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Gnathologie a biomechanické
souvislosti dentálních adaptací

(savc!)
• kinetika "elistního aparátu
• strukturní design
• funk"ní koreláty



P#ipojení "elistí k mozkovn$

• Primární autostylie (jen palatoquadratum),
rec. chiméry

• Amfistylie (palatoquadratum + hyomadibulare)
• Hyostylie (hyomadibulare)
• Sekundární autostylie (jen palatoquadratum,

hyomandibulare = collumela auris)

• Osteognathostomata: "elistní kloub z!stává,
av%ak centrální role dermálních kostí -



!Dominantní skupina v
devonu, masivní
endoskelet, kostěn!
pancíř, hlavové desky,
čelisti – endoskelet
(svaly zevnitř), bez
zubů, bentičtí, litorální,
Placodermi je parafylum

* Vesloploutví –
Antiarchi
Drobní, veslovité prsní
ploutve – archipterygia

*Kloubnatci –
Arthrodira
(=kloubo-krk)
Velká hlava-kloub-prsní
pncíř, sex-dimorf.,
vztahy k chimérám

Placodermi



Placodermi: Antiarchi - masivní krun!ř, dlouhé prsní
ploutve (archipterygium) - drobní  10-40 cm





• Placodermi:
• Záv$sná "elist,

svalov& aparát –
vnit#ní strana
dermálních "elistí





Chimaera monstrosa











P#ipojení "elistí k mozkovn$

• Osteognathostomata: centrální role
dermálních kostí - s v&jimkou savc! - primární
kloub  (mandibulare = articulare, quadratum)

• Typick& trend: redukce po"tu kostí, sekundární
autostylie (quadratum+squamosum), vs.
streptostylie - uvoln$ní jednotliv&ch kostí -
zásadní role quadratum (hadi, ptáci, etc.)



















Gnathologie a biomechanické
souvislosti dentálních adaptací

savc!
• kinetika "elistního aparátu
• strukturní design
• funk"ní koreláty



'elistní svaly
• CR-Md:

– masseter (addukce md)
– temporalis (addukce, retrakce)
– pterygoideus medialis (addukce, mediopulse)
– pterygoideus lateralis (protrakce, lateropulse)
– digastricus, mylohyoideus, geniohyoideus (abdukce)

• svaly jazyka
– genioglossus, hyoglossus, styloglossus, transversus

linguguae, longitudinalis, vericalis linguae ...
• vestibulum oris a svaly ústní %t$rbiny (Theria)

– buccinator, orbicularis oris 



Pohyb "elisti
• habituální poloha + kinematick& #et$zec zm$n
• vertikální (deprese-elevace / abdukce-addukce)
• sagitální (protruse-extruse / protrakce-retrakce)
• transversální (laterální exkurse / latero-mediopulse)
* souborná charakteristika mobility "elistního pohybu:

Posselt!v ku"el - prostor vymezen& extrémními polohami
symfysálního bodu

• Biomechanické aspekty pohybu: záv!sov" vs.
pákov" model,   kinematick& prostor





Tvar a pohyby "elistního kloubu

válcov&-rotace (axiální cirkumdukce) - karnivoridní
design

-translace (posun) - herbivoridní design

specialiasovan& kloubní design (Carnivora,
Ruminantia, Rodentia) - bez discus articularis

discus articularis - u primát! (versatilita kloubního
pohybu)







Posice "elistního kloubu
• dolní: v ose okluse: nejv$t%í efekt pákového

pohybu (m.temporalis) - p#enos síly do
p#ední "ásti dentice, zkracování
horisont.ramena páky / prodlu(iování vert.
(proc.coronoideus)

• horní: nad osou okluse: maximisace efektu
záv$sového pohybu (m.masseter) -
ú"innosti silové addukce v molariformní
oklusního prostoru







Potravní adaptace:

V&chozí stav:
%irokospektrá faunivorie

(zejm. insectivorie) +
frugivorie ,

oportunistická predace





Zákl. paradigma
srovnávací odontologie

savc!

 1:  v"echny typy
sav#ích stoli#ek

vznikly v$vojovou
diferenciací

tribosfénické
stoli#ky



Cope-Osborn!v model dentální evoluce
• E.D.Cope 1883: v&chozí typ u v%ech skupin savc! -

trituberkulátní molár
• H.F.Osborn 1907: evoluce sav"í dentice diferenciací

trituberkulátního (tuberkulo-sektoriálního) typu
(=tribosfenick& molár sensu Simpson), ve%keré zuby sav"í
dentice lze s tímto typem homologisovat

• jednotlivé zuby i jejich strukturní elementy jsou vzájemn$
homologní (zákl. p#edpoklad srovnávací analysy)

• existuje zde homologie historická, seriální i iterativní







haplodontní

protodontní

trituberkulátní

tribosfénick&



Cope-Osbornova teorie dentální
homologie

(1) trituberkulátní zub ancestrální v%em savc!m
(2) vzniká z jediného ku(elového zubu plaz! p#idáním

postranních tuberkul!
(3) nové hrbolky vznikají diferenciací nikoliv konkrescencí
(4) u md.zub! je p!v.hrbolek na vn$j%í stran$, u max na

vnit#ní
(5) Z (2-4) plyne, (e v%echny jednotlivé zuby dentice a

v%echny jejich struktury (cingula, styly, cristy) jsou
vzájemn$ homologní

• existuje zde homologie historická, seriální  iterativní



Cope-Osbornova terminologie a
homologisace





Nomenklatorick# v#raz Cope-Osbornovy
homologisace

• Maxilární
• 1  protoconus
• 2  paraconus
• 3  metaconus
• 4  hypoconus
• 5  dist.cingulum
• Talon
• Trigon 1-2-3

• Mandibulární
• 1  protoconid
• 2  paraconid
• 3  metaconid
• 4  hypoconid
• 5  entoconid
• Talonid
• Trigonid 1-2-3

2

1

3

4

5

1

2 3 

4
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…ale …
• Jednotlivé strukturní ekvivalenty C-O
schematu u maxilárních a mandibulárních zub!
(nap". talon/talonid, metaconus/metaconid atd.)

• vzájemn# neokludují a jejich velikost
nekoreluje

• ve fylogenesi se objevují v jiném po"adí ne$
predikuje teorie

•atd



Tribosfénick&
(Marsupialia





Tribosfénick%  molár:

Dilambdodontní,
Euthenomorfní .

Zalambdodontní



Eupantotheria

• Dryolestidae - drobní
omnivo#i J-Cr

• Peramuridae
– Cr











• Nejstar%í doklad
EUTHERIA:

• Eomaia scansoria  Ji et
al., 2002
Cr1 'ína 125 My ago (tj.
50 My p#ed jin&mi Euth.



Potravní specialisace -
dentální adaptace

• primární situace - #irokospektrá
mikrofaunivorie

• makrofaunivorie a odvozené typy
(ichtyofagie apod.)

• mikrofaunivorní specialisace
• herbivorie (frugivorie, nektarivorie,

palynovorie, foliovorie,
graminivorie)





Komponenty dentálních adaptacíKomponenty dentálních adaptací



(i) Posice $elistního kloubu
• dolní: v ose okluse: nejv$t%í efekt pákového

pohybu (m.temporalis) - p#enos síly do
p#ední "ásti dentice, zkracování
horisont.ramena páky / prodlu(ování vert.
(proc.coronoideus)

• horní: nad osou okluse: maximisace efektu
záv$sového pohybu (m.masseter) -
ú"innosti silové addukce v molariformní
oklusního prostoru







(ii) P%estavby dentice,
tvaru zub& (zejm.

stoli$ek) a skloviny



Adaptivní strategie vs.
diferencia"ní potenciál dentice a

jednotliv&ch zub!
• generalismus ? nebo
• potravní specialisace ?
• v&t$(nost potravy vs.

náro"nost pot#ebn&ch
p#estaveb

• dostupnost potravy a
spolehlivost strategie,

• efektivita vs riziko adaptace

• generalisovan& stav + reversibilní
modulace (uvoln$ní contraints)

• redukce premolárové #ady,
relativní zm$ny prostoru
jednotliv&ch "ástí dentice

• p#esun caninisace (do I-#ady)
• p#estavby molár!
• komplexní dentální apomorfie



Typické adaptivní p#estavby
dentice

sb$r drobné ko#isti (ze substrát!) - caninisace incisiv!
imobilisace velké ko#isti - %pi"áky
trhání potravy - trháky
komsumace fragmetované potravy bez tlakového zpracovávání -

redukce molariformní #ady
transport objemné "i tekuté potravy - prodlou(ení premolárového

sektoru dentice ("asto s redukcí zub! - diastema)
tlakové zpracování objemné potravy - zv$t%ení plochy molariformní
#ady (*oklusní plochy zub!, po"tu zub! - molarisace premolár!) -
+ variantní specialisace



Typické adaptivní p#estavby molár!

• roz%í#ení tribosfénického rozvrhu - euthenomorfisace  (dopl. o
hypoconus etc.) - "ty#úhelníková plochy (pokro".: v"etn$
vyhrocení cingulárních cuspid! etc.)

• sekondontní typ - zesílení st#i(né efektivity - zv&%ení a
prodlou(ení h#ebn!

• bunodontní typ - redukce h#eben!, plo%né zesílení skloviny
• lofodontní typ - spojení hrbolk! do p#í"n&ch korunkov&ch li%t



Typické adaptivní p#estavby molár!

• hypsodontie - zv&%ení korunky (a( hypselodontie -
neukon"en& r!st)

• plagiodontoní /loxodontní typ  - zmno(ení li%t v rámci
jednotho zubu (v$t%inou v kombinaci s hypsodontií

• selenodontní zub - kompartmentisace oklusní plochy,
zv&%ení h#eben!

• plagiolofodontní etc.





•maximisace aktu imobilisace velké ko#isti -
caninisace, extense m.temporalis (a odpovídající
kraniální p#estavby), redukce postcaninové dentice



Sekodontní





(Trháky) P4/, M/1



a-b bunodontní

c- bilofodontní

d- trilofodontní

e- selenodotní

f - g seleno-
lofodontní



Rodentia: komplex apomorfií



















• Arvicolid rodents: a greatly derived dentition
pertinent to rapid adaptive reactions

• The course of dental phylogeny can be traced  into
great details directly from a rich fossil record

Rodentia: Myomorpha - Arvicolidae  Microtus

Hypsodontní - vysoká korunka
(vs. brachyodontní - nízká
korunka)

Hypselodontní - bez ko#en!





Specialisace skloviny: dekusace (X), Hunter-Schregerovy prou(ky







Adaptivní p#estavby "elistí,
dentice a zub! (v"etn$ jejich

strukturních element!)
- základní faktor evoluce savc!



 MAMMALS
 Extreme amount of apomorphies



The mammalian apomorphies are mostly related
to

•• prolonged ontogenyprolonged ontogeny

Lips, vestibulum oris,
enlarged bucal cavity,
palatum durum,   –
directly related to lactation

•• extreme energetic efficiencyextreme energetic efficiency

• Specialized dentition with large
teeth, resistent to wear due to
prismatic enamel, and disposed to
extensive and diverse adaptive
rearrangements

directly controlled by apomorphies at oral region:



Index dental
apomorphies of

Mammalia:
* large monophyodont
multicuspidate distal

teeth: molars
* prismatic enamel



A text-book message:

Cope-Osborn
theory:

... all mammalian
molars are

derived of the
tribosphenic type

... all particular
structures in

derived molars
can be

homologized to
those in the

tribosphenic ...



Boreosphenida

Australosphenida

Woodburne et al. 2003 Luo et Kielan-Jaworowska
2003

Though nearly all the
particular items of Cope-
Osborn theory were
subsequently disprooved,
the recent evidence on
earliest mammals provide a
strong support to its
essential prediction:

••              tribosphenic molar              tribosphenic molar

*   presents a phylotypic stage of
mammalian dental evolution

*    all other types evolved obviously via
(gradual) rearrangements of the

tribosphenic pattern and should be
homologized with it

Tribosphenic molar: the most significant
apomorphy of Mammalia



Developmental biology of
molar teeth

• subject of
a huge number of  studies,

• a pilot topics of EVO-DEVO ...

but, in most instances based on
model taxa with quite derived

dentitions (mouse, human),

information on tribosphenic
surprisingly scarce



Why
just tribosphenic?

What made it so succesfull, universal,
and so conservative? Why, it remained,

in contrast to other mammalian
characters, unchanged over 200 Ma ?



Function!



maxillar

mandibular

Shearing-
compressing-
transporting

Simultaneously at one occlusion action
and  multiple !

Teeth of perfectionTeeth of perfection
see e.g Butler 1941, Evans and
Sanson 2003, Jernvall 1995 a.o.



tribosphenic teeth designed for:
insectivoryinsectivory

The essential character
of tribosphenic: the

sharp crests centered
with „cusps“



Fields of
atrition lines

appear at
the

occluding
crests and
their walls

only

Crests
present  the

major
component

of
tribosphenic

molar

Hypsugo savii    ad. P4-
M3/

M/2

Functionally,
the molars are
mere the
sockets for
promoting
crests



Ecological setting for a tribosphenic teeth

•       increases with size
of individual molar teeth

•      W-pattern of crests



Crests:Crests:
sharpness

M1 cross section
Myotis myotis    adult

paracone

protocone

by
structural

heterotopy
of enamel
thickness



The crest
are preformed by

heterotopic
histodifferentiation

of IEE
at the bell stage

IE
E 

of
 pr

es
um

pt
ive

 sh
ea

rin
g w

all

Monodelphis
domestica  P21

M1

M2

Apparently an essential
part of developmental
programme of tribosphenic
molar

CrestsCrests::



Monodelphis 28 days

Embryonal morhodifferentation of a tribosphenic molar is
but enlarging the crests

Obviously, the
enamel is
produced since
the bell stage
–which type
enamel is here
produced?
(disappearing from
histologic evidence
due to decalcification)



 APE IPM    prismatic

Vo
lu

m
e 

of
 c

ris
ta

lit
es

EDJ

dentine

Prismatic enamel

Interprismatic matrix (IPM)

Aprismatic enamel (APE)

mm3

Enamel of tribosphenic:Enamel of tribosphenic:
basic mammalian pattern:   prisms + IPM,
no HSB, decusation, zipper etc.

adult enamel
M.myotis M1/0.2

0.1

0.0

0.048

0.077

0.144

***



stellate reticulum

surface of  enamel
epithelium

Pipistrellus pipistrellus E12 mm

Search for embryonal enamel by
dissecting of teeth primordia



stellate reticulum

„soft“ prismatic enamel 

active ameloblasts

enamel  (disapeared during decalcification)

Pipistrellus pipistrellus E12 mm

Throughout most of their lives since
maturation at bell stage the ameloblast
produce the prismatic enamel (with long
cristalites)

Since beginning of their
activity the ameloblast
produce the „soft“ but
prismatic enamel



Terminal stage of amelogenesis:
production of the surface

aprismatic enamel

Pipistrellus pipistrellus E12 mm





Cingula, and major
crests with their
shearing walls,

present more or lesspresent more or less
autonomous structuralautonomous structural
unitsunits with different with different
positional historypositional history

paracone
metacone

protocone

between
them:
zones

without
(prismatic)

enamel

Monodelphis
28 days M/2

tri
go

ni
d

ta
lo

ni
d



Mutual positions of particular units in the
embryonal tooth differ from the adult

arrangement

• In a form of densely compressed structural units      the teeth can
grow large at relatively small spaces

M1 M2paracone                metacone
protocone

par      met

Myotis nattereri
E18 mm

Teeth primordia,
enamel epithelia

partly removed



Dentition
of a newborn bat,
Myotis emarginatus



Dentition
of a newborn bat,
Myotis emarginatus
Maxilla removed



Myotis myotis juv P12
beginning of M1 eruption

Myotis myotis
adult

at eruption:
zones
without
(prismatic)
enamel

Tribosphenic
molar
expands its
size during
eruption



Heterotopy
of enamel
maturation

unerupted
base of P/4

M
yo

tis
 m

yo
tis

ju
ve

ni
le

 P
30 gingiva

erupted part of the crown

un
er

up
te

d 
pa

rt 
of

 th
e 

cr
ow

n 
w

ith
co

nt
in

ui
ng

 a
m

el
og

en
es

is

a crest-like pattern in cingulum :
a mature dense enamel

„soft“ prismatic
enamel, no APE

Hardening  of the
prismatic enamel:
„last minute“ secretion
of aprismatic enamel
(APE)



Ultimate preconditionUltimate precondition
for teeth of perfection:for teeth of perfection:

Perfect interlocking ofPerfect interlocking of
shearing bladesshearing blades



Indeed, a very
risky

precondition
…

Any smallAny small
misarrangementmisarrangement

is fatal!is fatal!Otonycteris
hemprichii



responded by
mesenchymatic

papilla with

 heterotopic growth
and aposition of

dentine

Stress of imperfect occlusion

Fine tuning of
crest interlocking
by  perieruptional

occlusal efforts:
the perieruptional
enamel hardening

fixes the result

*delayed enamel
maturation and
*positional
flexibility of
structural
modules:
*perieruptional
growth and late
reshaping of
tooth crown

Prolonged
period of
tooth
eruption  &

ANSWER



(i)   Tribosphenic teeth are
disposed to grow and refine
their shapes throughout  the

perieruptional period, i.e.
capable to respond to ad

hoc cues of the actual
morphological and
ecological context.

(ii) The prismaticprismatic enamel and the
last minute apposition of
IPM/APE are the essential
factors which make it possible



(iii) Not the enamel epithelium is the
major agent of molar

morhpogenesis
but

mesenchymatic dental papilla



Enamel
Knot

Signalling from
enamel knot

The papilla
contributes not

only by
signalling to EK
but its morpho-

differentiation
presents the

essential
shaping agent

of the tooth
design

Shaping of mesenchyme
surface predates the

changes in enamel epithelium

BMP
FGF
SH
WNT



Completely decalcified teeth :
collagenous surface of dentin
preforms all details of crown
design (crests, cingula etc.) Pipistrellus pipistrellus adult M/1

The tooth with all fine details of its crown is
designed in dentine collagen

by mesenchymatic papilla



• Ultimate precondition for the molar teeth
development: very large population of the
mesenchymatic cells for the dental papilla

• Source of it ?



Monodelphis  5 days

Molars:  the teeth behind the
mouth corner

Meckel´s cartillage

dentale

M/1

molar ridge

vestibulum oris

to
ng

ue

Embryonal cranium of
Monodelphis (after   Meier 1993)

forward invasion of the
mesenchyme constrains an

expansion of the ectodermal
epithelium at mouth opening

The once established mouth
corner redirects the

mesenchyme invasion medially
– to the molar ridge and palate

The mouth corner redirects

expansion of the ectodermal

epithelium in the inner part of the

oral cavity: the molar OEZ and
vestibulum orisMouth

corner

Zone of mammal-specific
arrangements



Monodelphis   1 hr                   4 days – note enlargement of cell population,
thickening of epithelium etc.

Embryonal mouth corner is associated with a distinct
condensation of mesenchyme, supposedly a signalling

center



? The most influential mammalian apomorphy
Responsible for vestibulum oris, bucal region,

organizing the cell populations for hard palate etc.
(i.e. the prerequisites for suckling and prolonged

ontogeny) and molars  (i.e. the key tools of
energetic efficiency of a mammal) as well.



(iii) Adaptivní
p%estavby dal#ích

soustav (pohybové,
behaviorální, etc.)



Terestrická insektivorie
• Tribosfénické moláry (dilambd.,zalamdb,

euthenomorf.), absence specifick&ch
adapatcí tráv.traktu (mal& (aludek krátké
st#evo etc.) - v&jimka: neurotoxin
(gl.submandibularis) - Neomys, Blarina,
Solenodon



































• Cynocephalus • Lemur















Vzdu%ná insektivorie





Horá&ek 1985

Carnivoric predation

Large  insects

Small  insects
SMALL BODY SIZE

ENLARGING BODY SIZE

Functional vs. Phylogenetic significance of the fine dental
characters



Horacek 2001

Natalus

Myzopoda

Stehlini
a

„Myotis“

Vespertilio

Taxonomic
hypotheses on
early „Myotis“

Successive grades of dental rearrangements in
vespertilionid bats (Stehlinia, „Myotis“, advanced)
as suggested by the European fossil record



Myrmecovorie
• Paraleln$ u r!zn&ch skupin: redukce dentice, prodlou(ení
"elistí, jazyka, zv$t%ení slinn&ch (láz, hrabavé nohy
(drápy), pasivní ochrana (bodliny, pancí#e, %upiny):
Monotremata: Tachyglossus, Zaglossus
Edentata: Dasypus, Cyclopes, Myrmecophaga, Tamandua etc.
Pholidota: Manis
Tubulidentata: Orycteropus
Carnivora: Proteles, Otocyon,

Sanguivorie:
Chi: Phyllostomidae
Desmodontinae



Tubulidentata: Orycteropus



Edentata ( Xenarthra ) - chudozubí:
4 f. 13 g.,29 spp. S (N) Am
Bradypodidae - lenochod t#íprst&, 1g., 3 sp.
Megalonychidae - l. dvouprst& 1g,2sp
Dasypodidae - pásovcovití 8, 20 sp.
Myrmecophagidae - mravene"níkovití 3 g., 4 sp.





Tachyglossidae - je(urovití :  Tachyglossus, Zaglossus



Proteles cristatus



Carnivorie
• Zejm. pohybové a sociální adaptace

– Carnivora - diversifikace (cf.RQH)
– Partim: Marsupialia: Didelphomorpha,

Dasyuromorpha, Placentalia: Insectivora,
Chiroptera, Rodentia, Primates, Scandetia,
Cetartiodactyla (Suidae, Cephalotes, Orcinus)

•

a sekundární divergence ..



• Piscivorie:
Didelphidae: Chironectes
Tenrecoidea: Limnogale , Potamogale
Insectivora=Lipotyphla: Neomys, Galemys, Desmana
Carnivora: Lutreola, Lutrinae, Phocidae

Otariidae
Cetartiodactyla: Odontoceti
Rodentia: Ichtyomys, Hydromys
Cancrivorie (a ml(i):
– Odobaenus, Enhydra, Hydromys

• Planktonovorie (zejm. drobní kor&%i Euphasia aj., Apendicularia etc.:

Mysticeti, Phocidae: Lobodon, Ommatophoca





Herpestidae

























Faunivorie vs. Herbivorie

• Frugivorie - sou"ást základního rozvrhu
– Specialisovená frugivorie: 

• Nap#. Primates, Carnivora: Procyonydae: Potos,
Viveridae: Paradoxurus aj.

• Nektarivorie, Palynovorie
– Marsupialia: Tarsipes
– Chiroptera: Pteropodidae, Phyllostomidae
– Primates:



Foliovorie, graminivorie
• )iroce dostupná potrava: velmi atraktivní

strategie (i v&vojov$ nejatraktivn$j%í: jako
základní trofické orientace designuje 18
sav"ích #ád!), sou"asn$ ale velmi nákladná
na specifické adaptace a z r!zn&ch d!vod!
dosti riskantní (13 #ád! vym#el&ch)
– Dentice a chrup: lofodontie, selenodotie,

molarisace dentice, hypsodontie a(
hypselodontie

– Prostorn& a dlouh& trávicí trakt
– Fermentace:



Herbivorie:
Folio- & Graminivorie







Ad
Foliovorie

• Caecotrofie
– Lagomorpha

Rodentia
Soricidae



• Digastrick& typ

• Monogastrick& typ



Foliovorie - Graminivorie

Vláknina, taniny –
omezují fermentaci
– sní(ení efektivity !

Atrice zub!,
Trávení v ceacu –
rozklad taninu - OK

Star$í stadia rostlin:
taniny, SiO-vlákna
Proteiny>celulosa

Fermentace +
oxidace – destrukce
toxin!, Vysoká
efektivita vyu(ití
proteinu

Toxin p#ímo do krve
!
Nutné velké objemy !

Mladá zelená hmota,
meristemy- toxiny
(alkaloidy)
Protein<<celulosa

Digastrick"
(ruminantní) typ

Monogastrick"
(ceaculidní) typ

Fermentace:



Monogastrick" - caeculidní fermentace (caecum)

Digastrick" - ruminantní fermentace (rumen)



a-b bunodontní

c- bilofodontní

d- trilofodontní

e- selenodotní

f - g seleno-lofodontní





























































Rozd$lení
zdroj!:

diferenciace nik a
v"vojová

diversifikace v rámci
základních strategií

(v"vojov"ch
jednotek)

a) velikostní %kálování,
b)specialisace

travicího systému a
potravní strategie



Dendrolagus NG



Zcela specifické –
vodní savci (zejm.
kytovci)










