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Abstrakt: Tribosfenicka stolicka predstavuje ancestralni typ savéiho zubu, fy-
lotypické stadium dentalni evoluce této skupiny. Mikroarchitektura sklovinového
plasté tohoto zubniho typu byla vSak dosud studovana jen ve velmi omezené
mite, shrnujici sdéleni se omezuji na predpoklad, ze jde o souvisly pokryv tvoreny
jednoduchou prismatickou sklovinou radialniho usporadani. Pfedlozend prace tes-
tuje tento predpoklad podrobnym srovnavacim studiem pomeéri u osmi modelo-
vych druhii f4da Chiroptera, Afrosoricida, Eulipotyphla (Erinaceomorpha) a Eu-
lipotyphla (Soricomorpha). Zvlastni pozornost byla vénovana skupiné Soricidae,
predstavujici nejodvozenéjsi recentni skupinu s tribosfenickou organizaci chrupu.
Vychozi technikou srovnani je detailni elektronmikroskopicka (SEM) analyza stan-
dardizovanych pri¢nych ezt hlavnimi strukturnimi elementy tribosfenickych mo-
lart, u Soricidae doplnéna o analogické analyzy pomért spodniho fezdku, ktery
je nejodvozenéjsSim zubem dentice.

Vysledky dolozily pritomnost shodnych tuprav sklovinového plasté vazanych
na tribosfenicky rozvrh (heterotopie sily sklovinového plasté s alternaci silné sklo-
viny a useku zcela bez skloviny na hranach skusnych hiebent, prismaticka sklo-
vina radidlniho uspofadani jako vychozi produkt amelogenetické aktivity), proti
ocekavani vSak ukézaly znacné rozpéti variability ve stavu vétsiny sledovanych
proménnych sklovinové mikroarchitektury. Mezitaxonové srovnani prokazalo, ze
zékladnim zdrojem promeénlivosti jsou taxonové-specifické tpravy jednotlivych
proménnych, resp. postupu amelogeneze. Celkové lze konstatovat, ze, proti oce-
kavani, organizaci sklovinového plasté tribosfenickych stolicek provazi necekané
rozmanité spektrum amelogenetickych procesti a nelze tak vyloucit, ze komplexni
potencial amelogenetické dynamiky, dosud predpokladany pouze u skupin s vy-
soce odvozenymi prestavbami dentice, je fakticky inherentni soucasti komplexu

dentalnich apomorfii konstitujicich vstupni rozvrh tfidy Mammalia.

Klicova slova: tribosfenicka stolicka, mikrostruktura skloviny, prismaticka sklo-

vina, amelogeneze, SEM
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Abstract: The tribosphenic molar is an ancestral type of mammalian teeth and
a phylotypic stage of the mammalian dental evolution. Yet, in contrast to derived
teeth types, its enamel microarchitecture attracted only little attention and the in-
formation on that subject is often restricted to statements suggesting a simple ho-
mogenous arrangement of a primitive radial prismatic enamel. The present paper
tests this prediction with aid of comparative study of eight model species repre-
senting the orders Chiroptera, Afrosoricida, Eulipotyphla (Erinaceomorpha) and
Eulipotyphla (Soricomorpha). Special attention was paid to shrews (Soricidae),
the group with most derived tribosphenic dentition among extant insectivores.
The detailed electron microscopic (SEM) analysis of standardized cross sections
over essential structural elements of tribosphenic molars (in shrews supplemented
with sections of the lower incisor, the most derived tooth of the dentition) was a
basic source of information.

The results demonstrated common arrangements related to tribosphenic de-
sign (heterotopy of enamel thickness, radial prismatic enamels as primary product
of amelogenetic activity), yet, an unexpectedly broad span of variation in state
of further variables was discovered at the same time. The taxon-specific arran-
gements and related modification in course of amelogenesis were found to be an
essential source of that variation. In conclusion, the organization of the enamel
cover of the tribosphenic molars includes unexpectedly large diversity of amelo-
genetic processes and it cannot be excluded that the complex potential of the
amelogenetic dynamics, predicted exclusively for the most derived mammalian
dental types until now, actually belongs, together with the tribosphenic molar
design and prismatic enamel, into the set of dental apomorphies which long ago

constituted the onset of Mammalia.

Keywords: tribosphenic molar, microstructure of enamel, prismatic enamel, ame-

logenesis, SEM
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Uvod a cile

1.1 Sav¢i zuby

Znacné rozriznéna heterodontni difyodontni dentice s vicehrbolkatymi mo-
nofyodontnimi stolickami je jednou ze zakladnich apomorfii saved (Mammalia)
a pravdépodobné i klicovym faktorem jejich evoluéni tspésnosti. Savéi zuby jsou
alveolarni a jsou tvarové plné prizptisobeny potravni ekologii svych nositeli. Jejich
organizace do funkéni dentice umoznuje efektivni zpracovani potravy a uspoko-
jeni vysokych energetickych naroki savéiho homoiotermniho metabolismu (Ungar,
2010).

Morfologicky miizeme savéi alveolarni zub rozlisit na korunku, kréek a jeden
nebo nékolik kofent. Korunka je prominujici ¢ast zubu, ktera je kryta sklovino-
vym plastém. Kréek je prechodovou zénou zubu, kterd neni kryta sklovinou, ale
¢ni nad zubni alveolus. Zubni kofeny jsou kryty zubnim cementem a umoziuji
uchyceni zubu v celisti. Uvniti zubu je silné vaskularizovana a inervovana zubni
dfen (pulpa dentis). Zub je kompozitni struktura tvofend dentinem a na povrchu
kryta sklovinovym plastém. Dentin je produkovan odontoblasty, specializovanymi
burikami, které jsou soucasti mezenchymatické pulpy dentis (Ungar, 2010).

V réamci savci dentice miizeme v ptivodnim stavu vymezit ¢tyii zakladni typy
zubi. Obvykle jednokorenné a k ukusovani soust potravy slouzici zuby lokalizo-
vané na praemaxille (pokud je pfitomna) jsou fezéky (dentes incisivi). Prvni zub
na maxille (pokud je pfitomna praemazilla) je $pi¢dk (dens caninus). Ve vét$iné

pripadt je jednokofenny a obvykle monokuspidicky. V chrupu pak nésleduji mo-
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Obrazek 1.1: Schématické zobrazeni jednotlivych fazi odontogeneze (Upadhyay & Rao,
2011).

lariformni distélni zuby, zuby tfenové (dentes praemolares) a stolicky (dentes mo-
lares). Zuby tfenové jsou tvarové znacéné variabilni, mohou byt monokuspidické
i polykuspidické. Stolicky jsou obvykle polykuspidické a vicekofenné. Tvar jed-
notlivych zubnich typt je v zavislosti na typu prijimané potravy i taxonomické
ptislusnosti velmi proménlivy. Incisivy mohou byt napfiklad kaninizovany (napf.
Eulipotyphla), nebo pfeménény v hlodaky (napf. Rodentia), ¢i v kly (napf. Pro-
boscidea, Sirenia, Hyracoidea). Dochézi ale také k jejich pocetnim ¢&i velikostnim
redukcim. Spi¢aky byvaji u herbivornich forem incisiformni, mohou byt také veli-
kostné (napf. unicuspidy u Eulipotyphla) nebo plné redukované (napt. Rodentia,
Lagomorpha, Hyracoidea, Proboscidea). U mroze (Odobenus) jsou naopak premé-
nény v kly. Tfenové zuby mohou byt pfeménény v unicuspidy (napf¥. Eulipotyphla,
Chiroptera), nebo jsou naopak molarizovany (napf. Perissodactyla, Artiodactyla,
Lagomorpha, Rodentia). Nejvice tvarovych typt najdeme u stolicek. Podle vysky
korunky je mtzeme rozlisit na nizké brachyodontni a vysoké (¢asté u herbivort)
hypsodontni. Pokud jsou hrbolky zubu oblé a zub je az bochankovity, oznacuji se

stolicky jako bunodontni (charakteristické pro vSezravce, napt. Haplorrhini, Ursi-
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dae, Suidae, Muridae). Pokud jsou hrbolky a je spojujici hiebeny zorganizovany
do ostrych st¥iznych hran, je zub oznacovan jako secodontni (napf. Chiroptera,
Eulipotyphla, Carnivora). U lofodontniho uspofadani splyvaji hrbolky v pfi¢né za-
hyby (napf. Perissodactyla), u selenodontniho pak v podélné listy (napi. Bovidae,
Cervidae) (Hillson, 2005; Ungar, 2010).

Zub vznikd béhem embryonalniho vyvoje interakci ektodermalniho mezen-
chymu, odvozeného z bunék neuralni listy, s epitelem procesem zvanym odon-
togeneze. Zaklada se v podobé ektodermélniho pupene na dentélni listé (lamina
dentalis). Na vrcholu zubniho pupene vznikd primérni sklovinovy uzel, ktery je
hlavnim signaliza¢nim centrem vznikajictho zubu (Butler, 1956; MacKenzie et al.,
1992; Vaahtokari et al., 1996; Kumar, 2008). Zubni pupen pak vrustd do okolniho
mezenchymu a dochazi ke zméné tvaru pupene na tvar poharku a pozdéji zvonu,
viz Obr. 1.1. U zubt s vice hrbolky, dochazi k zaniku priméarniho sklovinového
uzlu a vzniku sekundérnich sklovinovych uzli v misté budoucich hrbolki (Jernvall
& Thesleff, 2000). Ve stadiu zvonu jsou jiz plné diferencovany odontoblasty, které
davaji vzniknout dentinu, i ameloblasty, produkujici zubni sklovinu. Zralé zuby
se pak postupné prorezavaji gingivou vlivem rtistu korenti az do funkéni pozice
v chrupu (Teaford et al., 2000).
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1.2 Zubni sklovina

Zubni sklovina je hypermineralizovana hydroxyapatitova pleten, pokryvajici
povrch korunky zubu. Jedna se o nejtvrdsi tkan, jakou umi télo obratlovce vypro-
dukovat a je hlavnim nositelem funkénosti zubu. Je velmi odolna vii¢i mechanic-
kému i chemickému ptisobeni a ackoli presné kopiruje dentino-sklovinové rozhrani
(EDJ; enamel-dentin junction), svou mocnosti zna¢né ovliviiuje i tvar zubni ko-
runky. Z 95-98 % je tvofena anorganickymi latkami (hlavné hydroxyapatatitem
Cay (PO, )s(OH),, ale i malym mnozstvim vody), na jeji stavbé se také podili
i proteiny a lipidy. Zastoupeni jednotlivych slozek je ovliviiovano fadou faktort,

napt. slozenim potravy nebo vékem (Maas & Dumont, 1999).

1.2.1 Amelogeneze

Sklovinovy plast je produkovan ameloblasty béhem procesu amelogeneze (Wat-
son, 1960). Ameloblasty jsou specializované buriky, které vznikaji transformaci
dentélnich epitelidlnich bunék (Lumsden, 1987; Graveson, 1993; Smith & Hall,
1993) a které béhem amelogeneze prochdzeji tfemi zivotnimi fazemi: cytodiferen-
ciaci, sekrecni fazi a maturacni fazi.

Cytodiferenciace dentalnich epitelidlnich bunék probihé ve dvou krocich. Nej-
prve dochézi k terminaci mitotické aktivity epitelidlnich bunék a vzniku preame-
loblastii a nasledné vzniku sekrecnich ameloblastid. Béhem cytodiferenciace do-
chazi k vyznamnym cytoplasmatickym zménam, prodluzovani ptvodnich bunék
a jejich polarizaci. Vzniklé sekrec¢ni ameloblasty jsou protéhlé sloupcovité bunky
plné sekrecnich organel pripravené k produkci proteinii, které budou tvorit za-
kladni strukturu skloviny (Moss-Salentijn et al., 1997).

Béhem sekrecni faze amelogeneze nové diferencované sekre¢ni ameloblasty syn-
tetizuji dva typy stavebnich proteint skloviny ESMP (enamel specific matriz pro-
teins): enameliny a amelogeniny. Tyto proteiny jsou shromazdovany v Golgiho
aparatu bunky a nasledné transportovany k apikalni membrané bunky, kterou
jsou sekretovany (Sasaki et al., 1990), a tvori zéklad vznikajici nezralé skloviny,
napomahaji jeji postupné mineralizaci a kontroluji tvorbu a usporadani vznikaji-
cich krystalitt hydroxyapatitu (Warshawsky et al., 1984; Doi et al., 1984; Fincham
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et al., 2000; Veis, 2005). V nezralé skloviné jsou proteiny zastoupeny z 80-90 %.
Na apikalni strané sekrec¢nich ameloblastti miize kratce po zahajeni sekrece pro-
teintt dochéazet ke vzniku Tomesovych vybézki, specifickych struktur, které svymi
pohyby vyznamné ovliviiuji strukturu vznikajici skloviny (Boyde, 1967).

Po ukonceni sekrece stavebnich proteint skloviny pfechézi sekreéni faze ame-
logeneze ve fazi maturacni. Béhem ni dochazi k intenzivni mineralizaci skloviny,
degradaci amelogeninti (enameliny jsou v maturovné skloviné zastoupeny) a ztraté
Tomesovych vybézki (Robinson et al., 1979, 1983; Smith & Nanci, 1989; Moss-
Salentijn et al., 1997).

1.2.2 Struktura sklovinového plasté

Vnitini struktura sklovinového plasté je velmi komplikovana a pro jeji po-
pis i snazsi orientaci v této problematice bylo stanoveno pét na sobé nezavislych
stupnt komplexity: elementarni krystality, iroven prismat, typ skloviny, schmel-
zmuster a dentice (von Koenigswald & Clemens, 1992), které jsou obecné pfiji-

many a usnadnuji srovnani vysledki jednotlivych studii.

1.2.2.1 Elementarni krystality

Elementarni krystality jsou zakladni stavebni jednotky skloviny rozlisitelné
rastrovaci elektronovou mikroskopii (Lowenstam & Weiner, 1989). Maji jehlico-
vity tvar a orientovany jsou ve sméru od dentino-sklovinového rozhrani (EDJ,
enamel-dentin surface) k vn&jsimu povrchu skloviny (OES, outer enamel surface)
(Daculsi et al., 1984). Jejich usporadani ve sklovinovém plasti je vyznamné pro
funkénost skloviny (von Koenigswald & Sander, 1997b) a je ovlivnéno strukturou
stavebnich proteint skloviny (Mathur & Polly, 2000), pfitomnosti Tomesovych
vybézkl a pohyby ameloblastii béhem amelogeneze (Moss, 1969; Wakita & Shioi,
1984; Fortelius, 1984). Délka jednotlivych krystalitii se pohybuje v rozmezi 160
1000 nm a maximalni $ifka kolem 40nm (Clemens, 1997). Detailni krystalogra-
ficka analyza ale ukazala, ze elementarni krystality jsou ve skutecnosti agregaty
nanokrystaltl, jejichz struktura a organizace v ramci jednotlivych krystalittt mize

vyznamné ovliviiovat vlastnosti a kvalitu skloviny (Spoutil et al., 2010).



KAPITOLA 1. UVOD A CILE 6

1.2.2.2 TUroven prismat

Na zakladé organizace hydroxyapatitovych krystalitt je rozliSovana organiza-
¢ni troven prismat. Prismata jsou nevétvené, sloupcovité svazky krystalitit vy-
bihajici z EDJ smérem k OES, které jsou dobie ohrani¢eny pochvou prismatu.
Pochva prismatu obsahuje vétsi podil vody a organickych latek, nez okolni hmota.
Krystality, které oddéluji jednotliva prismata, jsou souhrné oznacovany jako in-

terprismatickd hmota (IPM, interprismatic matriz), viz Obr. 1.2.

Obrézek 1.2: P¥iény fez prismaty radialni skloviny stolicky M1 krtka obecného (Talpa
europaea). Sipka ukazuje pochvu prismatu, P — prisma, IPM — interprismatickd hmota

(IPM, interprismatic matriz). Foto autorky.

Podle tvaru prismat (a pochev prismat) na pficném fezu jsou rozliSovany tii
zékladni typy prismat: typ 1, typ 2 a typ 3 (Boyde, 1964, 1976; Boyde & Martin,
1982, 1984; Carlson, 1990; von Koenigswald & Sander, 1997a).

1.2.2.3 Typ skloviny

Podle pritomnosti prismat ve sklovinovém plasti rozlisujeme sklovinu prisma-
tickou a prismat prostou (tzv. prismless). Piitomnost prismatické skloviny je

jednou ze zakladnich apomorfii savci (Grine et al., 1979). Termin prismless je
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souhrnné oznaceni vsech typu skloviny s absenci prismat (von Koenigswald &
Sander, 1997b) a zahrnuje terminy aprismaticka sklovina (Lester & von Koeni-
gswald, 1989), nonprismatické sklovina (Carlson, 1990), pseudoprismatické sklo-
vina (Poole, 1956), preprismatickd (Carlson, 1990) a protoprismatickd sklovina
(Smith & Nanci, 1989). Bezprismaticka sklovina je produkovana ameloblasty bez
Tomesovych vybézkt (Moss, 1969; Martin et al., 1988; Lester & von Koenigswald,
1989). Charakteristickd je pro ozubené nesavéi amniota (Weill, 1969; Cooper et al.,
1970; Carlson & Bartels, 1986; Cooper & Poole, 1973; Sasaki et al., 1990; Sander,
1992, 1999) a obojzivelniky (Zaki et al., 1970; Smith & Miles, 1971; Roux & Chi-
bon, 1973; Sato et al., 1990; Davit-Béal et al., 2007), u savci mize byt pfitomna
v blizkosti EDJ (vznik pfed zformovanim Tomesovych vybézki) a v povrchové
vrstvé skloviny (vznik po vymizeni Tomesovych vybézkii) (Moss-Salentijn et al.,
1997; Sander, 2000). Tvofena je vzajemné rovnobéznymi elementarnimi krystality,
které jsou témér kolmé vici EDJ a v ramci sklovinového plasté radialné uspora-
dané (von Koenigswald & Clemens, 1992; Clemens, 1997), viz Obr. 1.3.

d

Obrazek 1.3: Ukéazka bezprismatické skloviny na piikladu povrchové vrstvy skloviny
stolicky M1 kaloné egyptského (Rousettus aegyptiacus). Sipky ukazuji vnéjsi povrch

skloviny (OES, outer enamel surface). Foto autorky.
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V réamci sklovinového plasté savcli mtizeme vymezit nékolik dobie rozlisitel-
nych vrstev odlisné usporadané skloviny. Prismata i krystality interprismatické
hmoty jsou v jednotlivych vrstvach usporadany obdobné. Na zakladé této charak-
teristické organizace jsou definovany typy skloviny (von Koenigswald & Clemens,
1992). Prismata mohou byt viéi sobé rovnobézna (radialni, modifikované radialni
a tangencialni sklovina), nebo pravidelné (pravidelnd dekusace — HSB, Hunter-
Schreger bands, viz dale) ¢i nepravidelné prekiizend (nepravidelna dekusace — IRE,
irreqular enamel). P¥itomnost dekusace prismat zesiluje biomechanické vlastnosti
sklovinového plasté a je charakteristickym znakem odvozenych typt skloviny (von
Koenigswald & Pfretzschner, 1987; von Koenigswald & Sander, 1997b; von Ko-
enigswald, 2000).

Za nejpuvodnéjsi typ prismatické skloviny je povazovana radidlni sklovina
a predpoklada se, ze ostatni typy skloviny jsou z ni odvozené (von Koenigswald &
Sander, 1997b). VSechna prismata radidlni skloviny vybihaji radidlné z dentino-
sklovinového rozhrani a jsou obklopena interprismatickou hmotou, jejiz krystality
jsou orientovany téméf rovnobézné s podélnou osou prismat (von Koenigswald &
Clemens, 1992; von Koenigswald & Sander, 1997a; Clemens, 1997).

Podtypem radiélniho typu skloviny je modifikované radidlni sklovina (MRE,
modified radial enamel) s radidlnimi prismaty organizovanymi do fad a oddéle-
nymi mirné rozsifenymi platy interprismatické hmoty. Krystality interprismatické
hmoty jsou orientovany kolmo na osu prismat (von Koenigswald & Clemens, 1992;
von Koenigswald & Sander, 1997a; Pfretzschner, 1993).

Dalsim podtypem radialniho typu skloviny je tangencialni sklovina. Prismata
tangencialni skloviny jsou vuc¢i sobé rovnobézna, na rozdil od stavu u radialni
skloviny nevybihaji radidlné z dentino-sklovinového rozhrani, ale se zna¢nou od-
chylkou od tohoto sméru (von Koenigswald & Clemens, 1992; von Koenigswald &
Sander, 1997a; von Koenigswald, 2000).

Hunter-Schregerovy prouzky' (HSB, Hunter-Schreger bands) jsou obecné ty-
pem skloviny s pravidelnou dekusaci vrstev prismat. V ramci vrstev dochézi k bi-
furkacim, ale vzdy pouze jen v jednom sméru. Podélné osy prismat jedné vrstvy

jsou vzajemneé rovnobézné, ale témér kolmé k podélné ose prismat sousednich vrs-

Hunter-Schregerovy prouzky byly ptivodné popsany jako tmavé a svétlé prouzky na skloving

viditelné svételnym mikroskopem (Hunter & Combe, 1778; Schreger, 1800).
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tev. V ptivodnim stavu jsou HSB kolmé k dentino-sklovinovému rozhrani, u odvo-
zenych typt HSB roste jejich odchylka od tohoto sméru (Pfretzschner, 1993; von
Koenigswald & Sander, 1997a; von Koenigswald, 2000). Na zakladé sily jednotli-
vych vrstev prismat a orientace krystalitii interprismatické hmoty mutizeme rozlisit
nékolik subtypt HSB (popsano u Rodentia). Multiseridlni HSB jsou slozeny z vrs-
tev o sile az 30 prismat a thel mezi krystality IPM a osou prismat je ostry az
kolmy. Mezi jednotlivymi prouzky jsou dobie rozeznatelné prechodové zény. Pauci-
serialni HSB jsou tvoreny vrstvami o sile nékolika prismat a prechodové zény mezi
nimi nejsou patrné. Krystality IPM jsou orientovany rovnobézné viici podélné ose
prismat. Uniserialni HSB sestavaji z vrstev o sile jednoho prismatu a ptvodni
smér krystaliti IPM je rovnobézny s podélnou osou prismat (Wahlert, 1989; Mar-
tin, 1992, 1997; von Koenigswald & Sander, 1997a). U pfi¢né orientovanych HSB
Selem (Carnivora) a dalsich masozraved (napf. nékteri Marsupialia) jsou rozliso-
vany subtypy na zakladé odlisnych thlu jejich zvinéni. Undulating (zvlnéné) HSB
sviraji mezi vrcholem a bazi vlny thel vétsi nez 140°. Acute-angled (ostrouhlé)
HSB sviraji mezi vrcholem a bazi viny thel 70-140°. Zigzag HSB sviraji mezi
vrcholem a bazi viny thel 50-70° (Stefen, 1994, 1997, 1999b,a, 2001). Dalsim
subtypem HSB popsanym u lichokopytnikt (Perissodactyla) jsou vertikalni HSB,
svisle orientované vrstvy vzestupnych a sestupnych prismat (Rensberger & von
Koenigswald, 1980; Pfretzschner, 1993).

Nepravidelnd dekusace prismat v nepravidelnych svazcich (i jednotlivych
prismat) nevytvérejici na rozdil od HSB pravidelné vrstvy je tzv. IRE (irre-
gular enamel) (von Koenigswald, 2000). U placentalnich savci je pfitomna jen
u nékolika maélo skupin, napf. u Lagomorpha, nékterych zastupci Rodentia (von
Koenigswald & Clemens, 1992; von Koenigswald et al., 1994). Popsana byla také
u Proboscidea jako tzv. 3-D sklovina (Pfretzschner, 1992, 1994). Nepravidelna de-
kusace byla popséna také u nékterych vacnatcti (Marsupialia) (Young et al., 1990;
von Koenigswald, 2000).

1.2.2.4 Schmelzmuster a dentice

Sklovinovy plast savéich zubt je obvykle slozen z dvou a vice typt skloviny,
které jsou v ramci korunky zubu charakteristicky rozmisténé. Toto prostorové

usporadani vice typt skloviny ve sklovinovém plasti jednoho zubu je rozliSovano
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jako ¢tvrty stupen komplexity, schmelzmuster, viz Tab. 1.1 (von Koenigswald,
1977, 1980; von Koenigswald & Clemens, 1992).

Za nejpuvodnéjsi typ schmelzmusteru je povazovana radialni sklovina casto
s povrchovou vrstvou skloviny aprismatické. Jedna se o nejjednodussi usporadani
sklovinového plasté savcii, které je typické pro skupiny savct s hmyzozravou tribos-
fenickou dentici, napt. Macroscelida (von Koenigswald, 1997a), Eulipotyphla (von
Koenigswald & Clemens, 1992; von Koenigswald, 1997a; Kozawa et al., 1988b,a),
Chiroptera (Lester & Hand, 1987; Lester & Boyde, 1987; Lester et al., 1988; von
Koenigswald, 1997a; Spoutil et al., 2010; Hora¢ek & Spoutil, 2012), Dermoptera
(von Koenigswald, 1997a; Lester et al., 1988) a Scandentia (von Koenigswald,
1997a), setkdme se s nim ale i u nékolika skupin s odvozenym uspotadanim chrupu,

napf. u Sirenia, Hyracoidea a Odontoceti (von Koenigswald, 1997a), viz Obr. 1.4.
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Obrézek 1.4: Fylogeneticky strom savct (Campbell & Lapointe, 2011). Skupiny s tribos-

fenickou dentici jsou zvyraznény cerné, potvrzena pritomnost puvodniho schmelzmus-

teru cervené.

Hlavni pozornost je ale vénovana hlavné komplikovanym schmelzmustertim od-
vozenych zubnich typt hlodaved (Rodentia), primata (Primates), zajicovet (La-
gomorpha), lichokopytnikt (Perissodactyla), sudokopytniki (Artiodactyla), Selem
(Carnivora) a chobotnatci (Proboscidea).

Nejvice studovanou skupinou jsou hlodavci (Rodentia) a popséna u nich byla
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cela fada schmezmusterti. Velké rozdily jsou i ve sklovinovém plasti fezaki a mo-
lariformnich zubt jedné dentice. Rezédky maji obvykle dvouvrstevny sklovinovy
plast. Vnitini vrstva (portio interna) je tvorena HSB, které mohou byt tii typu.
Pauciserialni HSB charakteristické pro vétsinu primitivnich hlodavei jsou slozené
z prouzkil o sile 1-6 prismat a krystality IPM jsou rovnobézné s podélnou osou
prismat. Uniserialni HSB jsou tvorené z prouzkii o sile jednoho prismatu a ptivodni
smér krystaliti IPM je rovnobézny (napf. u Sciuromorpha nebo Anomaluridae)
nebo az témér kolmy s podélnou osou prismat (napf. u Myomorpha). Multiseri-
alni HSB jsou slozeny z vrstev o sile vice nez 3 prismat a thel mezi krystality
a osou prismat je témeér kolmy a typické jsou pro sklovinu fezaki zastupci celedi
Pedetidae, Thryonomyidae, Bathyergidae, Hystricidae, Caviidae a Ctenodactyli-
dae. Ve sklovinovém plasti brachyodontnich molariformich zubt byly popséany tfi
rizné typy schmelzmustert: P-typ, C-typ a S-typ. P-typ je schmelzmuster tvoreny
pouze radialni sklovinou a pfitomen je jen u nékolika rodd hlodavci, napt. Spa-
lax (Myomorpha), Rhizomys (Myomorpha) a Anomalurus (Anomaluromorpha).
S-typ je schmelzmuster tvoreny radialni sklovinou a bazalnim krouzkem lamelarni
skloviny. Pritomen je napf. u vétSiny zastupci celedi Dipodidae, Muridae, Gli-
ridae, Heteromyidae a Geomyidae. S-typ, ktery je bézny pro zastupce podiadu
Sciuromorpha a Hystricomorpha, je tvoren silnou vrstvou HSB v celé plose ko-
runky, casto prekrytou povrchovou vrstvou radialni skloviny. U hypsodontnich
a hypselodontnich stolicek dochéazi k modifikaci ptivodnich schmelzmustert. Pii
modifikaci S-typu dochézi ke kombinacim HSB s vrstvami radialni skloviny, HSB
nékdy ztraci pravidelnost a méni se v IRE (napt. u rodt Cavia a Hydrochoerus).
P1i modifikaci C-typu miize dochézet ke ztraté bazalniho krouzku lamelarni sklo-
viny (napf. Rhombomys) nebo naopak jeho expanzi po celé vysce zubu (napi. Ar-
vicolinae). U nékterych rodu je bazalni prstenec zachovany a je doplnény silnou
vrstvou HSB v horni ¢asti korunky (napi. u zastupcu ¢eledi Geomyidae) (Wa-
hlert, 1968; Wahlert & von Koenigswald, 1985; Escala & Gallego, 1977; Boyde,
1978; Sahni, 1980; Flynn, 1982; Flynn et al., 1987; Martin, 1992, 1993, 1995, 1997,
1999a,b; von Koenigswald, 1997a, 2004a,b; Marcolini et al., 2011).

Velké pozornost je také vénovana skloviné primati (Primates) (Kawai, 1955;
Shellis & Poole, 1977, 1979; Shellis, 1984; Gantt et al., 1977; Gantt, 1980; Boyde &
Martin, 1982, 1984; Boyde et al., 1988; Nogami & Yoneda, 1983; Nogami & Natori,
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1986; Dostal & Zapfe, 1986; Dostal, 1989; Martin et al., 1988; Maas, 1993, 1994;
Dumont, 1995b; Maas, 1986; Maas & Dumont, 1999; von Koenigswald & Pfretz-
schner, 1987). U drobnych primat{, napt. z ¢eledi Lorisidae, Galagidae, Tarsiidae
arodt Microcebus (Cheirogaleidae), Callicebus (Atelidae), Aotus (Cebidae), Sai-
miri (Cebidae) a Leontopithecus (Cebidae), byl popsan jednoduchy schmelzmuster
tvoreny radialni sklovinou s povrchovou vrstvou aprismatické skloviny. Pro ostatni
primaty je obvykla pfitomnost horizontalnich HSB, ¢asto v kombinaci s vrstvou
radialni skloviny a povrchovou vrstvou aprismatické skloviny (Maas & Dumont,
1999).

Molariformni zuby zajicovct (Lagomorpha) maji dvouvrstevny schmelzmuster.
Vnitini vrstva je tvorena radialni sklovinou a vnéjsi vrstva sklovinou s nepravidel-
nou dekusaci (IRE). Sklovinovy plast fezak se u jednotlivych celedi lisi. U celedi
Ochotonidae byl popsan dvouvrstevny schmelzmuster tvoreny vnitini vrstvou ra-
dialni skloviny a vnéjsi vrstvou HSB a u celedi Lepoleridae pouze silna vrstva HSB
(von Koenigswald & Clemens, 1992; von Koenigswald, 1996; Mazza & Zafonte,
1987; Sahni, 1985; Martin, 2004).

Pro lichokopytniky (Perissodactyla) je typicka piitomnost HSB a tenké po-
vrchové vrstvy radidlni skloviny. U zastupcli s hypsodontnimi zuby je pritomna
jesté vnitini pridatné vrstva modifikované radialni skloviny. HSB jsou u ¢eledi Rhi-
nocerotidae orientovany vertikalné a u Equidae horizontalné (Shobusawa, 1952;
Kawai, 1955; Boyde, 1969; Rensberger & von Koenigswald, 1980; Fortelius, 1985;
Pfretzschner, 1993; von Koenigswald, 1994, 1997a; von Koenigswald et al., 2011).

U sudokopytnikt (Artiodactyla) byla popsana pfitomnost vnitini vrstvy modi-
fikované radidlni skloviny (typick& pro hypsodontni formy) a silné vrstva horizon-
talnich HSB (Pfretzschner, 1992, 1994; Grine et al., 1986, 1987; von Koenigswald
& Pfretzschner, 1987; von Koenigswald, 1997a).

U Selem (Carnivora) jsou zakladnim typem schmelzmusteru horizontalné orien-
tované HSB (tfi typy podle thlu zvlnéni: undulating HSB, acute-angled a zigzag)
s povrchovou vrstvou radialni skloviny, kterda smérem OES piechazi ve sklovinu
aprismatickou (Zhao & Youheng, 1987; Lester & von Koenigswald, 1989; von
Koenigswald, 1991; Rensberger, 1995; Rensberger & Stefen, 2006; Stefen, 1997;
Stefen & Rensberger, 1999; Stefen, 1999a).

U chobotnatcti (Proboscidea) byl popsan tfivrstevny schmelzmuster, tvofeny
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vnitini vrstvou 3D skloviny (nepravidelna dekusace — IRE), stfedni vrstvou HSB
a povrchovou vrstvou radialni skloviny (Boyde, 1967, 1969; Kozawa, 1978; Forte-
lius, 1985; Pfretzschner, 1994; von Koenigswald, 1997a; Ferretti, 2003).
Mechanické naroky kladené pri zvykani na jednotlivé typy zubt v ramci chrupu
jsou znac¢né rozdilné a proto se casto i schmelzmuster jednotlivych typt zubi lisi.
Variabilita schmelzmustert jednotlivych zubnich typt jednoho chrupu je proto

popisovana jako paty stupen komplexity (von Koenigswald & Clemens, 1992).
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AP R MR TAN HSB IRE

Marsupialia 4 2 1 2
Afrosoricida 3 4

Macroscelidea 3 4

Hyracoidea 4

Proboscidea 3 4 4
Sirenia 4

Scandentia 3 4

Lagomorpha 4 2 3
Rodentia 3 1 4
Primates 4 2
Dermoptera 3 4

Eulipotyphla 3 4 1 1
Chiroptera 3 4

Carnivora 3 3 4
Perissodactyla 3 2 4
Artiodactyla 2 4

Cetacea 3 4 1

Tabulka 1.1: Typy skloviny u jednotlivych skupin savct.
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1.3 Morfologie tribosfenické stolicky

Za puvodni typ uspofadani stolicek je povazovan tribosfenicky molar (Cope,
1883; Osborn, 1888, 1893, 1897; Luo et al., 2001, 2007; Woodburne et al., 2003)
a predpoklada se, ze i jeho sklovinovy plast je primérni (Lester & Boyde, 1987; Les-
ter & Hand, 1987; Lester et al., 1988; Lester & von Koenigswald, 1989; Dumont,
1995a; Clemens, 1997; von Koenigswald & Sander, 1997b; Sander, 1997). Tribos-
fenické usporadani molariformnich zubt je charakteristické pfitomnosti tii hlav-
nich hrbolkt zubu uspoiradanych do trojuhelniku a spojenych ostrymi hiebeny.
Korunka zubti horni celisti ma témeér trojuhelnikovy tvar a vrcholy trojihelniku
tvori hlavni hrbolky zubu. Samostatné stojici hlavni hrbolek na lingualni strané
zubu je oznacovan jako protoconus a dva hrbolky na bukélni strané metaconus
a paraconus. Metaconus je lokalizovan vice distalné, paraconus vice mesialné. Toto
usporadani se nazyva trigon. U zubi dolni celisti je trojuhelnik orientovan vrcho-
lem bukalné a nazyva se trigonid. Samostatné stojici hlavni hrbolek na bukalni
strané zubu dolni celisti je nazyvan protokonid a dva hrbolky na lingualni strané
metakonid a parakonid. Metakonid je lokalizovan vice distalné, parakonid vice
mesialné. Na hlavni trojihelnik pak navazuje distélni rozsifeni, talon (u zubu
horni &elisti) ¢i talonid (u zubt dolni Celisti). Talonid nese t¥i hrbolky: hypoconid,
hypoconulid a entoconid. Na bazi korunky v oblasti krcku je obvykle pfitomno cin-
gulum. Jedna se o sklovinovy val, ktery muze nést na bukalni strané hornich zubu
ptidatné hrbolky: parastyl (lokalizovan mesidlné vici paraconu), metastyl (loka-
lizovan distalné vici metaconu) a mesostyl (lokalizovan mezi parastylem a me-
tastylem) (Hillson, 2005; Ungar, 2010). Detailni popis viz Obr. 1.5.

Pritomnost tribosfenického vzoru je charakteristicka pro hmyzozravou dentici
(Simpson, 1936). Okludujici trojihelniky horni a dolni ¢elisti, kdy protoconus
zapadéa do prohlubné talonidu spodniho zubu a hiebeny spojujici hlavni hrbolky
vytvari efektivni stfizné hrany, umoznuji dokonalé a rychlé rozruseni kutikuly
hmyzu a zaroven se vzajemné ostii (Lucas, 2004; Evans, 2005; Evans & Sanson,
2006; Horacek & Spoutil, 2012). S piechodem na jiny typ potravy se to uspoifddani
vytraci (napf. Pteropidae, Phyllostomidae, Erinaceidae), vyjimku tvoii herbivorni
letuchy (Dermoptera).

V ramci savcu se tribosfenie vyvinula pravdépodobné nejméné dvakrat. Po-
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Obrazek 1.5: Topograficka terminologie tribosfenickych stoli¢ek, pouzivana v této praci.
Nahote a uprostied vlevo M1 (Ageina tobieni), nahote a uprostied vpravo M2 (Ageina

tobieni), dole vlevo m1 (Nycteris thebaica). Pievzato z Horacek & Spoutil (2012).

psana byla u dvou vzdalenych linii savet z prelomu jury a kiidy, gondwanskych
Austalosfenida (dnes predstavovanych skupinou Monotremata) a laurasijskych

Boreosphenida (dnes pfedstavovanych skupinami Marsupialia a Placentalia) (Luo
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Obrazek 1.6: Bézné typy tribosfenickych molariformnich zubt: A, zalambdodontni (Sole-
nodon); B, dilambdodontni ( Crocidura); C, euteromortni ( Hylobates). Pfevzato z Ungar
(2010).

et al., 2001). U recentnich skupin savci se tribosfenicky vzor zachoval v podobé
nékolika typi korunek: dilamdodontni, zalambdodontni a euteromorfni, viz Obr.
1.6.

Dilambdodontni uspotadani hornich stolicek je typické spojenim parastylu, pa-
raconu, mesostylu, metaconu a metastylu vysokymi a ostrymi hranami ve tvaru
pismene ,W*“. Hrbolky trigonidu a talonidu dolnich stoli¢ek jsou spojeny ostrymi
hranami do tvaru dvou pismen ,V“, viz Obr. 1.6A. S timto typem usporadani se se-
tkavame napr. u vétsiny zastupct z radi Chiroptera, Eulipotyphla, Macroscelidea,
Scandentia a Dermoptera. Zatimco u zalambdodontniho typu tribosfenického mo-
laru zlatokrt (Chrysochloridae), bodlint (Tenrecidae) a Stétinatct (Solenodon)
jsou ostrymi hranami spojeny pouze parastyl, paraconus a metastyl do tvaru pis-
mene ,,V“, viz Obr. 1.6B. Euteromorfni (syn. quadritubercular, quadrate) uspora-
dani hornich stoli¢ek je nejodvozenéjsi modifikaci tribosfenického vzoru. Je pro néj
typické mohutné rozsifeni lingualniho cingula, pfitomnost ¢tyt dobfe vyvinutych
hlavnich hrbolki: paraconu, metaconu, protoconu a hypoconu a ztrata ostrych
stfiznych hran, viz Obr. 1.6C (Lyon, 1913; Stafford & Szalay, 2000; Hillson, 2005;
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Ungar, 2010).

Sklovinovy plast tribosfenickych zubi je obecné povazovan za ancestralni a je
popisovan jako tenkad a rovnomérna vrstva prismatické radialni skloviny s pouze
malou odchylkou inklinace? prismat od povrchu skloviny (von Koenigswald, 1997a,;
Lucas et al., 2008). Detailni analjza tribosfenické dentice netopyra velkého (Myotis
myotis) ale ukdzala zna¢nou heterotopii v sile sklovinového plasté na konvexnich
a konkavnich stranach stfiznych hran stolicek, angularité prismat i v distribuci

podtypi skloviny (Spoutil et al., 2010).

2Inklinace je thlova odchylka prismatu od kolmice k EDJ ve vertikalnim fezu sklovinou.
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1.4 Ontogeneze tribosfenické stolicky

Tvarové a funkéni vlastnosti jednotlivych zubd i vSechna strukturni speci-
fika skloviny a jejich nescetné adaptivni modifikace jsou produktem specifickych
prestaveb embryogeneze sklovinotvorného organu a s nimi souvisejicich aprav jeho
funkce. Vedle latkového aspektu krystalizac¢niho prostiedi (Moss-Salentijn et al.,
1997; Teaford et al., 2000) se to v prvni fadé tyka tvarovych zmén sklovino-
tvorného organu a morfogenetické, resp. histogenetické, ontogeneze jednotlivych
ameloblasti a jejich vzéajemnych pohybi (Sasaki et al., 1990; Moss-Salentijn et al.,
1997). Heterochronie a heterotopie téchto procesii v ramci sklovinotvorného or-
ganu jsou pak zdrojem strukturni ¢lenitosti sklovinového plasté, komplexni cha-
rakteristiky sklovinové mikroarchitektury prislusného taxonu, pro niz je uzivan
termin ,schmelzmuster® (von Koenigswald, 1980; von Koenigswald & Sander,
1997b).

S ohledem na klicovou roli dentalnich iprav v adaptivni dynamice savcii mo-
hou rtizné prestavby zubni embryogeneze predstavovat zasadni znaky jednotlivych
vyvojovych linii jak ve funkénim, tak i fylogenetickém slova smyslu. Jejich pfima
identifikace technikami embryologické analyzy je vSak mimofadné obtizné (Jern-
vall & Thesleff, 2000). Mnohé z téchto znak lze ale identifikovat analyzou jejich
vysledného produktu — mikrostruktury sklovinového plasté. Napiiklad pritom-
nost prismatické skloviny miizeme jednoznacné klast do souvislosti s diferenciaci
Tomesovych vybézkt ameloblastii a naopak absence prismat na pocatku a v za-
véru amelogeneze naznacuje jejich neptitomnost; diferenciace prismatické pochvy
(ostrého rozhrani mezi prismaty a IPM) je korelovana s trovni funkéni polari-
zace Tomesovych vybézka (sekre¢ni vs. asekreéni hrana); zména sklonu prismat
od kolmice k roviné EDJ (inklinace) odrazi lateralni pohyb piislusné ¢asti sklo-
vinotvorného epitelu a zmeéna tvaru a orientace prismat viic¢i mesio-distalni ose
zubu naznacuje zménu aktivity ameloblasti. Znaky sklovinové mikroarchitektury
tedy poskytuji informace o charakteru amelogeneze a ontogenetické historii zmén
amelogenetické aktivity a morfogeneze zubniho primordia (von Koenigswald &
Sander, 1997b; Teaford et al., 2000).

Horacek & Spoutil (2012) na zakladé takovéto analyzy mikroarchitektury sklo-

vinového plasté stolicek netopyri a soubéznych embryologickych sledovani dokla-
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daji, ze klicovou vlastnosti tribosfenické stolicky je jeji modularni struktura. Jed-
notlivé hlavni hrbolky a jejich skusné hiebeny maji charakter do znacné miry au-
tonomnich strukturnich moduld, jejichz definitivni usporadani se ustavuje teprve
v perierup¢ni fazi, kdy dochézi k vyrazné prostorové expanzi zubniho primordia.
Perierupcni zvétseni zubu a stabilizace funkéniho uspotfadani jednotlivych oklu-
dujicich elementti je mozné diky specifické organizaci amelogeneze. Od casnych
fazi po perierupcni stadium je amelogeneze omezena na produkci prismatické sklo-
viny s radidlnim uspofadanim vzajemné nezpevnénych prismat. Takto usporadany
sklovinovy plast umoziuje rozsahlé objemové a tvarové prestavby zubniho primor-
dia. K funkéni fixaci a zpevnéni sklovinového plasté dochazi az v prubéhu erupce,
kdy se amelogeneze méni na produkci IPM a povrchové aprismatické skloviny.
Dle uvedenych autorti tak spojeni tvarovych invariant tribosfenické stolicky, struk-
turni modularity organizac¢nich komponent, heterochronie amelogenetické aktivity
se vstupni produkci prismatické skloviny radialniho uspotradani je klicovym zdro-
jem adaptivniho potencialu tohoto zubniho typu a divodem pro¢ tento zubni typ
provazi historii savell od samého vzniku této skupiny a jen s nevelkymi tpravami
je zachovan i u velké ¢asti dnesnich forem. V tomto smyslu je uvedeny komplex
vyvojovych a strukturnich charakteristik tribosfenické stolicky pokladan za jednu
z nejzasadnéjsich apomorfii savéi organizace.

Pres tyto skutecnosti je vsak tieba konstatovat, Ze detailni srovnavaci analyze
sklovinového plasté tribosfenickych stolicek bylo dosud vénovano az prekvapivé
maélo pozornosti. Kromé netopyrti (Loher, 1929; Lester & Boyde, 1987; Lester &
Hand, 1987; Lester et al., 1988; Lester & von Koenigswald, 1989; Spoutil et al.,
2010) byly publikovany jesté orientacni informace o nékterych zastupcich Euli-
potyphla, napf. krtka (von Koenigswald, 1997b), jezka (von Koenigswald, 1997a)
a rejska (Kozawa et al., 1988b). Takika uplné chybi podrobné&jsi srovnani po-
méri u riznych skupin Eulipotyphla, informace o pomérech u Afrosoricida nejsou
k dispozici viibec. Souhrnné informace o struktufe skloviny tribosfenické stolicky
se v téchto souvislostech omezuji na konstatovani, ze sklovina je pfevazné primi-
tivniho typu, radialni bez vyraznéjsich odliSnosti mezi jednotlivymi zastupci (von
Koenigswald & Sander, 1997b; Lucas et al., 2008).

Tato situace vymezuje zamér predlozené prace: jejim tkolem je provérit uve-

deny zavér podrobnou analyzou pomeérid u vybranych zastupct nékolika odlisnych
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linii ¥ada Chiroptera, Eulipotyphla (Talpidae, Soricidae, Erinaceidae) a Afrosori-

cida (Tenrecidae).
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1.5 Cile a vstupni rozvrh projektu

Cilem préce je ovéerit hypotézu o jednotné tprave sklovinového plasté u riznych
skupin savctl s tribosfenickymi stolickami, identifikovat spolecné znaky a charak-
ter promeénlivosti jednotlivych proménnych dentélni mikromorfologie (prostorové
usporadani sklovinového plasté, zastoupeni jednotlivych sklovinovych a prisma-
tickych typt, prostorové usporadani prismat a zmény jejich pribéhu, podil inter-
prismatické hmoty, sekvence zmén v pribéhu amelogeneze atd.).

Vstupnim krokem projektu je podrobna dokumentace pomért u vybranych
modelovych druhti s vyuzitim techniky seridlnich vybrusi a skenovaci elektronové
mikroskopie a navazna srovnavaci analyza. Vystupy budou interpretovany v po-
jmoslovi Gprav dynamiky amelogeneze. Vybér modelovych druhti zahrnuje formy
reprezentujici odlisné vyvojové linie radu Chiroptera, Eulipotyphla a Afrosoricida
a zakladni mezni varianty tribosfenického vzoru (dilambdodontni, euthenomorfni
a zalambdodontni). Vybér modelovych taxont vénuje zvlastni pozornost celedi
Soricidae, predstavujici, s fadou autapomorfii v organizaci dentice, nejmoderné;jsi
vétev fadu Eulipotyphla. Srovnavame zastupce tii odlisnych linii ¢eledi (Crocidu-
rinae, Soricinae: Soricini a Blarinini), vedle poméru stolicky analyzujeme i spe-
cifika sklovinového plasté extrémné zvétsenych spodnich fezaki, predstavujicich
nejvetsi zuby dentice a hlavni dentalni apomorfii skupiny.

Vstupni hypotézou projektu je ve shodé s literarnimi udaji predpoklad shod-
ného usporadani sklovinového plasté s jednoduchou radialni prismatickou sklovi-
nou bez vyraznéjsich zmén v pribéhu amelogeneze. Vybér modelovych objekti
zahrnuje osm taxontl.

Myotis myotis (Chiroptera, Vespertilionidae): hmyzozravy netopyr s generali-
zovanou dentici, typickymi tribosfenickymi molary a kompletni sadou unicuspid-
nich zubt. Mikroarchitektura sklovinového plasté byla podrobné zkoumana (Spou-
til et al., 2010), ziskané poznatky byly Siroce diskutovany v kontextu obecngch
charakteristik tribosfenického molaru (Hordcek & Spoutil, 2012). Schmelzmuster
konstatovany u tohoto druhu lze pouzit jako vychozi srovnavaci platformu cha-
rakterizujici zakladni sklovinové charakteristiky tribosfenického molaru.

Talpa europaea (Eulipotyphla, Talpidae): zéstupce bazalni skupiny recentnich

hmyzozravci, kompletni dentice s typickymi tribosfenickymi molary. Zakladni
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charakteristiky sklovinového plasté jsou referovany (von Koenigswald, 1997D).

Erinaceus concolor (Eulipotyphla, Erinaceomorpha, Erinaceidae): zastupce
odvozené skupiny recentnich hmyzozravct s vyraznou euthenomorfizaci stolicek,
tendenci k bunodontizaci hrbolkt a redukeci skusnych hiebenti. Zakladni charak-
teristiky sklovinového plasté jsou referovany von Koenigswald (1997a).

Echinops telfairi (Afrosoricida, Tenrecidae): ekologicky ekvivalent jezkovitych
ve skupiné s typickymi zalambdodontnimi moléary. Informace o mikromorfologii
sklovinového plasté této skupiny zcela chybi.

Rousettus aegyptiacus (Chiroptera, Pteropodidae): zastupce kalomntu, jediné
skupiny letount, jejiz stolicky zcela postradaji stopy tribosfenického rozvrhu. Mi-
kromorfologie skloviny nebyla podrobné zhodnocena.

Soricidae, nejodvozenéjsi skupina Eulipotyphla, s dvojitym celistnim kloubem
a radikalni pfestavbou dentice (prostorné tribosfenické stolicky s hypoconem, ex-
trémné zvétsené klestovité prvni fezdky) je reprezentovana zastupci t¥i odlisnych
linii.

Crocidura leucodon (Eulipotyphla, Soricomorpha, Soricidae, Crocidurinae):
zastupce bélozubkovitych, skupiny s hakovitymi fezaky, bez zubni pigmentace,
s fadou odvozenych znak metabolické a reprodukéni biologie. Mikromorfologie
skloviny nebyla studovana.

Sorex araneus (Eulipotyphla, Soricomorpha, Soricidae, Soricinae, Soricini): no-
minotypicky pfedstavitel skupiny s generalizovanou dentici, disponovanou k Siro-
kospektré predaci véetné drobnych bezobratlych (prodlouzena unicuspidova fada,
zmnozené hroty na st¥izné hrané spodniho fezaku). Spicky zubi s intenzivni er-
venou pigmentaci implementaci Fe*™ do zubni skloviny (Kozawa et al., 1988b;
Wen & Paine, 2013)

Beremendia fissidens (Eulipotyphla, Soricomorpha, Soricidae, Soricinae: Bla-
rinini): robustni fosilni forma reprezentujici rejsky specializované na predaci velké
a silné chitinizované koristi. Masivni zuby s intenzivni temné rudou pigmentaci
hrotti, hakovité fezdky s hlubokym medidlnim kanalkem odvadéjicim exkret je-
dové slinné 7lazy (Cuenca-Bescés & Rofes, 2007; Rofes & Cuenca-Bescds, 2009;
Furié et al., 2010; Ligabue-Braun et al., 2012). Mikrostruktura skloviny nebyla

studovana.
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Pro vyzkum struktury skloviny byl pouzit material ze sbirek katedry zoologie
Prirodovédecké fakulty Univerzity Karlovy. U zvolenych taxond byly zkoumény
stolicky M1 a tezaky il.

Zuby byly vyjmuty z Celisti, o¢istény a zdokumentovany na stereolupé Olym-
pus SZX 12. Déle byly odvodnény vzestupnou ethanolovou fadou (60 %, 70 %
a 96 %), odmastény v acetonu a umistény do pryskyfiénych blocki. PouzZita byla
viceslozkova pryskyfice ,,Spurr® firmy SPI CHEM™. Jeji vysledné sloZeni viz
Tab. 2.1. Polymerizace pryskyfice probihala 48 hodin pii 80°C. Testovana byla
také komercni kiistalova pryskytice (Gedeo), ale jeji vlastnosti nebyly pro elektro-
novou mikroskopii vhodné. Pii jejim pouziti se nedosahovalo dostatecné ostrosti
obrazu.

Stolicky byly brouseny v buko-lingualni roviné, tak aby vybrus protinal hlavni
hrbolky zubu (vzdy dvojice: paraconus — protoconus a metaconus — hypoconus).
Vybrusy byly provadény ru¢né€ na brusném smirkovém papiru nékolika stupni
hrubosti. Pro odbrouseni prebytecného materidlu papir typu 300 a pro jemné
dobrouseni na pozadovanou pozici a vylesténi povrchu vybrusu papir typu 2500.
Pro lesténi vybrusu byla testovana také technika vyuziti sklokeramické desky
a karborundového prachu (SiC), ale dochazelo k pfilisnému zanéSeni brousené
plochy zrnicky prachu. Obrousené blocky byly opét zdokumentovany na stereo-
lupé Olympus SZX 12.

Vylesténé vybrusy byly o¢istény, omyty ethanolem (96%) a acetonem a leptany
3% kyselinou chlorovodikovou (HCI) po dobu 5-14s (v zavislosti na zkoumaném

taxonu).

24
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zkratka chemicky nazev mnozstvi
ERL 4206 dioxid 4-vynilcyklohexenu 3,33¢g
DER 736  dipropylenglykol + epichlorohydrin 2,33¢g
NSA nonenylsukcinanhydrid 8,66 g
DMAE dimethylaminoethanol 0,13g

Tabulka 2.1: Celkové mnozstvi a slozeni epoxidové viceslozkova pryskyfice ,,Spurr” firmy
SPI CHEM™ pouzité pro zalévani zubti. Navody a dalsi informace viz http://www.

2spi.com/catalog/chem/instructions_spurr_kits.html.

Takto pripravené preparaty byly vysuSeny a pozlaceny v Laboratori elek-
tronové mikroskopie Prirodovédecké fakulty UK podle standardniho protokolu
a déle zpracovavany na rastrovacim elektronovém mikroskopu JEOL JSM-6380LV
(SEM) tohoto pracovisté. Jednotlivé vybrusy byly plné dokumentovany pfi
zvétSeni 250 nebo 500x (10-40 snimkt na jeden vybrus), detaily struktury sklo-
viny byly potizovany pri zvétseni 2000x v podobé sloupcti skloviny na predem
uréenych pozicich, obvykle na bazi, stfedu a vrcholu hrbolku (1-11 snimkd na
jeden sloupec skloviny).

Pofizend obrazova dokumentace byla déle zpracovavana (skladdna a ofeza-
véna) v programu Adobe Photoshop CS5.

Na jednotlivych fezech byly deskriptivné a metricky zohlednovany nasledujici
charakteristiky: (a) sklovinovy typ (aprismaticka, prismaticka, sloupcovita, lami-
narni), (b) tvar prismat a prismaticky typ (kategorie 1, 2, 3 sensu Boyde (1976);
von Koenigswald & Sander (1997b)), (c) prostorové usporadani prismat a jejich
orientace (radidlni, tangencidlni apod.), (d) relativni podil IPM a (e) charakter
jejiho uspotadani, (f) zmény mikrostruktury skloviny v pribéhu amelogeneze (ve
sméru EDJ-OES) a (g) prostorova distribuce piislusnych charakteristik v rdmci
zubu.

Pro charakteristiku smérovych odchylek pribéhu prismat od zakladnich rovin
jsou pouzivany pojmy inklinace a deklinace: inklinaci je minén odklon v roviné
pfi¢ného fezu od roviny kolmé k EDJ — spojnice EDJ-OES (o pozitivni inklinaci

hovotime pfi odklonu smérem k hrotu, resp. skusnému hiebenu, o negativni pii
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odklonu smérem opac¢nym), deklinaci pak odklon od roviny EDJ kolmé na rovinu
pri¢ného tezu.
gramu tpsDig2 (http://life.bio.sunysb.edu/morph) na snimcich z elektrono-

vého mikroskopu pfi zvétseni 2000 x .


http://life.bio.sunysb.edu/morph

Vysledky

Deskriptivni charakteristiky sklovinového plasté jednotlivych modelovych
druhtt jsou shrnuty v doprovodnych textech Tabuli I-XVIII, které pro vSechny
jednotlivé modelové druhy poskytuji synoptickou obrazovou ilustraci pomért na
standardizovanych pri¢nych fezech zkoumanych zubt. Vybér fezti demonstruje
poméry na hlavnich strukturnich elementech tribosfenického zubu (paraconus —
paracrista, protoconus — protocrista, metaconus — metacrista a hypoconus — ta-
lonové oblast). Poméry v dalsich ¢astech zubu (dno fossy, stylarni oblast atd.)
a charakteristiky prostorovych zmén sklovinového plasté mimo roviny strandardi-

zovanych ezl jsou komentovany v navazujicich textovych blocich této kapitoly.

27
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Myotis myotis

Tabule I: Struktura sklovinového plasté zubt netopyra velkého (Myotis myotis). Pie-

vzato z nepublikovanych materialéi k Hord¢ek & Spoutil (2012).
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TABULE I: Sklovinovy plast zubt netopyra velkého (Myotis myotis),
M1, P2 a P4. (1) — okluzni fez M1: zfetelna heterotopie v sile sklovinového plasté
s charakteristickym zesilenim v konvexnich sténach hlavnich hifebenti a masivni
radialni sklovinou v oblasti stylarniho ektoflexu. Pties tuto heterotopii je sklo-
vina v celém zubu jednotna co do prismatického typu i prismatického vzoru — jde
o dusledné radialni prismata typu 3 sensu von Koenigswald & Sander (1997b).
V silné skloviné konvexnich stén hiebent je zfejmy pomérné vysoky podil IPM
a silna vrstva aprismatické skloviny s vyraznou laminarni vrstevnatosti na povrchu
plasté (2). (3) — pfiény fez na spojnici paraconus — protoconus: konvexni stény
obou hfebentl nesou shodné velmi silnou radialni sklovinu, avsak vyrazné se od-
lisuji sklonem prismat naznacujici odlisSnou pozic¢ni historii obou hroti a vyrazny
lateralni pohyb paraconu v zévéru amelogeneze. (4) — okluzni fez unicuspidem P2
a (5) pfi¢ny Fez molarizovanym unicuspidem P4 ukazuji shodné silnou radialni
sklovinu s nizkym podilem IPM a vyraznou pozitivni inklinaci vychylujici sklon
prismat smérem k hrotu zubu, na P4 pak rovnéz zietelny rozvoj cingularnich

vybézki se zménou inklinace prismat.
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Tabule II: Struktura sklovinového plasté na pfiéném fezu zubem M1 krtka obecného

(Talpa europaea) na trovni parastyl (preparacrista) — protoconus.
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TABULE II: Sklovinovy plast M1 krtka (Talpa europaea), pFi¢ny Fez
na arovni parastyl (preparacrista) — protoconus. Shodné s modelovym vzo-
rem je ziejmé zesileni plasté na konvexnich (2, 7) a zeslabeni na konkavnich sté-
nach (4, 9) az po absenci skloviny na konkavni hrané preprotocristy (3). S vy-
jimkou cingularni oblasti je sklovina dtsledné radialni s prismaty typu 2 (sensu
Boyde (1976); von Koenigswald & Sander (1997b)) s velmi nizkym podilem IPM
a pomeérné silnou vrstvou povrchové aprismatické skloviny v centralnich ¢astech
konvexnich stén obou hiebenii (2, 7). Napadné silné je sklovina v apikdlni ¢asti
preparacristy (8) s vyraznou zménou deklinace prismat v zavéru amelogeneze ziej-
mou v celé oblasti paraconalniho komplexu (5-8), tj. véetné prostoru fossy (5, 6)
naznacujici vyssi intenzitu amelogeneze a distalni posun v jejim zavéru. V cingu-
larni oblasti (10) je patrny nediferencovany vyvoj se sloupcovitou aprismatickou
sklovinou odpovidajici ancestralnimu typu synapsidni skloviny (SCE sensu Cle-
mens (1997)).
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Talpa, M1

Tabule III: Struktura sklovinového plasté na pricném fezu zubem M1 krtka obecného

(Talpa europaea) na tirovni metaconus — postprotocrista.
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TABULE III: Sklovinovy plast M1 krtka (Talpa europaea), pfiény fez
na urovni metaconus — postprotocrista. Heterotopie sily plasté v oblasti me-
taconu dosahuje extrémni irovné — konvexni sténa nese sklovinu s mocnosti pres
140 um (4, 5), konkdvni sténa (metaconalni fovea) je kryta sloupcovitou aprisma-
tickou sklovinou, strukturné odpovidajici SCE dosahujici mocnosti pouhych 3 um
(7). Shodné s paraconalnim komplexem jde o dusledné radialni sklovinu prismatic-
kého typu 2 s vyrazné diferencovanymi pochvami, podil IPM je vSak vyrazné vyssi,
zejména v apikalni ¢asti stény (5, 6). Vyraznéjsi je i rozpad prismatické struktu-
race a povrchova vrstva aprismatické skloviny v centralni ¢asti stény (5). Pomérné
silné sklovina je i v oblasti metastylu (8, 9), prismata jsou ovSem jen nekompletné
diferencovana, v bazalni ¢asti (9) odpovida sklovina spise SCE vzoru. Patrné
je rovnéz vyrazna zména inklinace (srovnej 8 a 9). Zfetelné odlisné je uspora-
dani skloviny v oblasti protoconu (1-3): prismata jsou vyrazné silnéjsi (4,5 um vs.
2,8 um v metaconalnim komplexu) a odpovidaji spiSe typu 3 sensu Boyde (1976);

von Koenigswald & Sander (1997b), rovnéz podil IPM je zde zfetelné nizsi.
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Tabule IV: Struktura sklovinového plasté na pri¢ném fezu zubem M1 jezka vychodniho

(Erinaceus concolor) na Grovni postparacrista — postprotocrista.
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TABULE IV: Sklovinovy plast M1 jezka (Erinaceus concolor), pfi¢ny
fez na arovni postparacrista — postprotocrista. Euthenomorfni modifikace
tribosfenického vzoru s vyrazné omezenou heterotopii sklovinového plasté. Zesla-
beni skloviny na konkéavnich sténach hiebenti je patrné pouze v apikalni oblasti
protocristy (4). Konkavni sténa paracristy (paraconalni fovea) je naopak kryta
v celé plose velmi silnou sklovinou (9, 10). Ta m4 stejné jako sklovina konvexni
stény protoconu (2, 3) charakter kompaktni prismatické skloviny typu 3 s plochym
tvarem prismat a pomérné velky podilem IPM, patrna je pritomnost multiseri-
alnich HSB (9). Na rozdil od protoconalni stény, kde je patrné silnd pozitivni
inklinace (2, 3), nasvédéujici vyraznému apikalnimu rastu primordia v této ob-
lasti, inklinace v oblasti fovey je spiSe negativni (9) — embryondlni diferenciace
v této oblasti je zjevné soustfedéna spise do soubézného zesilovani sklovinového
plasté. Zcela odlisny a vysoce specificky je charakter sklovinového plasté oblasti
konvexni stény paraconu a fossy (5-8). Napadné je zde predevsim velmi kom-
paktni organizace radidlnich prismat (typu 2) s uniseridlnimi interprismatickymi
pochvami a zfetelnymi anastomdzami v zavéru amelogeneze, ptedevsim v apikalni
oblasti paraconu (8). Ve dné fossy je zavér amelogeneze charakterizovan vyraznou
zménou deklinace (lateralni posun indikujici rozsifovani primordia v této oblasti)
i zménou charakteru prismat (typ 3) a zvysSenim podilu IPM. Povrchové vrstva
aprismatické skloviny je obecné jen velmi slaba (2-3 um), ponékud silnéjsi je pouze
v oblasti fossy (7-15pm) — (5-7).
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Rousettus

"
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Tabule V: Struktura sklovinového plasté na pricném fezu zubem M1 kaloné egyptského

(Rousettus aegyptiacus) na Grovni paraconus — protoconus.
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TABULE V: Sklovinovy plast M1 kaloné (Rousettus aegyptiacus),
pri¢ny Fez na urovni paraconus — protoconus. Vnéjsi morfologie stolicky ka-
loné je zcela odlisna od tribosfenického vzoru, predstavuje miskovity utvar s okra-
jovymi hranami na bukalni a palatalni sténé korunky, homologizace jednotlivych
struktur s topografickymi jednotkami tribosfenického vzoru je obecné velmi ne-
jista. Dokumentovany fez, vedeny v mesialni tfetiné zubu, ukazuje masivni zesileni
skloviny lateralnich stén jak v bukalni (paracondlni?) oblasti (2, 3), tak v palatalni
(protoconélni) ¢asti korunky (7), dosahujici zde mocnosti 180-200 pm. V celém
plasti jde vSak striktné o radialni sklovinu prismatického typu 3 s pomérné vy-
sokym podilem IPM, histologicky odpovidajicim pomérim u netopyra s tribosfe-
nickymi stolickami (srv. TABULE I). V centrédlni ¢ésti stén je patrna i povrchova
vrstva aprismatické skloviny (2, 4, 7). V oblasti protoconélni hrany je dobfe pa-
trné i zeslabeni, resp. absence, skloviny na vnitinim okraji hrany odpovidajici
konkavni sténé protocristy (6). Ponékud odlisna je stavba skloviny v oblasti fossy

(4, 5) s kompaktnim uspofadanim prismat a redukei IPM.
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Echinops

N

Tabule VI: Struktura sklovinového plasté na pri¢ném fezu zubem M1 bodlina Telfairova

(Echinops telfairi) na Grovni paraconus — protoconus.
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TABULE VI: Sklovinovy plast M1 tenreka (Echinops telfairt), p¥i¢ny
fez na Grovni paraconus — protoconus. Pfes zna¢né odlisSnosti v topografické
stavbé zubu (absence metaconalniho komplexu, nizka diferenciace protoconu) vy-
kazuje zalambdodontni stolicka tenreka v usporadani sklovinového plasté jisté
shody s poméry u forem s dilambdodontnim tribosfenickym vzorem. V prvni fadé
je zrejmé masivni zesileni skloviny na konvexni sténé paracristy dosahujici zde
mocnosti az 360 pm (4). Paraconélni fovea, predstavujici podstatnou ¢ast okluz-
niho povrchu zubu, je kryta jen slabou vrstvou aprismatické skloviny mocnosti
8-15 um (8), prechazejici ve strmé konkavni sténé paracristy do ndpadné lamino-
vané série s mocnosti 30-35 um (6, 7). Vyrazna laminace je patrna i v pomérné
silné vrstvé povrchové aprismatické skloviny v prostoru protoconalniho komplexu
a fossy (2, 3) a ve stylarni oblasti (10). Stavba aprismatické skloviny ve dné
fovey (8) a na bézi korunky (1, 11) je sloupcovita, ramcové odpovidajici SCE.
S témito vyjimkami tvorii sklovinovy plast typicky prismaticka radialni sklovina,
jejiz histologicka stavba vykazuje vSak mimoiadné vyraznou heterotopii. Stylarni
oblast kryje sklovina s prismatickym typem 3 a vysokym obsahem IPM bez vy-
raznéjsich znamek amelogenetickych pohybt (9, 10). Protoconélni komplex véetné
fossy nese velmi kompaktni radialni sklovinu prismatického typu 2 s lamelarnimi
interprismatickymi pochvami zcela bez znamek inklinace a lateralnich pohybt
(2, 3). Konvexni sténa paracristy (4) vykazuje ovSem velmi ¢lenitou a komplexni
stavbu: (a) zhruba t¥i ¢tvrtiny mocnosti tvori bazalni komplex kompaktni prisma-
tické skloviny typu 2 s lamelarni IPM, histologicky odpovidajici skloviné protoco-
nalniho komplexu, zde ovsem s diisledné tangencialnim pribéhem prismat. Tato
situace naznacuje excesivni palatalni expanzi paraconalniho komplexu v pribéhu
podstatné ¢asti zubni morfogeneze. (b) Zavérecnou fazi amelogeneze vsak charak-
terizuje produkce radidlni prismatické skloviny typu 3 plynule pfechazejici do (c)
sekrece kompaktni povrchové aprismatické skloviny, zde bez laminarni struktu-

race.
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Crocidura, M1

Tabule VII: Struktura sklovinového plasté na pficném fezu zubem M1 bélozubky

bélobiiché (Crocidura leucodon) na tirovni paraconus — protoconus.
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TABULE VII: Sklovinovy plast M1 bé&lozubky (Crocidura leucodon),
pri¢ny fez na urovni paraconus — protoconus. Heterotopie sily skloviny
plné rozvinuta, konvexni stény se silnou sklovinou (paraconus 80 um, protoconus
140 um), konkavni hrany bez skloviny. V ramci celé korunky vykazuje sklovina
shodné histologické charakteristiky: jde o velmi kompaktni prismatickou sklovinu
s uniseridlnimi pochvami takika bez IPM. Prismata jsou vyrazné lamelarni, na
prifezu asymetrickd (1-2 umx5-12 um) s charakteristikami prismatického typu
1 sensu Boyde (1976); von Koenigswald & Sander (1997b), vyjimkou je pouze
povrchova série v centru stény protoconu (8), kde se objevuji prismata kruhového
prifezu (4-6 pm) odpovidajici prismatickému typu 3. Sklovinovy plast konvexnich
stén charakterizuje ndpadné zména orientace prismat v pribéhu amelogeneze. Vy-
chozim typem je sklovina s prismaty tangencialni orientace. Ve sténé protoconu
tvori témér dvé tietiny celkové mocnosti, sklon prismat vykazuje extrémni dekli-
naci, pfi¢na osa prismat je tak takika rovnobé&zné s rovinou EDJ (8). Deklinace
se smérem k hrané hiebene snizuje (7), v zesilené centralni sténé amelogeneze po-
kracuje pfechodovou fazi s rozpadem lamelarni struktury prismat a zménou ame-
logeneze tstici do produkce radidlni skloviny prismatického typu 3 v jejim zavéru
(8). Ve sténé paraconu (5) vykazuje bazalni tangencialni sklovina vyrazné nizsi
deklinaci, orientace prismat je takika shodna s rovinou fezu s mirnou pozitivni in-
klinaci (ohyb do apikalniho sméru). Nejvyssi mocnosti (60 pm) dosahuje na hrané
hiebenu (4), smérem k bazi je pak zfejma plynuld zména orientace prismat na
husté radialni usporadani s vysokou hustotou prismat a cetnymi anastomézami
(5). Tento typ skloviny, charakterizujici zavérecnou fazi amelogeneze kryje béazi
stény a dno fossy (6). Setkdvame se s nim i na hrané parastylu (3) a v povrchové
vrstvé stény parastylu, kde navazuje na prevladajici bazalni tangencialni sklovinu
s vyraznou inklinaci (2). Povrchovy pokryv aprismatické skloviny je omezen pouze

na sténu protoconu a dosahuje jen nepatrné mocnosti (pfiblizné 2 pm).
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Crocidura, M1

Tabule VIII: Struktura sklovinového plasté na pri¢ném fezu zubem M1 bélozubky

bélobiiché (Crocidura leucodon) na trovni metaconus — hypoconus.
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TABULE VIIIL: Sklovinovy plast M1 bélozubky (Crocidura leucodon),
pri¢ny Fez na urovni metaconus — hypoconus. Sténa a hrana metaconalniho
komplexu (3, 4), nejvétsi struktury zubu, vykazuji uspofadani skloviny ramcové
odpovidajici pomériim na protoconu (srv. TABULE VII): kompaktni tangenciélni
sklovina prismatického typu 1 jako vychozi typ (jediny na hrané hiebene — 3),
ve sténé (4) doplnény o navazujici pfechodovou vrstvou s rozpadem lamelarni
struktury a nasledné ukladanou radialni sklovinu s vysokym podilem IPM v zavéru
amelogeneze. Analogicky, smérem k bézi stény (5) prechézi prechodova vrstva do
husté radidlni skloviny, souvisle pokryvajici dno talonu (6, 7). Podobna sekvence
je zfejmé 1 v pokryvu konvexni sténu hypoconu (8): bazalni tangencialni sklovina
prechézi v zavéru amelogeneze do anastomozujicich radialnich prismat prekrytych
slabou (ca 2 pum) vrstvou povrchové aprismatické skloviny. Metaconalni fovea je
bez sklovinového krytu, sténu metastylu (1, 2) pokryva slaba (ca 15 um) vrstva

prismatické skloviny typu 3.
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Sorex, M1

Tabule IX: Struktura sklovinového plasté na pficném fezu zubem M1 rejska obecného

(Sorex araneus) na urovni paraconus — protoconus.
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TABULE IX: Sklovinovy plast M1 rejska (Sorex araneus), pfi¢ny Fez
na urovni paraconus — protoconus. Heterotopie sily skloviny plné rozvinuta,
konvexni stény se silnou sklovinou, konkavni hrany bez skloviny. Ve shodé s po-
meéry u Crocidura leucodon je tprava skloviny v ramci celého zubu jednotna,
prevlada prismaticky typ 1 s vyraznou lamelarni strukturaci, takika bez IPM.
V orientaci prismat a postupem amelogeneze se ovsem poméry obou druhti radi-
kalné odlisuji. Vychozi usporadani, kterd nachazime v bazalni ¢asti sklovinového
plasté nad EDJ, je u Sorex araneus husta radialni sklovina, ktera kryje v pomérné
znacné mocnosti (ca 50 um) rovnéz dno fossy — zde s velmi tzkymi uniserialnimi
prismaty (Sifka ca 1 mikrometr) a s ¢etnymi anastomézami (4, 5). Ve sténach i hra-
nach konvexnich stén (2, 3, 7, 8) tvoii tato bazalni vrstva zhruba tfetinu mocnosti
a plynule prechéazi do stfedové polohy tangencialni skloviny s nevyraznou dekli-
naci na protoconu (8) vzrustajici apikdlnim smérem (7), resp. silnou deklinaci
nasvédéujici lateralnimu pohybu na paraconu (2, 3). Uvedena stfedovd poloha
prechézi plynule do vrstvy kompaktni sklovinové hmoty bez prismatické struk-
turace charakterizované zelezitou mineralizaci, jez proptijcuje prislusnym castem
zubu typické Cervené zbarveni (2, 3, 7, 8). Baze korunky (sténa parastylu a baze
protoconalniho komplexu) je kryta lamelarni sklovinou tangencialni orientace s ne-

vyraznou deklinaci a zfetelnou vrstvou povrchové aprismatické skloviny (1, 9).
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Tabule X: Struktura sklovinového plasté na pficném fezu zubem M1 rejska obecného

(Sorezx araneus) na trovni metaconus — hypoconus.
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TABULE X: Sklovinovy plast M1 rejska (Sorex araneus), pfiény Fez
na urovni metaconus — hypoconus. Silny sklovinovy plast konvexni stény
metaconidového komplexu (100 um), metaconalni fovea bez skloviny, v cingularni
bézi s nediferencovanou sloupcovitou sklovinou (typu SCE) mocnosti 10 pm (1, 2).
Shodné s poméry paraconu (TABULE IX) apikalnim smérem prechodova poloha
s rozpadem lamelarni struktury prismat mizi, hranu metacristy (3) charakterizuje
ostré rozhrani bazalni radialni skloviny a aprismatické kompaktni skloviny s zele-
zitou mineralizaci. V centralni ¢asti stény (4) dosahuje tato povrchova vrstva vice
neZ poloviny celkové mocnosti sklovinového plasté. Smérem k béazi stény (5) mizi,
dno talonu (6) je kryto radialni sklovinou s rozptylenou IPM, s inklinaci prismat
k hiebenu hypoconu, analogicky jako na jeho palatalni sténé (7), kde bazélni ra-
dialni sklovina je prekryta povrchovou vrstvou sloupcovité aprismatické skloviny,

ktera pokryva i palatélni cinguldrni okraj hypoconalniho komplexu (8).
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Tabule XI: Struktura sklovinového plasté na pri¢ném fezu zubem M1 druhu Beremendia

fissidens na Urovni paraconus — protoconus.
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TABULE XI: Sklovinovy plast M1 rejska (Beremendia fissidens),
pri¢ny fez na urovni paraconus — protoconus. Heterotopie sily skloviny
plné rozvinuta, konvexni stény se silnou sklovinou, konkévni hrany bez skloviny.
Sklovinovy plast konvexnich stén dosahuje znaéné mocnosti (paraconus 280 pm,
protoconus 350 um), v zdkladnich rysech odpovida pomérim u Sorex araneus (srv.
TABULE X), véetné prevladajiciho prismatického typu 1, diferenciaci jednotlivych
histologickych typt skloviny i komplexitou jejich prostorového usporadani vsak
poméry jinych srovnavanych forem vyrazné prekracuje. Prismata bazalni radi-
alni skloviny jsou dusledné oddélena, bez anastomédz, zmeéna jejich orientace na
rozhrani prechodové zény (deklinacni stoceni 90°) je velmi ostrd, nicméné bez
preruseni kontinuity jednotlivych prismat (4). Zména orientace prismat bazalni
vrstvy je patrnd i ve sklovinovém plasti bukalni stény parastylu (2, 3). Oproti pa-
raconu i protoconu jsou zde vSak vyrazné Sirsi mezery mezi jednotlivymi prismaty,
jejich vyplii ma tu charakter nikoliv rozptylené uniserialni IPM (jako v piipadé
paraconu a protoconu — 4, 6, 7), ale lamelarnich prismat tangencialniho pribéhu.
Strukturné odpovida toho usporadani zakladnimu dekusa¢nimu vzoru uniserialni
HSB sensu von Koenigswald & Sander (1997a); Martin (1997). Tendence k to-
muto usporadani bazalni radialni skloviny jsou zfejmé i v zeslabeném sklovinovém
krytu mesialniho okraje fossy (5).

Ptrechodova vrstva kompaktni tangencialni skloviny ve stfedové poloze stén
paraconu a protoconu (4, 6) je charakterizovana ostfe oddélenymi prismaty typu
1 téméf kruhového prifezu (primér 2-3 um), takika bez IPM, na protoconu
s Cetnymi lateralnimi anastomdzami (6). Na tuto polohu nasedd pomérné ostie
komplex rozvolnénych lamelarnich prismat tangencialniho pribéhu (vyrazné pro-
tahlého prufezu: 2-3 um x 10-50 um) s Cetnymi vicesmérnymi anastomdzami,
tvorici svrchni tfetinu sklovinového plasté konvexnich stén. Desintegrace pravi-
delné prismatické struktury v této zéné souvisi patrné s masivni zelezitou mi-
neralizaci, ktera je zdrojem velmi intenzivni pigmentace konvexnich stén zubu.
Na nepigmentovanych spodnich tisecich stén tato poloha zcela chybi (7), zatimco
v urovni hran pfislusnych hiebent mizi prechodova stfedni poloha. Sklon prisma-
tickych lamel na protoconu se napadné lisi od pomeérii paraconu extrémni deklinaci
naznacujici vyrazny lateralni pohyb primordia protoconu v pribéhu amelogeneze

této polohy. Nevyrazna poloha povrchové aprismatické skloviny je patrna ve sténé
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paraconu (4) a v oblasti hrany parastylu (3), ve sténé protoconu chybi. Cingularni
béze zubu (1, 8) nese nediferencovanou sloupcovitou sklovinu plynule pfechézejici

do bazalni radidlni skloviny stény protoconu, resp. parastylu (2, 7).
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TABULE XII: Sklovinovy plast M1 rejska, Beremendia fissidens,
pri¢ny fez na urovni metaconus — hypoconus.

Usporadani sklovinového plasté metaconu odpovida situaci popsané vyse
(TABULE XI) u paraconu, metaconélni fovea je bez sklovinového krytu. Ve spod-
nim useku konvexni stény (4) takika chybi pfechodovd poloha tangencialnich
prismat, povrchova vrstva aprismatické skloviny vykazuje histologické charakte-
ristiky SCE. Velmi specifickou architekturu vykazuje pomérné silny (60 um) sklo-
vinovy plast mesidlniho okraje talonu (5): bazalni radialni prismata s dramaticky
se ménici inklinaci prechazeji do polohy slozité zprohybaného komplexu uniseri-
alnich HSB s dokonalou diferenciaci jednotlivych prismat a pravidelnou dekusaci
alternujicich prismatickych jednotek. V trovni svrchni tfetiny plasté naseda na
tuto polohu pomérné ostie agregace tizkych radialnich prismat s ¢etnymi anasto-

moézami a zvySenym podilem rozptylené IPM.
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Crocidura, il

Tabule XIII: Struktura sklovinového plasté na pricném fezu zubem il bélozubky bélobfi-

ché (Crocidura leucodon) v irovni centralni ¢asti korunky.
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TABULE XIII: Sklovinovy plast il bé&lozubky, Crocidura leucodon,
priény fez v urovni centralni ¢asti korunky. Héakovity zub Siroce rhom-
boidniho prifezu se silnou sklovinou na ventralni a labialni sténé (45-60 pm) na
ventrolingudlni hrané korunky ptechazejici ostrym zizenim (3) do slabé skloviny
lingualni stény. Lingualni sténa (4) je kryta tenkou vrstvou skloviny (8-25 pm),
plynule se zeslabujici smérem k Siroké okluzni facii zubu (1, 6), kde je sklovinovy
kryt omezen na neztetelny film aprismatické skloviny (ca 2-3 um). Stf¥izna okluzni
hrana zubu je tak charakterizovana silnou sklovinou na labidlni sténé a funkcéni
absenci skloviny na lingudlni facii hrany (6). Sklovina je prismatickd, pomérné
hustéa, prismatického typu 1, s dosti vysokym podilem IPM, jejiz krystality jsou
orientovany pii¢né k pribéhu prismat (3) seskupenych na linguélni sténé do sou-
vislych lamelarnich prismat tangencidlni orientace (2). V oblasti zdhybu a na
ventralni strané zubu (3, 4) vykazuji prismata jednoznacné radialni pribéh, na
labidlni sténé prevlada tangencidlni orientace (5) s vyraznym nartstem inklinace
smérem ke stfizné hrané zubu (6).

Na ventralni strané zubu je v povrchové tietiné plasté patrny prechod od
prismatické organizace k sloupcovitému aprismatickému uspoiradani (4), prechéze-
jicimu v oblasti zahybu (3) do souvislé povrchové polohy kompaktni aprismatické

skloviny (5-10 pm).
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Crocidura, il

Tabule XIV: Struktura sklovinového plasté na p¥icném fezu zubem il bélozubky bélobfi-

ché (Crocidura leucodon) v trovni $pi¢ky zubu.
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TABULE XIV: Sklovinovy plast il bé&lozubky, Crocidura leucodon,
priény Fez v tirovni $picky zubu. Spicka zubu je Siroce thomboidniho priifezu,
oproti stfedni casti je sklovina na ventralni a labiomesialni sténé vyrazné zesi-
lena (50-80 um). Naopak na linguélni a okluznim povrchu zubu je sklovina oproti
centralni ¢asti zubu zfetelné zeslabena (8-15pum). Histologicky je sklovina ze-
silené Casti plasté oproti centralni c¢asti zubu charakterizovana nizsim podilem
IPM a celkem jednotnou stavbou, jde o husté usporadana lameldrni prismata
typu 1, smérem k povrchu Siroce anastomozujici a prekryta povrchovou vrstvou
kompaktni aprismatické skloviny (5-8 um). Na pfiéném prufezu je smér prismat
radiadlni v oblasti ventrolingualniho zdhybu a na ventralni ¢asti labialni stény,
v rdmci ni se vSak smérem ke stfizné hrané zubu smér prismat méni na tangenci-
alni, bez vyraznéjsiho nartstu inklinace ¢i deklinace. Toto usporadani naznacuje
pribézny labiomesialni pohyb primordia v pribéhu celé amelogeneze a zesileni

amelogenetické aktivity smérem k hrotu zubu.
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Tabule XV: Struktura sklovinového plasté na pii¢ném fezu zubem il rejska obecného

(Sorex araneus) v urovni centralni ¢asti korunky.
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TABULE XV: Sklovinovy plast il rejska, Sorexr araneus, p¥iény ez
v urovni centralni ¢asti korunky. Na pfi¢ném prufezu vykazuje zub vyrazné
nozovité usporadani s ostrou stfiznou hranou v okluznim prostoru, plynuljym
rozsifenim k axialni oblasti zubu na jejiz ventrolingualni bazi je patrné mirné
prohnuti zubniho povrchu s vyraznym sklovinovym zahybem. Ventralni (od sklo-
vinového zahybu) a labialni sténa zubu (5-7) je kryta velmi silnym sklovinovym
plastém (60-80 wm), sklovina na lingudlni sténé korunky (2, 3, 4) je vyrazné slabsi
(10-30 um) je v8ak v celém priibéhu souvisla, s vyjimkou ligualniho okraje st¥izné
hrany (1), kde sklovina chybi pfestoZze bezprostfedné pod timto tisekem je patrné
prekvapivé zesileni sklovinového krytu (2). Prismaticka organizace skloviny je na
lingudlni sténé jen nedplné naznacena, patrna je pomérné silnd (6-9 um) vrstva
povrchové aprismatické skloviny (2, 3, 4). Silny sklovinovy plast opacéné ¢asti zubu
(5, 6, 7, 1) mé naopak velmi komplikovanou stavbu. Amelogeneze za¢ina produkei
radialni skloviny typu 2 (tato bazalni vrstva odstupujici od EDJ dosahuje ovSem
mocnosti pouze ca 3-5um), zadhy prechazi vSak do formace lamelarni skloviny,
tangencialné usporadané, kterd ve ventralni ¢asti korunky (5, 6) vykazuje typicky
dekusacni vzor odpovidajici uniserialnim HSB. Lamelarni prismata stfedova po-
lohy pomérné plynule prechazi do volné radialni skloviny s ¢etnymi anastomézami,
ktera ve ventralni ¢asti labidlni stény zubu tvoii povrchovou tfetinu plasté (6).
Na ventralni strané korunky je v této poloze smérem k povrchu patrny vyrazné
se zesilujici anastomoézni efekt IPM a radialni prismatické usporadani prechazi do
silné povrchové vrstvy kompaktni sklovinové hmota s velmi nezietelné naznacenou
lamelarni stavbou (5). Apikdlnim smérem dochazi vSak v labidlni sténé k vymi-
zeni radialni skloviny a bazalni poloha lamelarni skloviny tangencialniho pribéhu
pribézné prechazi do kompaktni sklovinové hmoty bez patrné prismatické struk-
turace (7, 1). Tato poloha spojend se zelezitou mineralizaci tvoii zde vice nez

polovinu celkové mocnosti plaste.
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Tabule XVI: Struktura sklovinového plasté na pri¢ném fezu zubem il rejska obecného

(Sorex araneus) v Grovni $picky zubu.
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TABULE XVI: Sklovinovy plast il rejska, Sorex araneus, pri¢ny Fez
v urovni $pi¢ky zubu. Oproti stfedové ¢asti vykazuje hrot zubu vyrazné ro-
bustnéjsi stavbu — na priifezu je masivnéjsi, vyraznéjsi je sttedové vyklenuti lin-
gualni stény i bazalni sklovinovy zahyb. Rovnéz sklovina je zesilena, na ventralnim
okraji korunky dosahuje mocnosti 100 pm. V této oblasti (2) tvoii bazi sklovino-
vého plasté uniserialni HSB, tvorené pravidelné alternujicimi fadami radialnich
a tangencialnich prismat typu 1, navazujici stfedovou polohu charakterizuje pak
vymizeni tangencidlnich prismat a plynuld preména radialnich prismat na lame-
larni typ s anastomoézami. Pomérné ostrym prechodem v poloviné mocnosti plasté
prechazi tato poloha do polohy kompaktni skloviny s rezidualni radialni struktu-
raci, krytou zfetelnou vrstvou povrchové aprismatické skloviny (4-6 um). V api-
kalni ¢asti labidlni stény korunky (1, 5) maji prismata bazéalni dekusacni polohy
spiSe tangencialni prubéh, stiedova poloha je pak ziZena na prechodovou zénu
s vyraznou zmeénou deklinace na niz nasedd masivni kompaktni sklovina se Ze-
lezitou mineralizaci s rezidualni radialni strukturaci bez povrchové aprismatické
vrstvy. Podobné poméry vykazuje i ponékud slabsi (25—40 um) sklovinovy plast ve

ventralni ¢asti linguédlni stény zubu (3), ktery nese téZ temné rudou pigmentaci.
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Beremendia, il

Tabule XVII: Struktura sklovinového plasté na p¥icném fezu zubem il druhu Beremen-

dia fissidens) v urovni centralni ¢asti korunky.
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TABULE XVII: Sklovinovy plast il rejska, Beremendia fissidens,
priény fez v Grovni centrilni &asti korunky. Rezdk rodu Beremendia vy-
kazuje v riznych ohledech zfejmé shody jak s poméry u rodu Crocidura, tak So-
rez. S prvnim rodem jej spojuje celkovy tvar zubu a tvarové charakteristiky jeho
prifezu, s druhym rodem pak rdmcové shodné uspotfadani sklovinového plasté
a vyrazné podobny schmelzmuster sensu Clemens (1997); von Koenigswald &
Sander (1997a). Zietelnym rozdilem je tu vSak duslednéjsi odliSeni jednotlivych
sklovinovych typt dosahujici irovné nejodvozenéjsich usporadani v fezacich hlo-
davci. Jinou odlisnosti je skutec¢nost, ze s vyjimkou ostie ohrani¢eného 10 um siro-
kého tiseku s absenci skloviny na lingudlni strané stfizné hrany, je sklovinovy plast
velmi silny a rovnomérny nejen na labidlni a ventralni sténé (1, 5-7: 75-85 um),
ale i na linguélni sténé (2, 3, 4: 40-50 um). Na lingualni sténé se uplatiiuje vyrazné
lamelarni prismaticka sklovina tangencialniho usporadani, zhruba v poloviné vy-
sky plasté se vSak jeji charakteristiky méni: (a) v prostoru medidlniho kanalku
plynule ptechazi do radidlnich prismat typu 2 (2), (b) v oblasti konvexniho ohybu
lingualni stény (3) se vynofuji hustd radidlni prismata s ¢etnymi anastomdzami,
(c) v okluzni facii linguélni stény (4) se jako dominujici slozka vynofuji lamelarni
prismata kolmé na lamely bazalni vrstvy s pozitivni inklinaci, kde vystupuji v po-
dobé ne zcela integrované lamelarni IPM. Masivni sklovina ventralni a labialni
stény zubu vykazuje pfes konstantni mocnost sklovinového plasté v jednotlivych
tsecich nemalé strukturni odlisnosti: (a) Na ventralnim okraji medialniho kanalku
(1) je tvofena celkem homogenni masou husté prismatické skloviny s mirnou lame-
laci ve stfednim tiseku a ¢etnymi anastomézami v tiseku svrchnim, patrna je zde
rovnéz zietelnd vrstva povrchové aprismatické skloviny. (b) Schmelzmuster ven-
tralni hrany zubu charakterizuje nasledujici sekvence: vyrazna linie kompaktni
aprismatické skloviny na EDJ (ca 2 pum) — uniseridlni HSB lamelarnich prismat
tangencialniho prubéhu s dokonalou dekusaci (25 pm) — ostie prechazejici do husté
série lamelarnich prismat radidlniho usporadani (40 pm) s anastomdéznimi vyuisté-
nimi do kompaktni sloupcovité aprismatické skloviny typu SCE (10-15 um), pfe-
kryté vrstvou homogenni aprismatické skloviny (ca 3 um). (c¢) Sklovinovy plast
stfedové ¢asti labialni stény (6) vykazuje takika identicky schmelzmuster, s tim, ze
bazalni vrstva uniseridlnich HSB m4 jasné radialni uspotadani, zatimco navazujici

poloha lamelarnich prismat radidlniho pribéhu je zde organizovana v tangencial-
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nim sméru. Uvedend zména sméru prismat i bazalniho komplexu HSB nasvédcuje
posunu skovinotvorného orgénu apikdlnim smérem v pribéhu amelogeneze. (d)
Tomu odpovida i vyrazna pozitivni inklinace bazalnich poloh skloviny v oblasti
stfizného hiebene (5) — v plném rozsahu je tomu tak v pfipadé radidlnich prismat
odstupujicich od EDJ, organizace uniseridlnich HSB a lamelarnich prismat, jimiz
ve stfedu mocnosti plasté tato série prechazi do kompaktni aprismatické skloviny
s nezfetelnou lamelarni strukturaci, jejiz zelezita mineralizace nese intenzivni pig-

mentaci této ¢asti zubu.
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Tabule XVIII: Struktura sklovinového plasté na pficném fezu zubem il druhu Bere-

mendia fissidens v trovni $picky zubu.
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TABULE XVIII: Sklovinovy plast il rejska, Beremendia fissidens,
priény Fez v trovni Spicky zubu. Spicka zubu predstavuje velmi masivni
strukturu takika kruhového priifezu s vyraznym medialnim zafezem na lingualni
sténé. Napadné je vyrazné zesileni sklovinového plasté jak ve ventralnim a labial-
nim tseku (3-5: zde dosahuje mocnosti 115 pm), tak v lingualni sténé zubu (1, 2:
45-55 um). V obou ¢astech je zachovan schmelzmuster popsany na stfedové ¢asti
zubu (TABULE XVII), s tim, Ze v labidlni sténé piechézi stfedova poloha anasto-
mozujici radidlni skloviny bezprostfedné do mohutné polohy kompaktni aprisma-
tické skloviny s nezfetelnou radidlni strukturaci (a zelezitou mineralizaci), ktera
u apikalniho okraje (3) zaujimé takika tii ¢tvrtiny mocnosti plasté. Na lingualnim
okraji stfizné hrany (3) je zachovéan tsek bez sklovinového krytu o Sifce reduko-
vané zde na pouhé 3 um. Vyrazna pozitivni inklinace radialné uspoiradanych HSB
bazalni ¢asti plasté ventralniho okraje zubu (5) nasvédéuje amelegenetickym po-
hybim labiadlnim smérem v prvni poloviné amelogeneze, tj. rozsitfovani primordia

smérem k medidlnimu zarezu.
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3.1 Stav jednotlivych proménnych

U vSech zkoumanych forem s tribosfenickym usporadanim stolicek je zietelna
vyrazna heterotopie v sile sklovinového plasté. Charakteristické je zesileni na kon-
vexnich sténach hlavnich hiebent a zeslabeni (Talpa, Echinops) nebo uplna ab-
sence (Crocidura, Sorex, Beremendia) na konkavnich sténach.

Toto usporadani se se ztratou tribosfenického vzoru vytraci. Heterotopie sklo-
vinového plasté euthenomorfnich stolicek jezka (Erinaceus) je vyrazné omezena.
Zeslabeni skloviny na konkavnich sténach hrbolki je patrné pouze v apikalni ob-
lasti protocristy, jinak je sila skloviny srovnatelna se stavem na konvexnich sté-
nach. U miskovitych stolicek kaloné (Rousettus) jsou mirné zesilené vnéjsi stény
v palatalni i bukalni oblasti, vnitini stény a oblast fossy je ale také kryta relativné
silnou sklovinou.

Sklovinovy plast fezak zkoumanych forem je vyrazné zesilen na labidlni a ven-
tralni sténé. Lingudlni sténa je kryta tenkou vrstvou skloviny, kterda se smérem
k okluzni facii plynule ztencuje.

Ve sklovinovém plasti vSsech zkoumanych forem se uplatiiuje pritomnost roz-
vinuté prismatické skloviny, ktera je casto doprovazena sklovinou aprismatickou
obvykle vznikajici v zavéru amelogeneze. Aprismaticka sklovina je u stolicek pii-
tomna nejcastéji na bazi korunky, cingularni oblasti (Rousettus, Talpa, Echinops,
Sorex, Beremendia), ale 1 v oblastech konkavniho zeslabeni (Echinops, Talpa)
a u nékterych taxont ma sloupcovity charakter, rimcové odpovidajici ancestral-
nimu typu synapsidni skloviny (Talpa, Echinops, Sorex). Aprismaticka sklovina
je také pritomna v povrchové vrstvé sklovinového plasté (silné zastoupena u krtka
Talpa, obecné ale pfitomna u vSech zkoumanych taxont). Nejvétsi mocnosti ¢asto
dosahuje v centralnich ¢astech konvexnich stran hrbolkt (Myotis, Sorez).

Prismaticka sklovina zastoupena ve sklovinovém plasti vSech zkoumanych ta-
xonu je v zakladnim stavu radidlni (Rousettus, Talpa). Nejcastéji ma sloupco-
vity charakter (Myotis, Rousettus, Talpa), ale ve skloviné bélozubky (Crocidura)
je silné lamelarni. Lamelarné usporadana sklovina je v mensi mife zastoupena i ve
sklovinovém plasti dalsich taxont (Sorezx, Beremendia, Echinops). Kromé radial-
niho typu skloviny je u zkoumanych taxont zastoupena také tangencialni sklovina

(Crocidura, Beremendia, Sorez, Echinops), uniseridlni HSB (Sorex, Beremendia)
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a multiserialni HSB (Erinaceus).

Ve skloviné zkoumanych taxonti jsou zastoupeny vSechny tfi typy prismat.
U taxont Myotis, Rousettus a Erinaceus jsou pritomna velkd symetricka prismata
kruhového priifezu typu 3. Prismata radidlni skloviny krtka ( Talpa) jsou drobnéjsi,
nodularni a odpovidaji typu 2. Pro zastupce celedi Soricidae je charakteristicka
pritomnost prismat typu 1.

Relativni zastoupeni i orientace IPM ve sklovinovém plasti zkoumanych taxont
1isi (relativné vysoky podil u rodt Rousettus, Echinops a Erinaceus vs. minimalni

podil u roda Sorex, Crocidura, Talpa a Beremendia).
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3.2 Mezitaxonové srovnani

3.2.1 Chiroptera

Pfes extrémni odlisnosti v morfologii korunky zohlednénych zastupcu (Myotis
myotis, Vespertilionidae vs. Rousettus aegyptiacus, Pteropodidae) vykazuje stavba
skloviny piekvapivé velmi podobné charakteristiky: jde o radialni prismatickou
sklovinu se Sirokymi nodularnimi prismaty typu 3, pomérné velkym obsahem IPM
a vyraznou povrchovou vrstvou kompaktni aprismatické skloviny. V tribosfenic-
kém molaru Myotis myotis je velmi vyrazné patrna (a) organizac¢ni heterotopie
sily sklovinového plasté s absenci skloviny na konkavnich hranéch hiebent, v ob-
lasti fossy a fovey paraconu a metaconu, resp. se slabou vrstvou aprismatické
skloviny, naznacujici produkci skloviny v téchto oblastech pouze v zavérecném,
perierupénim tseku amelogeneze, (b) vyrazné rozdily mezi jednotlivymi hiebeny,
resp. strukturnimi moduly, tribosfenického rozvrhu ve sklonu prismat, naznacujici
jejich odlisnou pozi¢ni historii v pribéhu amelogeneze. U Rousettus aegyptiacus
je naopak patrnad prostorova homogenita vstupniho usporadani. Cela korunka je
kryta takika souvislou vrstvou velmi silné prismatické skloviny s vyraznym podi-
lem IPM, ktera v celém prifezu zubu vykazuje radiadlni usporadani bez patrnéjsich
zmén inklinace ¢i deklinace. Heterotopie sily sklovinového plasté je omezena pouze
na oblast medidlni hrany paraconu, kde v nevyrazném pruhu o siice ca 10 pum sklo-
vina chybi. Odvozené typy skloviny charakterizujici stolicky podobné morfologie

u jinych skupin (Rodentia) zde chybi.

3.2.2 Afrosoricida

Ve vice ohledech se zde setkdvame s extrémnim stavem znakid charakterizu-
jicich usporadani sklovinového plasté tribosfenického molaru. Expanse paraconu,
zatlacujici ostatni elementy korunky, je zde provazena extrémnim zesilenim kon-
vexni stény a absenci sklovinového plasté na podstatné casti povrchu korunky
v oblasti zvétsené paraconalni fovey. Povrchova vrstva, charakterizujici zavér ame-
logeneze je vSak na celé palatalni poloviné zubu, v oblasti hiebene paracristy je
zcela kompaktni, v nizsich tsecich véetné konkavni stény paracristy velmi silna,

a na protoconu vykazuje ndpadnou laminaci. S touto vyjimkou je sklovina kon-
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vexni stény paracristy a protoconalniho komplexu prismaticka, prismatického typu
2. Odlisnou stavbu jevi pouze stylarni oblast a subterminalni usek plasté para-
cristy, kde radialni sklovina vykazuje charakteristiky prismatického typu 3 s vy-
sokym podilem IPM. Tento typ skloviny je patrny rovnéz pod vrstvou povrchové
aprismatické skloviny na konvexni sténé paraconu, kde ostrou hranici naseda na
hlavni masu sklovinového plasté. Tu tvori velmi silnd kompaktni vrstva prisma-
tické skloviny typu 2 s disledné tangencidlnim pribéhem prismat. Jeji znacna
mocnost, kompaktnost prismatického usporadani a napadné ostré rozhrani na je-
jim povrchu s navazujici radialni sklovinou typu 3 vytvaii schmelzmuster, ktery
v nasem souboru neméa obdoby. Jistou podobnost s timto usporadanim nachazime

pouze v paraconalnim komplexu krtka.

3.2.3 Eulipotyphla: Soricomorpha

V ramci této skupiny lze konstatovat na jedné strané relativni homogenitu
a shodu s obecnymi znaky tribosfenického usporadani v tvarovych charakteristi-
kach stolicek a prostorovych charakteristikach sily sklovinového plasté — ty sdili
stolicky vSech zastoupenych druhti obou srovnévanych celedi. Co do vnitini ar-
chitektury sklovinového plasté, zastoupeni prismatickych a sklovinovych typ1,
resp. komplexity sklovinovych vzort (schmelzmuster), se vSak obé celedi, Talpi-
dae a Soricidae, velmi vyrazné lisi. V tomto ohledu tak skupina vykazuje extrémni
diverzifikaci.

Talpa europaea (Talpidae) vykazuje velmi rovnomeérnou radidlni sklovinu
prismatického typu 2, bez vyraznéjsich zmén sklonu prismat. Od tohoto jed-
notného vzoru se odliSuje situace konvexni stény paraconalniho komplexu: ve
svrchni ¢tvrtiné sklovinového plasté naseda na vrstvu radialni skloviny poloha
s tangencialnim pribéhem prismat a zfetelné vyssim podilem IPM. Radikalni
zména pribéhu prismat v zavéru amelogeneze tak poné¢kud pripomind poméry
v paraconalnim komplexu tenreka.

Vsechny tii modelové druhy celedi Soricidae vykazuji shodu v zékladnim typu
sklovinovych prismat — jde o izké uniserialni prismata typu 1 vyrazné lamelarniho
tvaru. U Crocidura leucodon (Crocidurinae) je vychozi orientace prismat tangen-

cialni, u obou zastupcu podceledi Soricinae je vychozi orientace prismat radialni.
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U vsSech forem je patrna radikalni zména orientace prismat v druhé poloviné amelo-
geneze, tangencialni prismata Crocidurinae se méni na radiélni, radialni prismata
Soricinae na tangencialni, zména je provazena ¢etnymi anastomoézami jednotlivych
prismat. U Soricinae navazuje na tuto zménu dalekosdhlé potlaceni prismatické
struktury a vytvofeni kompaktni lamelarni sklovinové hmoty nesouci Fe*™ mine-
ralizaci konvexnich stén korunky. U rodu Beremendia je tento vzor dale rozsiren
o prestavbu IPM bazalni radialni skloviny na uniseriadlni prismata tangencialniho
pribéhu dotvarejici dekusacni vzor odpovidajici uniserialnim HSB, kterd v oblasti
talonu, fylogeneticky nejodvozenéjsi ¢asti stolicky, vytvareji slozité zvlnénou zénu
s dramatickymi zménami inklinace.

Komplexita a mezitaxonové odlisnosti sklovinového vzoru jednotlivych za-
stupci celedi Soricidae doznavaji vrcholu ve sklovinovém plasti spodnich fezaku,
predstavujicich nejvyznamnéjsi apomorfii dentalnich znakt celedi. U vSech za-
stupcu je ziejma (a) absence skloviny na ligudlni strané okluzni stfizné hrany
zubu, (b) zesileni skloviny labidlni stény, (c) pokracovani zesilené skloviny na ven-
tralni bazi lingualni stény, kde nahlé zeslabeni skloviny vytvari charakteristicky
medialni zdhyb zubu, (d) alternace vstupni orientace prismat a sklovinového vzoru
labidlni a lingudlni stény, (e) analogickd zména orientace prismat mezi centralni
¢asti a Spickou zubu. U rodu Crocidura je v centralni ¢asti na labidlni sténé
sklovina radialni, na ventralni a lingualni tangencialni, u Spicky je orientace opa-
¢na. U obou zastupct Soricinae je situace inverzni, pfinejmensim pokud se tyka
bazalni casti sklovinového plasté. Zatimco v fezdku rodu Crocidura je v celém
sloupci plasté zachovan vcelku jednotny vzor, u obou zastupct Soricinae je pa-
trnd vyraznd promeéna orientace prismat v stiednim tseku sklovinového plasté
a kompaktni lamelarni sklovina v zavéru amelogeneze. Bazalni prismaticka sklo-
vina ma charakter uniseridlnich HSB (u Sorex araneus na ventralni ¢asti labialni
stény, u Beremendia fissidens, kde je dekusa¢ni vzor mimoradné vyrazny, v celém
sklovinovém plasti).

Usek bez prismatického sklovinového krytu je u rodu Crocidura rozsifen na
vetsi ¢ast ligudlni stény fezaku, u zastupct Soricinae je naopak omezen na tzky
priblizné 5 um Siroky pruh vymezeny silnou sklovinou labidlni stény stfizné hrany
a zesilenou sklovinou linguélni stény. U rodu Beremendia je cely sklovinovy plast

rovnomeérneé zesilen a organizovan ¢lenitym shora popsanym sklovinovym vzorem.
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V tomto smyslu jde o nejodvozenéjsi schmelzmuster v nasem souboru, ktery svou

komplexitou dosahuje trovné nejodvozenéjsich typt u jinych savéich rada.

SB

Obrazek 3.1: Multiserialni HSB ve skloviné konkévni stény paracristy u jezka (Erina-

ceus). Foto autorky.

3.2.4 Eulipotyphla: Erinaceomorpha

Morfologie molart jezka s vyraznou euthenomorfizaci predstavuje prechodo-
vou variantu tribosfenického vzoru k bunodontnimu typu stolicek. Tomu odpo-
vidaji také charakteristiky sklovinového plasté s cetnymi tendencemi k opusténi

vstupniho uspofadani tribosfenického rozvrhu. Heterotopie sily plasté je zacho-
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vana pouze na konkavni hrané protoconu, jinak je cely povrch korunky kryt rov-
nomeérné silnou sklovinovou vrstvou. Lamelarni sklovina s radidlnim pribéhem
prismat typu 1 na bazi plasté se pribézné méni na prismaticky typ 3 s vysokym
podilem IPM, jehoz prismata vykazuji jak v konvexni, tak zesilené konkavni sténé
paraconu tangencialni prubéh a seskupuji se do nepravidelnych domén alternu-
jicich s prismatickymi bloky radidlniho pribéhu, viz Obr. 3.1. V tomto smyslu
se ve vnéjsi ¢asti sklovinového plasté setkdvame s dekusac¢nim usporadanim od-
povidajicim multiseridlnim HSB, které u zadného z ostatnich v rdmci této prace

srovnavanych taxond nebylo zaznamenano.



Diskuse

Tribosfenické usporadani stolicek je obecné povazovano za vychozi typ savéich
stolicek, fylotypické stadium stojici v pozadi neobycejné clenité dentalni evoluce
této skupiny(Cope, 1883; Osborn, 1888, 1893, 1897; Luo et al., 2001, 2007; Wo-
odburne et al., 2003). Jejich sklovinovy plast je obecné (Lester & Boyde, 1987;
Lester & Hand, 1987; Lester et al., 1988; Lester & von Koenigswald, 1989; Dumont,
1995a; Clemens, 1997; von Koenigswald & Sander, 1997b; Sander, 1997) popisovan
jako relativné tenkd rovnomeérnd vrstva (Lucas et al., 2008) jednoduse organizo-
vané radialni prismatické skloviny, ¢asto s povrchovou vrstvou skloviny aprisma-
tické von Koenigswald (1997a). Detailni analyza sklovinového plasté netopyra
velkého (Myotis myotis) ukazala jako charakteristickou vlastnost tohoto uspota-
déni zna¢nou heterotopii v sile skloviny konvexnich (silnd) a konkévnich (slabd)
stén hlavnich hiebent, funkéné spjatou se specifickou ontogenetickou dynamikou
tohoto typu stolicek (Spoutil et al., 2010). Analyza souboru modelovych forem
reprezentujicich Sirsi taxonomické spektrum v této praci potvrdila predpoklad, ze
uvedend heterotopie v sile skloviny je obecnou vlastnosti stolicek tribosfenického
usporadani napfi¢ taxonomickym spektrem (Chiroptera; Eulipotyphla: Soricidae,
Talpidae; Afrosoricida). Jeji poztistatky nachazime i u forem, jejichz stolicky se od
puvodniho tribosfenického usporadani vyznamné 1isi (Erinaceus, Rousettus). Na
konvexnich stranach je obecné pritomna relativné velmi silna sklovina, jejiz moc-
nost se smérem k bazi hrbolku plynule snizuje. Na konkavnich stranach je naopak
sklovina zna¢né slabd, bez prismatické strukturace (Echinops, Talpa), nebo do-
konce tplné chybi (konkévni sténa paraconu a metaconu u rodu Crocidura, Sorex

a Beremendia). Nerovnomérné distribuce skloviny na st¥iznych hranach spolecné
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s charakteristickou morfologii korunky predstavuje efektivni mechanismus udrzo-
vani ostrosti stfiznych hran zubi, nezbytné pro efektivni desintegraci chitinézni
kutikuly kofisti (Evans, 2005; Spoutil et al., 2010). Toto charakteristické usporé-
déani se s euthenomorfizaci (FErinaceus) i bunodontizaci (Rousettus) a tedy ztra-
tou tribosfenického vzoru s pfechodem na jiny typ potravy vytraci, i kdyz i zde
je prinejmensim na nékterych hrbolcich rezidualné zachovan jako drobny pruh
dentinu bez sklovinového krytu. Popis skloviny skupin s ptvodni tribosfenickou
dentici se Casto omezuje jen na konstatovani pritomnosti jednoduse usporadané
radialni skloviny se zietelnym tithlem mezi IPM a osou prismat, zatimco pfitom-
nost odvozenych typu skloviny a schmelzmustert je obecné davana do souvislosti
s odvozenymi typy zubti, napt. Selem, kopytniki, priméti a hlodavei (von Koeni-
gswald & Sander, 1997b). Nase Setfeni vSak ukéazalo, ze oproti obecnym predpo-
klad@im je nejen spektrum sklovinovych typtd pritomnych v plasti tribosfenickych
stolicek, ale i pocet komplexnich amelogenetickych transformaci — schmelzmus-
tert, s nimiz se zde setkdvame, neCekané vysoky. Radialni sklovina je vychozim
typem skloviny u vSsech nami zkoumanych forem, v pritbéhu amelogeneze dochazi
ale k riznym zmeénam jejiho usporadani. Typ a sled téchto zmén je, jak ukazalo
mezitaxonové srovnani, v mnohych ohledech taxonoveé specificky a velmi pravdépo-
dobné odrazi taxonové specifické ipravy amelogenetické dynamiky. Ilustrativnim
prikladem této skutecnosti je napt. zjisténi, ze u kaloné s vysoce odvozenou mor-
fologii stolicek bez zjevnych souvislosti s tribosfenickou tipravou a se ztratou he-
terotopie sily sklovinového plasté, je mikrostruktura sklovinového plasté ve vSech
sledovanych parametrech (pfitomné sklovinové typy, prismaticky typ, prostorova
orientace prismat a charakter zmén v pribéhu amelogeneze) takika identicka
s poméry typickymi pro letouny s tribosfenickymi stolickami (Lester & Boyde,
1987; Lester et al., 1988; Spoutil et al., 2010; Hord¢ek & Spoutil, 2012). Zatimco
u skupiny Chiroptera charakterizuji sklovinovy vzor (schmelzmuster) jednotlivych
strukturnich elementii korunky viceméné plynulé zmény orientace prismat, sou-
visejici s odlisnou pohybovou dynamikou jednotlivych lokusti zubniho primordia
(Spoutil et al., 2010; Horacek & Spoutil, 2012), u Eulipotyphla ¢i Afrosoricida
se setkavame zhruba v poloviné amelogeneze s ndhlou zménou orientace prismat
a tedy radikalni transformaci amelogenetické dynamiky. U Talpidae a Afrosoricida

dochézi v této fazi i k vyrazné zméné prismatického typu (nodularni typ 3 s vyso-
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kym podilem IPM). Amelogeneze u skupiny Soricidae, charakterizovana vstupni
produkei husté lamelarni skloviny prismatického typu 1, (tangencidlni u Crocidu-
rinae, radidlni u Soricinae) vede v této fazi k ostrému pretoceni orientace prismat,
pricemz se vstupni prismaticka stavba postupné rozrusuje ¢etnymi anastomézami.
U zkoumanych rodi podceledi Soricinae dochazi v této fazi k zelezité mineralizaci
skloviny a radikalni ztraté jeji prismatické strukturace. Mozna prave tato sku-
tecnost stimulovala v uvedené skupiné prismatickou strukturaci IPM v bazalni
vrstvé radialni skloviny a vznik uniseridlnich HSB, u rodu Beremendia vytvate-
jici svébytnou organizaci s dokonalou dekusaci ztcastnénych lamelarnich prismat.
V kazdém pripadé je zfejmé, ze pomeéry usporadani sklovinového plasté rejskovi-
tych vykazuji pres fadu spoleénych taxonoveé specifickych ryst rozmanitost, ktera
znacné prekracuje vymeér jednoduchého schmelzmusteru, ktery poméry této sku-
piny charakterizuje (von Koenigswald, 1997a). Zvlastni troven komplexity vy-
kazuje pak pri zachovani rodové specifickych sklovinovych vzorti plast spodnich
rezakt, predstavujicich nejodvozenéjsi zuby dentice této skupiny. Charakteristicka
je zde stranova inverse orientace vychozich prismat a zména jejich sklonu v api-
kalni oblasti naznacujici pohyb primordia a zvySeni amelogenetické aktivity jako
nezanedbatelny faktor prolongace primordia zubu a morfogeneze jeho hrotu.

V této souvislosti zasluhuji prinejmensim stru¢né interpretac¢ni zminky rovnéz
specifika upravy zalambdodontni stolicky Echinops telfairi (Afrosoricida). Ex-
trémni zvétseni paraconového komplexu na tikor ostatnich strukturnich elementi,
které charakterizuje zalambdodontni variantu tribosfenické morfologie, zjevné sou-
visi s neobvyklym usporadanim sklovinového plasté a priibéhem amelogeneze resp.
s interakci morfogenetickych pohybt zubniho primordia a amelogenetické dyna-
miky. Z charakteru sklovinového plasté je zfejma extrémni heterotopie ameloge-
netické aktivity s tim, ze (a) po vétsinu vyvoje zubniho primordia je amelogeneze
omezena na produkci prismatické skloviny typu 2 na konvexni sténé korunky.
Soubézna palatalni expanse paraconalniho primordia méni pak sklon prismat v ba-
zalni sklovinové vrstvé paraconu do tangencialni roviny. Tento proces je vystiidan
zménou amelogeneze a (b) produkei radidlni skloviny prismatického typu 3 s vel-
kym podilem IPM, implementované na sklovinovy plast paraconu a protoconu,
sténu stylarni hrany korunky a cingularni béazi protoconu, do této doby dosud

bez sklovinového plasté. (c) V zavéru této faze dochézi k vyraznému rozsifovani
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plochy fovey expanzi mesenchymatického jadra primordia, erupci hrotu paraconu,
soubézné impletentaci IPM do povrchové radialni skloviny a stabilizaci tvaru zubu
s naslednou sukcesivni depozici laminarni povrchové APM v perierupéni fazi.

[ kdyZ bez detailnich embryogenetickych sledovani ziistavaji podobné interpre-
tace v poloze pouhych pracovnich hypotéz, komplexita sklovinovych vzori a ¢leni-
tost jejich prostorového usporadani doklada velmi jednoznacné, ze amelogeneticka
dynamika tzce souvisi se specifikami morfogeneze prislusného zubniho primordia,
nese zcela jednoznacné taxonove specifické charakteristiky a ve vétsiné dokumen-
tovanych pripadt daleko presahuje predpoklad jednoduché homogenni struktury
naznacovany standardni piehledovou literaturou (Lucas et al., 2008). P¥itomnost
takika vsech typi odvozené skloviny a sklovinovych vzori, dolozend zde u spektra
taxoni s tribosfenickym usporadanim, proti obecnému minéni naznacuje, ze odvo-
zené usporadani charakterizujici extrémni varianty savci odontogeneze (dekusace
prismat, HSB, multipatternové schmelzmustery) jsou o¢ividné soucéasti ameloge-
netického potencidlu provazejiciho vychozi typ savéich stolicek. Nelze vyloucit,
ze tento potencial predstavuje spolu s obecnym rozvrhem tribosfenické organizace
a pritomnosti prismatické skloviny vstupni komponentu komplexu dentalnich apo-

morfii stojicich u zrodu tfidy Mammalia.



Zavéry

Srovnévaci studium mikroarchitektury sklovinového plasté vybranych repre-
zentanti skupin s ancestralnim typem savéich stoli¢ek (Chiroptera, Eulipoty-
phla, Soricomorpha, Erinaceomorpha, Afrosoricida) pfineslo o tpravé sklovino-

vého plasté tribosfenickych stolicek nasledujici poznatky:

e Potvrdilo predpoklad o shodnjch tpravach sklovinového plasté vazanych na
tribosfenicky rozvrh (heterotopie sily sklovinového plasté s alternaci silné
skloviny a bezsklovinnych tsektl na hranach skusnych hiebenti, prismaticka

sklovina radidlniho usporadani jako vychozi produkt amelogenetické akti-

vity).

e Proti ocekavani ukéazalo znacné rozpéti variability ve stavu vétsiny sledo-
vanych proménnych (prismaticky typ, zastoupeni jednotlivych sklovinovych
typ1, jejich ontogenetické a prostorové transformace, orientace prismat a jeji
zmény v pribéhu amelogeneze, zmény podilu a organizace interprismatické
hmoty, prismatickd strukturace IPM, dekusacni usporadéni prismat a pfi-
tomnost zén uniseridlnich a multiseridlnich HSB ve sklovinovém plasti, ze-

lezitd mineralisace a rozpad prismatické strukturace atd.).

e Naznacilo, ze zakladnim zdrojem proménlivosti jsou taxonové specifické
upravy jednotlivych proménnych, resp. postupu amelogeneze. Nékteré z nich
patrné predstavuji klicové komponenty dentalnich apomorfii prislusnych ta-

xont (srv. hierarchicky diferencované tipravy v ramci ¢eledi Soricidae).

7
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Predpokladu jednotné organizace sklovinového plasté tribosfenickych sto-
licek jsou nejblize poméry u Chiroptera, znaky charakterizujici ptislusniky
tohoto fadu s tribosfenickou dentici byly takika v plném rozsahu nalezeny

i u kaloné, jehoz stolicky se od tribosfenického vzoru radikalné lisi.

Naopak u Erinaceidae s euthenomorfni tpravou tribosfenické morfologie je
uprava sklovinového plasté znacné zmeénéna, véetné vzniku domén s nepra-

videlné usporadanymi multiserialnimi HSB.

Specifickd tprava sklovinového plasté zalambdodontnich stolicek Afrosori-
cida naznacuje pres fadu shodnych rysii s poméry u bazalnich skupin s di-
lambdodontnimi molary (Talpidae) fadu extrémnich specifik, jak v morfo-
genezi zubniho primordia, tak v ¢asovém a prostorovém usporadani amelo-

genetické dynamiky.

Celkové lze konstatovat, ze, proti o¢ekavani, organizaci sklovinového plaste
tribosfenickych stolicek provazi necekané rozmanité spektrum amelogene-
tickych procest a nelze tak vyloucit, ze komplexni potencidl amelogene-
tické dynamiky, dosud predpokladany pouze u skupin s vysoce odvozenymi
prestavbami dentice, je fakticky inherentni soucasti komplexu dentalnich

apomorfii konstituujicich vstupni rozvrh tfidy Mammalia.
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