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HISTORIA NATURALNA OSTEODERM I INNYCH SKOSTNIEN )
ORAZ ZWAPNIEN SKORNYCH CZWORONOGOW - STRUKTURA, ROZWOJ,
FUNKCJA I EWOLUCJA

POCHODZENIE OSTEODERM
I ZWAPNIEN W SKORZE
CZWORONOGOW

Wsrod kregowcow istnieje znaczaca rézno-
rodnos¢ twardych struktur stanowiacych
ochrone ciala. Funkcje ochronne u nich pelnia
kostne lub rogowe wytwory skoéry. Twory kost-
ne sa wytworem skoéry wlasciwej, a wiec
pochodza z tkanki lacznej, podczas gdy twory
rogowe powstaja z naskorka, a wiec tkanki
nablonkowej polozonej na powierzchni ciata.

W wielu rejonach ciata kregowcow skora
wlasciwa wykazuje tendencje do tworzenia
skostnienn. W ten sposéb powstaje exoskeleton,
czyli tak zwany szkielet zewnetrzny, w skitad
ktorego wchodzi wiele kosci czaszki o pocho-
dzeniu skornym, np. kosci nosowe, szczekowe,
czolowe i ciemieniowe, promienie pletw ryb
kostnoszkieletowych, tuski ryb, zebra brzuszne
(gastralia) oraz skostnienia wspierajace skore
zwane osteodermami.

Juz u wczesnych, paleozoicznych kregow-
cow bezszczekowych, takich jak heterostraki,
kostny pancerz pokrywajacy cialo byl gruby
i sktadal sie z kilku warstw (DONOGHUE
i wspotaut. 2006). Najglebiej polozona w skorze
tkanka kostna pokryta byla zebing (dentyna —
zmineralizowany wytwor odontoblastow), a na
powierzchni pancerza znajdowatl sie najsilniej
zmineralizowany, najtwardszy twér szkliwo-po-
dobny (PiPREx 2021). Taki uktad tkanek zacho-
wal sie w budowie pierwotnych tusek ryb,
jednak u wiekszosci wspotczesnych ryb tuski

sg ciensze i 1zejsze, co jest wynikiem ich reduk-
cji na drodze ewolucji.

Pierwsze czworonogi (Tetrapoda) pojawily
sie w dewonie. Najstarsza znana skamieniatosc
czworonoga nazwanego Parmastega aelidae
pochodzi z péinocno-zachodnich terenéw Rosji
i jest datowana na 372 mln lat temu (BEzNnosov
i wspotaut. 2019). Natomiast najstarsze slady
czworonogow zostaly odkryte w kamieniolomie
w Zachelmiu pod Kielcami i sa datowane na
okolo 390 mln lat (NIEDZWIEDZKI i wspotaut.
2010). Wczesne czworonogi byly pokryte kost-
nymi tuskami, ktére odziedziczyly po swoich
przodkach zaliczanych do tetrapodomorféow
(Tetrapodomorpha), ktérzy wywodzili sie z gru-
py ryb mies$niopletwych (Sarcopterygii). Pier-
wotni przedstawicie tej grupy ryb posiadali
charakterystyczne, grube tuski kosmoidalne
skladajace sie z tkanki kostnej (izopedyna)
pokrytej zebing i szkliwem tworzacymi specy-
ficzny uklad kanalow, przestrzeni i porow na
powierzchni tuski, zwany kosming (SIRE
i wspoétaut. 2009; Piprek 2021). W linii ewolu-
cyjnej prowadzacej do czworonogoéw, redukcji
ulegly wierzchnie warstwy lusek, zanikla
zebina i szkliwo, a pozostata jedynie plytka
kostna osadzona w skoérze wlasciwej. Luski
Eusthenopteron, nalezacego do tetrapodomor-
fow, byly juz luskami wylacznie kostnymi
i skladaty sie z dwoch warstw: gérna utworzona
byta z kosci zbitej, a dolna z koSci gabczastej
(RrRviG 1957) (Ryc. 1A, B). Wsrod wczesnych
czworonogow zanikowi ulegly wierzchnie
warstwy tusek (zebina i szkliwo), a zachowana
tkanka kostna tworzyla plytki zwane osteo-
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kos$¢ ggbczasta
kos¢ zbita

Ryc. 1. Pochodzenie osteoderm wczesnych czworonogéw. A. Dewoniska ryba trzonopletwa Eusthenopteron,
bliski krewny pierwszych czworonogéw. B. Cialo Eusthenopteron, tak jak innych tetrapodomorfow i pierw-
szych czworonogow, pokryte byto tuskami zbudowanymi z powierzchniowo potozonej tkanki kostnej zbitej,
pod ktéra znajdowala sie tkanka kostna gabczasta. C. Paleozoiczne czworonogi osiagajace duze rozmiary
pokryte byly grubymi osteodermami, w ktorych kosé gabczasta byla od gory i spodu pokryta koscig zbita
(zrodlo: A: Nobu Tamura, CC BY 2.5, https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Eusthenopteron_BW.jpg;

B i C autor: R. Piprek).

dermami, ulokowane w skorze wtasciwej.
Pierwsze czworonogi posiadaly szkielet skorny
wlasnie w postaci licznych i grubych tlusek
kostnych. U kopalnych paleozoicznych plazéow
skorny, kostny szkielet bywatl silnie rozwiniety,
zwlaszcza w grupie Temnospondyli. Ich osteo-
dermy mialy rézne rozmiary i grubosé, byly
zbudowane z kosci komérkowej lub bezkomor-
kowej i bywaly obecne takze u form larwalnych.
U najwiekszych osobnikéw, osteodermy byly
zbudowane z kosci gabczastej pokrytej od gory
i spodu koscia zbita, zawierajacg osteony i pod-
legajacej przebudowie jak kosci szkieletu
(Ryc. 1C).

Osteodermy moga mie¢ forme réznego
rodzaju kosci, np. kosci splotowatej, a wiec
grubo-wtéknistej, wléknisto-blaszkowatej,
blaszkowatej lub niezmineralizowanej osseiny;
moga takze zawiera¢ szpik kostny w srodku
(Vickaryous i SIRE 2009). Wsréd wspotczesnych
i kopalnych czworonogéw, odnaleziono je
u przedstawicieli kilku rodzin plazéw bezogo-
nowych, u jaszczurek, krokodyli, dinozauréw
i innych gadoéw naczelnych (Archosauria)
z wyjatkiem ptakow i pterozaurow. U zotwi
i wymarlych plakodontéw osteodermy wchodza
w sklad pancerza, a wsrod ssakoéw wystepuja
jedynie u pancernikow oraz odnaleziono je
u wymartych leniwcéw naziemnych i glipto-
dontow. U wspolczesnych plazow w skorze
wystepuja zwapnienia, czyli zmineralizowane
twory. Ze wzgledu na brak tkanki kostnej w ich
obrebie nie sa one klasyfikowane jako osteo-
dermy, ale by¢ moze sa ich pozostatosciami.

ROZWOJ OSTEODERM

Osteodermy powstaja w skorze wlasciwej na
pozniejszym etapie rozwoju embrionalnego lub
nawet dopiero u osobnikéw mtodocianych, gdy
glowne elementy szkieletu sa juz obecne. Skéra
wlasciwa jest tkanka lacznag i ma postac
nagromadzenia wlokien kolagenowych w obfitej
substancji miedzykomorkowej, wsrod ktorych
rozmieszczone sa fibroblasty. Pierwszym syg-
nalem rozwoju osteodermy jest miejscowe
zageszczenie wlokien kolagenowych, a nastep-
nie stopniowe wapnienie (odkladanie fosforanu
wapnia w substancji miedzykomorkowej) po-
stepujace odsrodkowo (VickaRYous i HALL 2008).
Wsrod zwapnialtej substancji miedzykomor-
kowej tworzacej sie osteodermy rozmieszczone
sa komorki struktura przypominajace osteo-
cyty, a wiec komoérki kosci. W przeciwienstwie
do rozwoju pozostalych kosci skornych, jak
wiele kosci czaszki, w rozwoju osteoderm nie
dochodzi do wyksztalcenia komoérek o mor-
fologii osteoblastéw, a wiec komorek koscio-
tworczych, nie powstaje tez osseina ani okostna
(VickaryoUs i Harr 2008). Gromadzenie
w pierwszej kolejnosci kolagenu, ktory nastep-
nie ulega mineralizacji odpowiada metaplas-
tycznemu typowi kostnienia (ang. metaplastic
ossification).

U niektorych zwierzat, jak pancerniki,
osteodermy powstaja w nieco odmienny spo-
sOb, przypominajacy bardziej rozwdéj kosci
skérnych czaszki. W tym przypadku pojawiaja
sie komorki kosciotworcze (osteoblasty), ktore
syntetyzuja osseine (organiczna substancje
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miedzykomorkows tkanki kostnej, zapewnia-
jaca kosci elastycznosé i wytrzymatosc), ktéra
ulega zwapnieniu, a na powierzchni osteoder-
my tworzy sie okostna (VickaRYous i HALL 2006).
Jest to typ kostnienia na podlozu bloniastym
(ang. intramembranous ossification). W kazdym
jednak przypadku w rozwoju osteoderm,
podobnie jak w rozwoju innych kosci skérnych,
brak jest stadium chrzestnego.

Mtlode osteodermy maja postac kosci splo-
towatej, ktora ulega unaczynieniu. Na po-
wierzchni osteodermy odkladana jest kos¢ zbita
w postaci blaszek. Osteodermy nieréwno-
miernie rosna podczas rozwoju zwierzecia
(TUCKER 1997; VICKARYOUS i SIRE 2009). W okre-
sie wyzszej temperatury i podczas pory wilgot-
nej wzrost osteodermy jest szybszy w zwigzku
z powstaniem grubszej warstwy tkanki kostne;j.
Natomiast w okresie nizszej temperatury i
w porze suchej tworzy sie ciensza warstwa
zbitej i silnie zmineralizowanej kosci. Liczba na
przemian wystepujacych pierscieni przyrostu
osteoderm umozliwia okreslenie wieku zwie-
rzecia.

» e

OSTEODERMY PLAZOW
WSPOLCZESNYCH

Wsréd wspoélczesnych plazéw bezogono-
wych (Anura) osteodermy wystepuja w skorze
przedstawicieli szeSciu rodzin, takich jak: Cera-
tophryidae (np. rogatka, Ceratophrys z Ameryki
Poludniowej), Hylidae (np. chwytnica, Phylio-
medusa z Ameryki Srodkowej i Poludniowe;j),
Hemiphractidae (np. rzekotka wylegarka,
Gastrotheca ovifera, z Ameryki Poludniowej),
Megophryidae (np. naroznica, Megophrys,
z potudniowo-wschodniej Azji), Brachycephali-
dae z Ameryki Poludniowej, oraz niektore
drzewotazy (Dendrobatidae) z Ameryki Potud-
niowej (CopE 1868; Gapow 1901; TRUEB 1973;
LyNcH 1982; RUIBAL i SHOEMAKER 1984; FABREZI
2006; Vickaryous i SIRE 2009). Osteodermy
wystepuja zazwyczaj na grzbietowej powierzch-
ni glowy i tulowia tych plazéw, a u Phyllo-
medusa takze na brzuchu i konczynach
(Ryc. 2A, C, D). Pojawiaja sie¢ w pewnym czasie
po metamorfozie. U wigkszosci ptazow osteo-
dermy sa niewielkimi plytkami, o Srednicy

Ryc. 2. Osteodermy u ptazéw bezogonowych (Anura). A. Osteodermy (os) Gastrotheca weinlandii z Ameryki
Poludniowej, w obrazie tomografii komputerowej (CT). B. Osteodermy zaby rogatej (Ceratophrys cranwell)
z Ameryki Poludniowej, w obrazie CT. C, D. Osteodermy w skorze chwytnicy zwinnej (Phyllomedusa bicolor)
z Ameryki Poludniowej, wybarwione alizaryna na kolor rubinowy. E, F. Przekr6j poprzeczny przez skore

chwytnicy Ph. bicolor wybarwiona trichromem Massona; osteodermy (os),

widoczne w obrebie

powierzchniowej warstwy skory wlasciwej (sw), tworza kolczaste uwypuklenia pod naskérkiem (n). Skala: C,

D=0,25 mm; E, F=100 um.

(zrédlo: A, B: Daniel Paluh, Florida Museum of Natural History; C-F:

Vickaryous i Sire 2009, doi:10.1111/j.1469-7580.2008.01043.%)
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mniejszej niz 3 mm?, polozonymi w wierzchnich
warstwach skory wlasciwej, a wiec tuz pod
naskorkiem (Ryc. 2E, F). Jedynie u rogatki
(Ceratophrys) wystepuja grubsze osteodermy
o powierzchni powyzej 3 mm?, zajmujace nie-
malze calg grubosé¢ skoéry wlasciwej (Ryc. 2B)
(TRUEB 1973; LYyNcH 1982; FaBrezI 2006).

Osteodermy znaleziono takze u wymartego
ptaza Celtes ibericus, ktéry pokrojem ciala
przypominal salamandre, ale nie jest zaliczany
do zadnego z obecnie wystepujacych rzedow
ptazéow (McGowaN i Evans 1995). U wspélczes-
nych plazow ogoniastych i beznogich osteo-
dermy nie wystepuja.

OSTEODERMY ARCHOZAUROW

Osteodermy wyksztalcily sie w wielu liniach
ewolucyjnych archozaurow (Archosauria), czyli
gadow naczelnych, w tym w kilku liniach dino-
zauréw. Przybieraly rézne formy, od drobnych
kostnych ptytek potozonych w wierzchnich
warstwach skory wlasciwej, po duze plyty
i kolce wystajace z powierzchni ciata, zloka-

lizowane na grzbiecie, glowie i konicu ogona, jak
u wielu dinozauréw ptasiomiednicznych,
u ktoérych shuzyly do obrony i przypuszczalnie
braly takze udzial w termoregulacji. Powierz-
chniowa warstwe duzych osteoderm tworzyta
tkanka kostna zbita, a wewnatrz znajdowala sie
tkanka kostna gabczasta. Istnieja dowody
wskazujace, ze osteodermy, tworzace plyty lub
kolce wystajace ponad powierzchnie ciata, byty
pokryte zrogowacialym naskorkiem (CHRISTIAN-
SEN i TscHopp 2010). Nalezace do dinozauréw
ptasiomiednicznych tyreofory (Thyreophora),
czyli ,nosiciele tarcz”, posiadaly silnie wy-
ksztalcone osteodermy w postaci tarcz, piyt,
kolczug i kolcow. W obrebie tej grupy wyrdznia
sie ankylozaury (Ankylosauria), czyli dinozaury
pancerne, u ktorych silnie rozwiniete osteo-
dermy (ptyty i kolce) tworzyly pokrycie grzbie-
towej powierzchni glowy, tulowia oraz ogona,
a takze stegozaury (Stegosauria), u ktorych
kostne plyty i kolce osadzone byly na grzbie-
towej powierzchni ciala i na koncu ogona
(HavasH! i wspotaut. 2010; MAIDMENT i wspoélaut.
2015) (Ryc. 3).

Ryc. 3. Osteodermy dinozauréw. A. Rysunek z 1922 roku przedstawiajacy pare ankylozauréw z gatunku
Edmontonia rugosidens, zamieszkujacych tereny Ameryki Pélnocnej w okresie kredy. Ich ciata pokryte byty
pancerzem skladajacym sie z osteoderm w postaci plyt i kolcow. B. Rysunek skamienialo$ci pancerza E.
rugosidens. C. Rysunek z 1891 roku przedstawiajacy szkielet dinozaura z gatunku Stegosaurus ungulatus
(p6zna jura, Ameryka Polnocna); widoczne sa osteodermy w postaci 12 kostnych plyt potozonych na grzbiecie
oraz 8 kolcow osadzonych na ogonie. D. Osteoderma w postaci plyty kostnej z grzbietu stegozaura.

(zrodio: A. Fulda E.M. 1922, CC BY-SA 2.0,

https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Edmontonia_restoration.jpg; B. Matthew 1922; C. Marsh 1891;

D. Evanson T., CC BY-SA 2.0

https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Stegosaurus_dorsal_plate_-_Museum_of the_Rockies_-_2013-07

-08.jpg).
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Mezozoiczne pterozaury, jak i wymarte
wspolczesne ptaki, sa przykladami archozau-
row nieposiadajacych osteoderm. Brak struk-
tur kostnych w ich skoérze jest zwiazany z ko-
niecznoscia zmniejszenia ciezaru ciata i przy-
stosowania do lotu. U krokodyli, bedacych
wspolczesnymi przedstawicielami archozau-
row, wystepuja osteodermy w postaci plytek
kostnych skory wilasciwej ulozonych pod
tuskami rogowymi powstajacymi ze zrogowa-
cialego naskorka (Ryc. 4A, B). Specyficzne
osteodermy wystepuja takze wewnatrz powiek
krokodyli. Ochrona nie jest jedyna funkcja
osteoderm. Osteodermy sa strukturami una-
czynionymi, dlatego moga uczestniczy¢ w meta-
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bolizmie i utrzymaniu homeostazy. Wykazano,
ze u krokodyli osteodermy pelnia role rezer-
wuaru soli wapnia dla utworzenia ostonek
jajowych. Osteodermy samic bezposrednio po
ztozeniu jaj wykazywaly mniejsza gestosc
tkanki kostnej wskazujaca na nizsza zawartosc
wapnia, w porownaniu z samicami przed zlo-
zeniem jaj (DACKE i wspélaut. 2015). Ponadto
osteodermy uczestnicza w regulacji temperatu-
ry ciala przez szybsze nagrzewanie i ochladza-
nie sie. CzeSci ciala zawierajace osteodermy
szybciej sie nagrzewaja i szybciej ochtadzaja
w porownaniu z czeSciami ciala niezawiera-
jacymi skostnien w skoérze (CLARAC i QUILHAC
2019). Uwaza sie, ze osteodermy krokodyli

obrecz barkowa

Ryc. 4. Osteodermy i gastralia krokodyla. A. Osteodermy wyizolowane ze skory krokodyla australijskiego
(Crocodylus johnsoni). B. Osteodermy deinozucha (Deinosuchus) — kopalnego krokodyla (p6zna kreda,
Ameryka Pélnocna). C. Szkielet krokodyla z zaznaczonymi gastraliami. (zZzrédlo: A. Natural Sciences Collec-
tion, CC BY-SA 4.0, https://g.co/arts/6jkv13dhLMydcGsv6; B. Holland 1909; C. Lydekker 1879,

zmienione).
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zapobiegaja takze wystapieniu kwasicy podczas
przebywania w dlugotrwalym zanurzeniu,
kiedy to wzrasta stezenie dwutlenku wegla
w krwi, co doprowadza do obnizenia jej pH.
Jony uwalniane z osteoderm dzialaja buforu-
jaco i stabilizuja pH krwi (JACKSON i wspoétaut.
2003).

U krokodyli, podobnie jak u hatterii, wielu
wymarlych ptazow i gadow, wystepuja gas-
tralia, czyli zebra brzuszne (Ryc. 4C). Sa to
specyficzne skostnienia skorne polozone
w obrebie powlok brzusznych. Tak jak osteo-
dermy, pochodza one z kostnego pancerza
wczesnych kregowcow. Gastralia powszechnie
wystepowaly u wczesnych czworonogéw, ktore
jako zwierzeta nieunoszace tulowia, ocieraty
swe masywne ciala o podloze, przy czym zebra
brzuszne stanowily ochrone dla ich trzewi.
Gastralia, tak jak osteodermy, zaczynaja rozwi-
jac¢ sie jako skostnienia skoérne. Natomiast
w przeciwienstwie do osteoderm, gastralia
w pozniejszym rozwoju zapadaja sie w glab
ciala i zespajaja sie z miesniami brzucha
(CLAESSENS 2004).

OSTEODERMY U LEPIDOZAUROW

Wsrod wspoétczesnych lepidozauréw (Lepi-
dosauria) osteodermy wystepuja jedynie
u jaszczurek, a dodatkowo zebra brzuszne sg
obecne u hatterii. Weze i amfisbeny nie posia-
daja osteoderm. U jaszczurek znajduja sie na
grzbietowej powierzchni glowy i tutowia, a w ro-
dzinie padalcowatych (Anguidae), scynkowa-
tych (Scincidae), szyszkowcowatych (Cordyli-
dae) i helodermowatych (Helodermatidae) na
powierzchni caltego ciata (Gapow 1901; LEVRAT-
-CALVIAC 1 ZYLBERBERG 1986; READ 1986; MAI-
SANO i wspélaut. 2002; WiLLiaMs i wspolaut.
2022) (Ryc. 5). Sa zbudowane z kosci blasz-
kowatej i zazwyczaj wystepuje jedna osteoder-
ma pod jedna tuska rogowa. U niektorych
jaszczurek, jak gekony z rodzaju Tarentola, na
powierzchni osteoderm znajduje sie tajemniczy,
silnie zmineralizowany element przypominajace
szkliwo, zwany osteodermina (Ryc. 6) (LEVRAT-
-CaLviAC 1 ZYLBERBEREg 1986; WILLIAMS
i wspoétaut. 2022). Grube i silnie rozwiniete
osteodermy, takze pokryte szkliwo-podobna
substancja, wystepuja u obu obecnie zyjacych
gatunkéw heloderm (Heloderma) (Moss 1969).
Wspomniany rodzaj gekona i helodermy stano-
wig jedyny przypadek wystepowania substancji
przypominajacej szkliwo na powierzchni osteo-
derm u czworonogo6ow.

Rozw6j osteoderm jaszczurek przypomina
rozwoj tych struktur u krokodyli, a wiec zacho-
dzi na drodze metaplazji. Najpierw dochodzi do
gromadzenia kolagenu w skoérze wlasciwej,
ktory ulega mineralizacji, nastepnie pojawia sie
kos¢ splotowata, a na koncu kosc¢ zbita.

PANCERZ ZOLWI

Zotwie wyrozniaja sie sposrod pozostatych
wspotczesnych gadéw obecnoscia silnie rozbu-
dowanego pancerza. Pierwsze zotwie, jak Odon-
tochelys i Proganochelys, posiadajace mniej lub
bardziej zwarty pancerz, znane sa z poéznego
triasu i ich szczatki datowane sa na ok. 220
min lat (L1 i wspétaut. 2008). Jednak poczatki
ewolucji szkieletu w kierunku tworzenia pan-
cerza zo6lwi mialy miejsce juz w Srodkowym
permie (ok. 260 mln lat temu) (DAY i wspotaut.
2013). Powstanie pancerza zo6twi nastepowato
poprzez splaszczenie zeber, prowadzace do
przeksztalcenia ich w ptaskie blaszki, powsta-
nie dodatkowych skostnien skérnych oraz
stopniowe zespajanie sie tych kosci w pancerz.
Dodatkowo kostne elementy pancerza pokryte
sg tarczkami utworzonymi przez rogowaciejacy
naskoérek (Ryc. 7). U niektérych wspétczesnych
zotwi, jak zolwiakowate (Trionychidae), miek-
koskorek dwupazurzasty (Carettochelys ins-
culpta) i zotw skorzasty (Dermochelys coriacea),
pancerz jest wtornie zredukowany, pokryty
skora, a plastron, jezeli wystepuje, nie jest
potaczony z karapaksem.

Pancerz zélwi zbudowany jest z dwéch
czesci: grzbietowa czesc to karapaks, a brzusz-
na to plastron. Karapaks i plastron sktadaja sie
z okoto 50 elementow kostnych, przy czym
czesS¢ z nich powstaje przez przeksztalcenie ele-
mentow szkieletu wewnetrznego (kregi i zebra),
natomiast wiekszo$¢é to skostnienia skorne
(GILBERT i wspoétaut. 2001) (Ryc. 7). W obrebie
karapaksu kosémi pochodzenia skérnego sag
plytki peryferyczne (peripheralia), a takze
plytka karkowa (nuchale) powstala ze skoérnej
kosci skoblowej. Natomiast elementami kara-
paksu pochodzacymi ze szkieletu wewnetrz-
nego sa plytki rdzeniowe (neuralia), powstate
z elementow kregow kregostupa, oraz plytki
zebrowe (costalia), pochodzace z zeber (Ryc. 7).
W obrebie plastronu plytka brzuszna przednia
i tylna oraz plytka ogonowa powstaly z Zeber
brzusznych (gastraliow); plytki obojczykowe
(epiplastron) pochodza z czeSci obojczykow,
natomiast pltytka miedzyobojczykowa (entopla-
stron) z kosci miedzyobojczykowe;.

Wszystkie elementy pancerza zotwi powsta-
ja niezaleznie, rosng w rozwoju, przeksztalcajg
sie w plaskie struktury, az zrastaja sie ze soba,
by utworzy¢ pancerz. Pancerz zélwia jest zatem
wyjatkowym tworem, w ktérym doszlo do sil-
nego zespolenia sie osteoderm ze szkieletem
wewnetrznym. Poza pancerzem, dodatkowe
osteodermy, zwane granikonami, wzmacniaja
powierzchnie karku, koniczyn i ogona zotwi
(BARRETT i wspotaut. 2002).

Osteodermy pancerza zotwi sa podobne do
osteoderm archozaurow. Zbudowane sg
z trzech warstw: dwie warstwy kosci zbitej,
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Cordylus namakuiyus
(Cordylidae)

Egernia striolata
(Scincidae)

Elgaria multicarinata
(Anguidae)

Lanthanotus borneensis
(Lanthanotidae)

Gekko gecko
(Gekkonidae)

Timon lepidus
(Lacertidae)

Ryc. 5. Osteodermy jaszczurek na tle szkieletu w obrazie tomografii komputerowej (CT). Osteodermy
oznaczono kolorem czarnym, a elementy szkieletu brazowym. Stopien pokrycia ciata osteodermami jest
bardzo réznorodny w zaleznosci od gatunku. Najsilniej rozwiniete osteodermy, pokrywajace cale cialo
z wyjatkiem wierzchu glowy, szczek i palcow, wystepuja u afrykanskiego szyszkowca (Cordylus namakuiyus).
Podobnie wigeksza czes¢ ciala pokryta osteodermami wystepuje u australijskiego scynka (Egernia striolata)
i aligatorowca z rodziny padalcowatych (Elgaria multicarinata). U Lanthanotus borneensis z Borneo drobne
osteodermy wystepuja w okolicy szyi i ogona. Wsréd gekonéw (Gekko gecko) i jaszczurek wlasciwych (Timon
lepidus) liczba osteoderm jest zredukowana i ograniczona do okolicy gtowy. Skala = 5 mm. (Zrédto: A review of
the osteoderms of lizards (Reptilia: Squamata). Biological Reviews (2022) 97(1):1-19 © 2022, CC BY-NC-ND
4.0, Williams C et al. Biological Reviews published by John Wiley & Sons Ltd on behalf of Cambridge
Philosophical Society).

a pomiedzy nimi ko§¢ splotowata lub gabczas- PANCERZ PLAKODONTOW
ta. Osteodermy archozauréw, podobnie jak
jaszczurek, powstaja w poézniejszym rozwoju, Plakodonty (Placodontia) to wymarte, tria-

jednak osteodermy zotwi zawiazuja sie wczes- sowe gady morskie z grupy pletwojaszczurow
nie juz podczas rozwoju zarodkowego, a proces (Sauropterygia) (Ryc. 8). NajwczeSniejsze znane
ich rozwoju przebiega na drodze kostnienia na skamienialosci plakodontéw nie posiadaja
podtozu bloniastym. §ladéw pancerza. Pancerz ten pojawil sie
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Ryc. 6. Budowa histologiczna osteoderm jaszczurki z gatunku Tarentola annularis. A. Przekrdj poprzeczny
przez skore pokazuje szereg osteoderm (os) rozmieszczonych pod naskoérkiem (n) w obrebie skory wlasciwej
(sw). B. Powiekszona osteoderma zbudowana jest z tkanki kostnej (WB), barwiacej sie na kolor rézowy, ktéra
od strony powierzchniowej pokryta jest warstwa osteoderminy (Ost), barwiacej si¢ na kolor niebieski.
Barwienie hematoksyling i eozyng (zrédlo: A review of the osteoderms of lizards (Reptilia: Squamata).
Biological Reviews (2022) 97(1):1-19 © 2022, CC BY-NC-ND 4.0, Williams C et al. Biological Reviews
published by John Wiley & Sons Ltd on behalf of Cambridge Philosophical Society).

Ryc. 7. Tarczki rogowe i plytki kostne pancerza zolwia blotnego (Emys orbicularis). A. Karapaks, czyli
grzbietowa cze$¢ pancerza, pokryta tarczkami rogowymi: v — tarczki kregowe (vertebralia lub vertebrals);
p — pleuralne (pleuralia), zwane czasami zebrowymi; m — brzezne (marginalia); ce — tarczka szyjna (cervicale).
B. Plytki kostne karapaksu widoczne od strony wewnetrznej: ne — ptytki rdzeniowe (neuralia); co — zebrowe
(costalia); pr — peryferyczne (peripheralia), zwane czasem zebrowymi; nu - plytka karkowa (nuchale),
sp — nadogonowa (suprapygale); py — ogonowa (pygale). C. Elementy karapaksu z widocznymi trzema
oddzielonymi czeSciami: plytka rdzeniowa (ne), zebrowa (co) i peryferyczna (pr); widoczne takze oddzielone
tarczki rogowe (tr). D. Tarczki rogowe pokrywajace zewnetrzna powierzchnie plastronu, czyli brzusznej czesci
pancerza zotwia: gu — tarczka gardlowa (gulare); hu — ramieniowa (humerale); pe — piersiowa (pectorale);
ab — brzuszna (abdominale); fe — udowa (femorale); an — analna (anale). E. Kostne plytki plastronu widoczne
od strony wewnetrznej: ep — plytka obojczykowa (epiplastron); en — miedzyobojczykowa (entoplastron);
ho — przednia brzuszna (hyoplastron); hp — tylna brzuszna (hypoplastron); xp — ogonowa (xiphiplastron).
F. Elementy karapaksu zélwia na rysunku BoJanusa (1819). (A-E autor: R. Piprek).
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Ryc. 8. Plakodont z rodzaju Henodus (pézny trias,
Niemcy). Pancerz plakodontéw utworzony byl przez
osteodermy i mial okoto 1 metr Srednicy. Tak jak
u zo6twia, sktadat sie z karapaksu i plastronu, jednak
tworzyly go liczniejsze elementy niz u zétwia (zrodto:
Ghedoghedo, CC BY-SA 3.0,
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Henodus
_chelyops_1.JPG).

dopiero u poézniejszych form (SCHEYER 2007).
Silnie rozwiniety pancerz skérny byt z pewno-
Scia ciezki i utrudnial unoszenie sie w wodzie,
dlatego przypuszcza sie, ze plakodonty zyly
w plytkich wodach. Pancerz plakodontéw byt
utworzony z osteoderm, nietaczacych sie z ele-
mentami szkieletu wewnetrznego, ponadto
rozwijal sie u osobnikéw mlodocianych, a wiec
po okresie rozwoju zarodkowego. Osteodermy
tworzace pancerz plakodontéw zbudowane bytly
z tkanki kostnej zbitej otaczajacej kos¢ gab-
czastaq.

OSTEODERMY U SYNAPSYDOW
I SSAKOW

Wsrod gadow, ktore daty poczatek ssakom,
a wiec wsrod gadow ssakoksztattnych, zwanych
takze synapsydami (Synapsida), osteodermy
byly rzadkoscia; znaleziono je jedynie u dwoéch
gatunkow pelikozaurow (Varanops) pocho-
dzacych z permu (Reisz i MobpesTO 2007). Wsréd
wspolczesnych ssakéw osteodermy wystepuja
jedynie u pancernikéow (Ryc. 9A). Znajdowano
je takze w skorze wymarlych olbrzymich leniw-
cow naziemnych i gliptodontow (Ryc. 9B-E).
Wystepowanie skostnien skoérnych u ssakéow
jest ograniczone do rzedu szczerbakow (Xenar-
thra). Obecnie rzad ten zostal podzielony na
dwa odrebne rzedy: pancernikowce (Cingulata),

obejmujacy pancerniki i wymarte gliptodonty,
oraz wtochacze (Pilosa), obejmujacy leniwce
i mrowkojady. U pancernikéw osteodermy
pokrywaja wierzch gltowy, grzbiet i boki tulowia
oraz ogon (VICKARYOUS i HaLL 2006). Maja
ksztalt prostokatny lub wielokatny i sa ze sobg
potaczone stawowo, tworzac zwarty, lecz rucho-
my pancerz. Zbudowane sa z tkanki kostnej
zbitek otaczajacej skupisko tkanki kostnej
gabczastej potozonej wewnatrz. U olbrzymich
leniwcow naziemnych, zamieszkujacych tereny
Ameryki Poludniowej w okresie plejstocenu,
mialy forme niewielkich skostnien w obrebie
skory wilasciwej i nie tworzyly pancerza
(Ryc. 9B, C). Natomiast u gliptodontéw, zna-
nych takze z plejstocenu z Ameryki Potud-
niowej, osteodermy tworzyly potezny i zwarty
pancerz pokrywajacy tulow zwierzecia, a mniej-
sze skupiska osteoderm pokrywaly wierzch
czaszki i ogon (Ryc. 9 D, E).

Rozw6j osteoderm u pancernikow przebiega
odmiennie niz w przypadku osteoderm gadow.
U pancernikéw w pierwszej kolejnosci pojawia-
ja sie skupiska komoérek kosciotworczych
(zwanych tez osteogenicznymi lub osteoblasta-
mi), ktore syntetyzuja osseine, a wiec kostna,
niezmineralizowang macierz miedzykomorko-
wa, ktora ulega podzniejszej mineralizacji
(Vickaryous i HALL 2008). Taki typ tworzenia
kosci odpowiada kostnieniu na podlozu blo-
niastym, ktore przebiega takze w przypadku
rozwoju kosci skornych czaszki. Odmienny
sposob rozwoju osteoderm gadow i pancerni-
kow wskazuje, ze powstaly one niezaleznie
w toku ewolucji.

ZWAPNIENIA I LUSKI SKORNE PLAZOW

W skorze czworonogéw moga odkladac sie
substancje mineralne, tworzace zwapnienia
nieposiadajace struktury tkanki kostnej. Zwap-
nienia takie opisano jedynie u plazéow bezogo-
nowych i beznogich i nie sa one klasyfikowane
jako osteodermy, mimo ze by¢ moze powstaty
w toku ewolucji przez redukcje osteoderm
(Vickaryous i SIRE 2009).

U wielu wspoélczesnych plazéw bezogono-
wych w obrebie skory wiasciwej znajduje sie
cienka warstwa zmineralizowanej tkanki zwa-
nej blaszka wapienna (tac. lamina calcarea) lub
warstwa Ebertha-Kastschenki (Ryc. 10). Blasz-
ke te mozna znalez¢ u przedstawicieli rodzin
Anura takich jak: ropuszkowate (Discoglossi-
dae), grzebiuszkowate (Pelobatidae), Cerato-
phryidae, rzekotkowate (Hylidae), ropuchowate
(Bufonidae), zaby waskopyskie (Microhylidae),
zabowate (Ranidae), drzewolazowate (Dendro-
batidae), zaby neotropikalne (Leptodactylidae)
(Muzn 1968; ELkaNn 1976; SAMPSON i wspoétaut.
1987; ToLEDO i JARED 1993; KATCHBURIAN
i wspotaut. 2001; SCHWINGER i wspotaut. 2001;
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Ryc. 9. Osteodermy szczerbakow. A. Szkielet i osteodermy tworzace pancerz okrywajacy grzbietowa powierz-
chnie tulowia i glowy pancernika dziewieciopaskowego (Dasypus novemcinctus), zamieszkujacego obie Ameryki.
B. Rysunek rekonstrukcji olbrzymiego leniwca kopalnego Mylodon darwinii, ktéry zamieszkiwal Ameryke
Potudniows i wyginat ok. 10 200 lat p.n.e. C. Zmumifikowane fragmenty skoéry kopalnego leniwca Mylodon;
w lewym fragmencie widoczna sierS¢ porastajaca zewnetrzna powierzchnie skory; w prawym fragmencie, od
strony wewnetrznej widoczne osteodermy rozsiane w skorze wlasciwej, nietworzace zwartego pancerza.
D. Szkielet i pancerz gliptodonta, olbrzymiego pancernika kopalnego z gatunku Panochthus frenzelianus (plej-
stocen, Ameryka Poludniowa); osteodermy pokrywaly jego glowe, tuléw i ogon. E. Zrosniete osteodermy

pancerza gliptodonta z rodzaju Propalaehoplophorus (zrédlo: A. Somma R., CC BY-SA 2.0,

https:/ /commons.wikimedia.org/wiki/File:Dasypus_skeleton.jpg; B. Concavenator, CC BY-SA 4.0,
https://commons.wikimedia.org/w/index.php?curid=55062834; C. Croft D., CC BY-NC-SA 2.0,

https:/ /raftingmonkey.com/2017/09/25/sloth-bones-that-are-only-skin-deep/; D. Somma R., CC BY-SA 2.0,
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:Panochthus_frenzelianus.jpg; E. Pemberton M., CC BY-SA 3.0,
https://commons.wikimedia.org/wiki/File:The Childrens_Museum_of Indianapolis_-_Glyptodon_scute.jpg).

MANGIONE i wspotaut. 2011). U tych dwéch
ostatnich tworzy ziarniste struktury zwapniate
zwane dermolitami. Blaszka wapienna dzieli
skore wlasciwa na dwie warstwy, ma charakter
amorficznego nagromadzenia substancji mine-
ralnej, nie zawiera kolagenu ani komorek. Nie
jest zbudowana z tkanki kostnej. Produkowana
jest przez komorki mezenchymatyczne skory
wlasciwej i wystepuje juz u kijanek. Prawdo-
podobna funkcja blaszki wapiennej jest
ochrona przed utrata wody i uszkodzeniami,
magazynowanie wapnia lub stanowi pozosta-
tos¢ po szkielecie skérnym przodkéw (TOLEDO

i JARED 1993; KATCHBURIAN i wspoétaut. 2001;
MANGIONE i wspoétaut. 2011).

Plazy beznogie (Apoda) sa jedynymi
wspolczesnie zyjacymi ptazami, ktore posiadaja
tuski skérne (Ryc. 11). Luski te wystepuja
u wszystkich Apoda z wyjatkiem przedstawicieli
rodziny Scolecomorphidae i Typhlonectidae,
u ktorych wystepuja w zredukowanej formie
lub zupelnie zanikly (ArRuN i wspotaut. 2020).
Luski Apoda nie zawieraja tkanki kostnej,
a wiec nie sg osteodermami, natomiast sg zbu-
dowane z niezmineralizowanej plytki podsta-
wnej sktadajacej sie z kolagenu, a na jej grzbie-
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Ryc. 10. Przekrdj histologiczny przez skoére grzbietu
napastnicy Lepidobatrachus llanensis, ptaza bezogo-
nowego z rodziny Ceratophryidae, zamieszkujacej
Ameryke Poludniowsa, z widoczna blaszka wapienna
Ebertha-Kastchenki (k); ¢, komorka barwnikowa;
d, skoéra wilasciwa — warstwa zbita; 1, luzna skoéra
wlasciwa; e, naskorek; gm, gruczol Sluzowy; ca,
v, naczynia krwiono$ne. Barwienie hematoksyling
i eozyna. Skala = 62,5 pm (zrédlo: MANGIONE
i wspétaut. 2011).

towej powierzchni rozmieszczone sa skupiska
drobnych tuseczek (lac.. squamulae) zbudowa-
ne z kolagenu i substancji mineralnej
(Ryc. 11A, C). Luski Apoda sa ostoniete torebka
lacznotkankowa i ulozone na ksztalt pierscie-
nia przebiegajacego wokoét ciata. Nie wiadomo,

czy tuski Apoda powstaly w ewolucji de novo,
czy sa zredukowanymi tuskami wystepujacymi
u przodkow tych plazow. Na tle skostnien
skornych czworonogéw wydaja sie wyjatkowe,
przez co niejasna jest ich homologia z osteo-
dermami. Wiekszos¢é plazéw Apoda zyje w gle-
bie, drazac korytarze, tak wiec obecnosc¢ tusek
w skorze moze stanowi¢ ochrone przed uszko-
dzeniami mechanicznymi.

PODSUMOWANIE

Osteodermy, jako skostnienia skoérne, byty
obecne u pierwszych czworonogow, ktére
pojawily sie w dewonie i byly zredukowanymi
huskami odziedziczonymi po rybich przodkach.
Tak wiec obecnos¢ skostnienn skornych u czwo-
ronogow jest cecha plezjomorficzng. W kolej-
nych liniach ewolucyjnych osteodermy zanikaty
i pojawialy sie de novo niezaleznie co najmniej
S razy. U pancernikow, zétwi, wymarlych
plakodontéw utworzyly pancerz, a u krokodyli
i hatterii przeksztalcily sie w gastralia, czyli
zebra brzuszne, ktore zaglebily sie wchodzac
w kontakt z mieSniami brzucha. U wielu
wspolczesnych plazéw wystepuja zmineralizo-
wane struktury, jak na przyklad blaszka
wapienna, czy tuski skorne Apoda, ktére nie
zawieraja tkanki kostnej, wiec nie sg klasyfi-
kowane jako osteodermy, ale by¢ moze powsta-
ty w wyniku redukcji osteoderm. Podsumowa-

Ryc. 11. Luski w skorze ptazéw beznogich (Apoda). A. Luska plaza beznogiego z widocznymi licznymi,
drobnymi tuseczkami nieregularnie rozmieszczonymi na grzbietowej powierzchni. B. Fragment szkieletu
i lusek w skorze gruboskorca meksykanskiego Dermophis mexicanus (Dermophiidae) w obrazie tomografii
komputerowej (CT). Widoczne liczne, drobne tuski rozmieszczone w formie pierscieni (an) opasajacych tutow.
C. Przekro6j histologiczny przez skoére potudniowoamerykanskiego gatunku Caecilia thompsoni (Caeciliidae)
w barwieniu trichromem Malloryego. W obrebie powierzchniowej warstwy skoéry wlasciwej, tuz pod
naskoérkiem (e), pomiedzy gruczotami skérnymi (gd), widoczne sa dwie tuski w postaci niebiesko barwigcych
si¢ plytek podstawnych (bp) zbudowanych z kolagenu; luski te ulozone sa w pierscienie (an), a na
powierzchni lusek znajduja sie liczne, drobne, zmineralizowane luseczki (sq), zabarwione na kolor czerwony;
pod luskami znajduje sie glebsza, zbita warstwa skory wlasciwej (stc), zbudowana z gesto upakowanych
wilokien kolagenu. D. Powiekszenie luseczek (sq) potozonych na grzbietowej powierzchni plytki podstawnej
tuski (bp). Skala: A = 200 um, B = 2 mm, C = 100 um. (zrédto: VicKARYOUS i SIRE 2009).
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nie dotychczasowej wiedzy na temat osteoderm
i pozostalych skostnien i zwapnien skérnych
przedstawiono w Tabeli 1.

Nowsze badania pokazuja, ze funkcja
osteoderm, a takze innych skostnien skornych
i zwapnien, jest nie tylko ochrona, ale biora one
takze udzial w termoregulacji, co dotyczy
glownie gadow, a takze stanowia rezerwuar
jonow potrzebnych dla utrzymania homeostazy
niektéorych proceséw, jak na przyklad utrzy-
manie prawidlowego pH plynéw ustrojowych.

Osteodermy, jako struktury zanikajace
i pojawiajace si¢ w réoznych liniach ewolucyj-
nych, stanowiag ciekawy przedmiot badan nad
ewolucja mechanizméw kontrolujacych rozwdj.
Ich badania moga pomoéc zrozumieé¢, w jaki

sposob struktury raz utracone moga powstac
w ewolucji raz jeszcze. Istnieje uniwersalny
mechanizm molekularny, w ktorym czynniki
wzrostu, takie jak bialka morfogenetyczne
kosci (BMP), fibroblastyczne czynniki wzrostu
(FGF), czy biatka wingless (WNT) indukuja
powstanie kosci w danym miejscu (ARBOLEYA
i CasTANEDA 2013). Wyzwolenie ekspresji tych
czynnikow w danym miejscu doprowadza do
powstania tkanki kostnej. Molekularny mecha-
nizm réznicowania sie tkanki kostnej wydaje
sie stosunkowo prosty i pokazuje to w jaki
sposob jego wyzwolenie lub zahamowanie w da-
nym miejscu odpowiada za pojawianie sie
i zanikanie osteoderm kregowcow w przeciggu
kilkudziesieciu milionow lat.

Tabela 1. Skostnienia i zwapnienia* skérne czworonogow.

Grupa zwierzat RodzaJ. . Rozmieszczenie Budowa Rozwdj
skostnienia
Wczesne Luslg roml?gwe na- Kos¢ zbita zawierajaca .
. Osteodermy grzbietowej i brzusznej P Nieznany
czworonogi . A komorki
powierzchni ciata
. . . Przypuszczalnie meta-
P.O wierzchnia gr.zl?le_t OW& | Kosé zbita zawierajaca plazja (bezposrednia
Osteodermy ciata przedstawicieli komorki mineralizacja tkanki
6 rodzin laczne)
Plazy bezogo- ——
nowe (Anura) waaisesza ogvli | Cienka warstwa Bezkomorkowa i bezko- | o . vorzo-
p 4 w skorze wlasciwej lagenowa warstwa P
warstwa L . . na przez fibroblasty
Ebertha- u przedstawicieli wielu zmineralizowanych skory wlasciwej
. rodzin proteoglikanow
-Kastschenki

Plazy beznogie
(Apoda)

*puski skorne

Cienkie blaszki roz-
mieszczone w postaci
pierscieni u przedstawi-
cieli wiekszos$ci rodzin
Apoda

Cienkie niezmineralizo-
wane blaszki kolageno-
we, na ktérych potozone
sa silnie zmineralizo-
wane huseczki

Rozwdj nieznany, przy-
puszczalnie rozwoj
podobny do powsta-
wania tusek Teleostei

Kos¢ komorkowa, na Metaplazja
Glownie skora grzbietu powierzchni zbita (bezposrednia
Osteodermy ) S . . . L .
Archozaury i powieki pokrywajaca kosc mineralizacja tkanki
(Archosauria): gabczasta lacznej)
krokodyle Skora brzucha archo-

i dinozaury

Zebra brzuszne

zaurow, ale takze hat-

Kos¢ komorkowa

Kostnienie na podiozu
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Streszczenie

W skorze przedstawicieli kilku grup czworonogow
wystepuja twarde struktury majace postac skostnien, zwa-
nych osteodermami, lub postaé¢ zwapnien. Osteodermy
byly juz obecne w skorze pierwszych czworonogow, ktore
pojawily sie w dewonie. Podczas ewolucji osteodermy
ulegly zanikowi w wielu liniach ewolucyjnych. Utracily je
weze, amfisbeny, pterozaury i ptaki oraz wigkszosc ptazow
i ssakow. Pojawily sie takze de novo co najmniej pie¢ razy
wsrod owodniowcow. Osteodermy obecne sa u przedstawi-
cieli szesciu rodzin ptazéw bezogonowych, gdzie wystepuja
glownie na grzbietowej stronie ciala. Wspieraja réowniez
skore krokodyli i jaszczurek. Byly wysoko rozwiniete, row-
niez u ankylozauréw i stegozauréw, czyli w dwéch liniach
dinozauréw. Wchodza w sktad pancerza zotwi i wymartych
plakodontéw. Wsréd synapsydow osteodermy wystepowaty
u dwoch permskich gatunkéw, a wsrod ssakow tylko
u pancernikéw oraz wymarlych leniwcéw naziemnych
i gliptodontéow. Poza skostnieniami w skorze niektorych
czworonogoéw obecne sa zwapnienia, takie jak blaszka
wapienna u ptazéow bezogonowych oraz tuski skérne u ptla-
zo6w beznogich. Jednak struktury te nie sa tkanka kostna
i dlatego nie sa klasyfikowane jako osteodermy. Analiza
poréwnawcza ujawnia, ze osteodermy sa plezjomorficzna
cecha czworonogdéw, a wiec odziedziczona po rybich przod-
kach, a ich utrata i ponowne pojawianie sie w ewolucji
sprawia, ze osteodermy sa wartoSciowym przedmiotem
badan nad ewolucyjna plastycznoscia.
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NATURAL HISTORY OF OSTEODERMS AND OTHER OSSIFIED AND CALCIFIED SKIN STRUCTURES IN TETRAPODS
— STRUCTURE, DEVELOPMENT, FUNCTION, AND EVOLUTION

Summary

The skin of many tatrapods is supported by bone structures termed osteoderms. Osteoderms were present in the
skin of the first tetrapods that appeared in the Devonian, and were inherited after their fish ancestors. During evolution,
osteoderms were lost in many tetrapod lineages. They also appeared de novo several times, for examples, at least five
times in amniotes. Osteoderms are present in six families of anuran amphibians, where they are located mainly on the
dorsal side of the body. Bony structures also support skin of crocodiles and lizards. Osteoderms were highly developed
also in ankylosaurs and stegosaurs, as two lineages of dinosaurs. Skin bones also form the turtle carapace and the armor
of extinct placodonts. Among synapsids, osteoderms were present in two Permian species, and among mammals only in
extant armadillos and extinct glyptodonts and ground sloths. Osteoderms were lost in such tetrapods as snakes,
amphisbaenians, pterosaurs and birds, and most of amphibians and mammals. Osteoderms probably gave rise to
gastralia, i.e. the abdominal ribs present in crocodiles, tuatara and many extinct amphibians and reptiles, that protect
the guts from damage. In addition to osteoderms, in the skin of many modern amphibians, calcifications, such as lamina
calcarea and dermal scales in Apoda, are present. Such calcifications do not contain bone tissue and therefore are not
classified as osteoderms, but may have developed through their reduction. Comparative analysis reveals that osteoderms
are a plesiomorphic feature of tetrapods, and their loss and reappearance make osteoderms a suitable subject of studies
on evolutionary plasticity.

Keywords: osteoderm, lamina calcarea, dermal scales, bone, vertebrate, crocodile, turtle, lizard, armadillo, reptile, amphibia



