální vlastnost a odontody pocházejí z ektodermu

nacházejícího se na povrchu těla. Pro vývoj zubů by tedy bylo nutné, aby ektodermální buňky

s odontogenními schopnostmi pronikly během embryonálního vývoje do endodermálních tkání oro-

faryngeální dutiny, a byly do ní následně začleněny (Fraser et al., 2010).

Alternativní hypotéza je nazývaná „inside-out“, a podle této hypotézy se zuby poprvé objevily

v posteriorní části orofaryngeální dutiny nazávisle na dermálních dentikulách pomocí buněčné populace

pocházející z neurální lišty. Byla by to právě tato nezávislost této buněčné populace, která by následně

v kombinaci s endodermálním epiteliem umožnila vzniknout pravým zoubkům v orofaryngeální oblasti

bez ohledu na vznik čelisti či ektodermálních dentikulí na povrchu těla (Smith & Coates, 1998). Jedním z

důkazů pro tuto hypotézu je přítomnost požerákových zubů na posledním žaberním oblouku ryby zebřičky

(Danio rerio), jejichž existence potvrzuje schopnost endodermálního epitelia dát vzniknout zubům

(Huysseune et al., 2009). Tato hypotéza je dále vystavěna na paleontologickém záznamu zejména

konodontních elementů skupiny Conodonta a orofaryngeálních zoubcích a zubních spirálách skupiny

Thelodonta. Obě tyto skupiny spadají do bezčelistnatců (Agnatha), což by (pokud přijmeme homologii

těchto struktur a orálních zubů dnešních obratlovců) evolučně posunulo vznik dentice ještě před vznik

čelistí. Důležité je také podotknout, že konodontní elementy i zubní spirály thelodontů patrně vznikly ze

zanořené dentální laminy, která byla Reifem (1982) považována za definující znak zubního vývoje. Dalším

důležitým důkazem pro tuto hypotézu je pravidelná organizace všech elementů dentice do „zubních

rodin“ (různé generace jednoho zubního typu, které se postupně nahrazují), a to včetně zubních spirál

fosilních bezčelistnatých obratlovců. Kožní odontody tuto pravidelnost postrádají, a bylo tedy navrženo,

že právě tato organizace by mohla pocházet zevnitř orofarynxu, načež by následně byla ko-optována na

čelisti (Fraser & Smith, 2011).
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Obr. 2 Modely vzniku orální dentice. (a1) Outside-in hypotéza:
ektodermální tkáň se přesunula do orofaryngeální dutiny (ofd) pomocí ústního
otvoru (zelená šipka), čímž mohly vzniknout orální odontody a zuby. (a2)
Modified outside-in hypotéza: ektodermální tkáň se přesunula do orofaryngeální
dutiny (ofd) pomocí ústního otvoru a žaberních štěrbin (žš), čímž byla přesunuta
odontogenní schopnost (šipky) do endodermu orofaryngeální dutiny. Pro vznik
zubů je důležitý kontakt ektodermu s endodermem. (b) Inside-out hypotéza:
kožní dentikule a požerákové zuby vznikají nezávisle na sobě z ektodermu a
endodermu. Odontogenní schopnost je ko-optována anteriorním směrem
(červená šipka). n, nosní plakoda; ofd, orofaryngeální dutina. (Fraser et al.,
2010).

Konsenzu mezi těmito hypotézami bylo dosaženo díky tzv. „modified outside-in“ hypotéze. Tato

hypotéza staví na původní „outside-in“ hypotéze, která pokládá zuby za odvozené od kožních odontod

ektodermálního původu díky migraci ektodermu dovnitř skrz ústa, ke kterým jsou přidány i žaberní

štěrbiny. Tato hypotéza přijímá fakt, že zuby vznikly ještě před vznikem čelistí, jejich vznik však

nepovažuje za čistě endodermní. Odontogenický potenciál ektodermálního peitelia mohl být předán

endodermnímu epiteliu díky blízkému kontaktu ektodermu a endodermu skrz žaberní štěrbiny či ústní otvor

(Huysseune et al., 2009, 2010).

2.2 ODONTODA JAKO ONTOGENETICKÁ JEDNOTKA

Nejdéle studovanou a nejvíce prozkoumanou ontogenezí mezi odontodami je zajisté dentice. Vývoj

zubů začíná vznikem primární dentální laminy (nebo-li odontogenické pásky), tj. ztloustnutím

specializovaného epitelia táhnoucího se podél mandibuly, maxilly a čelně-nosního výběžku embrya. Na

dentální lamině se dále mohou formovat plakody, několikavrstvé epiteliální kondenzace funkčně a

morfologicky podobné plakodám ostatních epiteliálních přívěsků (Thesleff, 2015). Ve stejnou dobu se

mezitím pod dentální laminou díky epiteliální signalizaci kondenzují mesenchymální buňky, které částečně
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pocházející z neurální lišty. V tomto kroku hraje roli exprese genové signalizační kaskády Bmp (Bone

morphogenic protein), která započíná buněčnou diferenciaci, a kaskád Hedgehog a Fgf (Fibroblast growth

factor), způsobujících buněčné množení. (Debiais-Thibaud et al., 2015). Důležitá je také exprese

transkripčního faktoru Pitx2, který (společně s ostatními transkripčními faktory) hraje důležitou roli v

získání odontogenického potenciálu v orálním epitéliu většiny obratlovců (Balic & Thesleff, 2015).

Dalším krokem je invaginace (zanoření) dentální laminy, která je u savců regulována epiteliálním

signalizačním centrem nazývaným primární enamelový uzel (enamel knot). Toto signalizační centrum má

za úkol vytvarovat tvar zubní korunky pomocí ohýbání epitélia, čehož docílí tím, že okolním epiteliálním

buňkám řekne, kdy se mají dělit, a kdy mají přestat. (Balic & Thesleff, 2015). U žraločích zubů tuto funkci

plní ancestrální signální centrum (ancestrální enamelový uzel), a to pomocí souboru genů, které se velmi

podobají genům savčího enamelového uzlu. Jedná se tedy o centrum, které se vyvinulo pravděpodobně

ještě před vznikem orálních zubů (Thiery et al., 2022).

Výše zmíněným zanořováním a ohýbáním epitelium obklopuje mesenchymální tkáň pod sebou, čímž

dává vzniknout dentální papile. U savců se následně epitelium rozdělí na dvě různé vrstvy, z čehož buňky

vnitřní vrstvy diferencují do ameloblastů a vytvoří enamelový (sklovinový) orgán, který brzy začne

pokládat matrix pravé skloviny (nebo-li enamelu) (Thesleff, 2015). U rybovitých obratlovců enamel

nenalezneme—mají místo něho enameloid. Matrix enameloidu pochází narozdíl od matrix pravé skloviny

z odontoblastů, do kterých diferencují mesenchymální buňky přiléhající k ameloblastům ze spodní strany.

Odontoblasty vytvářejí dlouhé cytoplazmatické výběžky, pomocí kterých pokládají první základy

enameloidové matrix pod bazální membránu ameloblastů, a pod ní dentinové matrix. Obě z těchto

základních extracelulárních sítí se skládají z kolagenových vláken (Sire & Huysseune, 2003).

Posledním krokem je mineralizace odontody. Nejdříve zmizí bazální membrána, která doteď

oddělovala epitelium od mesenchymu, díky čemuž ameloblasty získávají přístup k enameloidové matrix,

kterou začínají mineralizovat. Mezitím končí pokládání dentinové matrix, a odontoblasty ji začínají

mineralizovat. Odontoblasty samotné uvnitř mineralizované dentinové tkáně nezůstávají, nicméně po sobě

zanechávají své cytoplazmatické výběžky, díky kterým dentin získává svou charakteristickou tubulární

morfologii (Balic & Thesleff, 2015).
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Obr. 3. Kroky ontogeneze různých druhů odontod u máčky skvrnité (Scyliorhynus canicila), teleostních ryb
a myši domácí (Mus musculus). (Berio & Debiais-Thibaud, 2019).

2.3 ODONTODOVÁ GENOVÁ REGULAČNÍ SÍŤ

Pokud je odontoda skutečně základní stavební jednotkou dermálního skeletu, ze které pocházejí ostatní

dermální skeletární jednotky, měli bychom nacházet geny odontodové genové regulační sítě při vývoji

všech odvozených prvků dermální kostry. V literatuře se uvádí společná genová síť pro epiteliální plakodu,

jejíž další vývoj se dále dělí podle cílové formy vznikající z epiteliálního přívěšku (tj. chuťový pohárek,

zub, nebo kožní dentikule), kde každá tato forma je řízena vlastní genovou sítí.

Na samotném počátku vzniku odontody se nachází epiteliální plakoda a epiteliální koexpresní genová

skupina (angl. epithelial co-expression group, epCEG) (Fraser et al., 2010). Jedním z genů této skupiny je

Ectodysplasin-A (Eda) a jeho receptor (Edar), jejichž exprese se nachází v lokalizovaném epiteliálním

ztlouštnutí formující plakodu (Cooper et al., 2017). Mezi další členy epCEG patří např. sonic hedgehog

(Shh), β-catenin (βcat), bone morphogenic protein 2 a 4 (Bmp2 a Bmp4), fibroblast growth factor 3 (Fgf3)

či paired like homeodomain 2 (Pitx2) (Fraser et al., 2010).
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Dále je důležitá role mesenchymu obsahujícího buňky pocházející z neurální lišty. Tato tkáň má svou

vlastní koexpresní genovou skupinu (mesCEG), s geny jako β-catenin, Bmp2 a Bmp4, Runx2, Pax9 či Wnt

(Balic & Thesleff, 2015).

Spojením těchto dvou drah vzniká základní genová regulační síť se schopností tvorby odontod a

odontodám příbuzným orgánům (Fraser et al., 2010).

Obr. 4. Schéma genových koexpresních skupin a regulačních sítí
utvářející odontodu. (A) Započetí formace obecné epiteliální plakody. (B)
Geny této plakody utvářejí koexpresní skupinu epiteliální plakody (epithelial
placode co-expression group, epCEG). Z plakody může vzniknout několik
různých struktur: (C) chuťový pohárek se svou vlastní koexpresní skupinou
(tbCEG); (D) kožní dentikule a (E) zub, do jejichž vzniku se zapojuje i
mesenchymální tkáň částečně pocházející z neurální lišty (mesCEG). Ačkoliv
jak kožní dentikule, tak i zuby jsou odontody, zuby mají svou vlastní
specifickou podskupinu genů. (Fraser et al., 2010).
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3 DIVERZITA DERMÁLNÍ KOSTRY

Dermální kostra rybovitých obratlovců disponuje obrovskou pestrostí svých forem a to nejen u

moderních organismů, ale i u pradávných, již vyhynulých kmenových obratlovců. V této kapitole se věnuji

popisu dermálních elementů napříč evolucí u skupin Heterostraci, Thelodonti, Galeaspida, Osteostraci,

Placodermi, Acanthodii, Chondrichthyes (chrupavčité ryby) a Osteichthyes (kostěné ryby). Ve skupině

kostěných ryb byl důraz kladen zejména na linii paprskoploutvých ryb (Actinopterygii), zatímco linie

lalokoploutvých ryb (Sarcopterygii) je zmíněna pouze krátce, jelikož Actinopterygii disponují mnohem

větší diverzitou dermálních struktur.

„Ostracodermi“ je hromadné označení pro rané obratlovce, kteří žili během spodních prvohor. Těmto

tvorům zatím stále chyběla čelist, nicméně na fylogenetickém stromě (obr. 5.) se nacházejí blíže

k čelistnatcům (Gnathostomata) než ke kruhoústým (Cyclostomata, tj. mihule a sliznatky) (Janvier, 2007).

Povrch jejich těl byl chráněn masivním kostěným brněním, složeným nejčastěji ze tří vrstev—svrchní

odontogenní vrstvou, vláknitou kostěnou střední vrstvou a lamelární spodní vrstvou (Donoghue et al.,

2006).

Placodermi, sesterská skupina korunních čelistnatců, byla poslední skupina disponující masivním

kostěným brněním, po nichž se v linii čelistnatců začala projevovat tendence k redukci dermálního skeletu

výměnou za vyšší rychlost a lepší manévrovatelnost (Donoghue & Sansom, 2002).

Obr. 5. Fylogeneze obratlovců. (a) Vznik mineralizované tkáně v hlavové oblasti; (b) Vznik extenzivního
dermálního skeletu; (c) odontody asociovány s viscerokraniem a žaberními oblouky. Převzato a upraveno podle
Donoghue et al. (2006).
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3.1 HETEROSTRACI

Heterostraci je jeden z taxonů patřící do třídy Ostracodermi, což je parafyletická skupina prastarých

kmenových obratlovců hojných během devonského a silurského období. Tito tvorové jsou charakterističtí

jejich masivní dermální kostrou složenou z mineralizovaných tkání jako enamel, enameloid a dentin, a

která nám díky skupinám disponujícím masivními thoracephalickými štíty poskytuje mnohé cenné

informace o rané evoluci mnohých důležitých synapomorfií linie Gnathostomata (Čelistnatci) (Janvier,

2007).

Dermální kostry skupiny Heterostraci se typicky skládá z masivního štítu pokrývajícího hlavohruď

zvířete, a z menších oddělených štítků pokrývajících zbytek těla. Tato stavba byla ale napříč liniemi dosti

variabilní, a to jak ve tvaru a stavbě daných elementů, tak i mikrostrukturou jednotlivých tkání (Keating,

2015). Např. kraniální dermální kostra je Randlem et al. (2025) rozlišována podle počtu a velikosti hlavních

dorzálních elementů na dorzální „plát“ a dorzální „štít“. Dorzální štít označuje jediný kostěný štít

pokrývající celý hřbet a rostrum zvířete, včetně oblasti otvoru do meziočního kanálu vedoucího k epifýze,

který hraničí zcela či částečně s orbitální oblastí u druhů disponujících externími očními otvory. Dorzální

plát naopak pokrývá pouze hřbet zvířete, zatímco v kraniální oblasti je takových plátů několik, kde každý

pokrývá jen určitou část (Randle et al., 2025).

Obr. 6. Anatomické schéma hlavové a trupové oblasti skupiny Heterostraci. (a) Anatomie skupin s dorzálním
štítem a (b) s několika rozdělenými dorzálními pláty. (Randle et al., 2025).
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Histologicky jsou tyto pláty buď čtyř- nebo třívrstvé, přičemž svrchní vrstvu tvoří několik generací

dentinových tuberkulí, které vznikají dostředivě kolem svých dřeňových kanálků. Touto vrstvou dentinu

vedou polarizované rozvětvené kanálky, jejichž větvení nabývá směrem k povrchu dentinu tak, jak je

typické pro ortodentin. Povrch dentikulí je až na vyjímky pokryt vrstvou enameloidu. Další dvě vrstvy,

pokud se vyskytují, si jsou navzájem podobné—obě byly tvořeny kompaktní vaskulární acelulární kostí.

Svrchnější z nich nese známky přestavby během ontogeneze v podobě zkrácených vláken tvořících kost;

spodní vrstva byla utvořena sítí protínajících se paprskovitých stěn, které obklopují procházející cévní

kanálky. Nejspodněji se nachází acelulární vrstva složná z isopedinu a perforovaná Sharpeyho vlákny,

které během života sloužily jako kotva upevňující celý dermální element do dermis (Keating, 2015).

Post-kraniál dermální kostry se u skupiny Heterostraci skládal z mnohých tělních šupin, které nabývaly

tvarů od drobných diamantů až po prodloužené obdélníky (Randle et al., 2025).

3.2 THELODONTI

Třída Thelodonti je fosilní skupina kmenových čelistnatců z období ordoviku až pozdního devonu.

Dermální kostra této skupiny se skládá z mnohých drobných šupinek (obr. 7.), na první pohled podobných

plakoidním šupinám dnešních chrupavčitých ryb (Sire et al., 2009). Jednalo se tedy o jednotlivé drobné

dentikule či odontody, které pokrývaly celý povrch těla zvířete (Donoghue et al., 2006). Většina čeledí

těchto tvorů je známo pouze z izolovaných nálezů dentikulí a fragmentů fosilních koster.

Obr. 7. Šupiny dvou druhů ze skupiny skupiny Thelodonti. (A-F) Turinia pagei; (G-J) Talivalia
elongata. Měřítko: (G) 400 μm; ostatní 500 μm. (Märss, 2025).
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Thelodontní šupiny jsou tvořeny korunkou z různých typů dentinu (nejčastěji orthodentinu), která je

překryta enamelem či enameloidem a sedí na kostěné bázi. Dentin přechází v kost plynule, a do kůže je

kotven kolagenovými Sharpeyho vlákny (Žigaitė et al., 2013). Tkáň tvořící základnu se svou strukturou

podobá aspidinu, tedy acelulárnímu typu kosti, která je jedna z nejstarších mineralizujících tkání obratlovců

vůbec (Donoghue et al., 2006).

3.3 GALEASPIDA

Galeaspida je třída kmenových čelistnatců, žijící od raného siluru až do pozdního devonu. Dermoskelet

těchto raných rybovitých obratlovců je charakteristický svou hlavohrudní (cephalothorickou) kapsulí,

zatímco zbytek těla byl pokryt šupinami (Wang et al., 2005). Hlavohrudní kapsule byla složena

z šestiuhelníkovitých do sebe zapadajících částí, v jejichž středu se nacházely tuberkulární výrůstky (Sire

et al., 2009).

Dermální skelet těchto zvířat byl složen pouze z acelulární kosti, jejíž struktura je specifická pro třídu

Galeaspida, a autoři Wang et al. (2005) ji proto pojmenovali „galeaspedin“.

Obr. 8. Demální kostra třídy Galeaspida. (A) částečná hlavohrudní kapsule, Hanyangaspidae indet.;
(B, C) detail povrchu hlavohrudní kapsule—dorzální hlavová oblast, Polybranchiaspidae indet.; (D-G)
jednotlivé tělní šupiny, Polybranchiaspidae indet. Měřítko: (A) 1,8 mm; (B) 338 μm; (C) 500 μm; (D) 104
μm; (E) 143 μm; (F) 113 μm; (G) 142 μm. (Wang et al., 2005).

3.4 OSTEOSTRACI

Třída Osteostraci je skupina kmenových čelistnatců, žijící od raného siluru až do pozdního devonu, a

je nejblíže příbuzná korunovým čelistnatcům díky morfologickým podobnostem (např. přítomnosti

párových prsních ploutví s vnitřním pletencem kostí) (Janvier, 2007). Dermální skelet těchto zvířat je



14

podobně jako u ostatních skupin patřící pod Ostracodermi (Heterostraci, Anaspida, Galeaspida, atd.) tvořen

štítem v hlavohrudní oblasti a šupinami pokrývajícími zbytek těla (Sire et al., 2009).

Jak hlavohrudní štít, tak i tělní šupiny jsou (podobně jako u většiny ostatních kmenových čelistnatců)

tvořeny třemi vrstvami. Například dermální kostra Tremataspis mammillata je popsána následovně: povrch

se skládá z vrstvy odontod, utvořených z tkáně obsahující polarizované buněčné dutiny charakteristické

pro mesodentin, který je překryt hypermineralizovanou korunkou; prostřední vrstva je tvořena celulární

kostí vláknitého charakteru a obsahuje hojné vaskulární kanálky, kolem kterých jsou soustředivě

uspořádány lamely a osteocyty (buněčné komůrky); zcela na spodu dermálního brnění nebo šupin je

vláknitá tkáň, která byla interpretována různými způsoby, nejčastěji jako celulární kost, odontogenní

elasmodin, či metaplastická osifikace spodní vrstvy dermis (tedy spodní vrstva dermis přeměněná na kost)

(O’Shea et al., 2019).

Sire & Huysseune (2003) se domnívali, že spodní vrstva je tvořena elasmodinem, kvůli

morfologickým a topologickým podobnostem této tkáně k elasmodinu na šupinách bichira (Polypterus).

Strukturní analýza provedená autory O’Shea et al. (2019) však tuto tkáň identifikovala jako osteogenní

acelulární isopedin, čímž byla hypotéza Sire & Huysseune (2003) vyvrácena.

Právě přítomnost celulární kosti ve střední vrstvě je další z důvodů, proč jsou Osteostraci považováni

za blízko příbuzné čelistnatcům, a vznik této tkáně je jedním z nejdůležitějších kroků v evolučním vývoji

dermálního skeletu, jelikož se jedná o dlouhotrvající charakteristický znak korunních čelistnatců

(Gnathostoma) (Donoghue et al., 2006).

3.5 PLACODERMI

Placodermi, česky pancířnatci, je vymřelá třída čelistnatých obratlovců považovaná za sesterský taxon

moderních korunních čelistnatců. Žili od středního siluru až po pozdní devon, tedy 425-375 Ma. Vyznačují

se masivní dermální kostrou pokrývající zejména anteriorní část jejich těla tvořenou velkými kostěnými

pláty táhnoucími se od hlavy a lebeční klenby až po pletenec přední končetiny (Sire & Donoghue, 2009).

Oproti této masivní dermální kostře měli naopak zredukovanou schopnost osifikace endoskeletu, a dokonce

je možné sledovat náhradu chrupavčitých endoskeletárních elementů u Placodermů z raného devonu za

dermální kosti u pozdějších odvozených druhů pozdního devonu. Jedním takovým případem je změna

hlavního komponentu spodní čelisti z primární Meckelovy chrupavky na dermální infragnátní kost, která

např. u obrovského vrcholového predátora Dunkleosteus vytvořila čelisti přirovnatelné k ostří nože (Young,

2010).



15

Dermální kostra Placodermů je napříč taxony vysoce variabilní. Superficiální tuberkule například

nalezneme pouze u několika taxonů, jako třeba u rodu Romundina, patřící do řádu Acanthothoraci, který je

považován za bazální Placodermní skupinu. Tyto tuberkule jsou tvořeny několika generacemi odontod

sedícími na sobě, přičemž každá z nich je tvořena hypermineralizovanou vrstvou enameloidu pokrývající

semidentinové jádro, v němž se nachází odontocytová dutinka s jednosměrnými kanálky (Giles &

Donoghue, 2013). Ačkoliv je přítomnost semidentinu v dermální kostře považována za poznávací znak

Placodermů (Young, 2010), Giles & Donoghue (2013) však uvádějí, že většina druhů Placodermů zcela

postrádá dentin a že se spíše jedná o primitivní znak jejich dermální kostry, zatímco přítomnost dentinu by

měla být obecně sdíleným primitivním znakem obratlovčího dermálního skeletu (Giles & Donoghue,

2013).

3.6 ACANTHODII

Trnoploutví (Acanthodii) žili od svrchního siluru (před 423-419 miliony lety) až po střední-svrchní

perm (před 272-252 miliony lety). Jedná se o parafyletickou skupinu s relativně malým počtem nálezů

fosilií úplných těl jedinců, známou zejména z izolovaných nálezů dermálních šupin a trnů, které se složitě

zařazují do širšího kontextu fylogenetického vývoje obratlovců. Díky značné rozmanitosti typů šupin u

jednotlivých čeledí trnoploutvých mají tyto různé předpokládané vztahy ke kmenovým Chondrichthyes,

Osteichthyes, nebo kmenovým čelistnatcům (Sire et al., 2009).

· Například tělní šupiny druhu Vernicomacanthus uncinatus (obr. 9. A, B) byly většinou tvořeny

pěti drobnými hroty mířícím posteriorním směrem a sedících na konkávní destičce, kde každý

z těchto hrotů (až na ten nejzadněji postavený) představoval jednu odontodu.

Vernicomacanthus uncinatus je přiřazován do třídy Acanthodii, čeledi Climatiidae a řádu

Climatiida; dnes je čeled Climatiidae považována za kmenovou skupinu chrupavčitých ryb

(Chondrichthyes). Narozdíl od moderních chrupavčitých ryb disponujících plakoidními

šupinami složenými z pouze jediné odontody však tito tvorové disponovali tělními šupinami

polyodontoidními, tedy skládajících se z několika odontod (Dearden et al., 2021).

· Oproti tomu je dermální kostra Triazeugacanthus affinis (obr. 9. C, D) popisována jako

složená z mnohých drobných (mikromerních) šupin rhombického typu (ploché a tuhé šupiny

diamantového tvaru), táhnoucí se od hlavy až po ocas zvířete—tyto šupiny byly složeny pouze

ze dvou vrstev, tj. z bazální vrstvy kosti překryté vrstvou dentinu (Chevrinais et al., 2017).

Unikátním elementem nacházeným u některých trnoploutvých jsou zubní spirály (angl. tooth whorls),

nacházející se na rostrálním konci tlamy. Tyto elementy jsou složeny z kostěného plátu zakřiveného do

spirály a nesoucí odontody na svém povrchu. Jedna polovina nese odontody, které jsou nahloučené blízko
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k sobě v neorganizovaném shluku, mají tupou špičku a velikostně se navzájem podobají—tato polovina se

nacházela labiálně, tedy v retní oblasti zvířete směrem ven z úst. Druhá, linguální polovina (směřující

dovnitř úst), je zcela odlišná a disponuje několika výraznými zoubky seřazených podle velikosti v jedné

řadě uprostřed elementu (Qu et al., 2013).

Také ostatní šupiny retní a lícní oblasti se podle Blais et al. (2011) u některých druhů trnoploutvých

zubním spirálám podobají. Takové šupiny jsou zoubkovitého vzhledu, s drobnými hroty poskládanými za

sebou podél báze šupiny, které směrem k hranici úst nabývají větší velikostí a jejich špičky se stávají

ostřejšími. Uvnitř zlomených hrotů lze dokonce vidět dutinku připomínající dřeňovou zubní dutinu, která

dále přispívá k celkovému zubním charakteru těchto dermálních elementů. Je tedy možné, že se jedná o

jakýsi mezikrok mezi dermálními dentikulemi na povrchu těla a pravými zuby uvnitř orální dutiny (Blais

et al., 2011), což by nám mohlo poskytnout unikátní možnost porozumět vzniku orálních zubů a vývojových

mezikroků, které k němu vedly.

Obr. 9. Příklady dermální kostry skupiny Acanthodii. Popisek. (A, B: Dearden et al.,
2021; C, D: Chevrinais et al., 2017).
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3.7 CHONDRICHTHYES

Moderní chrupavčité ryby mají těla hustě pokrytá drobnými mineralizovanými šupinkami

zoubkovitého tvaru, které se nazývají plakoidní šupiny, nebo také dermální dentikule. Plakoidní šupiny

jsou tvořeny dentinovým jádrem obklopujícím dřeňovou dutinu, na kterém leží vrstva enameloidu. Celá

struktura je zakotvena do bazální kostěné destičky sedící uvnitř kůže (Sire et al., 2009). Strukturně se tedy

jedná o odontody, ale na rozdíl od orálních zubů nevznikají v zanořené pozici z dentální laminy, ani

nepodléhají zubnímu výměnnému mechanismu (Ørvig, 1977).

V případě modelového organismu máčky skvrnité (Scyliorhinus canicula) pozorujeme první šupiny

vznikající během ontogeneze jako kaudální dentikule, tvořící se ve dvou řadách na obou stranách

posteriorní části ocasu. Jsou zploštělé s nepravidelnými hroty směřujícími dozadu. Jejich struktura je

zajímavá, neboť se liší od všech ostatních dentikulí vznikajících později na těle tohoto žraloka. Dentin

kaudálních dentikulí máčky obsahuje rozvětvující se kanálky, které vedou tenké výběžky odontoblastů od

báze vrstvy dentinu až po korunku dentikule, čímž připomínají strukturu dentinu uvnitř šupin starověkých

žraloků již z období ordoviku (Johanson et al., 2008). Tyto kaudální dentikule tak mohou být evolučním

reliktem pradávných evolučních etap dermální kostry.

Ontogenetický vývoj plakoidních šupin probíhá podobným způsobem, jakým probíhá vývoj zubů

(obr. 3., 10.), tedy že se nejdříve vytvoří epiteliální plakoda, pod níž vznikne mesenchymální kondenzace.

Na rozdíl od zubů na dermální lamině se však tato plakoda nezanořuje, ale naopak evaginuje (vychlipuje

se) a uzavírá pod sebou nahloučený mesenchym, čímž vzniká dermální papila (Cooper et al., 2023).

V tomto kroku se na samotné špičce papily uvnitř epitelu objevuje populace buněk, která se na rozdíl od

ostatních epiteliálních buněk nedělí. Tato populace také vykazuje expresi Bmp4 (Bone morphogenic protein

4), což je typický marker organizačního centra nazývaného enamelový uzel (angl. enamel knot) myších

stoliček (Debiais-Thibaud et al., 2015). Jak žraločí zuby, tak i plakoidní šupiny tedy disponují enamelovým

uzlem (nebo-li ancestrálním signálním centrem; Thiery et al., 2022), který se však liší od myšího uzlu

absencí následné apoptózy buněk, ze kterých je vytvořen (Debiais-Thibaud et al., 2015). Enamelový uzel

je tedy evolučně zakonzervovaná struktura, která pravděpodobně vznikla ještě před evolučním vývojem

orálních zubů.

Podobně jako u zubů následuje depozice kolagenové matrix jak pro dentin, tak i pro enameloid. Obě

matrix jsou následně mineralizovány (Sire & Huysseune, 2003).

Sonic hedgehog (Shh) je jedním z důležitých genů odontodové genové regulační sítě, jehož exprese je

během vzniku plakoidní šupiny vázána na epitelium. Epiteliální plakody modelového organismu máčka

skvrnitá (Scyliorhinus canicula) se liší expresí Shh v závislosti na typ šupiny—v případě tělních šupin jeho
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exprese začíná již během formace epiteliální plakody (Cooper et al., 2023); naopak u kaudálních šupin se

v plakodách nevyskytuje vůbec (Berio & Debiais-Thibaud, 2019). V pozdějších krocích (po evaginaci

epitelia) je Shh vyjádřen u obou typů šupin v buňkách na apikálním konci dentikule, v oblasti uvnitř a

kolem enamelového uzlu, kde zůstává až do konce vývoje plakoidní šupiny (Cooper et al., 2023; Debiais-

Thibaud et al., 2015).

Obr. 10. Epiteliální genová exprese zubů a šupin máčky skvrnité
(Scyliorhinus canicula) v porovnání s epiteliální genovou expresí myši domácí
(Mus musculus). E, epitelium; M, mesenchym. (Debiais-Thibaud et al., 2015).

3.8 OSTEICHTHYES

Dermální kostra kostěných ryb (Osteichthyes) oplývá značnou diverzitou tvarů i tkání dermálního

skeletu. Podle tvaru a kompozice je rozdělujeme na rhombické (šupiny diamantového tvaru), které se dále

dělí na ganoidní a kosmoidní; dále elasmoidní šupiny skupiny Teleostei (cykloidní a ktenoidní); a kostěné

pláty (jeseteři a někteří sumci).

Kostěné ryby jsou spolu s chrupavčitými rybami jedinými žijícími obratlovci, kteří si uchovali

schopnost tvorby odontod mimo hlavovou oblast (tj. umí tvořit odontody i jiného typu, než ústní a

požerákové zuby); moderní čtvernožci tuto schopnost zcela ztratili po evolučním přechodu k životu na

souši a nahradili zubovinu keratinovými útvary, např. chlupy a peřím.
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3.8.1 Kosmoidní šupiny

Plesiomorfním znakem lalokoploutvých ryb (Sarcopterygii) jsou kosmoidní šupiny, pojmenované

podle tkáňového komplexu, ze kterého se skládají, kosminu. Tento tkáňový komplex je tvořen tvrdými

tkáněmi jako kost, dentin a tkáň podobající se enamelu (sklovině) nebo enameloidu (Meinke, 1984).

Kosmin se proto podobá mnohým dalším strukturám dermálního skeletu obratlovců, vyznačuje se však

specifickou strukturou sítě kanálků a pórů ústící na povrch skloviny (Sire et al., 2009). Vertikální kanálky

uvnitř dentinu utváří dutiny lahvovitého tvaru, které pravděpodobně měly senzorickou funkci, snad

přirovnatelnou k primitivní postranní čáře či elektrorecepčnímu orgánu (Meinke, 1984).

Obr. 11. Schéma struktury kosmoidních šupin
svaloploutvých. (A) Glyptolepis (Dipnomorpha, střední to
pozdní devon). Skládání odontod nad sebe. (B-D) Povrch šupin
ryb ze skupiny Dipnomorpha: (B) Dipterus (pozdní devon); (D)
Osteolepis (střední devon); a Porolepis (raný devon). (E) moderní
latimerie podivná (Latimeria chalumnae, Actinistia). (Sire et al.,
2009).
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3.8.2 Ganoidní šupiny

Ganoidní šupiny jsou typické svou tkání zvanou ganoin. Jedná se o lesklý, acelulární (neobsahující

komůrky s ameloblasty), hypermineralizovaný a mnohovrstvý enamel, který neobsahuje kolagenní vlákna

(Schultze, 2016).

Podle složení se rozlišují tři základní typy ganoidních šupin. První, paleoniscoidní typ, už dnes na

žijících rybách nenalezneme—vyskytoval se totiž u raných paprskoploutvých ryb již v devonu (Sire et al.,

2009). Ganoidní šupiny dnes žijících zástupců se pak kategorizují do zbylých dvou typů: šupiny

polypteroidní, vyskytující se na tělech bichirů, a lepisosteidní, na tělech kostlínů (Huysseune & Sire, 1998;

Schultze, 2018).

PosteriorAnterior
Epidermis

Elasmodin
DentinGanoin

Ganoin Epidermis

Celulární kost

Celulární kost

Obr. 12. Ganoidní šupiny. (A) Polypteridní typ (Polypterus senegalus).
(B) Lepisosteidní typ (Lepisosteus ocellatus). Měřítka: 250 μm. (Převzato
a upraveno od Sire et al., 2009).

Polypteroidní šupiny by měly podle některých evolučních hypotéz být vyspělou

formou paleoniscoidních šupin (Schultze, 2018). Na jejich povrchu, přímo pod epidermis, leží vrstva

ganoinu, pod kterou se nachází vrstva dentinu (osteodentinu). Uvnitř této mineralizované tkáně se nachází

vaskulární síť, která by se svou strukturou dala přirovnat k zubní dřeni (Schultze, 2016). Ještě hlouběji by

leží tenká vrstva elasmodinu, jehož přítomnost je klíčová pro hypotézu o evolučním původu elasmoidních

šupin (viz. níže), podle které elasmoidní šupiny měly vzniknout redukcí většiny tkání polypteroidních šupin

(Sire, 1989). Základna polypteroidní šupiny je tvořena kostěným plátem (Sire et al., 2009).

Ontogenetický vývoj polypteroidních šupin je poměrně komplikovaný: mladé ganoidní šupiny

bichira senegálského (Polypterus senegalus) vznikají v kapsách ve svrchní části dermis, kde zprvu tvoří
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síťovinu z dentinu (Sire, 1989). Otvory jsou postupně zaplněny dentinovou matricí, zatímco zespod

zárodku šupiny jsou přidávány vrstvy rovnoběžných kolagenových vláken, ze kterých je tvořen elasmodin.

Dentinová matrix je dále přidávána, až téměř dosáhne spodní hrany epidermis, kde její růst ustává a začíná

depozice ganoinové matrix na povrchu šupiny. Na spodní straně šupiny následně ustává pokládání vrstev

elasmodinu, a místo toho je pokládána kost—nejdříve s tkaninovým, a následně rovnoběžným uspořádáním

vláken (Sire et al., 2009).

Jakkoliv se dosud nepodařilo prokázat přítomnost jednotlivých odontod v průběhu rané ontogeneze

tohoto typu šupiny, na základě tkáňového složení je předpokládána přítomnost odontokomplexů. Růst

šupin prostřednictvím formace odontokomplexu byl poprvé prezentován teorií regulace odontod (obr. 1.),

tj. odontody mohou přirůstat jedna na druhé, čímž by vznikl odontokomplex šupiny (Reif, 1982). Na

moderních zvířatech se však podobný způsob růstu nepodařilo prokázat, pravděpodobně kvůli příliš dlouhé

odvozenosti od fosilních jedinců zkoumaných Dr. Reifem. Jednotlivé odontody však byly nečekaně

nalezeny při růstu bichiří šupiny do stran—odontody vznikají na posteriorní hraně šupiny, čímž se zvětšuje

její povrch (Suchánek, 2026). Tento nález poprvé identifikuje jednotlivou odontodu v rámci

předpokládaného odontokomplexu v ganoidních šupinách bichirů.

Lepisosteidní šupiny možná představují mezistav redukce původních ganoidních šupin na cestě ke

vzniku šupin elasmoidního typu—chybí v nich totiž vrstva dentinu i vaskularizační síť připomínající zubní

dřeň, a ganoin je pokládán přímo na kostěnou základnu (Sasagawa et al., 2013). Kostěná základna v sobě

obsahuje mnohé tenké kanálky nazývané „Williamsonovy kanálky“, vaskulární síť je ale oproti tomu dosti

chudá (Sire et al., 2009).

3.8.3 Elasmoidní šupiny

Elasmoidní šupiny jsou nejčastějším typem elementu dermální kostry napříč žijícími obratlovci.

Vyskytují se u většiny z 26 000 druhů ryb skupiny Teleostei, u kaprouna obecného (Amia calva, Holostei),

u žijících ne-tetrapodních zástupců třídy Sarcopterygii, a dokonce i u některých druhů červorů

(Gymnophiona) (Sire et al., 2009).

Jedná se o tenké, překrývající se kolagenní pláty lokalizované v kapsách ve vrchní oblasti dermis,

blízko epidermis. Bazální vrstva tohoto typu šupin je tvořena elasmodinem, typickou tkání elasmoidních

šupin. Tato tkáň je tvořena vrstvami kolagenových vláken, které mohou sekundárně mineralizovat. Vlákna

různých vrstev mají odlišnou orientaci, uvnitř vrstvy jsou však uspořádány rovnoběžně (Schultze, 2018).

Elasmodin je překryt externí vrstvou, ve které jsou pravidelné kruhovité soustředivé vyvýšeniny, které na

povrchu šupiny tvoří circuli—letokruhy indikující období růstu povrchu šupiny (Aman & Parichy, 2024).

Tato vrstva se skládá z mineralizované matrix, která připomíná vláknitou kost. Tato vrstva po depozici
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během ontogeneze již nenabývá na tloušťce. Posteriorní část elasmoidních šupin je navíc překryta tzv.

limitující vrstvou (limiting layer), která je tvořena hypermineralizovanou tkání patrně mesenchymálního

původu, která obsahuje Sharpeyho vlákna kotvící šupinu v kůži (Sire et al., 2009).

Elasmoidní šupiny se vyvinuly z ganoidních šupin polypteridního typu úplnou redukcí jejich

povrchového ganoinu a dentinu. Zbylá externí vrstva je pozůstatkem kostěného bazálního plátu, a je tvořena

tkání obsahující kolagenovou matrix připomínající kost. Limitující vrstva na posteriorním okraji šupin však

kolagenová vlákna neobsahuje, a předpokádá se, že jde o neodvozenou strukturu, nově vzniklou po

předchozím vymizení ganoinu a dentinu (Sire, 1990).

Obr. 13. Obecně přijímaný scénář vzniku elasmoidní šupiny. (A) Odontody na povrchu kostěných plátů
tvořené enamelem, dentinem a acelulární kostí; (B) navršené odontody zanořené do dermální kosti
lalokoploutvých ryb; (C) rhombické šupiny raných paprskoploutvých ryb; (D) ganoidní šupiny bichira
senegálského (Polypterus senegalus) tvořená původnímy tkáněmi (ganoin, dentin) a novou tkání (elasmodin); (E)
elasmoidní šupina ryby zebřičky (Danio rerio); (F) evoluční vztahy mezi různými tkáněmi. (Sire & Akimenko,
2004).

Elasmoidní šupiny, podobně jako odontody, ontogeneticky pochází z rozhraní epidermis a dermis,

a vznikají interakcemi těchto dvou tkání. Prvotní krok ontogeneze elasmoidních šupin je invaze dermis

fibroblasty (buňkami, které se budou později diferenciovat na šupinotvorné buňky; Sire et al., 1997), které

pocházejí z embryonálního mesodermu, nikoliv však z neurální lišty (Shimada et al., 2013; Aman et al.,

2018). Tyto fibroblasty se akumulují blízko membrány rozdělující epidermis od dermis (bazální

membrány), proliferací pak utváří dvouvrstvou šupinovou papilu či vak, a posléze diferencují na

šupinotvorné buňky (Sire et al., 1997).
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Šupiny vznikají uvnitř jednotlivých papil, kde depozicí kolagenových vláken vznikne prvotní šupinová

matrix, tvořená vlákny s náhodnou prostorovou orientací. Tato první vrstva představuje zárodek externí

vrstvy, tj. povrchu šupiny (Sire & Akimenko, 2004; Sire & Huysseune, 2003). V některých místech je tato

vrstva matrix přerušena prázdnými prostory, které jsou vyplněny dermálními buňkami. Tyto prostory

v pozdějších fázích utvářejí radiální rýhy na povrchu šupiny (Sire, 1997).

Povrch šupiny se zvětšuje růstem šupinové matice díky vysoké sekreční aktivitě buněk uzavírající

šupinový vak ze stran. V průběhu růstu se šupina přeorientuje do lehce šikmé pozice; povrch posteriorní

část šupiny zůstává superficiální a její povrch se stále rozšiřuje, až začne překrývat anteriorní část kaudálněji

ležící šupiny za ní (Sire & Akimenko, 2004).

Poté, co šupina dosáhne dostatečné velikosti a proces formování šupinové matrix externí vrstvy je

ukončen, začne tato matrix rapidně mineralizovat a buňky svrchní vrstvy papily přestanou být aktivní,

zatímco buňky spodní vrstvy papily začnou ukládat částečně mineralizovaný elasmodin na spodní stranu

mineralizované matrix a tvořit vnitřní vrstvy vznikající šupiny (Sire & Huysseune, 2003).

Vývoj šupiny je ukončen zformováním omezujicí (limitující) vrstvy ve svrchní posterorní části šupiny,

a to sekrecí epiteliálních bazálních buněk, které vytváří tenkou vrstvu hypermineralizovaného materiálu na

povrchu šupiny. Formování omezující vrstvy se podobá procesu vzniku zubní skloviny (Aman & Parichy,

2024). Epiteliální bazální buňky zůstávají po dobu života jedince v blízkosti povrchu šupiny (jako např.

v Hemichromis bimaculatus), či leží přímo na povrchu šupiny (Sire & Huysseune, 2003).

Pro iniciaci vývoje šupin je nepostradatelná Wnt/β-catenin signalizace, jejíž inhibice před započetím

vývoje šupin zamezí vzniku jak šupin, tak i paprskům břišní ploutve (Aman & Parichy, 2024). Podobný

fenotyp také vidíme při zamezení funkce receptoru pro ectodysplasin-A (EDAR). Autoři Sire & Akimenko

(2004) se kvůli tomu ve svém článku domnívají, že se EDAR nejenom účastní raného vývoje šupinové

plakody, ale že by také mohl hrát důležitou roli v komunikaci bazálních epidermálních buněk se

vznikajícími šupinotvornými buňkami, které se nacházejí pod nimi. Podle autorů by mohla inaktivace

EDAR vést k zastavení diferenciace šupinové papily.

3.8.4 Dermální pláty a štítky jeseterů

Zatímco vnitřní kostra (endoskelet) jeseterů (Acipenseriformes) je tvořena chrupavkou a má

potlačenou schopnost osifikace, disponují jeseteři velmi rozvinutou dermální kostrou, která je odlišuje od

ostatních rybovitých obratlovců (Findeis, 1997). Jeseter je považován za vývojový relikt bazálních

kostěných ryb, na kterém lze pozorovat různé druhy kostěných plátů, štítků a šupin.
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Nejvýraznějším prvkem dermálního skeletu jesetera je podél celé délky těla se táhnoucích pět

vzájemně nepropojených řad kostěných plátů, které se skládají pouze z celulární kosti (Bemis et al., 1997;

Sire et al., 2009). První, nejmasivnější řada se nachází dorzálně ve středu zad a více méně plynule navazuje

na kosti lebeční klenby, a táhne se až po predorzální pláty, ležící před hřbetní ploutví (Zhang et al., 2012).

Tyto kosti mají vysoce ornamentovaný povrch plný jamek a hrbolků, který mohl vzniknou srůstem

kostěných štítků s podkladovou kostí (Hilton et al., 2011), byť toto tvrzení není univerzálně přejímáno

ostatními autory.

Tyto pláty jsou největšími kalcifikovanými elementy jeseteří dermální kostry a podle Sire et al.

(2009) evolučně pochází z lepisosteidních ganoidních šupin, jež přišly o svou vrstvu ganoinu (Sire et al.,

2009). Autoři zde vycházejí ze Sireho nevydaných dat s odkazem na zásadní (ale již starší) článek z roku

1932 (Sewertzoff, 1932), což se zdá být příležitost pro další moderní zkoumání.

Mezi řadami kostěných plátů se nachází menší, zanořené struktury, v literatuře někdy nazývané

„šupiny“ (scales) či „dentikule“ (denticles), v rámci této práce však budou pro jasnost označovány jako

„štítky“ (Suchánek, 2026). Dermální štítky jsou drobné elementy variabilních tvarů, občas nabývající jedné

až pěti ostrých hrotů směřujících kaudálním směrem, a stejně jako větší dermální pláty jsou tvořené pouze

kostí (Sewertzoff, 1926). Označení „šupiny“ bude použito pouze pro dermální elementy rhombického

charakteru na ocasu jeseterů (viz. dále), a slovo „dentikule“ bude použito pouze v případě jasného

příbuzenského vztahu k odontodám (který v případě jeseteřích štítků nebyl nade vší pochybnost prokázán).

Posledním typem dermálního elementu jsou rhombické šupiny na stranách ocasní ploutve jeseterů.

Šupiny tohoto typu jsou stejně jako ostatní dermální elementy jeseterů složené pouze z kosti, vytváří však

jako jediné vzájemně překrývající se řady (Hilton, 2011).
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Derm. pláty

Štítky

Obr. 14. Dermální pláty a štítky na těle jesetera malého (Acipenser ruthenus). Velikost embrya 150 mm.
Barvení alizarinem. Poskytnuto Dr. Suchánkem.

Ontogeneze jeseteřích dermálních elementů se dosti liší od dosud zmíněných dermálních elementů

ostatních rybovitých obratlovců, specificky ganoidních šupin. Morfogeneze dermální kostry jesetera

zpravidla začíná lokálním nahloučením mesenchymálních dermálních buněk, čímž vzniká dermální papila,

překrytá zbytněnou vrstvou epidermis (Zhang et al., 2012). Zatímco morfogeneze ganoidních šupin

pokračuje sekrecí matrice kolagenních vláken, která následně mineralizuje, a pod epidermis se začne

formovat vrstva ganoinu (mnohovrstevnaté skloviny), v případě jeseteřích dermálních plátů však dermální

síťovina vzniká hlouběji v mesenchymu a dále od vrstvy epidermis; epidermis se proto do vývoje plátů

nezapojuje, a ke vzniku krycí ganoinové vrstvy u jesetera vůbec nedochází (Sewertzoff, 1926).

Všechny tři typy jeseteřího dermálního brnění vznikají stejným způsobem, a liší se pouze

načasováním ontogeneze—velké pláty začínají vyvíjet dříve v průběhu růstu jedince se než drobné štítky

(Sewertzoff, 1926).

V dostupné literatuře citelně chybí moderní popis morfogeneze jeseteřího dermálního brnění.

Zatímco tradiční interpretace označuje jeseteří pláty za osifikované útvary (tedy osikule), evoluční hypotéza
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vyjádřená Dr. Sire (Sire et al., 2009) implikuje, že by se mohlo jednat o dentinové útvary. Podobně, výzkum

vlivu neurální lišty na dermální kostru bazálních kostěných ryb ukazuje podíl migrujících buněk neurální

lišty při formování mesenchymální matrice a osteoblastů u jeseterů, což je typické pro vznik zubů nebo při

formování šupin bichirů, vystavěných z dentinu (Stundl et al., 2023); na rozdíl od vzniku elasmoidních

šupin, při kterých se buňky neurální lišty neúčastní (Shimada et al., 2013).

Protože zubovina (dentin) vykazuje značnou podobnost s kostí (Tjäderhane et al., 2012), nabízí se

možnost dalšího zkoumání za použití moderních mikroskopických a genetických metod k potvrzení výše

uvedené Sireho hypotézy.



27

1 Callichthyidae, Scoloplacidae, Loricariidae, Astroblepidae

4 RE-EVOLUCE ODONTODY

Dermální kostra na tělním povrchu rybovitých obratlovců má obecně evoluční tendenci

k redukci , nicméně existují i případy, kde naopak pozorujeme znovuzískání masivního dermálního brnění

poté, co ho daný taxon během evoluce ztratil (Mori & Nakamura, 2022).

Může se zdát, že taková re-evoluce musí být v rozporu s evolučním pravidlem ireverzibility, tedy

že znak jednou ztracený již nemůže být znovu získán, ale není tomu nutně tak. Porovnáme-li lebeční kosti

bazálních kostěných ryb (bichirů) a moderních teleostních ryb, zjistíme, že povrch bichiří lebky nese mnohé

odontody, zatímco na lebce teleostů byly povrchové dentikule v průběhu evoluce ztraceny. Dvě drobné

rybky ale přišly na způsob, jak tuto ztrátu zvrátit—lebeční kosti ateriona japonského (Atherion elymus) a

zubatinky nigerijské (Denticeps clupeoides) jsou hustě pokryty odontodami strukturně takřka identických

s jejich orální denticí. Je tedy pravděpodobné, že po prvotní ztrátě odontod na lebce (společné s ostatními

zástupci teleostních ryb) u nich došlo k opětovnému rozšíření zubních struktur mimo ústní dutinu,

pravděpodobně z důvodu zlepšení hydrodynamické efektivity při pohybu ve vodě (Sire, 2001; Sire et al.,

1998).

4.1 LORICARIOIDEI

Nejlepším příkladem ztráty a znovuvzniknutí dermálního brnění je skupina Loricarioidei, patřící

do řádu sumců (Siluriformes). Tyto bentické ryby nám poskytují mimořádnou šanci nahlédnout do

evolučních mechanismů vzniku a diverzifikace dermálních odontod, jelikož poslední společný předek

sumců ztratil schopnost tvorby svých exoskeletárních elementů, a jejich těla jsou nahá. Loricarioidei však

mají těla pokryta kostěnými pancíři a brněním v podobě dvou řad kostěných plátů a dermálními dentikulemi

(Liu et al., 2016).

Podle fylogenetické analýzy a následné rekonstrukce ancestrálního stavu podřádu Loricarioidei

autorů Carlos J. Rivera-Rivera & Juan I. Montoya-Burgos (2017) dermální odontody nezmizely úplně, ale

byly přítomny na trupu již u předka všech čeledí tohoto podřádu (model 1), a nebo nejpozději na trupu

nejmladšího společného předka Loricarioidei (Most Recent Common Ancestor; model 2). Nejmladší

společný předek Loricarioidei však neměl trupové kostěné štíty, a odontody (dentikule) proto musely být

vázány na ostatní dermální kosti, např. ploutevní paprsky. Kostěné štíty tak vznikly až po odvětvení

podskupiny s dermálním brněním1 v rámci Loricarioidei (Rivera-Rivera & Montoya-Burgos, 2017). Tato



28

studie však nevysvětluje původ kostěných plátů jako takových, pouze uvádí, že tělní odontody neměly vliv

na vznik kostěných plátů. Podle Lemopoulos & Montoya-Burgos (2021) získali tyto ryby kostěnné pláty

díky jejich bentickému způsobu života (u dna).

Dentikule skupiny Loricarioidei vznikají na posteriorních stranách kostěných štítů, na ploutevních

paprscích a kostech hlavové oblasti, a skládají se z kuželu tvořeného dentinem, přikrytým korunkou

z akrodinu. Do podložní kosti jsou tyto odontody zakotveny pomocí pedicelu a ligamentů (Sire &

Huysseune, 1996).

Obr. 15. Zjednodušený fylogenetický strom rybovitých obratlovců zobrazující pozici
Loricariidae, společně s distribucí kožních odontod. Hvězdička značí vyhynulé taxony.
Černé boxy značí vznik odontod, zatímco šedé boxy značí jejich ztrátu. Snímky barvení kostí a
a HE obarvené příčné histologické řezy ukazují tvorbu dermálních kostí u vybraných zástupců
Siluroidae (Ictalurus punctatus) a Loricariidae (Ancistrus sp.). (Mori & Nakamura, 2022).
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Zajímavé jsou kraniální dentikule Ancistrus sp., které procházejí stejnými kroky ontogenetického

vývoje jako zuby či plakoidní šupiny. Liší se však svou expresí pax9. Exprese pax9, která je u zubů

omezena na mesenchymální tkáň, u dermálních dentikulí probíhá jak v mesenchymu, tak i v epiteliu.

Epiteliální exprese pax9 je tedy podle Mori & Nakamura (2022) odvozenou vlastností ontogenetického

vývoje kožních dentikulí u krunýřovců. Zajímavě, tato exprese pax9 se více podobá expresi pax9 v

epiteliální plakodě během vývoje chuťových pohárků u myší, které si mohly zachovat vývojové programy

vyskytující se u evolučních předchůdců jak odontod, tak i chuťových receptorů (Fraser et al., 2010).

Podle Mori & Nakamura (2022) za re-evolucí trupových odontod u Loricarioidei stojí

znovuobjevení exprese Pitx2, gen působící jako raný regulátor při vývoji zubů, o kterém se doposud

předpokládalo, že se neúčastní vývoje kožních odontod. Pitx2 iniciuje indukci epiteliální plakody spuštěním

genové exprese oGRN (angl. odontode gene regulatory network), včetně genů dlx2 a bmp4 u krunýřovců;

lze tedy dobře předpokládat, že trupní odontody vznikají právě díky aktivaci genové kaskády pro vznik

zubů na povrchu trupu krunýřovcovitých sumců.

Obr. 16. Dermální pancíře skupiny Loricarioidei. (a-c) Gymnotocinclus
anosteos (Loricariidae); (d-f) Corydoras trilineatus (Callichthyidae). (a,d)
Dorzální a (b,e) laterální pohled na vybrané zástupce; (c, f) detail dermálního plátu
s posteriorními odontodami. DPS, dorsal plate series; LLP, lateral line plates; VPS,
ventral plate series.
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5 ZÁVĚR

V této práci jsem popsala diverzitu dermálního skeletu napříč evolucí a uvedla jsem typické druhy

elementů u vybraných rybovitých obratlovců—od masivních štítů vymřelých kmenových čelistnatců, přes

šupiny moderních ryb, až po příklady re-evoluce tělních odontoidních jednotek. U dermálních struktur

moderních zástupců jsem také popsala ontogenetický vývoj společně s některými z klíčových

molekulárních mechanismů, které ho řídí.

Dermální pancíře fosilních kmenových skupin čelistnatců (Ostracodermi) disponují velkou

diverzitou unikátních mineralizovaných tkání specifických pro daný taxon, které dnes již u moderních

žijících rybovitých obratlovců nenalezneme. Odontody byly velmi časté a většinou tvořily svrchní vrstvu

těchto pancířů.

Šupiny dnešních rybovitých obratlovců jsou oproti tomu struktury velmi odvozené, a odontodám

vzdálené. Jak tkáňové složení, tak i genové regulační sítě šupiny je však stále řadí do orgánů odontodám

příbuzných. Ryzí jednotlivé odontody dnes nalezneme jako plakoidní šupiny pokrývající tělní povrch

chrupavčitých ryb (Chondrichthyes), nebo jako zuby uvnitř orofaryngeální dutiny. Nedávný objev kolegy

Dr. Suchánka také doložil jednotlivé odontody, které se účastní růstu bichiří ganoidní šupiny posteriorním

směrem (Suchánek, 2026).

U některých taxonů došlo v průběhy evoluce k opětovnému utvoření kožních dentikulí poté, co je

předchůci již jednou ztratili. Příklady popisuji v závěru práce, a to opětovný vznik kožních dentikulí na

lebečních kostech dvou teleostních ryb z ústních zubů; a re-evoluci trupních odontod a masivního tělního

brnění u čeledi Loricariidae (řád Siluriformes). Odontody Loricariidních sumců vykazují unikátní odvozený

vzorec molekulární exprese pax9 v epiteliální plakodě během ontogeneze kožních dentikulí této skupiny

(Mori & Nakamura, 2022), což naznačuje evoluční vývoj iniciovaný zakonzervovanou hlubinnou genovou

kaskádou.

Při mé rešerši jsem se setkávala s nedostatkem novodobých developmentálních a molekulárních

dat v některých oblastech, např. pro ranou ontogenezi kostěných plátů jeseterů (Acipenseriformes). Řada

publikací v této oblasti jsou poměrně úzce zaměřeny a neklade si takové výzkumné otázky, které by vedly

k podrobnějšímu zkoumání odontod a odvozených struktur. Například—na základě existující evoluční

hypotézy Dr. Sireho (Sire et al., 2009) dovozujeme předpoklad, že kostěné pláty jeseterů jsou útvary tvořené

dentinem a nikoliv celulární kostí—nicméně při nedostatku podrobnějších výzkumů popisujících tkáňovou

strukturu jeseteřích dermálních plátů by bylo pro potvrzení či vyvrácení této hypotézy zapotřebí dalšího

laboratorního zkoumání.
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Další takovou oblastí je re-evoluce povrchových kožních odontod mj. u Loricariidae a

Callichthyidae, jak je uvedeno výše. Jeden z poslední molekulárních výzkumů (Mori & Nakamura, 2022)

se soustředí pouze na Loricariidae a nepokrývá příklady re-evoluce ostatních taxonů, a současně

nevysvětluje náhlý výskyt kostěných plátů na těle. Mnohé další publikace na toto téma jsou již přes dvacet

let staré nebo používají statistické metody méně vhodné pro účely evoluční developmentální biologie.

Na základě této rešerše proto navrhuji další výzkum v těchto oblastech; ve svém dalším výzkumu

bych se chtěla oběma tématům nadále věnovat:

a) potvrzení Sireho evoluční hypotézy pro jeseteří štítky—jejich molekulárním a

mikroskopickým zkoumáním by jednoznačně zařadilo jeseteří dermální brnění do

kategorie struktur odvozených od odontod, zatímco vyvrácení by naopak vedlo k jejich

zařazení mezi kostěné osikule;

b) detailnější prozkoumání vývojových mechanismů re-evoluce tělních plátů a odontod u

rybovitých obratlovců by mohlo odhalit více o původu, evoluci odontod a odontokomplexů

samotných, a genových mechanismů, které tuto evoluci řídí.
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