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Skladba disertaéni prace

Uvod
Obsahuje tvod do problematiky studia tribosfénického molaru a jeho sklovinového plaste.

Seznamuje Ctenéfe se souCasnymi poznatky o evoluénim i ontogenetické vyvoji tribosfénické

dentice a o stavbé a vyvoji (evoluénim i ontogenetickém) sklovinového plasté u savci. Na

zaver zvyraziuje specifika netopyii dentice, jak se odrazi v jejich biologii a pfedklada otazky,

které jsou v této praci feSeny.

Metodické principy

Stru¢né€ seznamuje ¢tenare s metodologickym aparatem vyvinutym pro fe$eni nami kladenych

otazek.

Hlavni vystupy a jejich prehledné shrnuti

Shrnuje a dava do souvislosti vysledky z publikaci uvefejnénych v Pfilohach o stavbé a

maturaci sklovinového plasté€ netopyrt a perierupéni dynamice netopyti dentice.

Zavéry

Bodové shrnuté poznatkl rozvedenych o kapitolu diive.

Seznam citované literatury

Seznam literatury citované v pfedchazejicich ¢astech.

Prilohy
Védecké publikace zahrnuté do této disertaéni prace vletné predbéZnych vysledki,

v anglicting.

Seznam zkratek a vybranych termint

Zkratky a terminy spojené s popisem morfologie a vyvoje dentice a se zde uzitymi

statistickymi metodami.

C.V.

Strukturovany Zivotopis autora.
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1. Uvod

Vyvin, vyvoj a funkce jsou tfi ndhledy na kazdou strukturu, z nichz kazdy miize poskytnout o

ni vlastni, jedine¢né informace. Morfologii reprezentovany funkéni ndhled ndm poskytuje
informace o tvaru a poméhd ndm tak pochopit funkci. Sledovanim ontogeneze poznavame,
jak se takova struktura utvaii. A kone¢né nahled na vyvin struktury za pomoci poznatki
paleontologie a fylogenetiky pifidava ke kone¢nému obrazu rozmér Casu a vyCet minulych

moznosti a mezistupiiti, kterymi nami sledovana struktura prosla.

Zoologie a jeji obory, jako v3echno lidské snazeni, prochazi obdobimi riznych mddnich
trendl, které se odraZeji na formulaci mysSlenek té které doby. V nasem piipadé vedou
k akcentaci jednotlivych nédhledt. Zpoc¢atku byla hlavnim vysvétlujicim klic¢em paleontologie,
kterd poskytovala jasné a snadno demonstrovatelné piibéhy o strukturdch vyvijejicich se
z jednoduchych ve slozité, jen s tu a tam piipusténou degradaci, a to i v pfipadé, Ze jiné obory,
napf. pravé vyvojova biologie, zavéry paleontologli zpochybiiovaly (viz napf. OSBORN 1897).
Néhled vyvojové biologie se ale piece jen zacal v nésledujicich dekddach ¢im dél tim vice
prosazovat (HERSHKOVITZ, 1971). Do popiedi se dostdvé zejména s rozvojem molekuldrnich
metod a genetiky. OvSem dalsi vyzkum ukazal, Ze aZ na par vyjimek (napf. Hox geny) jsou
interakce jednotlivych faktord prespfili§ slozité, nez abychom byli schopni pochopit jejich
presnou funkci ve vztahu ke zkoumané struktuie, natoz aby poskytly jednoznaéné a
jednoduché vysvétleni (viz napt. JERNAVALL & THESLEFF, 2000a; SHARPE, 2000; ZHAO et al.,
2000). A proto v poslednich letech dochazi ke snaze spojit oba dfive si konkurujici nédhledy
do nového evolu¢né-ontogenetického oboru, ktery primarné zkoumé evoluci ontogenetického

vyvoje, a pro ktery se ujala (zcela v souladu s nasi dobou) zkratka evo-devo.

Ustanoveni evo-devo pak zcela zékonit€¢ znovu probudilo zdjem o morfologii popisujici
struktury, jejichz vznik (jak evolu¢ni, tak ontogeneticky) se pocal zkoumat a pfezkoumavat. A
jelikoz biologie rada pracuje s modely, i zde se vyprofilovalo nékolik pilifovych modelt a
jednim z nich je pravé zub — opakujici se struktura vznikajici z interakce ektodermalniho
mezenchymu s epitelem, kterd v sobé zanechévd sledovatelné stopy vlastniho vyvoje, je
zajimava i z medicinského hlediska, jeji ontogeneze je pomérné dobie popsdna, mé snadno
definovatelnou funkci a navic se dobfe zachovava v paleontologickém zdznamu (BHASKAR,
1976; DEAN, 2000; LUCAS, 2004; RENSBERGER, 2000). I proto se zub, konkrétn¢ tribosfénicky

molér, stal centrem mého zéjmu v této disertacni praci.

.
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A - horni stolicka B - spodni stolicka

distalné

Obr. 1: Morfologie korunky stolicek u netopyra velkého (Myotis myotis). (Dle
HERSHKOVITZ, 1971.) Reckd abeceda = baze zubu; arabské &islice = hlavni hrbolky;
latinka = vedlejsi hrbolky; fimské Cislice = hlavni hiebeny a listy. (A) Horni stoli¢ka: a =
baze trigonu; 1 = parakon / eokon, 2 = protokon; 4 = metakon; a = parastyl / mesiostyl, b =
metastyl / distostyl, | = mesostyl; I = eokrista, I’ = parakrista, I’ = metakrista, I"** =
centrokrista, I’’’a = postparakrista, I’’’b = premetakrista, III’ = protokrista, IV’ =
plagiokrista. (B) Spodni stoli¢ka: o = baze trigonidu, f = baze talonidu; 1 = protokonid /
eokonid, 2 = metakonid, 3 = parakonid, 4 = hypokonid, 5 = entokonid; b = hypokonulid /
distostylid; I = eokristid, I" = parakristid, I"’> = hypokristid, I"’* = centrokristid, Il =
protokristid, V = entokristid, VI = distokristid.

12



F Spoutil 2

1.1 Tribosfénicky molar

Tento termin pouzil poprvé SIMPSON (1936) pro popis sav¢i hmyzozravé dentice, kde hlavni
slozkou zubu jsou okludujici trojihelniky (trigon a trigonid) vzniklé ze t¥i hlavnich zubnich
hrbolkli orientované v horni Celisti vrcholem palatalng, zatimco v dolni Celisti bukélng. Na
tyto trojuhelniky pak navazuje distdlni rozsifeni, talon ¢i talonid (pozn.: pfipona -id se
pouziva pro popis struktur zubil dolni elisti). Viz téz Obr. 1. Z hlediska okluze je podstatnym
znakem palatdlni hrbolek horntho moladru (protokon) zapadajici do prohlubné talonidu

spodniho molaru (nap¥. BENTON, 2005; LUCAS, 2004; SCOTT, 1967).

Nicméné jiz ve druhé poloviné 19. stoleti si Cope s Osbornem (napi. COPE, 1883; OSBORN,
1888, 1893, 1897) povsimli vyznaéného postaveni tohoto molarového typu v evoluci savci a

tribosfénicky molar se stal sttedobodem jejich teorie o vyvoji sav¢i dentice.

1.1.1 Evoluce a funkce tribosfénického molaru

Vyvin tribosfébnického moldru z unikuspidni dentice je nastésti pomé&mé dobie doloZzen.
Jedna se o fadu adaptaci, které nutné pfedchédzeji tomuto stadiu, jako je vznik cinguli, okluze

a trigonu s trigonidem (viz BENTON, 2005; LUCAS, 2004).

Samotny vznik okluze je v ramci Cynodonta zdokumentovan jak u savct, tak jesté u tif
skupin, které moderni savce predchézeji — poprvé se snim setkdvame u skupiny
Diademodontidae (spodni az stfedni trias), kde je spojen s vyvinem typického skusu, kdy
elementy spodni Celisti klouzou distadlnim smérem po elementech Celisti horni, a dale pak u
Traversodintidae (spodni az svrchni trias) a Tritylodontidae (spodni aZ stfedni jura). Externi
cingulum je zdokumentovano az u sesterské sav¢i skupiny Tritheledontidae (svrchni trias az
spodni jura), kde je i soucasné¢ zdokumentovano oboji zakloubeni spodni Celisti — jak plazi

mezi articulare a quadratum, tak sav¢i mezi dentale a squamosum (viz BENTON, 2005).

V ramci savcu se dlouho véfilo, ze tribosfénicky molar vznikl jen jednou, dokud LUO et al.
(2001) podrobné nezanalyzovali dosavadni ndlezy po popisu Ambondro mahabo ze stiedni
jury Madagaskaru, ktery sladil paleontologicky zdznam s molekuldrnimi daty (FLYNN ef al.,
1999). Nahle zacalo byt jasné, Ze v ramci savcil se tribosfenie vyvinula minimalné dvakrat
nezéavisle — jednou na jizni polokouli ve skupin€¢ Australosphenida (kam patii i recentni
ptakofitni) a podruhé na polokouli severni ve skupin€é Boreosphenida. Ur€ujicim rozdilem je
pfitomnost lingvalniho cingulidu u Hrvni zminované skupiny. Smérem k Boreosphenida se
piedstupeti k dokonalé tribosfenii, trigon a trigonid (tedy dva obracené trojuhelniky, jejichz

vrcholy jsou tvofeny tfemi hlavnimi hrbolky) objevuje od skupiny Symmetrodota (viz
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BENTON, 2005). Kdyz pak LUO et al. (2007) popsali druh Pseudotribos robustus ze sttedni
jury, u n&jz byl popsdn vyskyt ,talonidu“ mesidln€¢ od trigonu (a je proto nazyvan
pseudotalonid), bylo ziejmé, Ze zde uzZ médme doloZen tieti nezévisly vznik tribosfenie uvniti
savcl (MARTIN, 2008). Otazka poc¢tu vznikl tribosfenie (vEetné pseudotribosfenie) ale neni
jesté ukoncena, nebot’ n€které molekuldrné-fylogenetické analyzy (WOODBURNE ef al., 2003)
ukazuji, ze Australosphaenida nejsou sesterskou skupinou vejcorodych, ale Eutheria. Davaji
tak za pravdu star$i hypotéze o jednotném pilivodu tribosfénického molaru, nebo alespoil

pravého tribosfénického molaru s distdlnim talonidem.

Jak jiz bylo zminéno vyse, je pro tribosfénicky molar kliC¢ovy protokon zapadajici do baze
talonidu. Parakon je v kontaktu s distélni sténou trigonidu a mesidlni st€nou hypokonidu a
metakon s distalni st€nou talonidu a mesidlni st€nou trigonidu nasledujiciho molaru (viz napf.
BENTON, 2005; SCOTT, 1967). Pravé tato opakujici se struktura vzdjemné okludujicich
pilovitych zubnich hiebenti, kterd méa schopnost samu sebe udrzovat ve funkéni ostrosti, se
ukézala evoluéné nejvyhodnéjsi pro insektivorii a tim i pro vSechny pfedchiidce dnesnich
savcl a pretrvala v prakticky nezménéném stavu do soucasnosti (EVANS, 2005; EVANS &
SANSON 1998, 2006; JERNVALL, 1995; POLLY et al., 2005). Dokonce se da tvrdit, ze prave
insektivorie byla hnaci silou v sav¢i vyvojové linii, kterd vedla nejen ke vzniku zubni okluze
(pro efektivni naruSovani t€l mékkych hmyzich larev) a nasledné ke vzniku tribosfenie
(napomahajici drceni silnéji inkrustovanych tél imag), ale i ke zmen3eni velikosti a zrychleni
metabolismu a tim i tlakem na zefektivnéni Celistniho aparatu a snad i k redukci zubnich

generaci — viz LUCAS (2004).

1.1.2 Odontogeneze insektivorni dentice

Jelikoz hmyzozravé druhy savci nepatii mezi bézné laboratorni modely, i vyzkum jejich
ontogeneze je upozadén pred béznymi modelovymi druhy (my3$) a nebo druhy vice
piibuznymi ¢lovéku (priméti). Presto je v soucasné dobé jiz n€kolik studii, které se vénuji
dynamice vyvoje dentice a zubni vyméné u hmyzozravcl (ASTUA & LEINER, 2008; FENTON,
1970; FUNAKOSHI et al., 1992; HERMANSON et al., 1982; KRATKY, 1970, 1981, 1988; KUNZ,
1973; MARSHAL & BUTLER, 1966; MIiSEK & STERBA, 1989; MiSEK & WITTER, 2002; NIEVELT
& SMITH, 2005; PEGELS & JONES, 1974; PHILLIPS, 1971; STEGEMAN, 1956; VAN DER MERWE,
1985; WEBSTER, 1981), a nebo vzéacnéji vyvoji tribosfénického zubu a jeho jednotlivych

hrbolkii (HANAMURA, 1989; MARSHAL & BUTLER, 1966).
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Obr. 2: Schéma vyvoje multikuspidniho sav¢iho zubu. (Podle TUCKER & SHARPE,
2004.)
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Pocatek odontogeneze je dle ofekavani zcela shodny se zubnim vyvojem jakéhokoli jiného
savce (blize napf. GAUNT & MILES, 1967; TUCKER & SHARPE, 2004): poCinad stadiem
ektodermalniho pupene na dentdlni listé, ktery dalsi proliferaci ektodermélniho okraju
budouciho zubu ptechazi ve stddium poharku a nasledné zvonu, kde jiz diferencované
odontoblasty zac¢inaji s produkci predentinu a o né€co pozdé€ji i ameloblasty s produkci
kolagenové matrix skloviny, pfi¢emz vznik jednotlivych zubnich hrbolkti je fizen
vznikajicimi centry produkce rustovych faktord, sklovinovymi uzly (JERNVALL & THESLEFF,
2000b — viz Obr. 2). Zub se pak za rlstu kofenli postupné protezavéa gingivou az do findlni
funkéni pozice. Pro nacasovani vyvinu a apozice jednotlivych elementl trvalé dentice pak
z v po¢atku kapitoly citovanych praci vyplyvéd nékolik mélo pravidel: (i) molary se vzdy
vyviji postupné od M1 k M3 (popt. M4 u vacnatct); (ii) horni Celist je vzdy zpozdéna ve
vyvoji vzhledem k Celisti spodni (a to az o 2 zuby); (iii) naasovani vyvoje v mesidlni ¢asti

dentice je naopak mezi druhy rtizné.

HANAMURA (1989), ktery si v8ima u zéstupct Celedi Soricidae a Talpidae toho, jakym
zpisobem se M' a P* dostavaji do okluze, ukazuje, Ze prvni se profezavaji hlavni hrbolky
v pofadi odpovidajicimu piiblizn& jejich velikosti (tj. metakon u M' a parakon u P%
nésledovény vedlejSimi hrbolky v mesiodistadlnim sméru (tj. v poradi parastyl, mesostyl a

metastyl a hypostyl).

Nicméné nejpodstatnéjsi data tykajici se popisu odontogeneze hmyzozravé dentice pfinesla
bezesporu prace, jejimiz autory jsou MARSHAL & BUTLER (1966), ktefi pti podrobném studiu
na pavrapenci Hipposideros beatus (Andersen, 1906) dosp€li mimo jiné k nasledujicim,
netrividlnim zavérim: (i) spodni moldr je vzdy v pokrocilejSim stddiu vyvoje nez jemu
odpovidajici molar horni; (ii) mesidlni ¢ast zubu je v pokrocilej$im stadiu vyvoje nez Cast
distalni; (iii) vzdjemné& si oponujici ¢asti horniho a dolniho moldru jsou v podobné fazi
vyvoje; (iv) metakon se vyviji aZ po parakonu a az nasledné jej prerista, tudiz (v) ac se
redukované ¢i nizké hrbolky vyvijeji pozd€ji, rozhodné€ neni pravidlem, Ze nejvyssi hrbolek se
vyviji prvni, a hlavné (vi) b€hem celého stddia odontogeneze, kdy moléary postupné rostou,
jsou stale v dokonalé okluzi. Zvlasté posledni zjisténi je autory v souladu s tehdejSimi
znalostmi jen tézko interpretovatelné, a tak se priklan&ji k moznosti jednotné genetické
kontroly horni i dolni dentice (BUTLER, 1961), nanejvy$ pfipoustéji moznost postupné
koevoluce dentice obou Celisti az do stddia perfektni okluze souasnosti (KURTEN, 1957).

¥

Piimé ovliviiovani jednoho Zzubniho zakladu druhym ¢&i existenci spole¢ného
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morfogenetického pole pro dentici horni i dolni Celisti pokladaji za mélo pravdépodobné u

prvni, a nebo za nevysvétlujici rozdily mezi hornim a dolnim molérem u druhé moznosti.

Béhem poslednich dvou dekad byl molekularni vyzkum vyvoje dentice zintenzivnén a hruba
mapa regulacnich faktori je jiz zndma (viz napf. JERNVALL & THESLEFF 2000a, SHARPE,
2000). Plati to alesponi pro modelovy organismus, mys, jejiz dentice je ale siln¢ odvozena, a
neni kompletni. Tento druh vyzkumu na jinych savcich je teprve v zacétcich. Pro savce
s kompletni hmyzoZravou dentici jsou zndm4 data jen pro FGF-9 a BMP-4 u vaclice Didelphis
albiventris (Lund, 1840), které ukazuji rozdily v expresi obou faktort oproti mysi (TORRES et
al., 2006; TORRES et al., 2008), avSak zda souvisi tyto rozdily spiSe s jinym typem dentice,
nebo s rozdilem mezi va¢natci a placentdly, neni dnes je$t€ mozno s jistotou fici. Nicméné se
uz pii dne$nim poznani da usuzovat na to, ze hlavni hypotéza, kterou ve své praci podporovali
MARSHAL & BUTLER (1966) nebude platnd, nebot’ horni a dolni &elist jsou dva oddélené
systémy, ve kterych se spole¢né mohou prosadit jen faktory ovliviiujici hrubou stavbu
dentice, a ne jemné pozi¢ni vyladéni hrbolkl a skusnych hran, tak zasadni pro tribosfénicky
molar (srovnej se ZHAO et al., 2000). JERNVALL (2006) sice pfi své studii u¢inku EDA u mys3i
naznacuje vyznamné zmeény v morfologii moléard pfi zachovéani funkéni okluze, nicméné u
mysi jsou nositelem funkce rovnob&ézné transversalni hiebeny a ne slozity pilovity vzor
tribosfénického molaru a navic, jak jiz bylo zminéno vyse, v ptipadé kompletni dentice miize

byt sit’ vztahti jednotlivych morfogenti a jejich exprese jind.

1.2 Sklovina sav€iho zubu

Sklovinovy plast korunky je definitivum pro funkci a vyvoj zubu. Sice kopiruje sklovino-
dentinové rozhrani (EDJ), ale vysledny tvar povrchu korunky miize ovliviiovat svou rozdilnou
tloustkou na rtznych astech zubu. Navic je tato nejtvrdSi a prakticky anorganickd tkan
sav¢iho téla neménna, jakmile se ocitne nad povrchem gingivy a tedy odumfou ji produkujici
ameloblasty (BHASKAR, 1976). Zcela pfirozené se tato vlastnost prendsi i na vSe, co sklovina
pokryva, tedy na cely zub, a jedinou moznosti zmény je pak mechanicky obrus (napf. LUCAS,
2004). Na druhou stranu evolu¢ni tlak nuti stavbu zubu zustat funk&ni co nejdéle i pres
zvySujici se obrouseni zubni hmoty (EVANS, 2005; EVANS & SANSON, 2005; LUcCAs, 2004),
Cehoz musi byt dosazeno uz pii tvorbé sklovinového plasté béhem amelogeneze

(RENSBERGER, 2000).
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1.2.1 Produkce a maturace sklovinového plasté

Cytodiferenciace ameloblastii z epitelidlnich bun&k za¢ind az ve stadiu zubniho zvonu poté,
co odontoblasty na druhé strané¢ EDJ jiz zacaly produkovat predentin (napi. BHASKAR, 1976).
Z dosavadnich zjisténi se nezd4, Ze by se stavba a vznik ameloblastti n&jak vyrazné lisili mezi
riznymi sav¢imi skupinami (MOSS-SALENTIN et al., 1997). Béhem cytodiferanciace buiika
ziska svij protahly tvar, vytvoii je ji smérem k EDJ Tomesovy vyb&zky, namnoZi se organely
a buikka se propoji sokolnimi bufikami pomoci gap-junction. Od této faze zadinaji
ameloblasty produkovat n€kolik typi proteint, z nichZ nejhojné&jsi jsou enameliny (DEUTSCH
et al., 1995, FINCHAM et al., 2000) a amelogeniny (FINCHAM et al., 2000; SASAKI &
SHIMOKAWA, 1995). Ty napomaéhaji mineralizaci skloviny, a tedy se lokalné staraji o
spravnou tvorbu krystaliti (DoI et al., 1984; VEIS, 2005; WARSHAWSKY ef al., 1984), ktera
po¢ind malymi krystalizaénimi jadry u EDJ. Krystality se pak prodluzuji a na zavér ztlustuji
(DAcULSI et al., 1984; PEYER, 1968). Tomesovy vyb&Zky a orientace k sekre¢nimu povrchu
ameloblastu pak urCuje rozdéleni skloviny na prismata a interprismatickou matrix (WAKITA &
SHIOI, 1984), pficemz nepfitomnost ¢i vymizeni Tomesovych vybézki vede ke vzniku
aprismatické (popft. bezprismatické) skloviny (SANDER, 1995, 1997, 2000). Slozit&jsi stavba
skloviny (jako Hunter-Schregerovy prouzky — HSB) je pak dan pohybem ameloblastt
(FORTELIUS, 1984; KOENIGSWALD, 1997b, 2000; Moss; 1969). Navic sklovina zachycuje i
periodické stiidani aktivity jednotlivych ameloblasti, které se projevuje vrstvami
hypomineralizované skloviny bud’ jako cross-striation v ramci krystalitu a nebo Retziovy linie
v ramci celé skloviny (DEAN, 2000). Tolik pravi obecné pfijimany model (srovnej s MOSS-

SALENTIIN et al., 1997).

Je ale pravda, ze stéle neni dostate¢né objasnéna fada dil¢ich procest pfi tvorbé skloviny, jako
je zpusob, jakym je do skloviny dopravovén vapnik nebo jak piesné jsou fizeny pohyby
jednotlivych ameloblasti (MOSS-SALENTIN et al., 1997). Nejasnosti do modelu vnasi také
prokdzané korelace mezi strukturou amelogenini ucastnicich se amelogeneze a findlni
slozitosti skloviny (MATHUR & POLLY, 2000), kterd de facto umens$uje roli ameloblasti na

pfimém ovlivitovani kone¢né podoby skloviny, a tedy i jeji funk&nosti.

1.2.2 Evoluce, stavba a funkce prismatické skloviny

Stejné jako se dobie zachovavaji v paleontologickém zdznamu zuby, zachovava se s nimi i

sklovinovy plast’ véetné detailni krystalické struktury. Diky tomu mtZeme sledovat jak stale

vvvvvv
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bezprismaticka sklovina b&zna u viech ostatnich skupin obratlovcl (SANDER 1997, 2000),
ktera ale uz v ramci Synapsida (a to jiz od skupiny Pelycosauria — BENTON, 2005) jevi jistou
organizovanost vyzna&ujici se p¥itomnosti diskontinuit d&lici sklovinu na jednotlivé sloupce a
mluvi se o ni proto jako o synapsydni sloupovité skloving (SCE) (SANDER, 1995). Na rozdil
od prismat v3ak tyto sloupce nejsou v pfimé korelaci s ameloblasty a je velmi pravdépodobneé,
r 7e ameloblasty nejen ze nemély v té dobé Tomesovy vyb&zky (a jejich povrch byl tak hladky
— podobn& jako tieba u souSasnych plazil), ale zarovefi nebyly pfimo napojeny na
krystalizujici sklovinu. Pfedpoklada se, Ze nejprve doslo pravé k posunu mineralizani fronty
skloviny k povrchu ameloblastu, a pak k tvorb& Tomesovych vybézki (SANDER, 1997, 2000),
a nebo k vyklonéni sekretujictho ameloblastu z rovnob&zné pozice k ristu skloviny (MosS,
1969), coz vedlo k rychlému objeveni se prismat jakozto hlavniho znaku zubni skloviny savcl

(porovnej s MOsS, 1969).

Prismatické sklovina je doloZena poprvé u skupiny Trithelodonta (BENTON, 2005) a nesouvisi
tudiz ani se vznikem okluze, ani se vznikem tribosfenie, nybrz koreluje se vznikem cinguli
(viz kapitola 1.1.1). Pro &asnou prismatickou sklovinu je typicky velky podil interprismatické
matrix (IPM), zatimco prismata (oddélend od IPM prismatickou pochvou) byvaji drobna,
podkovovita, oteviend smérem k povrchu (OES) a otevienym koncem z nich vystupuje do
IPM malda diskontinuita, prismaticky $ev. Prismata jsou v ramci skloviny sefazena radialn€ a
nad nimi byvad mohutna vrstva aprismatické skloviny (APE) (LESTER & KOENIGSWALD,
1989). Nicméné& podobné jako okluze ¢&i tribosfenie tak i pro prismata plati podezieni, Ze
vznikla v evoluci savcil vicekrat, nebot prismata nebyla doloZzena u bazélnich pfislusniki
saved. UvaZzuje se i o samostatném vzniku v né€kolika liniich véetné tzv. gigantoprismatické
skloviny u Multituberculata (FOSSE et al., 1973; FOSSE et al., 1978; WOOD & STERN, 1997).
Je samoziejmé pravda, Ze se miiZe jednat naopak o n€kolikandsobnou ztratu a v nékterych
ptipadech mohlo dojit ke 3patné preparaci fosilniho materidlu, nicmén€ vyskyt prismata
piipominajicich struktur ve skloving agamy trnorepa (Uromastyx Merrem, 1820 — viz napf.
SANDER, 2000) stejn& jako vyskyt sloZit&j$ich organizanich struktur ve sklovin€ nékterych
bylozravych dinosaurii (HWANG, 2005; SANDER, 2000) naznaCuji, Ze vicenasobny vznik

organizované skloviny je mozny (srovnej s WOOD & STERN, 1997).

: Tvrdi se, ze diivodem vzniku prismatické skloviny u savcd je vznik difylodontni dentice (s
' monofylodontnimi stoli¢kami), ktery zpisobil tlak na zvySeni odolnosti sklovinového aparétu
(GRINE & VRBA, 1980; RENSBERGER, 2000; SANDER, 2000). Sklovina tak jiz nemohla byt

obnovena prostou vyménou celého zubu. Nicméné piima korelace téchto dvou znakil neni v
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paleontologickém zdznamu doloZena (srovnej BENTON, 2005 s CLEMENS, 1997; SANDER,
1997 a WOOD & STERN, 1997). Teprve pozdé&ji, zv1asté s ptizptisobenim se dal§im potravnim
strategiim a se zesilenim sklovinového plasté, dochdzi u savcl k prevladnuti prismatické
slozky nad interprisamtickou (o vyznamu prismatické slozky napi. SAHNI & LESTER, 1988),
k zesloziténi sméfovani sklovinovych prismat az po HSB, jejichz funkci je minimalizovat
tlaky zptusobené rozvojem celistniho aparatu (at jiz z diivodt nartstajici velikosti jedince a
usporadani schmelzmusteru s rtiznym rozlozenim riznych typt prismatické skloviny
(radialni, tangencialni, HSB, nepravidelnd — napf. KOENIGSWALD, 2000; KOENIGSWALD &

SANDER, 1997a) po zubnim povrchu (KOENIGSWALD et al. 1987).

1.3 Specifika biologie netopyrl ve vztahu k jejich dentici

Netopyti (Chiroptera) jsou druhym nejpocetnéj$im savéim fadem a piedstavuji tak viibec
nejvétsi skupinu recentnich savci s pivodnim tribosfénickym typem moléru, a¢ u nékterych
druhti doslo vlivem odli$né potravni strategie k redukci tohoto vzoru (napf. u Pteropodidae a
Phyllostomidae). Netopyfi jdou tak dobrym ptikladem Gsp&Snosti této struktury, kterd ztstava
u nich prakticky nezménéna pii porovnani s fosilnimi druhy (viz Pt.III: Fig.13-16). Zmény se
projevuji spiSe v mesialnich, unikuspidnich elementech dentice, které slouzi k uchopeni
kofisti (FREEMAN, 1992). Distalni elementy, stoli¢ky, které slouzi k rychlému porcovani
bezobratlé potravy, jsou teda v zdsadé neménné (pomineme-li rozdily mezi nyctalodontnim a
myotodontnim typem moldru) a odli$nosti ve zpracovavané potravé se projevuji zejména
vyskou hrbolki (FREEMAN, 1979, 1981, 1992, 1998, 2000), ackoli se zd4, Ze n€které drobn&jsi
odlinosti by mohly existovat vzhledem k specializaci na konkrétni typy hmyzu (EVANS &
SANSON, 2005).

Co v3ak moderni netopyry charakterizuje, je odlisna stavba docasné dentice, kterd na rozdil
od dentice trvalé neslouzi k pfijmu potravy, ale k zachyceni se v srsti a na mlé¢nych ¢i
uzpusobeni pfitom muselo vzniknout az b&hem evoluce netopyrti (ALLEN, 1939; REVILLIOD,
1917) a jen v né€kterych ptipadech doslo k jeji Caste€né (DORST, 1957a) ¢i uplné sekundarni
redukci (DORST, 1953; FUNAKOSHI et al., 1992; GRASSE, 1955; SPILLMAN, 1927). Neptekvapi
proto, ze doCasna dentice netopyrti na sebe strhava prakticky veSkerou pozornost, jak
demonstruje velké mnoZstvi popiénych praci, které se vénuji bud’ jen samotné stavbé a

nahradé za dentici trvalou (BAKER, 1956; BIRNEY & TIMM, 1975; CZAPLEWSKI, 1987; DORST,
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1949, 1957b; FENTON, 1970; FORMAN et al., 1968; FRIANT, 1951, 1963; KRATKY, 1970; KUNZ,
1973; LECHE, 1875, 1877, 1878; MILLER, 1896, 1907; NELSON, 1966; OWEN, 1840-1845;
PETERSON, 1968; PHILLIPS, 1971, 2000; REEDER, 1953; SLAUGHTER, 1970; STEGEMAN, 1656;
WEBSTER, 1981) a nebo fid¢eji i jejimu vzniku (ALLEN, 1895; FUNAKOSHI ef al., 1992;
HERMANSON et al., 1982; MiSEK & WITTER, 2002; VAN DER MERWE, 1985). Kviili specifikim
stavby a funkce doCasné dentice nejen Ze se netopyr (ve vétSin€ pripadi) rodi s kompletni
docasnou dentici, ale i jeji nahrada (spojend s pfechodem na dospélou dietu) za dentici trvalou
musi byt velmi rychld — napt. MiSEK & WITTER (2002) uvadé&ji pro netopyra velkého (Myotis
myotis Borkhausen, 1797) dobu 35 dni od narozeni, kdy je trvald dentice kompletni, pfi¢emz
M1 se zaCind prorezavat jiz kolem 10. dne po narozeni, tedy pfiblizné 37 dni po té, co je
poprvé zaznamenan jeji zéklad v embryondlnim vyvoji. Je ziejmé, ze takovato rychlost klade
extrémni naroky na celou odontogenzi a zvlasté na amelogenezi trvalé dentice, ktera tieba

v tomto ptipadé€ zlstava funkeni i pfes 20 let zivota jedince (GUTTINGER ef al., 2001).

[ sklovinovy plast netopyrt (prvné detailnéji zkoumany v praci LOHER, 1929) si podobné jako
jejich dentice zachovava nékteré plivodni znaky — je to prvni skupina, u které byl popsan
prismaticky Sev (LESTER & BOYDE, 1987; LESTER & HAND, 1987), ktery byl az pozdé&ji
identifikovan jako plvodni diskontinuita v sav¢i sklovingé (LESTER & KOENIGSWALD, 1989).
Mimo to je sklovinovy plast relativné tenky bez vyraznych zmén v tlouSt'ce (DUMONT, 1995;
LucAS et al., 2008) a tvoreny vyhradné radidlnimi prismaty, které jen k OES mirn€ méni svou
inklinaci (KOENIGSWALD, 2000; KOENIGSWALD & CLEMENS, 1992). Takové usporadani by
mélo byt zcela dostadujici ke zpracovani mélo abrazivni, relativné mékké kofisti, jakou jsou
chitinem pokryta hmyzi téla (srovnej s EVANS, 2005; EVANS & SANSON, 2005; LUCAS et al.,
2008).

Netopyfi predstavuji pozoruhodnou modelovou skupinu a jejich dentice je zajimava
z evoluéné-ontogenetického hlediska (jak ukazuje tieba LESTER ef al., 1988, kde porovnavani
vice-méné shodné dentice rtznych zastupcii Phyllostomidae umoziiuje demonstrovat
postupné zmény v hustoté prismat v zavislosti na postupné zméné potravni strategie). VétSina
vyzkumu se ale omezuje pouze na zevni popis dentice (zejména té doCasné) s ohledem na
taxonomii a potravni strategii, popf. na popis vymény docasné dentice za trvalou, jak uz bylo
demonstrovano vyse. Bohuzel zcela chybi nabizejici se srovnani tribosfénické a ,,ptivodnéjsi*
unikuspidni dentice v ramci jednoho jedince, popis zmény dynamiky sklovinotvorného
: organu jak vertikdlnim smérem v ramci jednoho zubu, tak mesio-distdlnim smérem mezi

jednotlivymi (a opakujicimi se) elementy molariformni dentice, nebo popis perierupéni
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dynamiky tribosfénickych molart a maturace skloviny (s vyjimkou FRIANT, 1964), které jsou
klicovymi a poslednimi moznymi momenty pro ustaveni dokonalé okluze. Taktéz neni zcela
vyjasnéna povaha Siroké Skély drobnych variaci tribosfénickych molarti v rdmci Chiroptera
(napt. otazka absolutni i relativni velikosti hrbolkti, redukce talonu a hypokonu, funkéni a
vyvojové rozdily mezi nyctalo- a myotodoncii atp.), pfiCemz vSechny by mély byt
uzptsobeny jedné insectivorni potravni strategii. Neni tedy jasné, zda rozdilné stavba odrazi

pouze fylogenetickou piibuznost a nebo je podminéna i funkénimi moznostmi struktury.

Co nam tedy miize pfinést dalsi studium skloviny netopyri? Jejich sklovina jiz byla pospana
jako jednoduchd, a snad proto se od jejtho dalSiho studia upustilo. Bohuzel nikdo
z pfedchozich autori (DUMONT, 1995; LUCAS et al, 2008; KOENIGSWALD, 2000;
KOENIGSWALD & CLEMENS, 1992; LESTER & BOYDE, 1987; LESTER & HAND, 1987) jiz nefesil
zjevny paradox mezi jednoduchosti vnitini stavby sklovinového plasté a dlouhou dobou, po
niz vydrzi dentice byt neustdle funkéni a hrany ostré. Existuje né¢jaky mechanismus ve stavbé
skloviny, ktery napomaha této zivotnosti? Mohou to byt uhlové vlastnosti prismat, celkove

vy$$i mnozstvi prismatické hmoty a nebo snad velikost krystalith HAP?

Je to také pravé jednoduchost stavby netopyti skloviny, kterd ndm miize byt ndpomocna pfi
odkryvani dynamiky sklovinotvorného aparatu, kde nebudeme ruseni slozit€ji vystavénym
schmelzmusterem a budeme se moci soustiedit na hlavni kvantitativni charakteristiky
skloviny a odhalit tak pfipadnou dynamiku napfi¢ dentici (nebot’ stolicky netopyrt jsou
v podstaté opakujici se struktury), nebo v rdmci jednoho zubu. Vzdyt neni neobvyklé, ze
srovnavaci prace porovnavaji mezi sebou rizné sav¢éi druhy na zakladé jediného vybrusu na
ruznych zubech (napf. LESTER ef al., 1988) bez toho, aniz by se byt jen tusilo, jestli nejsou
rozdily i mezi jednotlivymi zuby ¢i jejich ¢4stmi a jak mnoho miiZe tato netusena variabilita

ovliviiovat nase zaveéry.

Konstantni tvar stoli¢ek hmyzozravé dentice ndm mtize u juvenilnich jedinct poslouzit i
k odhaleni mineralizaéni dynamiky sklovinového plasté a zmén v pozici jednotlivych zubnich
hrbolkli (viz MARSHAL & BUTLER, 1966) s ohledem na vznik pfesné okludujicich skusnych
hran. Jejich sekven¢nim zaklddéani (viz napt. MiSEK & WITTER, 2002) totiz umoziuje sledovat
v ramci jednoho jedince zuby na rizném stadiu vyvoje a tedy zpétn€ odvozovat prubéh celého
funkéné sladény, protoze Zadna fialéi zména (krom obrusu) pak neni moznd a nésledky

v pfipadé¢ netopyri mohou byt fatdlni. Perierupéni stddium spojené s ukoncenim
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mineraliza¢niho procesu skloviny tak mize byt kliCovym okamzikem ve vyvoji celé distalni

dentice netopyrd.

V této disertacni préci se proto budu zabyvat nasledujicimi otazkami:
e Jak4 je detailni mikrostruktura sklovinového plasté tribosfénického molaru?

e Jaké jsou rozdily ve stavbé skloviny mezi unikuspidnimi zuby a tribosfénickymi

stolickami?
e Existuje variabilita uvnitf tribosfénického molaru ¢i mezi jednotlivymi zuby?
e Jak probihd maturace sklovinového plasté tribosfénického molaru?

e Jak vypadé pozdni odontogeneze u druhu s tribosfénickymi molary?
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2. Metodické principy

2.1 Studium mikrostruktury skloviny

2.1.1 Priprava vzorkU

Detailni studium struktury zubni skloviny bylo vzdy destruktivni at' uZ v dobéach svételné
mikroskopie (POLE, 1967; SCOTT, 1967), tak i po prechodu na mikroskopii elektronovou
(FEARNHEAD, 1960; FOSSE et al., 1973; FOSSE et al., 1978; FRANK & SOGNNAES, 1960; POLE,
1967). I to je jednim z dtivodd, pro¢ se ke studiu pouzivaly jen jednotlivé vybrusy, zlomy,
popf. pouhé naleptani kyselinou povrchu &asto jediného zubu (metody klasické histologie
nebyly nikdy kvili nutné dekalcifikaci vzorkd pfili§ rozsifeny — viz PEYER, 1968). Ackoli
tento postup miize byt dostatuji u druhi s neustale dortistajicimi zuby (hlodavci) nebo alespoi
u zubl s vysokymi, sloupovitymi korunkami (pfezvykavci ¢i konoviti), pro detailni popis
situace ¢lenitych zubi s relativng vysokymi hrbolky a hluboko polozenymi bédzemi korunky
mezi nimi (jako jsou tfeba pravé tribosfénické molary) nemusi byt dostacujici. Navic se popis
asto omezuje jen na popis sledované struktury (tvar prismatickych pochev, typy prismatické
skloviny a jejich rozmisténi, schmelzmuster). Téméf se nevyuzivé detailni morfometriky a
statistického zhodnoceni takto ziskanych dat, které se omezuje maximalné¢ na zdkladni
statistické hodnoty velikosti krystalitli, mocnosti skloviny a thlovém pfiklonu prismat

k vrcholku zubu, inklinaci (KOENIGSWALD & SANDER, 1997a).

Abychom mohli studovat to, co nas na stavbé skloviny primarn€ zajimalo, museli jsme
prekrocit zab&hnuty metodologicky tizus (viz napt. KOENIGSWALD & CLEMENS, 1997 nebo
LESTER ef al., 1988) a zna¢n& jej inovovat. Pfedné jsme nevychézeli z jediného fezu, ktery
vede po spojnici hlavnich hrbolkd, ale provedli jsme sérii fezli horizontéln€ pro zuby levé
poloviny &elisti a vertikdln& pro &elist pravou, piiCemz kazdy fez byl fotograficky
zdokumentovan, abychom mohli zp&tné presné lokalizovat jeho pozici. To ndm umoznilo Iépe
pochopit a popsat mikrostrukturu skloviny a zdokumentovat topografickou pozici

jednotlivych mikroskopickych snimkd, tak dilezitou pro pozdé&jsi statistické zhodnocenti.

Celkem jsme takto pofidili a zdokumentovali kolem 4300 SEM fotografii v riznych
zvétsenich (do 200x pro celkové orientadni snimky fezl, mezi 650x a 1200x pro popis

orientace prismat a od 3500x do 5000x pro detaily a méfeni velikosti krystaliti).
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2.1.2 Metrické charakteristiky

Pro popis struktury sklovinového plasté jsme na vertikalnich fezech za pomoci morfometrické
analyzy snimki sledovali dvanact charakteristik: (i) objem krystaliti HAP vypocitany ze (ii)
Sitky a (iii) délky krystalitu, (iv) celkovou Sitku skloviny, (v) Sitku prismatické skloviny, (vi)
Sitku APE, (vii) relativni §itku APE (k celkové tloustce skloviny), (viii) $itku prismat, (ix)
pomérovy objem prismatické skloviny a z thlovych charakteristik kromé (x) inklinace jesté
(xi) deklinaci a (xii) deflekci. PfiCemz relativni mnoZstvi prismatické hmoty, deklinaci a

deflekci jsme museli definovat jako nové zavedené veliCiny a to nasledovné:

Pomérovy objem prismatické skloviny — bylo zjiStovano na vybranych snimcich
vertikalnich fezii prolozenim deseti linii v pravidelnych rozestupech od EDJ k OES.
Vzdalenost, jakou pak linie probihaly prismaty, byla zméfena a relativizovéna

s celkovou délkou linie. Viz Pi.I: Fig. 9.

Deklinace — uhlovy odhad toho, jak moc se prismata odklédné€ji od roviny fezu. Nabyva
hodnot od -90 do +90, pfi¢emZ nulova hodnota zna¢i prismata, kterd bézi rovnobézné

s rovinou fezu a kladné hodnoty zna¢i smér k pozorovateli. Viz Pt.I: Fig. 2c.

Deflekce — je definovana jako ohyb prismatu od EDJ k OES a byla vypocitana jako rozdil
pocate¢ni inklinace u EDJ a kone¢né inklinace u OES. Podobné se dal vypocitat i
rozdil mezi pocCateni a koneCnou deklinaci, ktery byl pak oznafovan jako

horizontalni deflekce. Viz. Pi.I: Fig. 2b.

Celkem bylo naméteno 2794 krystaliti. Ostatni kontinudlni proménné (viechny, které nebyly
odhadovény jako deklinace) jsme méf¥ili na tfech mistech v rdmci jednoho snimku a namétrené
veli¢iny byly pro nésledujici analyzu zprimérovény (a tedy pfipadala od kazdé veli¢iny jedna
hodnota na jeden snimek). Z téchto primért spolu s topografickymi tdaji byla sestavena
tabulka o 279 polozkach (snimcich) a 24 proménnych. Sitka prismat byla navic mé&fena na 3
pozicich: u EDIJ, ve stfedu a pobliz OES. Celkem bylo zmé&feno 2007 prismat, coZ po

primérovani na snimek ¢ini 669 polozek (tj. 223 na kazdou pozici).

2.2 Studium pozdni odontogeneze

Zde byla klicovou vyvojova tfada 89 jedinci nasbirand Sklenafem v Sedesitych letech
minulého stoleti (viz SKLENAR, 1962) a prechovavana ve sbirkach katedry zoologie
Piirodovédecké fakulty University Karlovy v Praze. Lebedni material byl na zakladé

pokrocilosti erupce stolicek rozdélen do sedmi v€kovych kategorii (viz Pi.Il: Tab. 1) a
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z digitalnich fotografii pofizenych v okluznim pohledu bylo zjistovano za vyuZiti klasické
morfometriky 50 lebe¢nich a dentdlnich vzdélenosti a ¢hli a dva rozméry vypolitané

(vzdélenost protokonu od spojnice para-metakon u M' a M%) — viz PL.II: Fig. 1.

2.3 Statisticky aparat

Statistické zpracovéni dat zahrnovalo: (1) zjisténi zakladnich statistickych udaju (primér,
minimum, maximum, variance atd.) pro hlavni soubor dat i pro vSechny podskupiny; (2)
analyzu hlavnich komponent (PCA), popf. vytvofeni korelatni matice vybranych skupin
znaki; (3) jednocestnou, popt. faktorovou analyzu variance (ANOVA) a doprovodné analyzy

(rezidualni diagnostiku, analyzu homogenity variance a Tukeyho post-hoc test).

Pro porovnani variability mezi jednotlivymi rozméry zahrnutymi do analyzy postnatalni
odontogeneze (viz kapitola 2.2) jsme uzily prim&rované relativni koeficienty variance (C.V.)
vztazené na C.V. kondylo-bazilni délky lebky odpovidajici vékové kategorie, abychom
ptedesli rozdily zplisobené rozdilnou velikosti jednotlivych rozmérii a rozdilim v pocetnim

zastoupeni jednotlivych vékovych kategorii.

K analyze variance a pfidruZenych testech bylo uZito programu Statistica 8.0 (Statsoft Inc.,
2007), k PCA programu Canoco 4.5 (Braak & Smilauer, 1997). Mé&feni byla provadéna
v programech tpsDig a tpsDig 2 (Rohlf, 2004, 2005).
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3. Hlavni vystupy a jejich prehledné shrnuti

3.1 Distribuce sklovinového plasté netopyfi dentice

Ackoli vSechny soucasné studie (DUMONT, 1995; LUCAS et al., 2008) zmiruji, ze distribuce
skloviny je u tribosfénickych molarti rovnomérnd, uz nase prvni vysledky (viz Pt.I: Fig. 5-8 a
Pr.IIL: Fig. 1 & 3) hovoti o opaku. Ukazuji komplexni strukturu s netrividlnim rozloZenim
v podstaté dvou odlisnych typt sklovinového plasté (a to jiz od pocatku tvorby skloviny — viz
Pi.II: Fig. 7f). Ty se vyrazné li$i svou mohutnosti, vzdalené tak pfipominajici stav v molarech
nékterych hrabost (KOENIGSWALD & SANDER, 1997b). V naSem piipadé je sklovinovy plast
selektivné na nékterych ¢astech zubu v priméru pétkréat slabsi nez na ¢astech jinych. Rozdil
mezi timto ,,slabym* a ,,silnym* plastém je ale i v dalSich charakteristikdch, jako je (absolutni
i relativni) mohutnost APE, vyrazna u silného plasté, zato velmi slabd, popt. az chybégjici u
plasté slabého. Tretim odliSitelnym subtypem je zde cingularni sklovinovy plast, ve své
mohutnosti tvofici pfechod mezi slabym a silnym plastém zubnich hrbolkt, avsak s vyraznou

vrstvou APE.

Silny sklovinovy plast pokryva vétSinu povrchu zubnich hrbolki a bazi. V pozici slabé
skloviny jsou prostorové rozdily specifické pro horni a dolni stolicky — v pfipadé hornich

stoli¢ek je tento umistén bukélng, zatimco u dolnich lingvélng€. Dochézi tak k opaéné orientaci

| obou subtypt podél skusnych hiebenti hornich a dolnich molari tak, ze do vz4jemného
' kontaktu pfichazi vzdy oblasti se slabym plastém. Duvod je velmi pravdépodobné funkéni,

nebot’ silny sklovinovy plast' se bude obruSovat pomaleji nez slaby a bude se tak udrzovat
! ostra hrana urena k rychlému naporcovani hmyzi kofisti. Tento fakt je pravdépodobné
| podstatnéjsi pro dlouhodobou funkénost tribosfénického molaru nez samotny tvar zubu, jak

‘ predpokladaji EVANS & SANSON (2006).

U unikuspidnich zubi je distribuce obou subtypt odlisnd. Zde je bud’ rozloZeni sklovinového
} plasté rovnom&mé (v piipadé malych premolérd jako P* a P’) a pokud jsou rozpoznatelné
| oblasti se slabym plastém, pak vzdy na distalni strané hlavniho hrbolku. V ptfipadé horniho
Spi¢aku je omezen na nevyraznou (a Spatn¢ odliSitelnou) oblast pii vrcholku, u P4 pak na
spodni 2/3 vysky hrbolku. Nejpodobn&ji molariim je z tohoto hlediska P, ktera je uz soucasti

pilovité stfizné hrany.
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3.1.1 Promé&nlivost mocnosti skloviny v ramci zubu

Pii podrobng;jsi analyze jsou patrné i jemn&jsi rozdily v tloustce skloviny a mohutnosti APE.
Smérem k bazi korunky dochazi k ztentovani sklovinového plasté (zvlasté silného, ktery pak
pozvolna piechazi ve slabou sklovinu prot&jsiho hrbolku) a naopak k zesilovani APE

(umocnéné pak jesté na cingulech) — viz Pt.I: Fig. 8.

V molérech jsou viak rozdily i mezi jednotlivymi zubnimi hrbolky. Nejvetsi rozdily mezi
slabym a silnym sklovinovym plastém jsou tak v oblastech hlavnich funk&nich hfebeni (tj.
eokrista a eokristid — konkrétn& para- a metakon a proto- a hypokonid) — celkovy rozdil je
jesté zvyraznén v piipadé metakonu a protokonu vyrazné mohutng&jsim silnym plastém, nez je
obvyklé na jinych hrbolcich. Naopak vyrazng nizsi rozdil mezi obéma subtypy (dany hlavné
neobvykle mohutnou vrstvou slabé skloviny) je u protokonu a entokonidu. Tyto jemné rozdily
uvnitf zubi jesté podtrhuji dileZitost takovéto heterotopie v distribuci skloviny pro spravnou

funkci netopyfiho tribosfénického moléru.

3.1.2 Trendy v mocnosti skloviny u distalni dentice

V molérové fadé méa v priméru nejtenéi silny sklovinovy plast redukovand distalni M,
zatimeo nejsilng&j3i je u horni a dolni M2. Srovnatelnou tloustku sklovinového plasté maji téz
horni $pi¢aky. Minimaln& v tomto pfipadé pak bude tento stav souviset suzpiisobenim
$pitaku jakozto hlavniho néstroje pro chyceni kofisti, ktery je tak vystaven pisobeni vétsiho

tlaku nez zkoumané premolary. V mohutnosti APE nebyly shleddny zddné vyznamné rozdily.

3.2 Mikrostruktura netopyfi skloviny

(KOENIGSWALD, 1997; LESTER & BOYEDE, 1987; LESTER & HAND, 1987; LESTER e? al., 1988),
nicméné i zde podrobn&jsi analyza odhaluje odchylky v inklinaci a deklinaci v zavislosti na
lokalizaci v ramei jak jednotlivych zubd, tak celkové dentice. Pro nds nejzajimavejsi je opét
porovnat slaby a silny sklovinovy plast. Zde je na prvni pohled patrné, Ze v silném plasti (a
v omezené mife i na cingulech) dochazi k postupné zm&né orientace prismat, takze z pocatku
kladna inklinace (vi&i vrcholku hrbolki, popf. hran cinguli) se méni na inklinaci témef
nulovou (viz P£.I: Fig. 5-7) — srovnej s KOENIGSWALD & CLEMENS (1992). Nicméné rozdil
mezi slabym a silnym sklovinovym pléstém je uz v po&ate¢ni inklinaci, ve spodni poloviné
tloustky skloviny, kde prismata silného plasté jsou pfiklonény k vrcholku pod vyrazné vétSim

Ghlem nez u plasté slabého &i cingularniho (které se od sebe v této hodnoté prakticky nelisi).
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Vypada to tedy, Ze orientace prismat vyrazné napomaha del3i trvanlivosti silné skloviny, kde
horni ¢ast tlumi tlaky pusobici na sklovinu a zabratiuje vzniku prasklin, zatimco spodni vice
odolava atrici nez slaby sklovinovy plast na stejné Grovni (tim, Ze jsou prismata kolmé&ji

orientovana na pusobici sily se htife obrusuji).

3.2.1 Zména uhlovych charakteristik v ramci zubu

Podobné jako se vramci kazdého hrbolku smérem k bazi ztenCuje sklovina, snizuje se i
inklinace, ktera je tak opét nejvyssi podél funkénich hran (s nejvyssi odolnosti proti obrusu).
A obdobng, jako tymZ smérem roste zastoupeni APE, zvétSuje se i deklinace prismat, kterd
dosahuje svého maxima na cingulech. Naznafuje tak postupné rozSifovani struktury

jednotlivych hrbolkt, popt. zubu a ptipadné pohyby vyvijejiciho se zubu do stran.

3.2.2 Proménlivost uhlovych charakteristik v distalni dentici

Je zajimavé, jak zakladni uhlové charakteristiky, inklinace a deklinace, gradudlné klesaji
v obou Celistech od P4 (pro deklinaci) ¢i M1 (pro inklinaci — ta je naopak u P4 nizkd) az
k M3. Nejmensi primérné hodnoty jsou zjistény z M?, ktera tak urluje vyrazn&jsi podobu
trendu v horni Celisti. Horni $pi¢aky jsou v naméfenych hodnotdch podobné stolickam, coz

naznacuje, ze se sklovina musi vyrovnat s podobnou zatézi.

Podobné jako inklinace je podél funkénich hiebent vysoka i deflekce v silném plasti. Jeji

vys$8i hodnoty jsou i v distalnich ¢astech zubu jako metakon a talonid.

Deflekce je ale i jedina charakteristika, ve které se v celkovém trendu lisi horni a dolni Celist:

Cn v

je vyrazn€ vyssi pravé v P4 Naproti tomu horizontdlni deflekce je typicky vySsi
v nejdistalngjsich elementech dentice (Ma, M3 a M?) a u Py, jakoby pravé zde byl predozadni

pohyb struktur nejmarkantné;si.

3.3 Pomérovy objem prismatické skloviny a Sirka prismat

3.3.1 Pomérové objemy typu skloviny

Jako u vSech znamych studii (napf. BHASKAR, 1976; SEHIC ef al., 2009), i v naSem pripadé
mnoZstvi prismatické hmoty nejprve od EDJ kontinudlné narGstd na ukor IPM, dokud

nedosahne svého maxima, a pak.opét pozvolna klesé k OES nahrazovano jak IPM, tak hlavné

29




v & ST ANTA
. opouttl ZU IV

APE (viz Pt.I: Fig. 8). Nicméné& konstantni centralni ¢ast sklovinového sloupce se da snadno

porovnavat a miize nam poskytnout dal3i informace o odolnosti skloviny.

Zcela ve shod& s predchozimi vysledky je v silném sklovinovém plasti vice prismatické
hmoty nez ve skloving slabé ¢&i v cingulech, coz jej opét potvrzuje jako nejpevn&jsi Cast
sklovinového plasté netopyri (porovnej se SAHNI & LESTER, 1988 a SANDER, 2000). Podobna
shoda panuje i v rimci jednoho zubu, kde je nejvice prismatické hmoty na jednotku objemu u
vrcholu zubnich hrbolkd, a pfi pohledu na celou distalni dentici je i v této charakteristice
patrny sestupny trend od M1 k M3. M1 a M2 obsahuji nejvice prismatické hmoty na jednotku
objemu ze v3ech zkoumanych zubii, nejméné naopak M3 a P,. Zbyl€é unikuspidni zuby se se

svymi hodnotami nachézeji nékde mezi obémi skupinami.

Ackoli se mize zdat, Ze jednotlivé charakteristiky zubni skloviny (tloustka, mohutnost APE,
inklinace, deklinace a pomé&rovy objem prismatické hmoty) jsou provazany, opak je pravdou a
vechny tyto kvality jsou na sob& vice-méné& nezavislé, takze kazda z nich pfispiva k vysledné

kvalité skloviny samostatné (viz Pt.I: Fig. 10).

3.3.2 Sitka prismat

Pokud je v n&jaké &asti skloviny vice prismatické hmoty, da se tohoto stavu dosdhnout dvéma
zpisoby: (i) prismata jsou stejna, ale jejich hustota je vétSi, a nebo (ii) prismata jsou
mohutngj$i. Dle naSich zjisténi se $ifka prismat od EDJ k OES zvétSuje, takZe pocatecni
nartist prismatické hmoty je vskutku dan rozsifovanim prismat. Je zajimavé, ze Sifka prismat
pii EDJ je vyznamné& vétsi u unikuspidi neZz u stoliCek. Pravdépodobné je to dusledek
slozit&jsiho prostorového uspofadani vyvijejicich se stoli¢ek, kde je potfeba vméstnat co
nejvice ameloblastii (pfinaleZejicich k jednotlivym hrbolkiim) vedle sebe, které tim padem
musi byt mensi a tedy produkuji i mensi prismata. Unikuspidy Zadné takovéto prostorové

omezeni pfirozené¢ nemaji.

Ve vyssich partiich skloviny se viak tyto rozdily srovnaji a vyznamnym se stiva rozdil mezi
silnym a slabym sklovinovym plastém, kde $ir3i prismata jsou v plasti silném. Jak patrno, vice
prismatické hmoty v silné sklovin& je zpiisobeno hlavné ir$imi prismaty. Z t&chto vysledki
vyplyva, Ze mnoZstvi prismatické hmoty je v pfipadé tribosfénického moldru netopyri
zptisobeno moznosti (ii), tedy rozdilnou mohutnosti prismat v riiznych tsecich sklovinového

plaste.
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3.4 Krystality HAP

3.4.1 Morfologie a distribuce HAP krystalitt

VSechny sklovinové krystality maji tvar jehlic vyrazn€ protazenych ve sméru od EDJ k OES
(DAcULSI et al., 1984). Nabizela se otazka porovnat mezi sebou krystality jednotlivych typi
skloviny (prismata, IPM a APE). Analyzy jasné¢ ukazuji, Ze prokazatelné nejmohutné&jsi
krystality jsou v prismatech a nejmensi v APE (viz Pi.I a Pf.III: Fig. 2). Z toho také vyplyva,
ze prismatické krystality jsou nejen nejpevnéjsi, ale i jejich produkce by méla trvat nejdelsi

dobu. Naopak krystality v APE jsou nejen nejméné odolné, ale téz velmi rychle produkované.

Uvnitt téchto typ byly hleddny a nalezeny drobnéjsi rozdily mezi subtypy sklovinového
plasté a skupinami zubl (unikuspidy, horni a dolni stoli¢ky). Podstatnym vysledkem pro
pochopeni komplexnosti krystalické stavby je to, Ze tyto dva zplisoby déleni jsou na sob&
nezavislé, a ze ve viech sklovinovych typech jsou dale trendy v podstaté shodné. P¥i srovnani
sklovinového plasté jsou nejveétsi krystality v silné skloving a nejmensi v cingularni. Zaroven
krystality v hornich stoli¢kéch jsou mohutnéjsi ve srovnéni s dolnimi stoli¢kami a unikuspidy.

Jinak fe¢eno: nejodolnéjsi sklovina je v silném sklovinovém plasti a v hornich molarech.

vvvvvv

netopyii skloviny, ktery naznauje, Ze nami zkoumané Kkrystality jsou ve skutenosti
kompozity mnohem menS$ich priméarnich krystalith HAP, jejichZ struktura mize vyznamné

ovliviiovat vysledné vlastnosti celé skloviny — viz Pt.1.

3.4.2 Produkce a tvorba HAP krystalitt

N&§ prizkum prematurované skloviny netopyra velkého jen potvrdil nase predpoklady
stanovené z analyzy velikosti krystaliti pIn€ maturované skloviny: prismata, kterd obsahuji
nejvetsi krystality jsou tvofena vyrazné diive nez ostatni komponenty skloviny a maji tedy
vice Casu na to, aby ziskaly poZadovanou velikost. Naopak APE je produkovana v samém
zavéru amelogeneze, béhem piechodu ameloblastli ze sekreéni do matura¢ni faze. Viz Pi.Il:

Fig. 5, 7 a 8 a Pt. III: Fig. 4.

Tato zjisténi by mohla odpovidat pozorovanim, jakéd udélal za pomoci fazového kontrastu jiz
PEYER (1968), ktery pozoroval postup mineralizace od stfedu sekre¢ni plochy ameloblastu a

prostor mezi prismaty v mistech mineralizace.
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3.5 Mineralizace sklovinového plasté u netopyra

Postupnd tvorba jednotlivych typt skloviny ndm umoznila jest¢ dalsi sledovani: porovnani
nacasovani amelogeneze v riiznych ¢astech zubu. Diky vySe uvedenému fenoménu méla totiz
prematurovand sklovina tendenci rozpadat se po vysuseni do jakych si ,ker v zévislosti na
stupni mineralizace jednotlivych slozek a tvofila tak kontinudlni pfechod od pln€é maturované
skloviny s hladkym povrchem (umisténé apikdln€) az k obnazenému (pre)dentinu
s mineralizaénimi jadry skloviny (umisténému bazaln€) — viz Pf.Il: Fig. 5 a Pr.IIl: Fig. 5.
Porovnanim jednotlivych zubli v fadé€ stolicek, které jsou v podstaté opakujici se struktury,
jsme byli schopni rekonstruovat relativni ¢asovou posloupnost tvorby sklovinového plasté
v ruznych ¢astech jednotlivych zubnich typi. Ta do zna¢né miry odpovidala posloupnosti z
histologickych studii nac¢asovani tvorby jednotlivych hrbolki — porovnej s HERSHKOVITZ
(1971).

To znamena, Ze zatimco unikuspidni P4 mély jen jedno mineralizaéni centrum, horni stoli¢ky
je mély tfi a dolni stolicky pét a tato mineraliza¢ni centra odpovidala vSem hlavnim zubnim
hrbolktim. Existence mineraliza¢nich center vedlejSich hrbolki (para-, meso-, metastyl a

hypokonulid) je spekulativni.

Nacasovani poc¢atku mineralizace na hlavnich hrbolcich je pak nasledujici: (1)protokonid >
(2)metakonid > (3)parakonid > [(4)entokonid > (5)hypokonid] ve spodnich stoli¢kach a
(1)parakon > (2)metakon > (3)protokon v hornich stoli¢kéch. Toto potadi jednak opraviiuje
k uzivani terminu eokon/-id pro parakon / protokonid jako hlavni hrbolky horniho a dolniho
molaru tak, jak je stanovil uz HERSHKOVITZ (1971), a doklada tvrzeni MARSHAL & BUTLER

(1966), ze kone¢na velikost hrbolku nekoreluje s pofadim, v jakém jsou zakladéany.

Mineralizaéni fronty vzeslé zjednotlivych center pak splyvaji ve spodnich stolickach
v nasledujicim potadi: 1+2 = epikristid > 3+(1+2) = parakristid > [(4+5 = postmetakristid) +
(3+4 = entokristid)] > 4+6 = centrokristid. Hypokonulid se jevi byt vyriistkem entokonidu. V
hornich stolickach je pak potadi takovéto: 1+3 = protokrista > 1+2 = eokrista > 243 =
plagiokrista. Para-, meta- a mesiostyl vznikaji vtomto pofadi a miniméln€¢ mesostyl
prokazatelné vznika splynutim mineralizanich center para- a metakonu. Krom cinguli je
mineralizace nejopozdéngjsi v bézi talonidu a trigonu. Metakon a talonid, oblasti molaru
s nejveétsi deklinaci, jsou tak zaroven ¢asti, které se jako posledni ptipojuji ke korpusu celého

moléru. Viz Pt.II: Fig. 6.
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Vyvoj cinguli se lisi dle zubniho typu. U unikuspicnich P4 jsou cingula v pokro¢ilej$im stadiu
na labidlni stran€ zubu. U hornich molarti za¢ina tvorba cingula mesidlné a kon¢i palatalng.
Cingulid spodnich stoli¢ek za¢ind na mesiélni a distalni stran€ v podstaté soucasné a posledni
cingulid se tvofi bukaln€. Ve vSech ptipadech se zd4, ze na vné&jsi (tj. silngjsi) strané cinguli je

mineralizace v pokro€ilejsi fazi.

I slaby a silny sklovinovy plast se 1isi v rychlosti tvorby, pficemz oblast s tenkou sklovinou je
maturovand dle o¢ekavani diive nez sklovina silné (a tedy je zde situace opacnd od cinguli).
Tento rozdil je obzvlasté patrny na stoli¢kéch, hlavné€ v oblasti trigonidu a bukélni sténé

bukélnich hrbolki hornich stoli¢ek (porovnej s SHELLIS, 1984).

3.6 Postnatalni odontogeneze distalni netopyfi dentice

3.6.1 Zubni erupce

Stolicky ptichazeji postupné do okluze od M1 kM3 a ve zkoumaném materidlu byla
rozeznatelna tato stadia (ktera pak v Pi.II a Pi.IIl slouzila k rozdéleni do vékovych kategorii):
Ml je viditelnd v zubnim primordiu > zacind erupce M1 a M2 je viditelnd v zubnim
primordiu > za¢ind erupce M2 a M3 je viditelnd v zubnim primordiu > za¢ina erupce M3 >
MI se profezava gingivou > M2 se protfezava gingivou > M3 se profezava gingivou > M1 je
v plné okluzi > M2 a M3 jsou v plné okluzi. Plati pfi tom (v souladu s MARSHAL & BUTLER,
1966), ze spodni Celist je o jedno az dvé stadia pied Celisti horni. P! je sice rozlisitelna
v zubnim primordiu jiz od rannych stadii (cca od doby, kdy M' je viditelna v primordiu a
vSechny spodni stoli¢ky jiz zapoCaly s erupci), ale jeji erupce je opozdénd az do
pokrocilejsich stadii (cca do doby, kdy se obé M1 a M, jiz profezavaji gingivou a erupce
zbylych stoli¢ek jiz ddvno zapocala). To P4 je rozeznatelnd v zubnim primordiu az v této dobé
a jeji erupce zacina az kdyz M1 jsou v plné okluzi. Erupce P4 tak vice odpovida zjiSténim

MIiSKA & WITTER (2002) nez KRATKEHO (1970).

U unikuspidnich P4 je priibéh erupce v podstaté shodny: nejprve se profezava eokon/-id, po
ném distostyl/-id s distalni &asti cingula/-idu a na zavér zbytek cingula/-idu. U P* se posledni
nad gingivu dostava roz§itend palatalni ¢ast cingula. M; a M, se profezavaji v této sekvenci:
velmi urychleny protokonid >> (meta- + hypo- + entokonid) > (parakonid + hypokonulid) >
mesidlni a distalni cingulid > béaze trigonidu a talonidu > bukéni cingulid. V M3, kterd mé
redukovany talonid je pofadi erupce jednotlivych €asti pozménéno takto: protokonid >>

metakonid > [parakonid > (hypo- + entokonid)] > hypokonulid. M' a M? maji takovéto pofadi
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erupce: (para- > metakon) > protokon > (para- + mesostyl) > metastyl > eokrista > (mesiélni
cingulum > bukéni strana zubu) > baze trigonu > palatalni cingulum. V redukované M’
dochazi ke zméné potadi v tomto smyslu: parakon > parastyl > (protokon + mesostyl) >

metakon.

Je tedy ziejmé, ze potadi erupce jednotlivych hrbolkl (které alespori pro horni dentici
odpovidda ramcové zjisténim, kterd udé€lal HANAMURA, 1989) nijak nekoresponduje se
vznikem mineralizaénich center a tedy nejspiSe ani se zakldddnim jednotlivych hrbolkd, jak
tvrdi uz MARSHAL & BUTLER (1966). Zatimco u hornich stoli¢ek potadi erupce odpovida
pfiblizné velikosti hlavnich hrbolki a vedlejsi hrbolky se protfezavaji v mesio-distalnim
sméru, u spodnich stoli¢ek je ndpadnd urychlend erupce baze talonidu, tedy mista s nejvétsi
deklinaci v ramci spodnich stoli¢ek a zaroveri jedné z klicovych struktur pro spravnou funkci

tribosfénického molaru.

3.6.2 Vztah odontogeneze k postnatalnimu vyvoji lebky

Délky lebky a vétSina délek zubnich tad se b&hem profezavani trvalé dentice prodluzuje
s vyjimkou délky M1-M2, kde se rist zastavuje v moment&, kdy se ob¢€ stolicky zacnou radit
do plné okluze (viz P.II: Fig. 2a-c). To znamend, Ze vramci Celisti musi existovat dvé
rustové zony: jedna distalné, kterd vytvari misto pro stoli¢ky, a druhd v mesialni oblasti, kterd
prispiva k prodluZzovani rostra. Zrozméru MI1-M2 vyplyva, Ze samotné zuby néjakym
zpisobem meéni svoji velikost a to bud’ tak, Zze b&hem erupce méni sviij ndklon, ale
piipustnym vysvétlenim je i postupny rist a zvétSovani korunky (jak ostatné predklada
MARSHAL & BUTLER, 1966). Sitky patra jsou oproti lebednim délkém po vétSinu Easu
konstantni a rostou dramaticky jen v ¢asné a kone¢né fazi postnatalniho vyvoje (viz Pt.II: Fig.
2d). Zubni rozméry vsak nejsou pfili§ silné korelovany s lebe¢nimi rozméry a taktéz jejich
variabilita je v priméru vétsi, tedy se da usuzovat, ze jejich rist je na t€chto nezavisly a jedna

se 0 samostatny, oddéleny systém.

U spodnich stoli¢ek se zvétSovani rozméri projevuje hlavné v Sitkadch zubu a vzdélenosti
proto-hypokonid a to v prvnich fazich postnatdlniho vyvoje a pro rozméry talonidu ke konci
rozméry spolu uzce korelovany a v ramci jednoho zubu se vymezuji $itfky trigonidu oproti
ostatnim rozmé&rim (viz PE.II: Fig. 3b). Uhlové rozméry jsou u spodnich stoli¢ek vice-méné
konstantni po celou dobu vyvoje § vyjimkou M, a thlech majicich vztah k talonidu, kde je

patrny jisty narust (viz Pt.Il: Fig. 2e).
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U hornich stoli¢ek je ale situace odli§na. Vé&tsina rozmérii M? vykazuje nérist az do doby, kdy
se zaCind profezavat, a ve vzdalenosti para-metakon dokonce do doby, kdy se jiz profezal
gingivou. DalSi nartst velikosti je pak zaznamenan v samém zévéru dentice (viz Pi.II: Fig. 2i,
j a PEIIL: Fig. 7). M' tento trend tém&F bez rozdilii kopiruje, jen se odehrava o néco diive.
Pokud se ale srovna M' a M?, tak zjistime, Ze odpovidajici si rozmé&ry spolu v podstaté
nekoreluji s vyjimkou bukanich délek zubu (viz Pi.Il: Fig. 3c), jakoby byla dana velikost
zubu, ale ne pfesna pozice hrbolkl v ném (Pi.III: Fig. 10). V ramci horni stolicky pak jsou
v podstaté tii skupiny rozmért: (i) vzdéalenost meta-protokon a vzdalenost protokonu od
spojnice para-metakon, (ii) vzdélenosti para-metakon a para-protokon a (iii) bukani délky
zubu. Hlavné vzdalenost protokonu dosahuje v pfipadé obou molarti extrémnich hodnot ve
variabilité dat (viz Pi.Il: Fig. 4), coZ nepfimo ukazuje na nahodilost vysledné hodnoty, a tedy
vysledek individudlniho vyvoje. Oproti spodnim stolickdm vykazuji viechny horni stoli¢ky
narust hodnot thlovych rozmérti minimaln€ v po¢étcich vyvoje s vyjimkou tthlu na mesostylu
(jehoz ramena tvofi postparakrista a premetakrista), u né&jZ se projevuje zastaveni rustu
piiblizné€ ve stejné dobé jako u vzdalenosti para-metakon (viz Pi.II: Fig. 2f). S vyjimkou uhlu
na parakonu jsou zbylé dva thly positivné korelovany s rozméry zubu, ¢ili opét situace zcela

opaéné od spodnich molart.

Kupodivu ani rozméry protilehlych stoli¢ek nejsou mezi sebou pfili§ silné korelované (viz
Pt.II: Fig. 3d). Nejsiln&jsi korelace tak je mezi vzdélenosti para-protokon a hypo-entokonid a
dale je korelace vzdalenosti para-metastyl a meso-metastyl se vzdalenostmi meta-entokonid a
proto-hypokonid. Jedna se tedy znovu o korelace rozmérii talonidu s jim odpovidajicimi

rozméry na hornim moldru.

Ze viech vyse uvedenych indicii se zda, ze diivodem ptesného nastaveni hornich a dolnich
tribosfénickych moléari neni ani spole¢ny morfogen, ani vzdjemna koevoluce, jak navrhuji
MARSHAL & BUTLER (1966), ale postupné pozi¢ni vyladéni protilehlych zubli béhem erupce.
Dle naSeho predpokladu spodni stolicky (diive se vyvijejici a podobné&jsi si mezi sebou
navzéajem), zvlasté pak jejich trigonid, slouzi jako pfedloha pro stolicky horni (pozdéji se
vyvijejici a variabilng&jsi). Z tohoto diivodu je dtlezité tlacit talonid pfednostné vzhtiru, aby se
mohl sladit s protokonem (nejvariabilnéjsi rozmér) a z vnéjsku na né& spravné dosedl
metakon. Proto je také pro stoli¢ky dulezité, Ze maji rychle hotové kontaktni plochy se slabym
sklovinovym plastém a vlastné sku§né hiebeny viibec. Proto metakon splyva jako posledni
pevné s ostatnimi hrbolky trigonu a to je$té pozdéji nez je hotova baze talonidu (pozn.: talonid

a metakon maji nejvyssi hodnoty deklinace), kterd je poslednim mistem mineralizace na
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funkéni korunce (tj. bez cingulidi) spodnich molari. A proto je dulezité odsunout
mineralizaci méné vyznamnych slozek skloviny, IPM a APE, na co nejpozdéjsi dobu, aby
celd struktura ziistala co nejdéle tvarna. Protoze v momenté, kdy je sklovinovy plast’ plné
mineralizovany a cingula uzaviou zub kolem dokola, neda se, jak jiz bylo nékolikrat zminéno,
Jiz jeho tvar s vyjimkou obrusu nijak ménit (viz LUCAS, 2004). Je tak mozné velky zub na
pocéatku vyvoje ,,zabalit“ do mensiho prostoru drobné netopyfti Celisti (s mensimi burikami) a
nechat ho ,rozvinout” az béhem erupce, kdy celist sama o néco povyroste, a zaroveil ho
pozi¢né sladit s ostatnimi zuby jen na zakladé reakce poddajné tkané na své okoli (viz PE.III:

Fig. 6 & 10).
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4. Zavéry

e Sklovinovy plast tribosfénického molaru a netopyii dentice viibec vykazuje vysokou
heteropii v distribuci skloviny. Tato heteropie je primarni (neni vysledkem odlisného
opotiebeni) a zcela odpovida rozdilnym funkénim narokim na rozdilné ¢asti zubu a

dentice.

e Heteropie neni jen v béznych charakteristikach (tloustka skloviny, inklinace prismat,

mnozstvi prismatické hmoty atd.), ale je pfitomnd uz na urovni krystaliti HAP.

e Bylo prokazano, Ze jednotlivé typy skloviny (prismata, IPM a APE), které se mezi
sebou lisi v mohutnosti krystalith HAP, jsou fakticky produkovany v jinou dobu
amelogeneze a Ze produkce rozdilnych typi skloviny je spojena s morfologickou

zmeénou ameloblastu.

e Bylo ukazéno, Ze tribosfénické molary méni, tj. zvétSuji své rozméry béhem erupce a
Jjsou schopny diky fad& uzplsobeni dosdhnout své dokonalé okluze az béhem erupce
bez nutnosti jakéhokoli vnéjsiho fidiciho faktoru. Zda se, Ze rozhodujici jsou spodni

stoli¢ky, podle nichZ se prostorové vylad'uji stolicky horni.
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Abstract

The tribosphenic molar is a key dental apomorphy of mammals and the molar type
from which all derived types originated. Its enamel coat is expected to be primitive: a
thin, evenly distributed layer of radial prismatic enamel. In the model species (a bat,
Myotis myotis) we reinvestigated the 3D architecture of the dental enamel using serial
sectioning combined with SEM analyses, biometrics of enamel prisms and crystallites
and X-ray diffraction. We found distinct heterotopies in enamel thickness (thick
enamel on the convex sides of the crests, thin on the concave ones), angularity of
enamel prisms and in distribution of particular enamel types (prismatic,
interprismatic, aprismatic) and demonstrated structural relations of these heterotopies
to the cusp and crest organization of the tribosphenic molar. X-ray diffraction
demonstrated that the crystallites composing the enamel are actually the aggregates of
rather smaller primary crystallites (i.e., SEM indicates that the crystallites are about
1.5x107 pm®, while X-ray diffraction suggests they are 1.5x107° um?). The differences
among particular enamel types in degree of crystallite aggregation and the variation in
structural microstrain of the primary crystallites (depending upon the duration and the
mechanical context of mineralization) represent factors not fully understood as yet
that may contribute to the complexity of enamel microarchitecture in a significant

way.

Key words: tribosphenic molar, enamel microstructure; hydroxyapatite; microstrain;

scanning electron microscopy; X-ray diffraction
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Abstract

We studied molar eruption in the postnatal development of vespertilionid bats, from the
aspects of craniometry, eruption process description, surface structure of erupting teeth,
microstructure of premature enamel, and morphology of enamel organ, to uncover
mechanisms of perfect occlusion development in tribosphenic molar dentition. Digital
morphometry and scanning electron microscopy were used to reach our goal. We presume,
that (i) tuning up of the occlusion can be caused just mechanically due the contact of the
opposing teeth during eruption, where (ii) faster developing lower molars serve as template
for upper molars, (iii) whose structure is modular and their cusps fuse together gradually
during the time of eruption. This kind of development is made possible by (i) eruption of the
cusp tips in the time, when mineralization process is not finished in the basal parts of the
tooth; (ii) delayed mineralization of interprismatic matrix and outer aprismatic layer according
to enamel prisms; (iii) primal eruption of talonid in lower molars; and (iv) delayed fusion of

protocone and metacone as well as of the trigon base in upper molars.

Keywords: occlusion, premature enamel, tooth eruption, tribosphenic molar
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abraze — opotfebovéani povrchu zubli kontaktem s potravou (v zubaiské literatute jako

,.otfeni*)
ameloblast — epitelidlni butika ektodermalniho ptivodu produkujici sklovinu
amelogeneze — tvorba skloviny
ANOVA = analysis of varinace — analyza variance
APE = aprismatic enamel — aprismaticka sklovina

aprismatické sklovina (APE) — v této praci oznaCuje vné&jsi vrstvu skloviny pii OES, kde jiz

nejsou patrna sklovinova prismata

atrice — opotiebovéani povrchu zubd kontaktem s jinym (protilehlym) zubem (v zubaiské

literatufe jako ,,abraze*)

bezprismatickd sklovina — sklovina, kde nejsou v celé jeji mocnosti patrnd sklovinova

prismata
bukalni smér — vné, smérem k tvafim

BMP-4 = bone morphogenetic protein 4 — rustovy faktor, ktery reguluje tvorbu zubd,

kon¢etin a kosti z mezodermu a je aktivovan i pfi hojeni zlomenin
cingulum/-id — sklovinovy S$elf pfi bazi zubni korunky hornich / dolnich zubt

cross-striation — pii€né Srafovani krystalitu HAP vzniklé stfidanim vice a méné

mineralizovanych ¢asti
C.V. = coefficient of variation — koeficient variance = standardni odchylka délena primérem
deflekce — uhlové zména v inklinaci prismat
DEJ - viz. EDJ

deklinace — uhlovy odhad odklonu prismatu od roviny vertikdlniho fezu, 0° = zcela
rovnob&zny s rovinou fezu, £90° = zcela kolmy na rovinu fezu, kladné hodnoty smérem

k pozorovateli
dekuzace — opakovana zména inklinace / deklinace prismat u HSB

dentin (= zubovina) — €éast zubu tvofend HAP a vyznamnym pomérem organické slozky,

produkovand mezenchymalnimi odontoblasty

difylodontni dentice — dentice se dvémi generacemi zubii

PEIVS 1
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distokristid — hieben spojujici entokonid s hypokonulidem
distalni smér — k ¢elistnimu kloubu

distostyl/-id — distalni vedlejsi hrbolek u unikuspidnich zubl — u molarti odpovida metastylu /

hypokonulidu

EDA = ectodysplasin — membranovy protein, ktery je proteolyticky uvolfiovan do
mezibunééného prostoru a tim zajistuje komunikaci mezi buiikami a ktery hraje

vyznamnou roli pfi vyvoji ektodermalnich organt
EDJ = enamel-dentin junction — sklovino-dentinové rozhrani

entokonid — disto-lingualni hrbolek spodniho moléru, vyvojové odpovida hypokonu horniho

molaru
entokristid — hfeben spodniho moléru spojujici metakonid s entokonidem

eokon/-id — hlavni zubni hrbolek (horni / dolni Celist) — u molarti odpovid4d parakonu /

protokonidu

eokrista — hlavni hfeben horniho molaru zahrnujici parastyl, parakon, mesiostyl, metakon a
metastyl, d&li se dale na mesialni (parakrista), centralni (centrokrista = postparakrista +

premetakrista) a distalni (metakrista) ¢ast

eokristid — hlavni hieben spodniho molaru zahrnujici parakonid, protokonid, hypokonid a
hypokonulid / entokonid, déli se na mesidlni (parakristid), centrdlni (centrokristid) a

distalni (hypokristid) ¢ast

FGF-9 = fibroblast growing factor 9 — lidsky glia-aktivujici faktor, u néjz byla v pfipadé mysi

prokazana zavislost exprese na signalu Sonic hedgehog (SHH)

gap-junction — typ mezibun&ného spojeni zivoCiSnych buné&k, které propojuje piimo

cytoplasmy a umoziiuje tak volny mezibunéény pohyb malych molekul a ionti

gigantoprismaticka sklovina — sklovina vyznacujici se velkymi prismaty (v priméru kolem

8 um) typicka pro né€které zastupce skupiny Multituberculata
gingiva — déasenl
HAP = hydroxyapatit
horizontalni deflekce — zména v deklinaci prismat

HSB = Hunter-Schreger Bands — Hunter-Schregerovy pasky
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Hunter-Schregerovy pasky (HSB) — opticky projev dekuzace prismat, typ uspofadani skloviny
hydroxyapatit (HAP) — hlavni anorganicka slozka skloviny i dentinu tvofici krystality

hypokon — disto-palatélni hrbolek horniho moléaru, vyvojové odpovida entokonidu spodniho

molaru, u Myotis myotis neptitomen

hypokonid — disto-bukélni hrbolek spodniho moléru, vyvojové odpovidd metakonu horniho

molaru
hypokonulid (= distostylid) — distadlni vedlejsi hrbolek spodniho molaru

inklinace — uhlovd odchylka prismatu od kolmice k EDJ ve vertikdlnim fezu sklovinou,

kladné hodnoty smérem k vrcholu zubu

interprismatickd matrix (IPM) — hmota skloviny vypliujici prostor mezi prismaty a oddélena

od nich velkou diskontinuitou, prismatickou pochvou
[PM = intreprismatic matrix — interprismatickd matrix
labidlni smér — vn€, smérem ke rtiim, odpovidéa bukalnimu sméru
lingudlni smér — dovnitf, smérem k jazyku (ve spodni Celisti)
mala diskontinuita — jind diskontinuita neZ prismaticka pochva, viz. téz prismaticky Sev
mesialni smér — do stfedu zubni fady
mesiostyl — viz. parastyl
mesostyl — bukélni vedlejsi hrbolek mezi para- a metakonem

metakon — disto-bukélni hrbolek horntho moléru, vyvojové odpovida hypokonidu spodniho

molaru

metakonid — lingudlni hrbolek spodniho molaru, vyvojové odpovidd protokonu horniho
moléaru

metastyl (= distostyl) — distalni vedlejsi hrbolek horniho molaru

monofylodontni dentice — dentice s jedinou generaci zubt

multikuspidni zub — zub s vice hlavnimi hrbolky

myotodontni dentice — distaIni eokristid spojuje hypokonid s entokonidem, pokrocilejsi stav

nepravidelnd sklovina — typ prismatické skloviny, kde dekuzace neprobihd v pravidelnych

vrstvach
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nyctalodontni dentice — distalni eokristid spojuje hypokonid s hypokonulidem, ptvodn&jsi

stav
odontoblast — mezenchymalni buiika produkujici dentin
odontogenze — tvorba zubu
OES = outer enamel surface — vné&jsi povrch skloviny
okluze — zptisob, jakym do sebe zapadaji zuby horni a dolni Celisti
palatélni smér — dovnit¥, smérem k patru (pro horni ¢elist)

parakon — mesio-bukélni hlavni hrbolek hornitho molaru, vyvojové odpovida protokonidu

spodniho molaru
parakonid — mesio-lingudlni hrbolek spodniho molaru
parastyl (= mesiostyl) — mesidlni vedlejsi hrbolek horniho moléru
PCA = principal component analysis — analyza hlavnich komponent
plagiokrista — hfeben horniho molaru spojujici proto- a metakon

prisma — hlavni slozka savéi skloviny oddélend od zbytku sklovinové hmoty velkou

diskontinuitou, prismatickou pochvou

prismatickd pochva (= velkd diskontinuita) — hranice mezi prismatem a IPM, respektive jejich

krystality vznikla velkou thlovou zménou v dosedajicich krystalitech obou sloZek

prismaticky Sev (= mald diskontinuita) — primitivni znak sav¢i skloviny, sméfuje ze stiedu

prismatu do IPM ptes podkovovité otevieny konec prismatu

protokon — (mesio-)palatédlni hrbolek horniho moléru, vyvojové odpovidda metakonidu ve

spodnim moléru

protokonid — mesio-bukalni hlavni hrbolek spodniho molaru, vyvojové odpovida parakonu

horniho molaru
protokrista — hieben horniho molaru spojujici parastyl s protokonem
protokristid — hfeben spodniho moléru spojujici protokonid s metakonidem

pseudotribosfénicky molar — typ stoli¢ky, kde ,.talonid* a ,,trigonid* jsou v obraceném potadi

— pseudotrigonid je distaln€ a‘pseudotalonid je mesialné, pouze u fosilnich savci

radidlni sklovina — sklovina, kde prismata vedou rovnobézné od EDJ k OES

Pr.IV: 4
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Retziovy linie — v intervalech se vyskytujici pruhy hypomineralizované skloviny
SCE = synapsid columnar enamel — synapsidni sloupovita sklovina
schmelzmuster — trojrozmérna organizace sklovinového plasté

sklovina — ¢ast zubu tvofend v maturované verzi z valné Easti HAP a jen se zanedbatelnym

obsahem organické hmoty, produkovana ektodermalnimi ameloblasty

sklovino-dentinové rozhrani (EDJ, DEJ) — hranice mezi sklovinou a dentinem a tedy mezi

neuroektodermem a ektodermalnim mezenchymem uvnitf zubu
sklovinové prisma — viz. prisma

synapsidni sloupovitd sklovina (SCE) — pokrogilé stddium bezprizmatické skloviny
v synapsidni linii plazii organizované do sloupovitych struktur o nepravidelném

polygondlnim prifezu
talon — mladsi ¢4st horniho moléru tvofena distalnim cingulem a hypokonem
talonid — mladsi, distalni ¢ast spodniho moldru tvofena hypo- a entokonidem a jejich bazi

tangencidlni sklovina — podobné jako u radialni prismatické skloviny zde neni dekuzace, ale

narozdil od ni prismata sméfuji horizontaln€ a ne apikalng

Tomesovy vybézky — proximélni vyb&zky ameloblastii podilejici se na tvorb& prismatické

skloviny

tribosfénicky molar — vychozi typ sav¢iho moléru typicky trikuspidnim trigonem/-idem a na
ngj distaln€ napojenym talonem/-idem, kde metakon horniho moléru zapadd do béze

talonidu spodniho molaru.

trigon — hlavni ¢4st horniho moléru tvofena para-, meta- a protokonem a jejich bazi

trigonid — hlavni (mesidln{) ¢4st spodniho molaru tvofena proto-, meta- a parakonem a jejich
bazi

typ skloviny — prisma / IPM / APE

unikuspidni zub — zub s jednim hlavnim hrbolkem

velka diskontinuita — viz. prismaticka pochva

PEINGEES
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