
Відгук
на дисертацію Добровольського Станислава Євгеновича

«ПСЕВДОЗУБІ ПТАХИ (AVES: ODONTOPTERYGIFORMES) ЕОЦЕНУ 
ПІВНІЧНОГО ТЕТІСУ: ГІСТОЛОГІЧНИЙ АНАЛІЗ ТА РЕКОНСТРУКЦІЯ

ЕКОЛОГІЧНИХ ОСОБЛИВОСТЕЙ »,
подану на здобуття наукового ступеня доктора філософії за спеціальністю 091 - біологія

Дисертаційна робота С. Є. Добровольського представляє собою перший приклад 
застосування гістологічної та мікроанатомічної будови кісток вимерлих птахів еоцену 
території України для палеобіологічних і палеоекологічних реконструкцій. Викладені 
в дисертації результати показують перспективність палеогістологічного підходу для 
вирішення наступних задач: реконструкція особливостей локомоції викопних птахів, 
визначення характеру і тривалості росту і формування кісток і організму в цілому, а 
звідси і особливостей і живлення, що в свою чергу відбиває сезонну динаміку 
трофності екосистем, а також вірогідний спектр харчових об’єктів. Це дуже цінна 
палеоекологічна інформація, яку нечасто вдається отримати іншими методами; для 
морських екосистем еоцену України отримані дисертантом результати унікальні.

Дисертація складається з вступу, чотирьох розділів, висновків і додатків
У вступі стисло і чітко окреслено стан вивченості еоценових птахів в У країні і в 

світі і актуальність дослідження, а також сформульована мета і завдання роботи і її 
наукова новизна і практичне значення.

В першому розділі проаналізовано існуючі уявлення щодо палеогеографічних 
умов території України в еоцені і олігоцені, викладено загальний стан вивченості 
палеогенових птахів і основні проблеми при вивченні викопної авіфауни (як от - 
порівняно низька вірогідність збереженості решток, відхилення від прижиттєвого 
складу угруповань, викликані тафономічними факторами та біомеханічними 
особливостями скелету різних таксономічних груп тощо). Детально розглянуто 
історію вивчення викопних птахів в Україні, а також геологічний, палеогеографічний 
і тафономічний контекст знахідок з Іково (місцезнаходження, з якого походять 
розглянуті в дисертації матеріали). Розглянуто історію палеоостеогістологічних 
досліджень в світі. Викладені відомі насьогодні основні закономірності ростку кістки 
в різних систематичних групах тетрапод і різновиди та структурні особливості 
кісткової тканини. В цьому плані важливо, що у птахів тип росту — ознака 
плезіоморфна і різні типи динаміки росту з’являлися в еволюції неодноразово і є 
ознаками на рівні рядів (надрядів), плезіоморфними є також і основні структурні 
відміни кісткової тканини. Відповідно, і основних результатів слід чекати не стільки в 
області філогенії, скільки в палеоекології, палеобіології і палеоаутекології. В цьому 
напрямку і відбувався науковий пошук дисертанта.

В другому розділі описано матеріали, на яких проведено дослідження. 
Палеогістологічні дослідження взагалі нечасто супроводжуються великою за обсягом 
вибіркою, а тим більше коли ідеться про викопних птахів. Обсяг дослідженої вибірки 
відповідає поставленій задачі (це, як зазначалося, не систематика, а екологія), а обсяг 
робіт, необхідний, щоб забезпечити таку вибірку і створити умови для дослідження 
всіх необхідних аспектів, вселяє повагу до працьовитості здобувана.

В цьому ж розділі описано процедуру опрацювання викопних зразків, що 
включала фотографування, вимірювання, за потреби, створення зліпків і тривимірних 
моделей (оскільки подальше виготовлення шліфа в значній мірі знищить зразок в його



первинному вигляді), виготовлення шліфів, їх мікроскопічні дослідження і подальше 
фотографування, обробку фотографій та вимірювання.

Напочатку третього розділу (Результати) описано виявлені до-фосилізаційні і 
постфосилізаційні механічні, геохімічні і біоерозійні перетворення матеріалу. Тут 
треба зазначити, що враховуючи тему дисертації, дослідження біоерозії можуть 
здатися другорядним, необов’язковим елементом; але із тексту даного розділу стає 
зрозумілим, що це необхідний початковий етап мікроанатомічного дослідження 
викопних кісток - спочатку треба диференціювати всі вищеперераховані, в т.ч. 
біоерозійні пошкодження, і тільки після цього перейти власне до мікроструктури 
кістки.

Далі наводиться детальний опис кожного із зразків Dasornis sp. та 
Lutetodontopteryx tethyensis з численними високоякісними фотографіями, і наводяться 
параметри кісток, що можуть бути пов’язані з швидкістю росту, ремоделюванням 
кісток та подіями, що істотно впливали на метаболізм (і відповідно остеогенез) 
особини (линяння, яйцекладіння, міграції, дефіцит корму, травми, паталогічні зміни).

Розділ Обговорення присвячений аналізу вищеописаного матеріалу. Загальна 
структура кортексу довгих кісток у вивчених Odontopterigiformes виявилася в цілому 
подібною до такої неогнат, її особливості вказують на динамічний ширяючий політ, 
подібний до такого буревісників і альбатросів. Спостережене на деяких зразках 
інтенсивне гаверсове ремоделювання може вказувати на значну тривалість життя 
особині (десятки років). На відміну від більш ранніх птахів, річні лінії в 
фіброламеллярній тканині у вивчених здобувачем псевдозубих птахів не виявлені, але 
вдалося зробити досить переконливі орієнтовні оцінки тривалості росту 
Odontopterigiformes за аналогією з закономірностями росту кістки у сучасних птахів. 
Реконструюється швидкий ріст, що триває менше року. З іншого боку, лінії наростання 
виявлені в щарах OCL та ICL (зовнішніх і внутрішніх загальних пластинок), але 
принаймні в частині випадків вони точно не відповідають річним. Морфологія щелеп 
і псевдозубів Odontopterigiformes вказує на живлення м’якотілою здобиччю 
(головоногими). Філогенетичний сигнал від гістологічних ознак (як і очикувалося) 
значно маскується екофенотипічною мінливістю і індивідуальними особливостями 
онтогенезу, однак загалом підкріплює віднесення пелагорнітид до неогнат; також 
вдалося досить чітко відокремити досліджуваних Lutetodontopterix та Dasornis за 
гістологічною будовою кістки. Це відображує здатність гістологічних ознак до 
еволюції на рівні низькорангових таксонів.

До найбільш цікавих результатів роботи я б віднесла докази харчування 
досліджених псевдозубих птахів головоногими і значної (зокрема сезонної) динаміки 
трофності палеобасейну (з якоїсь причини до власне висновків не віднесені). Докази 
ці, звичайно, не прямі, а опосередковані через швидкість і характер росту кісток і 
будову псевдозубів Odontopterigiformes, але достатньо переконливі. Ці результати 
свідчать, що існуючі уявлення про палеоекологію Неотетичного басейну ще дуже 
далекі від повноти, і на даному етапі необхідне саме розширення спектру джерел 
палеоекологічної інформації, зокрема і за рахунок палеогістологічних методів, як це 
зроблено в роботі С. Є. Добровольського.

В розділі Висновки стисло, але вичерпно і в повній відповідності до поставлених 
завдань описано основні наукові здобутки дисертанта.

Істотних недоліків в роботі я не бачу. Є дрібні огріхи в першому розділі (подекуди 
київський мергель називається «голубою глиною»; при описанні палеогеографічної 
ситуації в еоценових басейнах деякі цитовані джерела, скажімо так, другорядні



(вторинні); також відчувається переважний вплив грунтовних, звичайно, але дуже вже 
старих робіт) - але для дисертації за спеціальністю біологія подібні зауваження 
скоріше стилістичні; тоді як загальна картина палеогеографічної і палеоекологічної 
ситуації в басейні, як вона описана в розділі - коректна і інформативна. Також я б 
сказала, що використання біоерозії як джерела фаціальної і палеоекологічної 
інформації має сенс тільки для музейних зразків, що не супроводжуються геологічним 
описом місця знахідки. В інших випадках геолого-стратиграфічний контекст знахідки 
дає повну і детальну фаціальну (палеоекологічну) картину, на тлі якої ті крихти 
інформації, що можна здобути за допомогою вивчення біоерозії, неспівставно малі.

Підсумовуючи все вищесказане, дисертаційна робота С. Є. Добровольського 
«Псевдозубі птахи (AVES: ODONTOPTERYGIFORMES) еоцену північного Тетису: 
гістологічний аналіз та реконструкція екологічних особливостей» є дослідженням 
високого науково-методичного рівня і значної новизни, в якому успішно вирішуються 
питання застосування гістологічних особливостей псевдозубих птахів для задач, в 
першу чергу, палеоекології і палеобіології, але також і філогенії птахів, еволюції та 
систематики. Робота представляє широкий інтерес для всіх, хто займається еволюцією 
птахів, палеонтологією кайнозою, історичною фауністикою та екологією Неотетису. 
С. Є. Добровольський має високу фахову кваліфікацію і цілком заслуговує на 
присудження наукового ступеню доктора філософії за спеціальності 091 «Біологія».

с.н.с. відділу еволюційної морфології 
Інституту Зоології ім. 1.1. Шмальгаузена 
НАН України 
к. геол, наук Л. В. Попова
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