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1.Uvod

Ptice su, zajedno sa sisavcima, skupina kraljeznjaka koja je najviSe proucavana. Danas su
procjene brojnosti vrsta ptica dosegle brojku od 18 000 (Barrowclough i sur. 2016), dok su
prijasnje procjene bile u rangu vrijednosti od 9000 do 10 000. Trenutni morfoloski i molekularni
rezultati ukazuju na to da trenutna taksonomija dosta podcjenjuje diverzifikaciju pti¢jih vrsta.
Medutim, postavlja se pitanje — Sto je bilo prije ovakve raznolikosti ptica? Kako su izgledale
ptice proslosti, a kako prva ptica? Svrha ovoga rada je prikazati evoluciju ptica od samog
podrijetla do modernih ptica. O podrijetlu ptica se dugo vremena raspravljalo — ideju da ptice,
kao npr. pal¢i¢ (Troglodytes troglodytes) duljine 9 — 10,5 cm (Svensson 2009), spadaju u
kategoriju Theropoda, koja ukljucuje dinosaure kao gigantski Tyrannosaurus rex, nekima je
teSko intuitivno prihvatiti, ali postoji mnogo fosilnih dokaza da je tomu tako (Xu i sur. 2014).
Najstarija praptica je Archaeopteryx iz kasne jure, od koje je nadeno po vise primjeraka od kojih
su najpoznatiji berlinska i londonska praptica. Archaeopteryx pruza uvide u podrijetlo ptica i
podrijetlo leta. O podrijetlu leta se raspravljalo od 19. stolje¢a s arborealnom i kursorijalnom

teorijom kao kandidiraju¢im objasnjenjima (Burgers i Chiappe 1999).

Da se promatra¢i ptica mogu vratiti u vrijeme krede, vidjeli bi nesto vise nalik pernatom
gmazu nego ptici. Od svojih predaka iz krede, ptice su se dosta promijenile, ali su im odredena
anatomska i bihevioralna svojstva ostala ista. Proucavanjem ptica krede mogu se vidjeti mnogi
evolucijski koraci koji su rezultirali pticama koje imamo danas. Na kraju, ovaj ¢e rad prezentirati
kratki uvid u trenutnu raznolikost i sistematiku ptica, no prije svega toga, potrebno je vratiti se na

sam pocetak pri¢e — na prapticu Archaeopteryx i njezin polozaj na filogenetickom stablu.



2. Archaeopteryx i podrijetlo ptica

Do nedavno, podrijetlo ptica bio je jedan od najvecih misterija biologije — osobine kao
Sto su: perje, bezubi kljunovi, Suplje kosti i vilica, ne dijele s niti jednom drugom Zzivu¢om
kategorijom zivotinja, stoga je teSko zamisliti od koje su skupine proizaSle. Nedugo nakon
Darwinove knjige Podrijetlo vrsta (1859), fosili kao $to je Archaeopteryx priznati su kao
neprocjenjivi dokazi teorije evolucije (Clarke i Middleton 2006). Danas su fosili roda
Archaeopteryx kljucni nalazi za razumijevanje podrijetla ptica; kao §to je to rekao americki
paleontolog John H. Ostrom: ,, Pitanje podrijetla ptica ekvivalentno je pitanju podrijetla praptice
— Archaeopteryx“ (Ostrom 1976). Prije nego $to se odgovori na pitanje podrijetla ptica potrebno

je re¢i nesto o samoj anatomiji ptice Archaeopteryx.

2.1. Archaeopteryx

Archaeopteryx je bio otprilike veli¢ine svrake (oko 250 mm u visinu) i Zivio je U vrijeme
jure te je trenutno nadeno 12 njegovih primjeraka. Svaka je kost praptice Archaeopteryx
ocuvana, a zanimljivo je to Sto niti jedna od njih nije svojstvena samo pticama. Iz tog razloga, da
nije nadeno perje praptice Archaeopteryx, ona ne bi bila shvaéena kao ptica (Carroll 1988).
Archaeopteryx je, kao i sve moderne ptice, bipedalan, ali je malo vjerojatno da je bio terestri¢ka
kursorijalna zivotinja (Martin 1983). Neke od stvari koje razlikuju Archaeopteryx od modernih
ptica su S$to Archaeopteryx nema Suplje kosti i ima dugi koStani rep. Prije se mislilo da su
strukture praptice Archaeopteryx, kao Sto su vilica (furcula) i posebna konfigurcija zdjelice
(pelvis), jedinstvene strukture ptica, ali su nadeni i kod nekih dinosaura. Archaeopteryx ima
primitivne zube, vrat zakrivljen u obliku slova S i kostanu prsnu kost (sternum) kao kod
modernih ptica. Zanimljivo je da je Archaeopteryx imao zratne komore u nekim svojim
kraljeScima, $to indicira da je imao barem dvije zracne vrecice — strukture specifi¢ne za danasnje
ptice (Benton 2005). Straznji udovi su jako slicni manjim Theropodima (jedna od skupina

dinosaura): kratko i blago zakrivljeno bedro (femur), goljeni¢na kost (tibia) je ravna, a lisna kost



(fibula) jako tanka. Stopalo izgleda kao da je namijenjeno penjanju po drveéu, a zdjelica i
straznje noge kretanju po tlu (Benton 2005). Krila i razmjeStaj perja roda Archaeopteryx

izgledaju dosta slicno trenutnim pticama.

Na to da je Archaeopteryx letio ukazuju asimetri¢no perje i krila, medutim nedostatak
grebena prsne kosti na koji se hvataju letni misic¢i i nedostatak foramen triosseum (prolaz tetive
malog letnog miSica), ukazuju na suprotno. Medutim, Archaeopteryx ima formirana krila i perje
kao kod modernih ptica, prsni misi¢ u blizini vilice i u blizini male prsne kosti, asimetri¢na i
zakrivljena perja — sva ta svojstva i rekonstrukcija misi¢a ukazuju na to da je Archaeopteryx ipak
mogao uzletjeti s tla (Benton 2005). Medutim, u usporedbi s modernim pticama, Archaeopteyx

nije bio spretan u zraku i mogao je letjeti samo pri ve¢im brzinama (Rayner 2001).

2.2. Podrijetlo ptica

O podrijetlu ptica debatiralo se ve¢ preko 100 godina s theropodnim dinosaurima i
bazalnim archosauromorphima kao najceS¢e predloZzenim pretcima (Forster i sur. 1998).
Povijesno gledano, svaka skupina gmazova bila je predlozena za najblizeg pretka pticama, ali je
danas najvise prihvacen pogled da su ptice evoluirale iz skupine dinosaura zvani Theropoda
(Chiappe 1 Dyke 2006). Nisu samo gmazovi bili predloZeni kao preci ptica, nego se neko vrijeme
smatralo da su im sisavci najblizi srodnici (Benton 2005). Oboje su endotermne Zivotinje,
Cetverodijelnog srca, sa slozenim mozgom i termalnom izolacijom (perje ili dlake). Medutim,
sparivanjem ptica i sisavaca dobije se polifilija te zapravo postoji malo morfoloskih dokaza u
fosilima za takav pogled. Molekularne metode svrstavaju krokodile kao najblize Zivuce srodnike
ptica, a ne sisavce — makar odredeni geni u sisavaca, kao gen za mioglobin i 18S-rRNA,
pokazuju srodnost s pticama, ali je ta srodnost shvacena kao rezultat konvergencije (Hedges
1994). Sada je potrebno pregledati 4 skupine gmazova koje su predloZene za najblizeg srodnika
ptica: Ornithischia, Crocodylia, Pseudosuchia i Theropoda. Njihova medusobna srodnost je

prikazana na Slici 1.
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Slika 1. Kladogram skupine Archosauria. Skupina Theropoda i Sauropodomorpha zajedno tvore Saurichia, a
skupina Pseudosuchia nije prikazana na kladogramu, ali ukljucuje skupinu Crocodylia i jo§ neke bliske skupine koje
isto nisu prikazane na kladogramu, al ne ukljucuje Pterosauria. Kladogram preuzet iz rada: Clarke, J., & Middleton,
K. (2006). Bird evolution. Current Biology, 16(10), R350-R354.

Hipoteza da je skupina Ornithischia najblizi predak pticama uglavnom je temeljena na
slicnoj gradi zdjelice izmedu tih skupina, moguée i kod roda Archaeopteryx (Martin 1983,
Ostrom 1976). Danas se zna da unato¢ istoj orijentaciji zdjelice modernih ptica i dinosaura
skupine Ornithischia, postoje mnogi dokazi da rod Archaeopteryx (ipak) nije imao tako o$tru
orijentaciju zdjelice kako se prije mislilo, Sto zna¢i da dokaz na bazi zdjelice propada.
Iskljucujuéi zdjelicu, skupina Ornithischia ne pokazuje nikakva druga svojstva koja bi indicirala

na bliskost s pticama (Ostrom 1976).



Pitanje podrijetla ptica zakomplicirala je hipoteza da su ptice i krokodili proizasli iz iste
skupine gmazova. Na prvi pogled to zvuc¢i malo vjerojatno, jer ipak krokodili nemaju kinezu
lubanje i imaju potpuno drugaciju gradu zdjelice. Fosil Sphenosuchus se prikazuje kao dokaz ove
hipoteze. Taj se fosil smatra sestrinskom skupinom krokodila, ali pokazuje odredene osobine
koje bi mogle biti povezane s modernim pticama. Glavni problem ove hipoteze jest §to je par
anatomskih osobina primitivnog gmaza skupine Archosauria (iz kasnog trijasa) izjednacen s
anatomskim obiljezjima nekoliko modernih ptica te su te sli¢nosti prikazane kao homologne, a
ne homoplasti¢ne strukture (Ostrom 1976). Moderne ptice i Sphenosuchus imaju odredene
sli¢nosti, ali kada se Sphenosuchus usporedi s rodom Archaeopteryx koji je vremenski blize, tih

sli¢nosti ima sve manje, $to ne bi o¢ekivali da je Sphenosuchus najbliZi srodnik pticama.

Dosta se dugo mislilo da su najblizi srodnici ptica (time i rodu Archaeopteryx) dinosauri
skupine Pseudosuchia. Oko cijele skupine Pseudosuchia bilo je mnogo zabuna jer je ta skupina
svakoj skupini autora predstavljala nesto drugo. Bazalni Archousauria, kao Euparkeria smatrani
su najblizim pti¢jim srodnicima (Benton 2005). Na kraju je pseudosuchiansko podrijetlo ptica
odbaceno otkricem novih fosila koji viSe ukazuju na to da su ptice podrijetlom theropodni
dinosauri. Postoji nekoliko slicnih anatomskih svojstava izmedu roda Archaeopteryx i skupine
Pseudosuchia. Od njih samo omjer goljenice i bedrene kosti ima viSe sli¢nosti s skupinom

Pseudosuchia od skupine Theropoda (Ostrom 1976), u svim ostalim osobinama je Archaeopteryx

.....

U proteklih 40 godina, nova su fosilna otkrica promijenila paradigmu gledanja na
podrijetlo ptica — otkriveno je da su ptice podrijetlom od terestrickih, mesojednih dinosaura
Theropoda (u tu skupinu spadaju npr. Velociraptor i Deinonychus). Otkri¢em prvog fosila roda
Archaeopteryx znanstvenici nisu odmah povezali ptice s dinosaurima, nego je tek 1916. Gerhard
Heilmann objavio knjigu O podrijetlu ptica u kojoj je povezao ptice s gmazovima (Padian i
Chiappe 1998). Heilmann je ukazao ve¢ tada na iznimnu sli¢nost theropodnih dinosaura i roda
Archaeopteryx, ali je na kraju prihvatio da je Archaeopteryx archosauromorphnog podrijetla
(preciznije podrijetla Pseudosuchia). Na taj je zaklju¢ak doSao gledaju¢i da dinosauri skupine
Theropoda nemaju klju¢ne kosti (os clavicula) spojene u vilicu, a ptice i drugi gmazovi imaju
(sada znamo da i neki gmazovi skupine Theropoda imaju vilicu). To bi znacilo da su theropodni

dinosauri izgubili povezanost klju¢nih kosti, a Heilmann 1 ostali znanstvenici su tada vjerovali da



se strukture koje se izgube evolucijom, ne mogu ponovo ,,re-evoluirati (Chiappe i Dyke 2006).
Tom logikom, ako ptice imaju vilicu, a theropodni dinosauri ne, onda oni ne mogu biti preci
ptica jer ne mogu ponovo ,re-evoluirati vilicu. Heilmannovi su zakljucci dugo dominirali
promisljanjima o podrijetlu ptica, sve dok John H. Ostrom nije 1970. ,,0zivio* ideju da su ptice
direktni preci theropodnih dinosaura (Padian i Chiappe 1998). U to je doba poceo i razvitak tada
nove metode — kladistike, koja je potvrdila Ostromove ideje. Ostrom nije Kkoristio kladistiku da

pokaze podrijetlo ptica u skupini Theropoda, nego je koristio tradicionalne metode.

Sada se zna da su se mnoga svojstva, koja su prije bila vezana iskljucivo za ptice,
pojavila puno prije ptica u njihovih theropodnih predaka. Neke od tih osobina su: lagane i Suplje
kosti, tri prsta na ruci gdje je drugi dugacak, vilica, obrnuta zdjelica i dugi straznji udovi S tri
prsta na stopalu — sva ova svojstva su nadena kod theropodnih dinosaura prije Zivota ptica.
Nabrojena su svojstva imala drugacije funkcije u zivotu theropodnih dinosaura nego u danasnjih
ptica i tek su kasnije ta svojstva postala znacajna za let i ostale funkcije za Zivot ptica (Padian i
Chiappe 1998).



3. Leti perje

Jedno od najosobitijih Zivotinjskih obiljezja je let koji se, gledaju¢i samo kraljeznjake,
razvio viSe puta neovisno. Let kraljeznjaka moze se podijeliti na pasivan (koristi Se Samo uzgon)
i aktivan (mahanje krila). Primjeri pasivnog leta su npr. lete¢a vjeverica kojoj je let kao spustanje
padobranom ili lete¢i gusteri koji klize zrakom. Aktivan let se kod kraljeznjaka moze vidjeti kod
ptica i SiSmisa, ali moguce i kod izumrlih pterosaura (Ostrom 1979). U istrazivanju o podrijetlu
leta u ptica gledaju se osobine praptice Archaeopteryx ¢ije su mozai¢ne karakteristike i ptica i
gmazova omogucile da se sastave temeljno razliciti nacini njenog Zivota — to je prouzrocilo da se
naprave suStinski drugacije teorije nastanka leta (Garner 1999). Postavljene su dvije razlicite
teorije koje bi objasnile podrijetlo leta: arborealna teorija i kursorijalna teorija. Arborealna teorija
govori o tome kako je let nastao kod arborealnih zivotinja koje su Zivjele na stablima, a
kursorijalna od dvonoznih terestickih zivotinja. Ovdje je vazno napomenuti da te dvije teorije
nisu jedine u objasnjavanju nastanka leta ptica i da postoji mnogo medusobno iskljucivih

varijanti jedne i druge teorije.

3.1. Arborealna teorija

Arborealna teorija zahtijeva da su preci ptica bili arborealne Zivotinje koje su Zivjele na
drveéu, gdje su vedi fitness imale one jedinke koje su mogle Sto dalje i bolje doskociti na ostale
grane. Time je postojala selekcijska prednost nad bilo kojim anatomskim svojstvima koja bi
povecéala povrsinu tijela relativno prema masi tijela — takva svojstva generirala bi uzgon i
usporavala brzinu pada te na kraju rezultirala klizanjem po zraku (Ostrom 1979). Prema
arborealnoj teoriji, Archaeopteryx je bio arborealna Zivotinja koja se svojim kandzama penjala
po drvecu. Po arborealnoj se teoriji evolucija leta dogadala prema odredenim ,,glavnim*

hipotetskim stadijima:

1) Ancestralna ¢etveronozna zivotinja

2) Bipedalna Zivotinja



3) Bipedalni i arborealni zivot (ukljucuje penjanje)
4) Skakanje izmedu drveca

5) Blago usporavanje pada (poput padobrana)

6) Klizanje po zraku pomoc¢u uzgona

7) Aktivan let (mahanje krilima)

Svaki je stadij u drugoj ekoloskoj nisi te time djeluju 1 nove, drugacije selekcijske sile — po ovom
modelu je Archaeopteryx primjer jedinke u stadiju klizanja zrakom (Ostrom 1974). Nove
adaptacije i1 klju¢ne inovacije su barem minimalno bile preadaptirane za sljede¢i stadij u nizu.
Odredena svojstva jednog stadija mogu pokazati mozaik s drugim stadijem — kao $to je slucaj
kod praptice Archaeopteryx (Bock 1965). Archaeopteryx ima odredena svojstva koja podupiru
arborealnu teoriju, a neka od njih su: postojanje vilice, primarna i sekundarna perja prednjih
udova, obligatna bipedalnost zbog grade udova, tri duge kandze specijalizirane za penjanje i
noga gradena za kretanje po drvecu — obrnuto orijentirani hallux (Ostrom 1974). Pobornici
arborealne teorije argumentiraju da je Archaeopteryx klizao po zraku (nesto slicno kao danasnja
leteca vjeverica), stoga je morao biti arborealan te nije mogao nastati kursorijalno jer nije mogao

,Kklizati“ od tla prema zraku.

3.2. Kursorijalna teorija

Kursorijalna teorija pretpostavlja podrijetlo ptica od bipedalne, sli¢ne dinosauru Zivotinje,
¢iji su udovi postepeno postali krilima ¢ije je leprSanje pomagalo pri tréanju (Ostrom 1974).
Prema kursorijalnoj teoriji, mahanje krilima tijekom tréanja produciralo bi malen uzgon koji b1
posluzivao u hvatanju plijena (npr. kukaca), jedinke bi tada mogle bolje hvatati plijen te bi
jedinke s ve¢om lokomocijom i ve¢im uzgonom imale i veci fitness. Neki od dokaza u gradi
praptice Archaeopteryx da je let nastao kursorijalno su: cijeli set stozastih zuba, manus s
kandzama, predatorna grada prednjih udova, theropodna zdjelica s obrnuto orijentiranim
halluxom, spojeni metatarsus i metatarzalni zglob te theropodna grada straznjih udova —

navedeni dokazi su u sukladnosti s bipedalnim predatornim zivotom praptice Archaeopteryx



(Ostrom 1974). Suvremenici kursorijalne teorije takoder argumentiraju kako je grada noge od
praptice Archaeopteryx vise prilagodena tr¢anju nego penjanju (Ostrom 1979). Vecina je dokaza
kursorijalne teorije temeljena na podrijetlu ptica iz theropodnih dinosaura koji su bipedalni,
kursorijalni predatori. Zajednicki je predak ptica i Theropoda tako isto trebao biti bipedalni,
kursorijalni predator, $to podupire kursorijalan nastanak leta. Pobornici kursorijalne teorije
ukazuju na mnoge probleme arborealne teorije u objaSnjavanju nastanka leta. Po arborealnoj
teoriji dvonogi je predak postao arborealan, ali su sve danaSnje potpuno arborealne Zivotinje
Cetveronozne (Ostrom 1979). Kod arborealnih zivotinja koje klize zrakom (npr. letece vjeverice),
membrana krila je spojena s tijelom te se produzuje izmedu prednjih 1 straznjih udova. Kod
takvih su Zivotinja proksimalni, a ne distalni, elementi udova produzeni, medutim kod ptica (i
pterosaura) distalni su elementi produZeni, a proksimalni nisu, te straznji udovi nemaju nikakvu

ulogu u podupiranju membrane krila (Carroll 1988).

3.3. Primjer drugih teorija nastanka leta

Ne mogu se sve teorije staviti pod dihotomiju kao arborealne ili kursorijalne jer je sama
rekonstrukcija podrijetla leta vrlo problemati¢na. Podrijetlo leta dosta se bazira na prou¢avanju
malenog broja primjeraka fosila koji predstavljaju samo malen broj vrsta koji je u to doba zivio.
Krajem 20. stoljeca prezentirana je tzv. ,,pouncing proavis“ teorija. Po toj teoriji, ni arborealne ni
kursorijalne teorije ne mogu predvidjeti redoslijed u nastajanju odredenih svojstava u evoluciji
ptica, dok ,,pouncing proavis* teorija savrSeno predvida promatrani redoslijed (Garner i sur.
1999). Ta teorija gleda na primitivne ptice kao na predatore koji su specijalizirani za zasjedu iz
poviSenih mjesta koriste¢i svoje kandze za napad. Ovdje je selekcija djelovala na one jedinke s
vecom kontrolom tijela i lokomocijom tijekom zracnog napada te su te jedinke imale veci
fitness. Tijekom vremena, uzgon je postao dovoljno jak da bi takva primitivna ptica mogla samo
u letu zgrabiti plijen (slicno kao danasnje sove 1 orlovi). Na prvi pogled, ova teorija zvuci kao
modificirana arborealna teorija, ali je ovdje klju¢no da selekcija nije djelovala na favoriziranje
duZeg leta, nego na bolju kontrolu tijela. U tom su slucaju rijeSene odredene kontradikcije u

evoluciji leta (Garner i sur. 1999).



Tablica 1. SaZetak predvidenih i promatranih svojstava ovisno o teoriji. Istaknuto je oznaden toéno previden

kladisticki redoslijed stecenih svojstava. Samo ,,pouncing proavis“ teorija to¢no previda svih 5 svojstava. Tablica

preuzeta iz rada: Garner, J. P., Taylor, G. K., & Thomas, A. L. R. (1999). On the origins of birds: the sequence of

character acquisition in the evolution of avian flight. Proceedings of the Royal Society of London. Series B:
Biological Sciences, 266(1425), 1259-1266.

cursorial theory cursorial theory pouncing
cladistic arboreal run—jump—glide flapping-start proavis
feature sequence theory version version theory
ancestral state bipedal cursor arboreal cursor bipedal cursor leaping cursor

feather asymmetry

placement of the
wings

welght reduction

transition from
theropodan to
avian gait

vane asymmetry
evolves after the
appearance of an
aerodynamic wing

flight surfaces first
appear distally on
the forelimbs,
separated from
the body wall

weight-reducing
synapomorphies
donot appear until
after Archaeopteryx,
as wing efliciency
improves

transition to avian
gait occurs late in
avian evolution,
simultaneously with
adaptations for
powered flight

vane asymmetry
evolves simultan-
eously with the
appearance of an
aerodynamic wing

wings evolve prox-
mally to distally,
or in concert along
the length of the
forelimb; always
continuous with
the body wall

weight-reducing
synapomorphies
evolve simultan-
eously with the
appearance of an
aerodynamic wing

transition to
avian gait occurs
late in avian
evolution,
simultaneously
with adaptations

vane asymmetry
evolves smultan-
eously with the
appearance of an
aerodynamic wing

wings evolve proxi-
mally to distally, or
in concert along the
length of the fore-
limb: always contin-
uous with the body
wall

welght-reducing
synapomorphies
evolve simultan-
eously with the
appearance of an
aerodynamic wing

transition to
avian gait occurs
late in avian
evolution,
simultaneously
with adaptations

for powered flight for powered flight

vane asymimetry
evolves simultan-
eously with the
appearance of an
aerodynamic wing

flight surfaces
appear distally
on the forelimbs,
only later
becoming contin-
uous with the

body wall

welght-reducing
synapomorphies
evolve simultan-
eously with the
appearance of an
aerodynamic wing

transition to avian

gait occurs simultan-

eously with the
evolution of an
aerodynamic wing

(with some
climbing ability)

vane asymmetry
appears after the
appearance of an
aerodynamic wing

flight surfaces
appear distally

on the forelimbs,
only later
becoming contin-
uous with the body
wall

weight-reducing
synapomorphies
appear after the
evolution of an
aerodynamic
wing, under
selection for

flight efficiency

transition to
avian gait occurs
late in avian
evolution,
simultaneously
with adaptations
for powered flight

Teorija je nastala gledaju¢i kada su u evoluciji nastala odredena svojstva 1 usporedujuci

ih s predvidanjima svake od teorija (arborealna, kursorijalna 1 ,,pouncing proavis®). Primjerice, u

kladisti¢koj sekvenci se asimetrija perja javlja nakon nastanka aerodinamic¢nog krila kao $to se
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vidi na Tablici 1. Simetri¢na perja su za let nestabilna jer ¢e svaka rotacija smanjivati brzinu
leta, zato i arborealna i kursorijalna teorija zahtijevaju da asimetrija perja evoluira istodobno
kada 1 krila (posto je ovdje let selekcijska sila). Obje teorije ne uspijevaju predvidjeti opazanu
kladisticku sekvencu, dok se prema ,,pouncing proavis“ teoriji asimetrija perja javlja nakon
pojave aerodinamic¢nog krila (Tablica 1). ,,Pouncing proavis teorija shvaca asimetri¢nost perja
kao sekundarnu osobinu jer je pticama predatorima u ,,pouncing proavis“ teoriji let bio ,,drag-
based”, a ne ,,lift-based” kao u ostale dvije teorije. Nastavljaju¢i ovom logikom, ni arborealna ni
kursorijalna teorija ne uspijevaju predvidjeti kladisticku sekvencu svojstva u Tablici 1. U drugu
ruku, ,,pouncing proavis‘ teorija to¢no predvida promatranu kladisticku sekvencu (Garner 1 sur.

1999).

3.4. Perje

Let roda Archaeopteryx u uskoj je vezi s fosiliziranim perom bez kojega bi bilo jako
tesko odrediti da je taj rod zapravo ptica. Gledajuéi s perspektivne razvojne biologije, ljuske 1
perje su homologne strukture, gdje oboje zahvacaju i mezodermalno, a ne samo epidermalno
tkivo (Carroll 1988). Perje nije samo asocirano s letom, nego i s temperaturnom izolacijom —
smatra se da je primarno nastalo za temperaturnu izolaciju, a sekundarno za let (Ostrom 1974).
Mislilo se da je perje jedinstvena struktura ptica, medutim, otkricem fosila theropodnog
dinosaura Sinosauropteryx, danas se zna da to nije istina (Xu i sur. 2014). Za perje postoji
nekoliko glavnih morfologija, od monofilamentnog perja do vrlo kompleksnog letnog perja.
Neki dinosauri skupine Theropoda imali su perje ¢ije su prvobitne funkcije ukljucivale
termoregulaciju 1 komunikaciju, a ne let. Nedavna istrazivanja ukazuju na vaznost komunikacije
u evoluciji perja u ptica i Theropoda, preciznije komunikacija bojom perja (Xu i sur. 2014).
Raznolikost boje perja povezano je s razli¢itim morfologijama perja, ¢ime se otvara moguénost

nastanku asimetri¢nog letnog perja.
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4. Ptice krede

Osim Archaeopteryx, nije poznata niti jedna praptica jure, stoga je teSko iSta reci o
takvim prapticama. Na svu srecu, ptice krede i njihova filogenija dobro su proucene, $to daje
mogucénost o podrobnijem istrazivanju evolucije ptica. Znanje o pticama krede treba zahvaliti

mnogim nalaziStima iz Kine, gdje je pronadena vecina fosila 0 kojima ¢e se govoriti u ovom

poglavlju.
MESOZOIC CENOZOIC
JURASSIC CRETACEOUS TERTIARY
LOWER | MIDDLE | UPPER LOWER |  uPPER PALEOCENE
205 176 159 144 99 65 M. Yr. Y
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<> Jeholornis Cip
P 4 Confuciusornithidae
Aves - Changchengornis N
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I—() Cathayornis = \',_
Euenantiornithes <> Gobipteryx & ‘“\ "’
— <> Neuquenornis ‘}‘-‘
= > Concorrits e -
. i = _’/
Pygostylia - > Eoalulavis
Enantior ﬁ S
O Iberomesornis 3 =S
T am
—> Protopteryx ' 1 |
A Yo,
Ornithothoraces v Patagopteryx i
<> Vorona >y
y
S Apsaravis e of

Ornithuromorpha e
-'| ————)— Hesperonithifo \w\

- E >: Ichthyornis —'"7‘?.,4'
Ornithurae Modern L
birds | SSgP<

'fr.

Slika 2. Filogenetski odnosi glavnih ptica krede. Stablo je anotirano zutim kvadrati¢ima koji ozna¢avaju u kojem je
razdoblju ptica Zivjela. (napomena: prema novijim istrazivanjima Rahonavis nije na ovom poloZaju kao u ovom
stablu). Slika preuzeta iz rada: Chiappe, L. M., & Dyke, G. J. (2006). The early evolutionary history of
birds. Journal-Paleontological Society of Korea, 22(1), 133.
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4.1. Jeholornis, Rahonavis i Confuciusornithidae

Kineska pokrajina Liaoning, smjeStena na sjeveroistoku Kine pored Sjeverne Koreje,
jedno je od najvaznijih fosilnih nalazista ptica iz krede (Chiappe i Dyke 2006). Fosili te
pokrajine bili su kljuéni za razumijevanje evolucije izmedu vrste Archaeopteryx i modernih
ptica. Jedan od primjera tih fosila je Jeholornis, koji pokazuje prijelazno stanje izmedu vrste
Archaeopteryx i dana$njih ptica (Slika 2). Jeholornis je druga poznata ptica koja ima dugi,
kostani rep (kod ptice Jeholornis rep se sastoji od 27 kraljezaka) jako sli¢an skupini
Dromaeosauridae (jedna od skupina u Theropoda), ¢ime indicira na srodnost ptica i
Dromaeosauridae. Isto kao Archaeopteryx, Jeholornis je imao zube, ali kod njega dolazi do
redukcije. Gornja i donja Celjust ptice Jeholornis su krace, dublje i snaznije nego kod roda
Archaeopteryx, ¢ime se ukazuje na specijaliziranu prehranu sjemenkama (Zhou i Zang 2003).
Cesto se s Jeholornis povezuje Rahonavis koji, takoder, ima dugi, kostani rep i smatra se
najbazalnijom pticom kasne krede (Benton 2005). Rahonavis je naden na Madagaskaru, veli¢ine
je gavrana, a najvaznija mu je karakteristika Sto mu je kostur morfoloski mozaik izmedu
theropodnih dinosaura i nekih odlika ptica (Foster i sur. 1998). Nedugo nakon prvog opisa ptice
Jeholornis, pronadena je jo$ jedna ptica asimetriénog perja i dugog repa — Shenzhouraptor
(Chiappe i Dyke 2006). Shenzhouraptor sadrzi mnoga vazna obiljezja za istrazivanje pocetka
leta kod ptica (Ji i sur. 2002).

Kratkorepe su ptice krede po postanku blize modernim pticama od gore navedenih
dugorepih. Kratkorepa ptica Sapeornis smatra se najprimitivnijom od njih. Sadrzi veliki raspon
krila (otprilike kao danas$nja Cathartes aura), malu zubatu lubanju i vjerojatno hrskavicnu
klju¢nu kost. Kod ptice Sapeornis se po prvi put u evoluciji ptica nalazi vilica oblika bumeranga
s kutom od preko 100° izmedu grana i skra¢enim hypocleiudumom — svojstvo isto kao kod
danasnjih ptica. (Chiappe i Dyke 2006). Confuciusornis i Chengchengornis bazalni su ¢lanovi
skupine Pygostylia (Slika 2.) te zajedno tvore skupinu Confuciornithideae. Za
Confuciornithideae se smatra da su primitivni u mnogo obiljezja: diapsidna lubanja s dizajnom
koji potpuno limitira kinezu craniuma (fuzija kosti lubanje), fuzija kosti ramena i prednji udovi
kra¢i od prije navedenih ptica. Chengchengornis ima jako zakrivljen kljun i par razlika u kosturu

od Confuciusornis. Confuciusornis isto kao Archaeopteryx ima primitivno krilo s nespojenim
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carpometacarpusom, tri nereducirana prsta i generalnu konformaciju ramene kosti (Hou i sur.
1995).

4.2. Enantiornithes

Skupina Enantiornithes je, po nadenim vrstama, najraznolikija skupina rane krede gdje je
blizu jedne trecine tih fosila nadeno u Liaoning pokrajini. Neke od osobine te skupine su: leda s
manje od 13 prsnih kraljezaka, vranjaca oblikovana za potporu leta i foramen triosseum koji
sluzi za prolaz tetive letnih miSi¢a (Benton 2005). Vrsta Protopteryx smatra se najprimitivnijim
pripadnikom Enantiornithes (Slika 2.) koji pokazuje mnoge prijelazne oblike od vrste
Confuciusornis prema modernim pticama. Fosili ptice Protopteryx sadrze zanimljiv tip perja koji
ima oblik necega izmedu ljusaka i modernih pera - time ukazuje na podrijetlo perja iz produzenih
ljusaka (Zhang i Zhou 2000). S danasnjim pticama, Protopteryx ima zajedni¢ko: mehanizam
vranjace (0s coracoidea) i male kosti anteriorno od nje — os procoracoidea. U modernih je ptica
razvoj kosti procoracoidea indikator leta: slabi letaci, kao fazani, imaju reduciranu kost
procoracoidea, dok ptice poput jastreba imaju jako razvijenu. Sama prisutnost kosti
procoracoidea s grebenom prsne kosti, razvijenim deltoidnim prsima i specificnom gradom
ramene kosti, ukazuje na to da je Protopteryx sadrzavao nadvranjacine i prsne misice sli¢ne kao i
moderne ptice. Protopteryx se smatra primitivnijim od ostalih ptica u skupini Enantiornithes jer
nema fuzioniran carpometacarpus i nema fuzioniran tibiotarsus — svojstva koje imaju danasnje
ptice. Kao Archaeopteryx i Confuciusornis, Protopteryx ima nereduciranu alulu s kandzom, iako
je kod ptice Protopteryx ta kandza relativno mala (Zhang i Zhou 2000). Za razliku od vrste
Protopteryx, Eoalulavis sadrzi prvi primjer alule koja je gradena kao kod svih modernih ptica —
alula je struktura za poboljSavanje leta pri malim brzinama (Benton 2005). Eoalulavis je zbog
alule mogao puno bolje letjeti pri malim brzinama, dok Archaeopteryx samo pri ve¢im (poglavlje
2.1.). U skupini Enantiornithes opéenito dolazi do smanjenja veli¢ine jedinke (do otprilike
veli¢ine vrane ili drozda), a manja veli¢ina jedinke ukazuje na manju masu Sto olakSava let. To
pokazuje na to da su oni imali sofisticiraniji let od svojih predaka. Enantiornithes su

reprezentirani sa zubatim 1 malim jedinkama Protopteryx, Eoenantiornis, Longipteryx,
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Concornis i Eoalulavis (Chiappe i Dyke 2006). Kod kasnijih enantiornithes dolazi do porasta

veli¢ine tijela kao kod vrste Gobipteryx koji je bio bez zuba (Chiappe i sur. 2001).

4.3. Ornithuromorpha

Za skupinu Ornithuromorpha, smatra se da su primitivni preci modernih ptica, ali se
precizna genealogija samih Ornithuromorpha jo§ savrSeno ne zna. Najpoznatiji bazalni
Ornithuromorpha je Patagopteryx (Slika 2.) koji je veli¢ine kokosi i neletacica, ali on ne
pokazuje neka obiljezja brzo tréecih ptica kao npr. noj (Benton 2005). Patagopteryx se stavlja
kao sestrinska skupina Ornithurae i nije predak skupini Ratities (u tu skupinu spadaju npr. Kivi i
noj) kako se prije mislilo (Chiappe 1996). Vaznost vrste Patagopteryx je Sto se kod nje pocinje
javljati produzivanje vrata i heterocelni kraljesci koje imaju trenutne ptice. Uz pticu
Patagopteryx, ¢esto se spominju Yanornis i Yixianornis koji su sli¢nih obiljezja, medutim,
njihovo je medusobno srodstvo trenutno nepoznato (Chiappe i Dyke 2006). Za pticu Apsaravis
takoder se smatra da spada u skupinu bazalnih Ornithuromorpha, iako ta ptica ima mnogo
obiljezja slicnih danaSnjim pticama. MoZda najvaZnije od tih obiljezja je zdjelica u kojoj su
sjedna i preponska kost Siroko razdvojene. U Apsaravis javlja se apomorfija u automatskoj
ekstenziji manusa (terminalni dio prednjih udova — kod ljudi Saka i zglob) kod leta. Trenutno
nema dokaza o takvoj koordiniranoj ekstenziji nigdje u evoluciji ptica prije ptice Apsaravis
(Norell i Clarke 2001). Srodnije modernim pticama su ptice skupine Hesperornithiformes (Slika
2.) koje su zivjele su tijekom gornje krede, a najpoznatija su im obiljeZja to §to su ronile i $to su
bile neletacice (Carroll 1988). U Hesperornithiformes prvi se puta javlja srastavanje kosti lubanje
na naéin kao kod modernih ptica (Biihler i sur. 1988). Neke poznate Hesperornithiformes su:
Enaliornis, Baptornis, Parahesperornis i Hesperornis. Hesperornis ima dug vrat, jake straznje
noge za plivanje, reducirane prednje noge i visok je preko jedan metar (Benton 2005). Uz
Hesperornithiformes Cesto se povezuju Ichthyornis (Slika 2.) te oni zajedno tvore skupinu
Ornithurae. Od ptica Ichthyornis trenutno postoji samo jedna vrsta — Ichyhyornis dispar. Gradom
kostura vecinom je slican modernim pticama, iako je imao zube (Chiappe i Dylke 2006).

Ichthyornis je isto vodena ptica, ali je manja od Hesperornis te ima kostanu prsnu kost i
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razvijena Krila za let isto kao moderne ptice. Ichthyornis je vrlo srodan modernim pticama. Tesko
je re¢i tocno kada su se javile moderne ptice, jer je vecina fosila iz skupine Neornithes
fragmentirana — nadene su samo pojedine kosti. Za pticu Vegavis se moze reci da je najstarija
poznata ptica koja se moze staviti U skupinu Neornithes i srodna je s Anseriformes (patke)
(Clarke i sur. 2005).

Tradicionalan pogled na evoluciju ptica bio je da se dogada sporo i postepeno, medutim,
postoji ideja da se tijekom prijelaza iz krede u tercijar dogodila “eksplozivna” evolucija ptica u
trajanju od 10 milijuna godina rezultirajuci raznolikos¢u danasnjih ptica (Feduccia 1995). Prema
tom modelu, doslo je do velikog izumiranja tijekom kraja mezozoika i ucinka uskog grla
(bottleneck effect) u ptica koji se dogadao paralelno s evolucijom sisavaca tijekom ranog
tercijara. Enantiornithes, Hesperornithes, Ichthyornithes i ostale skupine, izumrle su u “kreda —
tercijar barijeri”, a skupina kao Neornithes prezivjela je izumiranje i diverzificirala se tijekom
kenozoika (Benton 2005). Druga “eksplozivna” radijacija ptica dogodila se u kasnom oligocenu i
ranom miocenu, kada je brojnost vrsta pjevica (Passeriformes) brzo porasla (Feduccia 1955).
Ovaj model baziran je na promatranju fosila, medutim, drugi modeli temeljeni na molekularnoj

sistematici govore kako je diverzifikacija ptica pocela ve¢ u mezozoiku. (Chiappe i Dyke 2006).
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5. Moderne ptice

Sve su poznate ptice kenozoika srodne s Ichthyornis i Hesperornis, ali fosili ukazuju na
to da su barem neke moderne skupine ptica postojale i diverzificirale se krajem mezozoika
(Carroll 1988). Kada su u pitanju ptice kenozoika, njihovih je fosila vrlo malo u usporedbi s
fosilima mezozoika. Trenutno je najosnovnija podjela ptica na skupine Paleognathae i
Neognathae (Dyke 2001). U Paleognathae spadaju ptice kao Sto su: kivi, noj, kazuar, emu te
izumrle vrste kao §to su moa i slonovka (Carroll 1988). Kada se gleda na tipi¢nu pticu skupine
Paleognathae, mogu se primjetit odredena svojstva i ptica i Theropoda, ali ta skupina ima i
odredene sinapomorfije, primjerice u gradi lubanje (Benton 2005). Skupina Neognathae najveca
je skupina ptica u koju spadaju sve ostale zivuce ptice. Filogeniju skupine Neognathae vrlo je

tesko konstruirati te se ona i danas stalno mijenja.

5.1. Filogenetika i diverzifikacija

Od 1998. se zna da ptice imaju medusobno drugaciji redoslijed nekih mitohondrijskih
gena i da su ti redoslijedi nastali neovisno jedan od drugog po vise puta (Mindell i sur. 1998). To
ukazuje na paralelnu evoluciju mitohondrijskog slijeda gena ptica koje je davalo nade za izradu
filogeneticke analize. Na kraju ispada da mitohondrijski slijed nije koristan marker za analizu
filogenetike ptica - to znaci da rekonstrukcija preciznog filogenetickog stabla nije tako lako
rijeSena. Razlike u redoslijedu mitohondrijskih gena su bile korisne u filogenetickim analizama
nekih skupina zivotinja npr. Arthropoda (Gibb i sur. 2006). Sekvenciranje sljedece generacije
(Next—generation sequencing) i Bayesian analize su omogudile konstrukciju najpreciznije
trenutne filogenetike ptica (Slika 3., Slika 4., Slika 5., Slika 6).
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Slika 3. Filogenetika ptica — Paleognathae, Galloanserae, Striaores, Columbaves i Gruiformes. Filogenetika 198
vrsta ptica, Bayesian analiza 256 filogeneti¢kih lokusa koriste¢i ExaBayes, svi kladiji su poduprijeti s posterior
probability 1.0 osim kladija br 109. Slika preuzeta iz rada: Prum, R. O., Berv, J. S., Dornburg, A., Field, D. J.,
Townsend, J. P., Lemmon, E. M., & Lemmon, A. R. (2015). A comprehensive phylogeny of birds (Aves) using
targeted next-generation DNA sequencing. Nature, 526(7574), 569.
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Kako se vidi na Slici 3., skupina Paleognathae je sestrinska skupina svim ostalim
pticama, medutim u nju je stavljena skupina lete¢ih ptica Tinamidae kao sestrinska skupina
pticama emu i kazuaru. Sljedece na slici odvaja se (Slika 3. crveno) skupina ptica Galloanserae
koja se sastoji od skupina Anseriformes (patke) i Galliiformes (kokoSke). U monofiletickoj
skupini Neoaves, nalazi se 5 glavnih kladija: Strisores, Columbaves, Aequorlitornithes,
Gruiformes i Inopinaves. Strisores (smede Slika 3.) sadrzava legnjeve i ostale njihove no¢ne
srodnike te, ne toliko noéne, Apodiformes (Ciope i kolibri¢i). Columbaves (ljubicasto Slika 3.) je
noviji kladij koji se sastoji od dvije monofileticke skupine Columbimorphae (npr. golubovi i
grlice) i Otidimorphae (droplje i kukavice). Tre¢i kladij skupine Neoaves su Gruiformes u koji
spadaju zdralovi (Prum i sur. 2015). Plavo ozna¢eno na Slici 4. jest skupina morskih ptica
Aequorlitornithes. Aequorlitornithes je vrlo kompleksna skupina koja sadrzi pingvine, njorke,

flamenke, rode, ¢aplje, galebove, plijenore, itd., koji uglavnom svi datiraju do eocena.
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lokusa koriste¢i ExaBayes, svi kladiji su poduprijeti s posterior probability 1.0 osim kladija br 109. Slika preuzeta iz
rada: Prum, R. O., Berv, J. S., Dornburg, A., Field, D. J., Townsend, J. P., Lemmon, E. M., & Lemmon, A. R.
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Slika 5. Filogenetika ptica — Accipritiformes i Coraciimorphes. Filogenetika 198 vrsta ptica, Bayesian analiza 256

filogeneti¢kih lokusa koriste¢i ExaBayes, svi kladiji su poduprijeti s posterior probability 1.0 osim kladija br 109.
Slika preuzeta iz rada: Prum, R. O., Berv, J. S., Dornburg, A., Field, D. J., Townsend, J. P., Lemmon, E. M., &

Lemmon, A. R. (2015). A comprehensive phylogeny of birds (Aves) using targeted next-generation DNA

sequencing. Nature, 526(7574), 569.
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Slika 6. Filogenetika ptica — Passeriformes. Filogenetika 198 vrsta ptica, Bayesian analiza 256 filogenetic¢kih lokusa
koriste¢i ExaBayes, svi kladiji su poduprijeti s posterior probability 1.0 osim kladija br 109. Slika preuzeta iz rada:
Prum, R. O., Berv, J. S., Dornburg, A., Field, D. J., Townsend, J. P., Lemmon, E. M., & Lemmon, A. R. (2015). A
comprehensive phylogeny of birds (Aves) using targeted next-generation DNA sequencing. Nature, 526(7574), 569.

Za Inipinaves se lako vidi da je najbrojniji i najkompleksniji kladij od navedenih (sivo —
Slika 5. i Slika 6.). Od Inipinaves se prvo odvajaju Accipritiformes (Slika 5. tamnozeleno)
(grabljivice) u kojem su rodovi kao: Buteo (8kanjci), Vultur (kondori) i Accipiter (jastrebovi).
Skupina sovke (Strigiformes) prikazana je kao sestrinska skupina Coraciimorphae (Slika 5).
Coraciimorphae se ugrubo moze podijeliti na Piciformes (djetlovke — npr. djetli¢i i tukani) i
Coraciiformes (smrdovrane — npr. vodomari i pupavac). Nakon skupine Coraciimorphae, na

stablu je prikazana skupina Australaves u kojoj su ptice skupine Passeriformes, papige i Falco
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(Slika 6). Passeriformes je jako kompleksna skupina koja sadrzi preko pola vrsta ptica (60%).
Skupini Passeriformes je sestrinska skupina sokolovki (Falco), $to je jako zanimljivo posto
sokolovi na prvu ruku izgledaju kao ptice grabljivice (Accipritiformes). Nekoliko porodica
pjevica je znano iz gornjeg oligocena i donjeg miocena Europe, ali je i1 dalje tesko odrediti od
kuda je podrijetlo ove velike skupine ptica. Fosili sugeriraju Europu oligocena/miocena, ali neke
molekularne metode ukazuju na to da pjevice potjecu iz juzne hemisfere, medutim precizni

rezultati se jo$ ne znaju (Benton 2005).

Ova filogenija podupire mnoge hipoteze o evoluciji ptica — primjerice, da su kolibri¢i i
¢iope, koji su oboje dnevne ptice, nastali od pretka koji je bio no¢na ptica (Prum i sur. 2015).
Takoder podupire hipoteze o odnosu sokolova i papiga s pjevicama (Passeriformes), odnosu sova
i klada Coraciiformes, te identifikaciji novog klada morskih ptica koji indicira koliko je zapravo

jako evolucijsko ogranic¢enje na ekolosku diverzifikaciju ptica (Prum i sur. 2015).
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6. Socijalnost i bihevioralna evolucija ptica

Za svaku pticu moze se pokazati da je socijalna barem u nekom dijelu godine ako ne i
kroz cijelu godinu (Fisher 1954). Sama socijalnost ptica moze biti evolucijski korisna. Kao
primjer, neka se uzmu britanske sjenice koje su pocele koristiti boce mlijeka kao izvor hrane.
Sjenice su naucile kako otvoriti bocu i piti iz nje te se takvo ponasanje pocelo Siriti, ali ne
geneticki, ve¢ su ptice ucile jedna od druge i, posto su sjenice relativno socijalne ptice, trenutno
je oko milijun sjenica pocelo prakticirati pijenje mlijeka i otvaranje boca (Wyles i sur. 1983).
Gledanje ponasSanja ptica moze ukazati i na njihovo podrijetlo, primjerice otkrica mjesta
gnijezdenja Mongolije i Montane ukazuju na to da su neka reproduktivna ponasanja ptica
proizasla iz dinosaura (Padian i Chiappe 1998). Ti theropodni dinosauri nisu odjednom izlegli po
vise jaja te ih ostavili kao vecina danasnjih gmazova, nego su gnijezdo postupno popunjavali
kako to rade i moderne ptice. Takoder je pronaden fosil theropodnog dinosaura Oviraptor kako
anatomske razlike u pticama, postavljena je hipoteza kako ponaSanje moze biti glavna
pokretacka sila u evoluciji, a ne okoliSne promjene (Wyles i sur.1983). Inovacija u ponasanju
zna¢i nekakvo negeneticko podrijetlo neke vjeStine organizma, a takva se vjeStina prenosi

socijalno - promatranjem i imitacijom.
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8. Sazetak

Ptice su jedna najvecih i najraznolikijih skupina kraljeznjaka kojoj su trenutne procjene
broja vrsta dosegnule brojku od 18 000. Ova ogromna diverzifikacija samo je ostatak od davne
evolucijske radijacije jo§ u periodu juri s najstarijom prapticom - Archaeopteryx. Svrha ovoga
rada bila je predstaviti evoluciju ptica od praptice Archaeopteryx do modernih ptica.
Archaeopteryx je neprocjenjiv nalaz koji je neopisivo utjecao na razmisljanja o podrijetlu ptica.
Nakon velikih rasprava o tome koja je skupina najblizi srodnik pticama, danas je konsenzus da
su to theropodni dinosauri kao npr. Oviraptor i Caudipteryx. Za prapticu Archaeopteryx smatra
se da je mogla letjeti, ali se postavlja pitanje kako je nastao let. Na to pitanje odgovaraju
arborealna i kursorijalna teorija, medutim debata o tome koja od njih dvije, ako i jedna, je

ispravna, i dalje traje.

Za podrobnije razumijevanje evolucije ptica zasluzna je Liaoning pokrajina u Kini u
kojoj su pronadeni mnogi kljuéni fosili ptica krede. Ptice krede nisu bile nalik danas$njim
pticama, ali se kod njih sve viSe i viSe vidi anatomskih sli¢nosti s modernim pticama. Kod
prijelaza iz krede u tercijar, dolazilo je do masovnih izumiranja te su na kraju prezivjele skupine
koje su se diverzificirale u danasnje ptice. Danasnja filogenija ptica vrlo je kompleksna te se
svako malo otkrivaju nove razlike u odnosu na prethodna istrazivanja, $to znaci da cijela pri¢a o

evoluciji ptica jo$ nije gotova.
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9. Summary

Birds are considered one of the most abundant and diverse vertebrate groups, with
modern estimates of 18 000 species. This emerse diversification is just a remnant of ancient
evolutionary radiation which can be traced back to Jurassic and Archaeopteryx. The purpose of
this paper is to present avian evolution from Archaeopteryx to modern birds. Archaeopteryx is
considered the most valuable fossil that has enormously affected field of bird evolution. The
origin of birds is one of the most enduring and dramatic evolutionary debates which has been
resolved with theropod dinosaurs as the closest relatives. It is known that Archaeopteryx could
fly, but the origin of flight is still under debate with arboreal and cursorial theory as explanations,

but those teories are now in underdetermination.

Lioling Province of China, from which many Cretaceus bird fossils were found, has had a
vast influnce on understanding of bird evolution. Cretaceus birds weren't like modern birds,
although they are gradually having more and more anatomical similarities with modern birds.
During the great extinction of Late Cretaceus period, many of modern bird groups managed to
survive and diversify. Current bird phylogeny is very complex and every so often new changes

are being made, which indicates that the story of avian evolution is not yet finished.
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