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UvoD

Endotermija je dobivanje toplinske energije pomocu metabolickih procesa u Zzivom
tkivu, dakle izvor topline i regulacija iste ,,iznutra®“. Dvije skupine kraljeznjaka smatramo
endotermnima, to su sisavci i ptice. Oni u svom aktivnom stanju proizvode toplinu i odrzavaju
temperaturu svog tijela u vrlo uskom rasponu tj. u gotovo konstantnoj vrijednosti. Ostale
skupine zivotinja, gmazovi, vodozemci, ribe i svi beskralje$njaci, Smatraju se ektotermnima jer
svoju toplinsku energiju dobivaju iz okolisa. Njima pri tome uvelike pomazu odredeni nacini
ponasanja kao $to su suncanje za primanje topline i sklanjanje u sjenu ili pod zemlju za hladenje.
Ono $to je karakteristi¢no jest §to temperatura ektotermnih organizama uvelike ovisi 0
temperaturi okoliSa te ju ne mogu uvelike premasiti svojom tjelesnom temperaturom, dok je u

endotermnih organizama to Cesta situacija.

Naravno, postoje iznimke i moguce je vidjeti endotermne znacajke u ektotermnih
organizama i obrnuto. Zenke vrste udava Morelia spilota pokazuju endotermnost pri inkubaciji
jaja. Nakon jutarnjeg suncanja, ¢ime povisuju svoju tjelesnu temperaturu, vracaju se SVojim
jajima i po¢inju odrzavati i proizvoditi toplinu drhtanjem. U ovih zmija drhtanje ¢ine
kontrakcije misica duz kraljeSnice ¢ija aktivnost stvara jedan dio topline endotermno (Grigg et
al. 2005). Lokalna termogeneza, tj. proizvodnja toplinske energije je prisutna u riba sabljarki i
vrste Gasterochisma melampus, u tkivu oko o¢iju nastalom od o¢nih misic¢a koji termogenezom
poboljsavaju vid ovih riba (Nowack et al. 2017). Isto tako, tune miSi¢nom aktivnoséu povisuju
svoju tjelesnu temperaturu endotermno. Sto se tie endotermnih organizma, ptica trkadica
Geococcyx californianus se ujutro sun¢a nakon §to joj se tjelesna temperatura tijekom noci
spusti za 4 “C (Ruben 1995). Veliki broj sisavaca ulazi u torpor, letargi¢no stanje popraceno
znatnim padom tjelesne temperature koje moze trajati nekoliko sati. Pseudantechinus
macdonnellensis, vrsta predatornog tobol¢ara, nakon torpora no¢u i nakon budenja, se sun¢a na

jutarnjem suncu, prije nego $to po¢ne svoje dnevne aktivnosti (Grigg, Beard, and Augee 2005).

Uz navedene 1 druge iznimke, kako se uopce za sisavce i ptice moZe reci da su pravi
endotermni organizmi? Sisavci i ptice, za razliku od pripadnika drugih skupina koji jednim
dijelom pokazuju endotermiju, proizvode tjelesnu toplinu pri odmoru pomocu visceralnog i
misi¢nog tkiva, a ne samo radom miSica ili tkiva nastalog od miSica, kao §to to ¢ine ektotermi

(Nespolo et al. 2011). Konstantna i visoka temperatura tijela endoterma je dobar uvjet za brze



odvijanje enzimskih reakcija u tijelu, povecanje kompleksnosti ziv€anog sustava i vecu stopu

reprodukcije u usporedbi s gmazovima iste veli¢ine (Nespolo et al. 2011).

Navedene dugoro¢ne prednosti, ograni¢ene su trenutnim zahtjevima za ve¢im unosom
energije, pa tako gmaz unosi samo petinu energije koju sisavac sli¢ne veli¢ine mora unijeti za
opstanak (Nespolo et al. 2011). Koje su to velike razlike koje odvajaju ptice i sisavce od ostalih
skupina Zivotinja a posebice gmazova koji su krajem Perma bili njihovi predci? Sto je potaklo
tok evolucije k energetski zahtjevnijem metabolizmu? U idu¢im poglavljima slijedi opis
fizioloskih razlika danas$njih endoterma i ektoterma te hipoteze o nastanku endotermije zajedno

sa paleontoloskim nalazima.



GLAVNI DIO

FIZIOLOSKE RAZLIKE ENDOTERMNIH I EKTOTERMNIH
ORGANIZAMA

Kao $to je u uvodu receno, sisavce i ptice od ektotermnih organizama odvajaju visoke
bazalne metabolicke stope visceralnog tkiva. To znaci da je visceralno tkivo aktivnije ali i da
trosi vecu koli¢inu kisika pri odmoru zivotinje te isto tako ovo tkivo zauzima i ve¢i maseni udio
u tijelu endoterma. Maseni udio visceralnih organa i potr$nja kisika su usporedeni u misa (Mus)
I bradate agame (Amphibolurus). U bradate agame je maseni udio 5.3 % dok je u misa to 10%.
Isto tako metabolicke aktivnosti tkiva sisavaca su ve¢e nego u gmazova, §to je potvrdeno in
vitro inkubacijom dijela jetre, bubrega i srca Stakora (Rattus) i bradate agame pri temperaturi
od 37°C sto je dalo da tkiva stakora konzumiraju otprilike 4,3, 3,8 i 1,6x viSe kisika od agame.
Zanimljiva je ¢injenica da ljudi 70% svoje tjelesne topline dobivaju iz visceralnog tkiva ¢iji je
maseni udio u tijelu 8% (Ruben 1995). Prosje¢ne temperature tijela sisavaca su 30- 40°C, a ptica
su 35- 45°C, sto je velika razlika u odnosu na temperaturu okoliSa umjerenih i hladnih
klimatskih podruéja (Clarke and Portner 2010). Hipotalamus u gmazova, sisavaca i ptica djeluje
kao glavni ,,termostat” te u gmaza Dipsosaurus pomocu pirogena moze povisiti temperaturu
sa 37 na 39.6°C (Ruben 1995).

Osim veceg masenog udjela metaboli¢ki aktivnijih visceralnih organa, danasnji sisavci
i ptice imaju ve¢i maseni udio miSi¢a oksidativnog tipa od gmazova, ¢ak 30-60%. Ova vrsta
misi¢a sudjeluje u dugotrajnim aerobno-podrZanim aktivnostima, zasnovanih na izdrZljivosti.
Letni misici ptica letacica su takoder ovog tipa (Ruben 1995). Letni miSi¢i ptica imaju vrlo
visoku metaboli¢ku stopu, te pomocu lipaza metaboliziraju masne kiseline puno u¢inkovitije
od sisavaca. Do 95% energije za rad miSica ptice dobivaju metabolizmom masti, uoceno je da
transgenski miSevi sa pove¢anom ekspresijom gena za lipazu bolje podnose hladno¢u (Nowack
et al. 2017). Gmazovi imaju mnogo manje miSic¢a oksidativnog tipa te nisu u stanju ,,natjecati*
se sa sisavcima i pticama u izdrzljivosti, pogotovo Sto se tiCe leta ptica. S druge strane
maksimalna metaboli¢ka stopa koja ukljucuje anaeroban metabolizam pri najintenzivnijim i
kratkotrajnim aktivnostima tipa Sprintanja, vrlo je sli¢na u ptica, sisavaca i gmazova. Ova stopa

.....

ali energiju dobivaju anaerobno te nisu izdrzljivi. (Ruben 1995).



PoviSene potrebe za kisikom pravih endoterma moze zadovoljiti jedino ¢etverodijelno
srce, koje je nastalo ventrikularnom septacijom trodijelnog srca za koje se smatra da je nastalo
konvergentno u sisavaca i ptica. Cetverodijelno srce razdvaja oksigeniranu od deoksigenirane
krvi i omogucuje povisen krvni tlak potreban za povecanje brzine toka viskoznije krvi visokog
hematokrita, ucinkovitije ultrafiltracije u bubrezima i uéinkovitije dovodnje krvi u miSice
(Lovegrove 2017). Osim ¢etverodijelnog srca sisavci i ptice imaju jace vaskularizirana pluca u
usporedbi s ve¢inom gmazova koji imaju trodijelno srce (osim krokodila npr.). Pluéa ptica su
najucinkovitija, ¢ak duplo ucinkovitija u ekstrakciji kisika iz zraka od sisavaca te imaju veci
udisajni volumen. Isto tako udarni volumen srca i arterijski tlak ptica visi je nego u sisavaca a
imaju i eritrocite s jezgrom. Sisavci imaju lijevi aortni luk, a ptice desni, Sto bi bio dobar
argument da je endotermija u sisavaca i ptica nastala konvergentnom evolucijom. Dijafragma

u sisavaca je izrazito vazna pri povecanju udisajnog volumena uslijed fizicke aktivnosti (Ruben

1995).

Pri usporedbi visceralnog tkiva Stakora i gmazova pod elektronskim mikroskopom
uocena je veca gusto¢a mitohondrija. To govori da je razlika ektoterma i endoterma u pogledu
visceralnog tkiva vise kvantitativna nego kvalitativna, 0vo nije slu¢aj za crvene misice. Crveni
misici sisavaca imaju podjednak broj mitohondrija kao crveni misi¢i gmazova, ali mitohondriji
sisavaca imaju 2-3 puta vecu povrSinu unutarnje mitohondrijske membrane. Do ovakve
promjene u misi¢ima je doslo vjerojatno zato kako se ne bi narusSila grada miofibrila i smanjio
broj kontraktilnih proteina, jer u suprotnom bi se broj mitohondrija uvelike povecao i zauzeo
raspoloZiv prostor u sarkoplazmi. Isto tako manji broj mitohondrija je lakSe opskrbiti kisikom

i hranjivim tvarima, posto u tom slucaju difundiraju lakse (Ruben 1995).

MEHANIZMI TERMOGENEZE U TKIVIMA

Termogeneza u tkivima se najve¢im dijelom temelji na principu bespotrebnog rada kada
su dva sustava suprotnog djelovanja istovremeno u pogonu $to dovodi do rasipanja znatne
koli¢ine energije u obliku topline. Najve¢i doprinos bazalnoj metabolickoj stopi daje Na/K
pumpa u kombinaciji sa staniénom membranom koja je u endoterma vrlo propusna za Na* i K*
ione. Ovaj sustav stvara toplinu svaki put kad ioni produ kroz membranu niz koncentracijski
gradijent i svaki put kad Na/K pumpa hidrolizira ATP u svrhu uspostavljanja kemiosmotskog
gradijenta. Na unutarnjoj mitohondrijskoj membrani nalaze se uz lanac transporta elektrona

UCP (uncoupling protein) proteini koji rade na nacin da pustaju protone niz koncentracijski
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gradijent iz intermembranskog prostora u matriks. Tijekom ovog procesa protoni ne prolaze
kroz ATP-sintazu i ne nastaje ATP te se energija koja inace sluzi za sintezu ATP-a otpusta u
obliku topline na lancu transporta elektrona. Protonski gradijent se odrzava radom kompleksa
iz lanca elektronskog transporta kojeg UCP proteini spremno narusavaju pri termogenezi. U
misi¢nim tkivima, na membrani sarkoplazmatskog retikuluma, nalazi se sarkoplazmatska kalcij
ATP-aza SERCA =zaduzena za pumpanje kalcijevih iona iz sarkoplazme u lumen
sarkoplazmatskog retikuluma, uz potrosnju ATP-a. Pri stvaranju topline SERCA kalcijeve ione
ne pumpa u lumen sarkoplazmatskog retikuluma ve¢ hidrolizom ATP-a stvara toplinu a
kalcijevi ioni se vracaju u sarkoplazmu. Ovaj proces je mogu¢ jedino pri vezanju proteina
sarkolipina (SLN) za SERCA pumpu. Ovim procesom koli¢ina kalcijevih iona u sarkoplazmi
je visa nego u odsutnosti proteina sarkolipina. Isto tako na djelovanje SERCA pumpe utjece i
sam sastav lipidne membrane SR-a te sisavci i ptice imaju visoki udio viSestruko nezasi¢enih
masnih kiselina (PUFA). Ovaj mehanizam je vrlo bitan za ptice i sisavce koji nemaju smede
adipozno tkivo. Ovaj proces pridonosi do 25% metabolicke stope misi¢a pri mirovanju. SERCA
pumpa je osjetljiva na hladnoc¢u i odgovara vrlo brzo na nju (Nowack et al. 2017). Ptice imaju
drugaciji UCP, koji nema ulogu u propusnosti membrane mitohondrija ve¢ samo u termogenezi
umisi¢ima. U riba i gmazova postoje SLN i SERCA ali se ne zna imaju li ulogu u termogenezi.
U sr¢anom misi¢u postoji drugacija inacica sarkoplazmatske kalcij ATP-aze, to je SERCA 2a.
U hibernirajucih sisavaca uocena je veca koli¢ina SERCA 2a pumpe ali nezna se veze li se SLN
na nju jer SLN proteina u glodavaca nema (Nowack et al. 2017). Termogeneza drhtanjem se
odvija hidrolizom ATP-a, pri kontrakciji misi¢a antagonistickog djelovanja, ali vidljive
promjene tonusa nema, tj. drhtanje nije vidljivo (Lovegrove 2017). Otkriveno je da UCP
proteini i transportni lanci elektrona u ptica i sisavaca imaju 13 mitohondrijskih i 76 nuklearnih
gena. Opcenito, u kraljeznjaka, geni ukljuceni u metabolizam i termogenezu su sli¢ni, a razlike
u skupinama rezultat su razlika u ekspresiji. Pretpostavlja se da do endotermije stoje male
promjene u regulatornim genima, a ne mutacije u mnogobrojnim strukturnim genima (Nespolo
et al. 2011).

ZNACAJ FOSILNIH OTKRICA

Vecéina fizioloskih razlika izmedu endoterma 1 ektoterma uocena je na danas Zivu¢im
skupinama, dok stanja u proslosti nisu jasna. Znanja iz fiziologije temelje se na mekanim

tkivima koja se ne fosiliziraju, te je stoga tesko konstruirati proto-endoterma, no nadeno je



nekoliko osobina koje se mogu povezati s endotermijom. Nosne $koljke koje su prisutne u
danasnjih sisavaca i ptica, saCuvane SU u fosilnim ostacima nekadasnjih siavaca i moguc¢ih
predaka istih. Te hrskavicne tvorbe podrzavaju nabore nazalne sluznice koje griju i vlaze zrak
pri udisaju, a pri izdisaju zadrZavaju vodenu paru u sluznici i tako uvelike smanjuju gubitak
vode u zivotinje. Jedino endotermi imaju tu strukturu, zbog visoke frekvencije disanja pri
aerobnoj lokomotornoj aktivnosti, te su sli¢ne tvorbe u ektoterma poput gmazova i vodozemaca
mnogo manje razvijene i uocljive. Medu fosilnim ostacima mogu se primjetiti dva tipa kostiju.
Lamelarno zonalne kosti su takve da se na njima mogu uoditi zone prirasta, koje su se talozile
razli¢itom brzinom, ovisno o temperaturi i uvjetima u okoliSu, te ih se povezuje s ektotermijom,
takoder su slabo vaskularizirane. Fibro lamelarne kosti, pak, predstavljaju suprotnost i povezuju
se s endotermima, posto rastu konstantnom brzinom. Primarni osteoni ostavljaju mrezast izgled
srzi i bile su vrlo vaskularizirane tj imaju mnogo kanali¢a kroz koje su iSle Zile i ogranci Zivaca.
Problem s kostima jest $to u nekim slu¢ajevima nisu dobra odrednica, jer postoje kosti sa
objema znacajkama. Takve su kosti velikih dinosaura, fibro lamelarne uz vidljive zone prirasta
zbog njihove inertne homeotermije. Inertna homeotermija je postignué¢e konstantne tjelesne
temperature u vrlo velikih organizama teskih preko 1000kg. Njihova tijela kondukcijom ne
mogu otpustati toplinu u okoli§ dovoljno brzo da bi se opazila znacajna promjena temperature

tijela. Na taj nacin veliki ektotermi se fizioloski doimaju poput endoterma (Ruben 1995).

PITANJE TORPORA

Kao §to je u uvodu spomenuto, torpor je inaktivno stanje organizma, ¢esto popraceno
smanjenom stopom metabolizma 1 nizom tjelesnom temperaturom. Torpor se smatra
pleziomorfnim svojstvom, §to znaci da je to svojstvo sisavaca i ptica koji ga imaju jo§ od
zajednickog predka. Sisavci i ptice koje danas smatramo pravim endotermima, mnogo su
vjerojatnije endotermni ,,po potrebi® tj. u aktivnom stanju, jer torpor je prisutan u velikom broju
ptica i u sva tri podrazreda sisavaca. Smatra se da su vecina endoterma u biti heterotermni tj.
da imaju varijabilnu tjelesnu temperaturu tokom dana ili tokom razlicitih godi$njih doba. Za
razliku od sisavaca koji spremno ulaze u hibernacije, estivacije i torpor, tek jedna vrsta ptica
ulazi u duboku hibernaciju. Ptice ulaze u torpor koji je dosta slabiji nego u sisavaca i stoga su
mnogo viSe homeotermne, $to znaci da je tjelesna temperatura gotovo konstantna (Nowack et

al. 2017) (prihvatljiva je fluktuacija od 2°C prema Grigg et al. 2005).



Sto se ti¢e torpora i hibernacije, promatran je kljunati jezak (Tachyglossus aculeatus) na
lokacijama s razli¢itim klimama u Australiji. Utvrdene su velike fluktuacije tjelesne
temperature sSto tijekom razli¢itih godi$njih doba a Sto unutar jednog dana. Kljunati jezci ulaze
u hibernaciju tijekom hladnih razdoblja koja traju oko dva mjeseca, ulaze i u torpor koji traje
od nekoliko dana do tri tjedna, te je fakultativan. Tijekom ovih letargi¢nih stanja tjelesna
temperatura pada sa 32°C na 15°C sto ih Cini fakultativnim endotermima. Posto jezci zive u
razli¢itim klimatskim podru¢jima, njihova ponaSanja se razlikuju, npr. jezci iz vrlo toplih klima
su gotovo nokturalni u usporedbi s jedinkama iz hladnijih krajeva koje su diurnalne. Uoceno je
ponasanje sli¢no suncanju, ali i potpuna endotermija u vrijeme inkubacije jajeta koja traje 2-3
tjedna, pri kojoj je temperaturna fluktuacija vrlo mala 2-3°C. Kljunati jezak predstavlja dobar
model prema kojem bi se mogao ,,konstruirati protoendoterm, predak pravih endotermnih

organizama (Grigg et al. 2005).

HIPOTEZE NASTANKA ENDOTERMIJE | TROFAZNI MODEL

Ove hipoteze predstavljaju moguce selekcijske pritiske koji su omogucili nastanak
pravih endotermnih organizama. Najranija i najopéenitija je termoregulatorna hipoteza, prema
kojoj je endotermija nastala pozitivhom selekcijom za stalnu i visoku temperaturu tijela. Kako
bi temperatura tijela bila stalna 1 visoka, nju je omogucila poviSena stopa bazalnog
metabolizma. Sa stalnom i visokom temperaturom tijela, dosle su prednosti poput mogucnosti
naseljavanja veceg broja ekoloskih niSa i duljeg razdoblja aktivnosti, ¢ak i lakSeg prezivljavanja
u hladnijim uvjetima. Ova hipoteza se vise odnosi na predke sisavaca, cinodontne gmazove.
(Ruben 1995).

Prema teoriji aerobnog kapaciteta, evolucija sisavaca i ptica i$la je u smjeru povecanja
aerobnog kapaciteta tj. produzetka aerobne lokomotorne aktivnosti, koja se ocituje u
izdrzljivosti. Izdrzljivost i veca koli¢ina vremena provedeni u aktivnosti, podrzava aktivni
aerobni metabolizam koji djeluje u miSi¢ima oksidativnog tipa (crvene boje). Predci sisavaca,
pa onda i ptica, su mogli dulje biti u pokretu, dulje loviti plijen, bjezati od predatora i braniti
veci teritorij. Endotermija je nastupila onda kada se, zbog povisenja aktivnog aerobnog
metabolizma, povisila i bazalana metabolicka stopa. Poveznica bazalne metabolicke stope i
aktivnog aerobnog metabolizma leZi u tome Sto, nakon rutinskih aerobnih aktivnosti, veca stopa
bazalnog metabolizma je bila potrebna. Povisena aktivnost visceralnih organa pri odmoru

zivotinje bi trebala skladiStiti nutrijente, ,,napuniti izvore energije, ukloniti viSak mlije¢ne
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kiseline, sintetizirati aminokiseline, proteine i ureu (Ruben 1995). Postoje dvije forme ove
hipoteze, koje se odnose na objesnjenje mogucih eksperimentalnih rezultata ispitivanja, a to su
slaba i jaka forma. Jaka forma tvrdi da bi trebala postojati koevolucija gena odgovornih za
bazalnu metaboli¢ku stopu i aktivnu aerobnu metabolicku stopu, dok slaba tvrdi da je
koevolucija ranije u proslosti postojala, ali da je viSe nema izmedu te dvije skupine gena (Clarke

and Portner 2010).

Model asimilacijskog kapaciteta se odnosi na evolucijske prednosti brige za mlade.
Aktivniji roditelji mogli su priskrbiti viSe hrane za svoje mladunce, stopa smrtnosti mladunaca
bila bi mnogo manja time §to se roditelji vise brinu za njih. Mladunci u ovim uvjetima mogu
brze rasti, $to im omogucuju podmirena veca potreba za energijom tj. hranom i time visoka
stopa bazalnog metabolizma. Isto tako, veca aktivnost roditelja zahtjeva jo§ veéu potrebu za
hranom, §to povratno vuée visoke stope bazalnog metabolizma. Pozitivna selekcija za
roditeljsku brigu u ovom sluc¢aju, povecava Sanse za prezivljavanje time Sto mladunci brze
odrastaju a obiljezja endotermije kao $to su veca potreba za hranom i visoka stopa metabolizma
ubrzavaju stopu rasta i razvoja mlade jedinke u odraslu. Prema ovom modelu, endotermija
nastaje kao produkt zaaranog kruga pozitivne povratne sprege. Ovaj model se drzZi toga da je
naglasak na roditeljskoj brizi za potomke i povecanje bazalne metabolicke stope, zbog vece
potrebe za procesiranjem energije a ne zbog vece stope aktivnosti kao u aerobnom kapacitetu.
Pretpostavlja se da prema tom modelu predak endoterma bi trebao biti predator a ne herbivor

posto nema smisla donositi hranu mladuncima koje ionako ima u izobilju (Koteja 2000).

Slijedece su opisane faze endotermije prema trofaznom modelu. Prema ovom modelu
endotermija se nije odvijala skokovito ali mogu se izdvoyjiti tri faze sa specificnim dogadajima
u evoluciji endotermije u ptica i sisavaca. Ovaj model kombinira vi$e razli¢itih hipoteza i stavlja
ih u odredeni vremenski okvir osnovan na fosilnim nalazima (Slika 1 prikazuje graficki prikaz

ovog modela).

1. Faza: LOKOMOCUA I BRIGA ZA POTOMSTVO odvijala se tijekom kasnog Perma i
Trijasa (prije 300-200mil.god ). Klima ovog doba je bila prili¢éno vruéa i aridna, udio
kisika u atmosferi bio je 13% S§to je hipoksi¢no u usporedbi s danasnjom atmosferom
(21%). Kopno u pojasu od 0-30° stpnjeva geografske Sirine nije bilo naseljeno
kraljesnjacima zbog izuzetne vrucine. Temperature mora dosezale su 40°C u tropima i
postojala su izrazena godiSnja doba. U liniji sisavaca dolazi do uspravnijeg drzanja i
pomaka nogu ispod tijela, no to jos nije bilo potpuno parasagitalno drzanje kakvo se moze
vidjeti kod danasnjih sisavaca. Iz ovog doba nadene su kosti fibro lamelarne grade. Uza

8



sve to, donja Celjust gradena je samo od zubne kosti (0s dentale), a druge kosti koje su
¢inile Celjust su premjestene u srednje uho (os angulare i os quadratum od kojih u sisavaca
nastaju ¢eki¢ i nakovanj). Ovo u predaka sisavaca omogucuje ja¢i ugriz, dolazi i do
stvaranja sekundarnog nepca kako bi se olaksalo disanje za slu¢aj da su usta puna. Primjer
fosila iz ovog doba jest terapsidni gmaz Lystrosaurus declivis koji je bio veli¢ine psa, imao
razvijene nosne Skoljke i ukopavao se kako bi izbjegao vru¢inu. U pti¢joj liniji Euparkeria
I Scleromochlus su fosili koji pokazuju kursorijalnost i datiraju 250-230mil.god. U ranom
Trijasu pripadnici Dinosauromorpha su imali ve¢e bedrene mi$ic¢e, pneumati¢nu kiznu
kost i kraljeSnicu za $to se smatra da je poboljsalo njihovu ravnotezu. Tijekom ove faze u
predaka sisavaca pretpostavlja se da je doSlo do formiranja Cetverodijelnog srca, ali
postoje debate oko toga kada se to moglo dogoditi. Ukoliko su cinodonti imali
¢etverodijelno srce, onda bi postanak takvog srca bio star 250 mil.god. Debate oko
datiranja ovog dogadaja daju mogu¢ vremenski raspon 250-220mil.god.
Crocodilomorpha, vezani za pticju liniju, su se pojavili oko 254-215mil.god te se drzi da
su imali ¢etverodijelno srce. Moze se zakljuciti da su stope rasta u predaka ptica i sisavaca
bile visoke dijelom i zbog toga jer je okolis onog doba bio poprili¢no nepredvidiv, tim
vise $to se na granici Perma i Trijasa dogodilo jedno od velikih izumiranja. Kako su predci
sisavaca i ptica naseljavali kopno, veli¢ina njihovih misi¢a se povecavala i pretpostavlja
se da su toplinu stvarali pomoc¢u SLN/SERCA sustava i UCP proteinima pri lokomotornoj
aktivnosti. Isto tako, pretpostavlja se da su bili sposobni proizvoditi toplinu drhtanjem,
kao $to to rade Boidae, jer Lepidosauria i Archosauria dijele istog predka. Inkubacija jaja
je pomogla kako bi se embrio razvijao brze na vi$oj i konstantnoj temperaturi pruzenoj od
strane roditelja. Cinodonti su takoder inkubirali jaja, ali posto njihova jaja nisu imala
¢vrstu ovojnicu i time bi puno lakse gubila vodu, pretpostavlja se da su cinodonti inkubirali
jaja kako bi sprijecili dehidraciju embrija.

. Faza MINIJATURIZACIJA, TERMOREGULACIA i EKOMORFOLOSKA
DIVERZIFIKACIJA tijekom kasnog Trijasa i Jure. Tokom ove faze predci ptica i sisavaca
S vremenom postaju sve manji i manji. Fosilni ostaci pokazuju da su se predci sisavaca,
od terapsida veli¢ine psa smanjivali preko cinodonta do najstarijeg mamaliforma
Morganocodon koji je tezio 27g dok je najmladi Hadrocodium imao 2g. U ptica se
dogodilo isto, njihov raniji predak Tetanurae tezio je oko 160kg preko manjih bipedalnih
dinosaura do skupine Avialae ¢iji pripadnici su prvi poletjeli i bili su laksi od 1kg.
Pretpostavlja se da je minijaturizacija potakla evoluciju izolacijskih sustava u sisavaca i

ptica, poput krzna i perja, kako sitni endotermni organizmi nebi kondukcijom gubili
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toplinu svog tijela. Najstariji fosilizirani predak sisavaca sa krznom je Casterocauda
lutrasimilis. Predak ptica Sciurumimus albersdoerferi imao je na licu i bazi repa tvorbe
nalik Cetinama za koje se smatra da su prethodile perju. Isto tako, u fosila vrsta
Morganocodon i Hadrocodon uocena je veca glava u odnosu na tijelo, $to je trend uocen
i u mladih predaka sisavaca i ptica. U predaka ptica ta tendencija je uocena kroz tri vala u
pripadnika Maniraptora, preko Paraaves do Aves. Veéi volumen mozga zahtijevao je
vecu potro$nju energije i koreliran je s povisSenjem bazalne metabolicke stope. Povecanje
mozga u sisavaca pomoglo je procesiranju videnog i dozivljenog pri nokturalnom naéinu
Zivota a u ptica je pobolj$alo koordinaciju prednjih udova za let. Predci sisavaca za razliku
od ptica tokom ove faze postali su nokturalni i zauzeli su arborealne niSe. Za razliku od
velikih dinosaura, predci sisavaca i ptica nisu prestali s divergencijom i osvajanjem novih
ekoloskih niSa. Pretpostavlja se da predci sisavaca nisu samo bili ,,istjerani® od strane
velikih dinosaura u no¢ ve¢ da su to ucinili dijelom zbog odrZavanja optimalne
temperature spermatogeneze. Predci sisavaca nisu imali vanjske vanjske mosnje te zbog
visokih dnevnih temperatura kondukcija viska topline tijela u okolinu nije bila laka.
Spermatogeneza u predaka ptica nebi bila na udaru jer su muzjaci homogametan spol. Isto
tako s vremenom su izgubili obrazac ponasanja koji bi im pomogao da se ohlade kada bi
bilo vruce kao $to je bio slucaj kod cinodontnih gmazova koji su imali podzemne jazbine.
S druge strane nokturalni predci sisavaca su razvili razliite nacine kretanja medu
krosnjama ukljucujuéi skakanje i lebdenje, te se moze re¢i da su se najstariji predci
ponasali poput vjeverica. U kasnom Trijasu vecina predaka sisavaca je nokturalna i ostaju
nokturalni sve dok se u Kenozoiku neke grupe sisavaca nisu vratile diurnalnom nacinu
zivota. Predci ptica su tokom ove faze uspjeli od dvonoznog hoda do¢i do lebdenja i leta.
Faza LOKOMOCIJA | ADAPTACIJA NA KLIMATSKE PROMJENE tokom Krede i
Kenozoika. Klima nakon Krede postaje znatno hladnija, u Kenozoiku neke skupine
sisavaca postaju diurnalne. Neke su potpuno kursorijalne tj. prilagodene za dugotrajno
tr€anje, a noge su poloZzene okomito ispod tijela te su razvili razli¢ite nacine kretanja:
digitigradno (na prstima, peta ne dotice tlo), unguligradno (na noktima prstiju, pomocu
kopita) i plantigradno (cijelo stopalo dotice tlo). Sisavci dobivaju vanjske mosnje $to im
je dopustilo povisenje tjelesne temperature. Endotermi u hladnim i visokim predjelima
imaju vecu bazalnu metaboli¢ku stopu od onih u toplim i nizim predjelima, isto tako ptice
letacice imaju mnogo veéu metabolicku stopu od neletacica. Ptice tokom ove faze
poprimaju izgled poput danasnjih, pojavljuje se triosealni kanal koji olakSava kontrakciju

i uCinkovitost letnih misica, prsna kost sa grebenom u letacica, skracen rep tj. pigostil.
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Slika 1: Grafi¢ki prikaz trofaznog modela. NST - non shivering thermogenesis termogeneza bez drhtanja
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ZAKLJUCAK

Sisavci 1 ptice imaju stalnu tjelesnu temperaturu i u mogucnosti su provesti puno vise
vremena u kretanju, ali zahtjevaju i mnogo veci unos energije. Ovo endoterme jako razlikuje
od ektotermnih Zivotinja, ¢ak i od njihovih predaka od kojih su se poceli razlikovati u
Mezozoiku. Cinjenica da se svi sisavci i ptice na neki nadin brinu za svoje mladunce je vrlo
zanimljiva pokretacka ideja evolucije endotermije, tim viSe $to kljunati jezci i zmije porodice
pitona pri inkubaciji jaja neko vrijeme postizu homoiotermiju. Odstupanja od endotermije kao
Sto su torpor, hibernacija i estivacija te pretpostavka da su ova stanja pleziomorfna (svojstva
prisutna i u zajedni¢kog predka) svim endotermima ima smisla posto jednootvori, tobolcari i
placentalni sisavci ulaze u njih, iako ptice ulaze u manje ekstremne inacice istih. Torpor,
hibernacija i estivacija su stanja koja pomazu u prezivljavanju nepovoljnih uvjeta i uvelike
smanjuju potrebe za unosom energije. Smatra se da su ova inaktivna stanja razlog prezivljavanja
predaka danasnjih sisavaca i ptica na kraju Perma i Krede, kada su bila izumiranja. Trofazni
model stavlja dosta velik naglasak na brizno roditeljstvo. Ovaj model ukljucuje i druge moguce
selekcijske pritiske, koji su s viemenom doveli do danasnjeg stanja. Sam autor Lovegrove je
napisao da treba izbjegavati hipoteze koje daju samo jedan razlog za evoluciju nekog svojstva
ili skupine. Takva tvrdnja ima smisla zato §to se evolucija neprestano odvija, a ekoloski odnosi
izmedu razlic¢itih vrsta su vrlo kompleksni. lako je proslost izgledala drugacije od danasnjice,
nije bila niSta manje kompleksna u svojim putovima i evoluciji vrsta. Promjenama koje
uocavamo danas u nekih vrsta ne mozemo pripisati jednoj vrsti selekcije, a jo§ je manje
vjerojatno da je tok evolucije u proslosti usmjeren na taj nacin. Zbog toga je trofazni model
uvjerljiv jer nudi viSe uzastopnih selekcijskih pritisaka koji su oblikovali sisavce i ptice kao

endotermne organizme.
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SAZETAK

Sisavci 1 ptice su pravi endotermni organizmi Sto znac¢i da drze tjelesnu temperaturu
konstantnom. Zbog ovoga se fizioloSki i anatomski znatno razlikuju od ektotermnih
organizama, ¢ija tjelesna temperatura ovisi 0 temperaturi okolisa. Isto tako, dosta endoterma
pomocu torpora ili hibernacije znatno odstupa od endotermije jer torpor dovodi do velikih
promjena u tjelesnoj temperaturi. U ovom radu obradene su anatomske i fizioloske razlike
endoterma i ektoterma te je opisan torpor i moguca hipoteza nastanka istog u endoterma. U radu
navedene su hipoteze nastanka endotermije i trofazni model. Trofazni model kombinira razli¢ite
hipoteze i smjesta ih u vremenski okvir, te na taj nain opisuje evolucijski tijek nastanka

endotermije potpomognut paleontolo§kim nalazima.

SUMMARY

Mammals and birds are true endothermic organisms which means that they maintain
constant body temperature. They have physiological and anatomic differences from ectothermic
organisms whose body temperature depends on ambient temperature. At the same time a lot of
endotherms tend to enter torpor or hibernation which is considered as abandonment of
endothermy due to big changes in body temperature. In this paper anatomic and physiological
differences between endotherms and ectotherms are reviewed, along with the description of
torpor and a hypothesis of its occurrence in endotherms. In this paper, | also presented
hypotheses regarding the evolution of endothermy and a triphasic model which combines
different hypotheses and puts them in a time frame in order to describe evolution of endothermy

supported by current paleontological data.
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