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Объект исследований. На основе изучения изотопного состава углерода органического вещества конодонтовых 
элементов предпринята попытка реконструировать изменения трофической структуры мелководных пелагических 
экосистем на рубеже девонского и каменноугольного периодов. Материалы и методы. Работа основана на ре-
зультатах изучения двух разрезов пограничного девонско-каменноугольного интервала, расположенных в юж-
ной части Печора-Кожвинского поднятия (Печорская плита). Пограничный интервал представлен мелководными 
глинисто-карбонатными отложениями. Уровень границы девонской и каменноугольной систем установлен по пер-
вым находкам конодонтов Siphonodella sulcata, S. semichatovae, Patrognathus crassus и исчезновению Pseudopolyg-
nathus graulichi. В разрезах изучен изотопный состав углерода в карбонатах и органическом веществе конодонто-
вых элементов двух доминирующих видов (Polygnathus parapetus и P. communis communis). Результаты. Распре-
деление стабильных изотопов углерода в органическом веществе конодонтовых элементов в совокупности с дан-
ными по изотопному составу карбонатов позволило предположить изменения в пищевой базе доминирующих так-
сонов при переходе от позднего фамена к раннему турне. Преобладание питания фито- и зоопланктоном, содержа-
щим органический углерод с легким изотопным составом, предполагается для позднефаменских представителей 
Polygnathus parapetus и P. communis communis. Для раннетурнейских представителей этих видов прогнозируется 
переход к питанию фито- и зоопланктоном с более тяжелым изотопным составом органического углерода. Выво-
ды. Вариации в изотопном составе углерода органического вещества конодонтовых элементов на рубеже девона и 
карбона в мелководных фациях могут соответствовать переходу от эвтрофной к олиготрофной экосистеме и/или 
глобальным изменениям углеродного цикла, связанным с изменением климата. Имеющиеся данные, в силу сво-
ей ограниченности двумя разрезами, не позволяют однозначно интерпретировать масштаб (локальный, региональ-
ный, или глобальный) и корреляционный потенциал следов этих изменений.
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Research subject. Changes in the trophic structure of shallow-water pelagic ecosystems at the Devonian/Carboniferous bor-
der were investigated by studying the carbon isotope composition of conodont organic matter. Materials and methods. Two 
Devonian-Carboniferous shallow-water clayey-carbonate sections located in the southern part of the Pechora-Kozhva Up-
lift (Pechora Plate) were analysed. The Devonian-Carboniferous boundary was detected by the first occurrences of Sipho-
nodella sulcata, S. semichatovae and Patrognathus crassus, as well as by the last occurrence of Pseudopolygnathus grau-
lichi. The carbon isotope composition was investigated both in whole-rock carbonate samples and the conodont organic 
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matter of two dominant species (Polygnathus parapetus and P. communis communis). Results. The distribution of stable 
carbon isotopes in the organic matter of conodont elements accompanied by the data on carbonate isotope composition al-
lowed us to suggest changes in the food composition of the dominant taxa during the Late Famennian-Early Tournaisian 
transition. It was assumed that the latest Famennian representatives of Polygnathus parapetus and P. communis communis 
consumed largely phyto- and zooplankton, which is characterized by a light isotopic composition of organic carbon. The 
nutrition based on phyto- and zooplankton with a heavier isotopic composition of organic carbon was suggested for the ear-
ly Tournaisian representatives of these species. Conclusions. The discovered variations in the carbon isotope composition 
of conodont organic matter in shallow-water facies may correspond to the change from the eutrophic pelagic ecosystem to 
the oligotrophic ecosystem, and/or global perturbation of the carbon cycle due to climatic changes. Since the available data 
is limited to two geological sections, it is impossible to unambiguously interpret the scale (local, regional, global) of these 
variations and their correlation potential.

Keywords: conodonts, trophic relationships, Devonian, Carboniferous, stable carbon isotopes
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ВВЕДЕНИЕ

К рубежу девонского и каменноугольного пе-
риодов приурочен один из самых масштабных в 
фанерозое экологических кризисов, который при-
вел к массовому вымиранию многих групп мор-
ских организмов (Walliser, 1996; Kaiser et al., 2011; 
Becker et al., 2016). Относительно хорошо изучена 
динамика таксономического разнообразия различ-
ных групп организмов в течение Хангенбергско-
го кризиса (Симаков, 1986; Zhuravlev, Tolmache-
va, 1995; Walliser, 1996; Hallam, Wignall, 1997; Со-
болев, 2011; Плотицын, 2016; и др.). Реконструк-
ции других параметров древних экосистем, особен-
но пелагических, уделяется гораздо меньше вни-
мания. Практически отсутствуют работы, рассма-
тривающие связи организмов между собой, кото-
рые, собственно, и создают экосистемы. При этом 
предполагается, что Хангенбергский кризис отраз-
ился в большей мере именно на пелагических ор-
ганизмах: полностью вымерли плакодермы и хити-
нозои, исчезли многие аммоноидеи и наутилоидеи 
(Hallam, Wignall, 1997). Одной из важных групп на 
низких трофических уровнях пелагических экоси-
стем позднего девона и раннего карбона, вероятно, 
были конодонты (Zhuravlev, Smoleva, 2018; Zhurav-
lev et al., 2020). Обилие их остатков позволяет ре-
конструировать место конодонтов в экологической 
структуре пелагических сообществ.

Топическая структура мелководных сообществ 
толщи воды с большой долей условности рекон-
струируется распределением соответствующих ор-
ганических остатков по фациальному профилю. 
Для обитавших над мелководным шельфом (кар-
бонатной платформой) и в прибрежной зоне (в том 
числе в лагунах и заливах) нектонно-планктонных 
организмов, в частности конодонтов, представля-
ется наиболее адекватной латерально дифферен-
цированная (циркум-береговая) модель (Sandberg, 
1976; Schumacher, 1976; Sandberg, Gutschick, 1984). 
В этих “ландшафтах” небольшие глубины и интен-

сивное вертикальное перемешивание вод, как пра-
вило, не создают устойчивой абиотической основы 
для батиметрической дифференциации планкто-
ных и нектонных биотопов. 

Трофические связи в пелагических экосистемах 
остаются слабо изученными. Большая часть рекон-
струкций проведена для позвоночных и головоно-
гих моллюсков (например, Williams, 1990; Brett, 
Walker, 2002). Для реконструкции трофической по-
зиции конодонтов используются фрагментарные 
данные по копролитам и содержанию желудочно-
кишечного тракта в фоссилиях уникальной со-
хранности (Nicoll, 1977; Williams, 1990; Choo et al., 
2009; Zatoń, Rakociński, 2014; Zatoń et al., 2017). 
Также трофическая позиция конодонтов предпола-
гается по косвенным признакам, исходя из морфо-
функционального анализа и аналогий с современ-
ными организмами (Purnell, 1995; Zhuravlev, 1995, 
1998; Brett, Walker, 2002; Журавлев, 2007; Iannicel-
li, 2018). Кроме того, информацию о положении 
конодонтов в трофической сети можно получить, 
основываясь на особенностях химического соста-
ва биоапатита и изотопного состава органическо-
го углерода (Nicholas et al., 2004; Zhuravlev, Smole-
va, 2018; Zhuravlev, Sobolev, 2019; Zhuravlev et al., 
2020).

Цель данной работы состоит в оценке трофиче-
ских связей некоторых конодонтов и их динамики 
в мелководных пелагических экосистемах в тече-
ние терминального фамена–раннего турне (коно-
донтовые зоны praesulcata–sulcata) на основе дан-
ных из разрезов пограничных отложений девона 
и карбона на р. Каменка (юг Печора-Кожвинского 
мегавала, Печорская плита). Изменения в трофиче-
ской структуре могут отражать как локальные, так 
и глобальные перестройки экосистем.

МАТЕРИАЛ

Опорный разрез на р. Каменка (юг Печора-
Кожвинского мегавала, обн. 121, N 65°04’27.4” 
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E 56°42’50.9”), в котором вскрываются поздне
фаменско-среднетурнейские отложения, охваты-
вает фациальный диапазон от полуизолированных 
лагун до открытого мелководного шельфа (Вевель 
и др., 2012; Zhuravlev, Sobolev, 2019) (рис.  1,  2). 
Из данного разреза в пограничном девонско-
каменноугольном интервале (около 3 м по мощ-
ности) было отобрано 54 образца, из которых из-
влечено более 700 конодонтовых элементов хо-
рошей сохранности (из них более 460 диагности-
руемых Pa элементов). Конодонтовые элементы в 
большинстве случаев не несут следов существен-
ной коррозии и перекристаллизации и характери-
зуются низким индексом окраски (ИОК = 1, что от-
вечает прогреву не выше 50–60°С). Из микритовой 
и тонкодетритовой составляющей карбонатов ото-
брано 35 микрообразцов на определение изотопно-
го состава углерода и кислорода.

Кроме данных из опорного разреза в ис-
следование были вовлечены материалы изуче-
ния еще одного разреза на р. Каменка, распо-
ложенного в 5 км южнее опорного (обн. 111А, 
N  65°01’40.3” E  56°42’09.3”) (Герасимова и др., 
2019) (см. рис.  1,  3). В пограничном девонско-
каменноугольном интервале из него отобрано 9 об-
разцов на конодонты и 9 микрообразцов карбона-
тов на определение изотопного состава углерода и 
кислорода. Коллекция конодонтов из этого разреза 
представлена 110 элементами, из которых 60 – диа-
гностируемые Pa-элементы.

Судя по данным о распределении в разрезах ор-
ганических остатков, наиболее значимой в коли-
чественном отношении частью пелагических эко-
систем были конодонты и, возможно, однокамер-
ные фораминиферы (Bisphaera). Остатки других 
нектонных и планктонных групп, включая водныe 
позвоночныe, крайне редки. 

МЕТОДЫ

Для разрезов на р. Каменка ранее был проведен 
фациальный анализ (Вевель и др., 2012), и в данной 
работе используются его результаты. Были распо-
знаны отложения трех фациальных поясов: слабо 
изолированной лагуны, подводных валов и откры-
того мелководья (см. рис. 2, 3). В карбонатных по-
родах изучался изотопный состав углерода (пре-
имущественно в микритовой и тонкодетритовой 
компонентах породы) как показатель изотопно-
го состава морской воды (опосредованно связан, в 
частности, с первичной биопродуктивностью). На 
основе данных по конодонтам для образцов с ко-
личеством Pa-элементов более 10 выделялись до-
минанты на видовом уровне. Для наиболее распро-
страненных таксонов конодонтов проводилось изу-
чение изотопного состава углерода в органическом 
веществе конодонтовых элементов как показате-
ля трофического уровня и состава пищи (Nicholas 

Рис. 1. Схема расположения разрезов погранич-
ных девонско-каменноугольных отложений на 
р. Каменка.

Fig. 1. Locality map of the D-C boundary sections 
(Kamenka River area).
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et al., 2004; Zhuravlev, Smoleva, 2018; Zhuravlev et 
al., 2020). Методика изотопных исследований бы-
ла подробно описана ранее (Zhuravlev, Smoleva, 
2018; Ерофеевский, Журавлев, 2019; Zhuravlev et 
al., 2020). Исследования проводились в ЦКП “Гео-
наука”, г. Сыктывкар.

РЕЗУЛЬТАТЫ

Верхнефаменско-нижнетурнейский интервал 
разреза на р. Каменка хорошо охарактеризован ко-
нодонтами, что позволяет распознать стратиграфи-

Рис. 2. Разрез пограничных отложений девона и карбона на р. Каменка (обн. 121). Литологический состав и 
фациальная интерпретация, по (Вевель и др., 2012).
1–4 – породы: 1 – известняки, 2 – известняки глинистые, 3 – глины, 4 – вторичные кремни; 5–7 – фации: 5 – лагуны, 6 – от-
мели, 7 – открытое мелководье; 8, 9 – доминанты: 8 – P. communis, 9 – P. parapetus.

Fig. 2. Log of the D/C boundary beds in the Kamenka River section (outcrop 121). Lithology and facies interpreta-
tion, from (Vevel’ et al., 2012).
1–4 – rocks: 1 – limestones, 2 – clayey limestones, 3 – clays, 4 – secondary cherts; 5–7 – facies: 5 – lagoons, 6 – shoals, 7 – open 
marine; 8, 9 – dominants: 8 – P. communis, 9 – P. parapetus.

Рис. 3. Разрез пограничных отложений девона и 
карбона на р. Каменка (обн. 111A). 
Условные обозначения – см. рис. 2.

Fig. 3. Log of the D-C boundary beds in the Kamen-
ka River section (outcrop 111A). 
For legend – see Fig. 2.
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ческие аналоги зон praesulcata (в неполном объеме, 
нижняя часть зоны не обнажена) и sulcata, представ-
ленные местными конодонтовыми зонами Sipho-
nodella bella, Siphonodella quasinuda и Siphonodella 
semichatovae (Zhuravlev, 2017). Граница девонской 
и каменноугольной систем маркируется первыми 
находками Siphonodella sulcata (Huddle), Patrogna-
thus crassus Kononova et Migdisova и Siphonodella 
semichatovae Kononova et Lipnjagov, а также исчез-
новением Pseudopolygnathus graulichi Bouckaert et 
Groessens (см. рис. 2, 3). Она надежно зафиксирова-
на в опорном разрезе (обн. 121) (см. рис. 2), а ее по-
ложение в обн. 111A предполагается по уровню ис-
чезновения Pseudopolygnathus graulichi (см. рис. 3). 
Стратиграфический интервал, отвечающий заклю-
чительной фазе Хангенбергского кризиса, соответ-
ствует местным конодонтовым зонам Siphonodel-
la bella и Siphonodella quasinuda (примерно отвеча-
ют средней и верхней подзонам зоны praesulcata) 
(Zhuravlev, 2017).

В пограничном девонско-каменноугольном ин-
тервале установлено преобладание в ориктоцено-
зах двух видов конодонтов – Polygnathus communis 
communis Branson et Mehl и Polygnathus parapetus 
Druce. При этом для отмельных и открытоморских 
фаций отмечается доминирование Polygnathus par-
apetus, а для лагунных фаций – чередование доми-
нирования Polygnathus communis communis и Polyg-
nathus parapetus (см. рис. 2). Для Polygnathus com-
munis communis предполагается обитание в припо-
верхностном слое воды (Sandberg, Gutschick, 1984). 
Остатки этого вида известны как из крайне мел-
ководных, так и из фоновых глубоководных отло-
жений. Polygnathus parapetus, вероятно, был при-
урочен к придонным мелководным условиям, так 
как субавтохтонные элементы этого вида найдены 
только в отложениях карбонатных платформ и мел-
ководных эпиконтинентальных бассейнов (Махли-
на и др., 1993; Журавлев, 2003; Вевель и др., 2012).

Изотопный состав углерода органического ве-
щества конодонтовых элементов изучался в рас-
сматриваемом стратиграфическом интервале для 
следующих таксонов: Polygnathus communis com-
munis (12 экз.), Polygnathus parapetus (31 экз.), Li-
gonodina spp. (8 экз.), Hindeodus crassidentatus 
(Branson et Mehl) (4 экз.) и Siphonodella bella Ko-
nonova et Migdisova (3 экз.). При этом достаточно 
многочисленные определения изотопного состава 
сделаны только для двух доминирующих видов – 
Polygnathus communis communis и Polygnathus par-
apetus. Результаты приведены в табл. 1.

Самое низкое среднее значение δ13Cорг демон-
стрирует P. communis communis (–27.9‰). Не-
сколько выше значения у Hindeodus crassidenta-
tus и P.  parapetus (–26.8 и –26.4‰ соответствен-
но). Самые высокие значения δ13Cорг отмечены у 
представителей Ligonodina и Siphonodella bella 
(–24.2 и –22.5‰ соответственно). Изотопный со-

став углерода органического вещества конодонто-
вых элементов P. communis communis и P. parape-
tus показывает закономерные изменения по разре-
зу (рис. 4, 5): в зоне praesulcata отмечается некото-
рое облегчение изотопного состава на фоне его вы-
сокой изменчивости, а на границе девона и карбо-
на, в нижней части зоны sulcata, происходит неко-
торое утяжеление изотопного состава органическо-
го углерода на 2–3‰ с последующим снижением 
(см. также: Zhuravlev, Smoleva, 2018).

Изменения в изотопном составе карбонатно-
го углерода незначительны (табл. 2). В зоне prae-
sulcata отмечается малоамплитудный положи-
тельный сдвиг с амплитудой около 0.5‰, вероят-
но отвечающий поздней фазе HICE (по: Qie et al., 
2016) (см. рис. 4, 5). Он примерно совпадает с от-
рицательным сдвигом в изотопном составе углеро-
да органического вещества конодонтовых элемен-
тов. В нижней части зоны sulcata установлен еще 
один малоамплитудный положительный экскурс в 
изотопном составе карбонатного углерода, вероят-
но отвечающий экскурсу P1 (по Qie et al., 2016) (см. 
рис. 4, 5). С ним совпадает утяжеление изотопно-
го состава углерода органического вещества коно-
донтовых элементов (см. рис. 4). В целом соотно-
шение изотопного состава карбонатного и органи-
ческого углерода для всех проанализированных об-
разцов демонстрирует отсутствие значимой корре-
ляции этих величин (рис. 6). 

ОБСУЖДЕНИЕ РЕЗУЛЬТАТОВ

Положительные сдвиги в изотопном соотноше-
нии карбонатного углерода в зоне praesulcata верх-
него фамена и в нижней части зоны sulcata нижне-
го турне фиксируются в различных бассейнах в ка-
честве изотопных событий HICE и P1 (Qie et al., 
2016). Их возникновение связывают с глобальны-
ми изменениями в углеродном цикле, в частности 
с глобальным повышением первичной биопродук-
тивности и увеличением объемов захоронения ор-
ганического вещества. Следы этих изменений в оса-
дочных последовательностях являются надежными 
изотопно-стратиграфическими реперами. Их соот-
ношение с биостратиграфическими данными в изу-
ченных разрезах, совпадающее с таковым в других 
регионах, повышает достоверность используемого 
в данной работе стратиграфического расчленения. 
Низкие амплитуды наблюдаемых в изученных раз-
резах отклонений изотопного состава карбонатного 
углерода характерны для мелководных бассейнов. 
Изотопные сдвиги сходной амплитуды в погранич-
ном девонско-каменноугольном интервале отмече-
ны, например, во многих мелководных последова-
тельностях по всему миру (Buggisch et al., 2008).

Средние значения δ13Cорг у всех рассматривае-
мых таксонов конодонтов, варьирующие от –27.9 
до –22.5‰, сравнимы с изотопным составом ор-
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Таблица 1. Изотопный состав углерода органического вещества конодонтовых элементов в разрезах на р. Каменка
Table 1. Isotope composition of the organic matter of conodont elements from the Kamenka River sections

Образец Таксон Ярус, зона δ13Corg ‰, PDB
121-1/16 Polygnathus parapetus* D3 fm, bella (praesulcata) –25.42
121-2/16 Polygnathus communis communis* То же –29.07
121-4/16 Ligonodina sp. –“– –23.47
121-4/16 Polygnathus communis communis –“– –26
121-4/16 Polygnathus parapetus –“– –25.74
121-7/16 Polygnathus communis communis –“– –32.6
121-7/16 Polygnathus parapetus –“– –25.26
121-9/16 Polygnathus communis communis* D3 fm, quasinuda (praesulcata) –27.27
121-10/16 То же То же –28.75
121-11/16 Polygnathus parapetus –“– –30.4
121-14/16 То же* –“– –26.41
121-17/16 –“– * C1 t, semichatovae (sulcata) –23.57
121-17/16 –“–* То же –28.06
121-1/96 Polygnathus communis communis –“– –27.44
121-1/96 Polygnathus parapetus –“– –28.48
121-1/18 Hindeodus crassidentatus –“– –24.65
121-1/18 Ligonodina sp. –“– –24.82
121-1/18 Polygnathus communis communis –“– –24.38
121-1/18 Polygnathus parapetus –“– –25.37
121-1/18 Siphonodella bella –“– –22.52
121-19/16 Hindeodus crassidentatus –“– –29
121-19/16 Polygnathus parapetus –“– –22.71
121-1-8/90 То же –“– –28.92
121-14/96 –“– –“– –30.2
121-1-10/90 Polygnathus communis communis –“– –30.24
101-5/19 То же D3 fm –24.1
111A-2/19 –“– То же –27.7
111A-3/19 –“–* –“– –27.6
111A-1/19 Polygnathus parapetus –“– –27.0
111A-2/19 То же –“– –26.2
111A-4/19 –“– –“– –26.5
111A-5/19 –“– –“– –26.2
111A-6/19 –“– C1 t –27.9

*Возможно влияние на изотопный состав перекристаллизации вмещающей породы. 

*Isotope values are possibly affected by re-crystallization of host rock.

ганического углерода современного зоопланктона 
(Bohata, Koppelmann, 2013). Это позволяет предпо-
лагать, что данные конодонты занимали низкие тро-
фические уровни (Zhuravlev, Smoleva, 2018). Ско-
рее всего, они, как и большинство позднедевонско-
раннекаменноугольных конодонтов, были первич-
ными консументами (Zhuravlev et al., 2020). Та-
кое предположение подтверждается также данны-
ми по изотопному составу кальция в апатите позд-
недевонских конодонтовых элементов (Balter et al., 
2019). Вероятно, основной пищей конодонтов был 
органический детрит, фито- и зоопланктон (Zhurav-
lev, Smoleva, 2018; Zhuravlev et al., 2020). По разме-
ру организмов (первые сантиметры) конодонты мо-
гут быть отнесены к метазоопланктону или некто-
ну (Лисицын и др., 1983).

Наблюдаемые вариации значений δ13Cорг у Polyg-
nathus communis communis и Polygnathus parapetus 

могли быть обусловлены различными причинами. 
Изотопный состав органического углерода совре-
менных гидробионтов зависит от состава пищи, 
температуры и особенностей метаболизма. Пред-
полагать существенные внутривидовые вариации 
уровня метаболизма у конодонтов мало основа-
ний, поскольку для современных организмов эф-
фект этих вариаций в величине δ13Cорг не превы-
шает 1–2‰ (DeNiro, Schoeninger, 1983). Сомни-
тельно, что он был в несколько раз выше у коно-
донтов. Отмеченные в отдельных образцах (напри-
мер, обр. 121-17/19, см. табл. 1) значительные раз-
личия изотопного состава конодонтовых элемен-
тов одного вида, скорее всего, обусловлены ми-
крозагрязнением карбонатом, что привело к су-
щественному утяжелению измеряемого изотопно-
го состава. Вероятность прямого температурного 
контроля значений δ13Cорг у рассматриваемых ко-
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Рис. 4. Вариации изотопного состава углерода в разрезе на р. Каменка (обн. 121). 
Условные обозначения – см. рис. 2.

Fig. 4. Variations of the carbon isotope composition in the Kamenka River section (outcrop 121).  
For legend – see Fig. 2.

Рис. 5. Распределение значений изотопного состава углерода в разрезе на р. Каменка (обн. 111A). 
Условные обозначения – см. рис. 2.

Fig. 5. Distribution of the carbon isotope composition in the Kamenka River section (outcrop 111A). 
For legend – see Fig. 2.
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нодонтов также незначительна, поскольку по ре-
зультатам Ca/Mg термометрии по брахиоподам из 
разреза на р. Каменка температуры в позднем фа-
мене–турне варьировали незначительно и состав-
ляли +23–+25°C (Вевель и др., 2012). Темпера-
турный контроль не подтверждается и отсутстви-
ем значимой корреляции δ13Cорг и δ18Oкарб (коэффи-
циент корреляции Пирсона –0.08). Наиболее веро-
ятным представляется предположение, что вариа-
ции в значениях δ13Cорг рассматриваемых видов ко-
нодонтов были преимущественно обусловлены из-
менениями изотопного состава углерода пище-
вой базы (Nicholas et al., 2004; Zhuravlev, Smoleva, 
2018; Zhuravlev et al., 2020). В этом случае пониже-
ние δ13Cорг может отвечать увеличению в пище доли 
фито- и зоопланктона с легким изотопным соста-
вом органического углерода (от –35 до –20‰) (Pe-
ters et al., 2005). Повышение значений δ13Cорг мож-
но интерпретировать как повышение в пище доли 
органического детрита морского происхождения и 
зоопланктона. Вариации изотопного состава орга-

Таблица 2. Изотопный состав углерода и кислорода в 
карбонатах в разрезах на р. Каменка
Table 2. Isotope composition of the bulk carbonates from 
the Kamenka River sections

Образец δ13Ccarb ‰, PDB δ18Ocarb ‰, SMOW
121-1/16 3.62 26.69
121-2/16 2.79 26.37
121-3/16 3.56 26.67
121-4/16 2.66 26.09
121-5/16 3.15 26.24
121-6/16 3.33 26.52
121-7/16 3.41 26.46
121-8/16 2.82 26.02
121-9/16 3.46 25.94
121-10/16 3.49 23.40
121-11/16 3.14 26.79
121-12/16 2.69 26.15
121-13а/16 3.29 26.64
121-14а/16 2.98 26.66
121-14в/16 3.37 27.10
121-15/16 3.36 26.96
121-17/16 2.48 27.14
121-18/16 2.86 26.79
121-19/16 2.58 26.26
121-19в/16 3.06 26.56
121-20/16 3.11 26.67
121-21/16 1.67 26.51
111A-1/19 3.24 26.81
111A-2/19 3.00 26.50
111A-3/19 2.56 27.47
111A-4/19 2.86 25.72
111A-5/19 2.08 26.82
111A-6/19 2.96 26.58
111A-6/19 3.84 24.63
111A-7/19 3.13 26.83
111A-9/19 3.25 25.81

нического углерода конодонтов могли быть связа-
ны и с другими изменениями в структуре и изотоп-
ном составе кормовых объектов, в том числе с ва-
риациями климата и содержания углекислого газа 
в атмосфере (Jasper, Hayes, 1990; Fontugne, Calvert, 
1992, Meyers, Horie, 1993). Изменения δ13Cорг коно-
донтов отмечаются как по разрезу (во времени), так 
и по латерали на одном стратиграфическом уров-
не. Максимальные латеральные изменения δ13Cорг 
отмечены у Polygnathus parapetus в зоне quasinu-
da (praesulcata), где на уровне образцов 121-11/16 
и 111A-2 разница оставляет около 4‰. На осталь-
ных уровнях она не превышает 2‰, что укладыва-
ется в диапазон возможной индивидуальной измен-
чивости (DeNiro, Schoeninger, 1983).

В современных морских бассейнах преоблада-
ние детритной части питания над фитопланктон-
ной у консументов низкого уровня характерно для 
олиготрофных условий, а в эвтрофных условиях со-
отношение органического детрита и фитопланкто-
на близко к единице (Лисицын и др., 1983, с. 207–
208). Исходя из этого, повышенные значения δ13Cорг 
конодонтов, скорее всего, отвечают олиготрофным 

Рис. 6. Соотношение δ13Cорг конодонтовых эле-
ментов и δ13Cкарб вмещающих известняков. 
1 – Hindeodus crassidentatus, 2 – Ligonodina spp., 
3  – Polygnathus communis communis, 4 – Polygnathus 
parapetus, 5 – Siphonodella bella.

Fig. 6. Bivariate plot for δ13Corg of conodont organic 
matter and δ13Ccarb of host carbonates. 
1 – Hindeodus crassidentatus, 2 – Ligonodina spp., 
3  – Polygnathus communis communis, 4 – Polygnathus 
parapetus, 5 – Siphonodella bella.
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условиям, а пониженные  – эвтрофным. Такая ин-
терпретация подтверждается наблюдаемой дина-
микой δ13Cкарб, которая, в частности, связана с пер-
вичной биопродуктивностью (как глобальной, так 
и локальной). Позднефаменский мелководный бас-
сейн, вероятно, характеризовался эвтрофными 
условиями, что привело к увеличению доли фито-
планктона и, возможно, терригенного органическо-
го вещества в пище конодонтов. Последующий пе-
реход к раннетурнейским олиготрофным условиям 
обусловил установление баланса между фито- и зо-
опланктоном в пищевой базе конодонтов (рис. 7). 
Эвтрофикация позднефаменских экосистем толщи 
воды также косвенно подтверждается увеличением 
содержания в породе раковин однокамерных фора-
минифер Bisphaera в верхнем фамене (Zhuravlev et 
al., 1998). Для этого рода предполагается планктон-
ный образ жизни, и продуктивность его предста-
вителей, с большой вероятностью, была связана с 
продуктивностью фитопланктона.

Оценка корреляционных связей δ13Cкарб и δ13Cорг 
для Polygnathus communis communis и Polygnathus 

parapetus показала невысокую степень взаимоза-
висимости этих величин. При этом для обитавших 
в приповерхностном слое воды Polygnathus com-
munis communis корреляция более значима (R2  = 
= 0.320), чем для придонных Polygnathus parapetus 
(R2 = 0.047). Из этого можно предположить, что пи-
щевая база обитателей приповерхностной зоны бы-
ла более зависима от продуктивности фитопланкто-
на. Низкие значения коэффициента корреляции да-
ют возможность предполагать, что вариации в изо-
топном составе органического вещества конодон-
тов были обусловлены не только локальными изме-
нениями первичной биопродуктивности. Возмож-
но, свой вклад вносили флуктуации в трофической 
структуре пелагических сообществ, например ва-
риации в продуктивности и биохимии различных 
групп микропланктона, которые отражались на со-
ставе пищевой базы конодонтов. Частично эти вари-
ации могли контролироваться содержанием CO2 в 
атмосфере и изменениями климата. Повышение со-
держания углекислого газа и переход от ледниково-
го к парниковому климату вызывают общее облег-

Рис. 7. Модель формирования изотопного состава углерода в органическом веществе конодонтовых элемен-
тов в позднем фамене и раннем турне на материале из разрезов на р. Каменка.

Fig. 7. Model of forming of the carbon isotope composition of the organic matter of conodont elements in the Late 
Famennian and Early Tournaisian based on data from the Kamenka River sections.
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чение изотопного состава углерода у водных проду-
центов (Jasper, Hayes, 1990; Fontugne, Calvert, 1992). 
Это изменение в более сглаженной форме должно 
проявляться и в изотопном составе углерода у кон-
сументов низких трофических уровней, к которым, 
как предполагается, относились конодонты.

Изменения δ13Cорг органического вещества коно-
донтов в пограничном девонско-каменноугольном 
интервале, наблюдаемые в изученных разрезах, в 
общих чертах сходны с динамикой изотопного со-
става органического углерода (по рассеянному ор-
ганическому веществу), установленной в разнофа-
циальных разрезах Западной Европы (Kaiser et al., 
2006; Buggisch et al., 2008). Изотопный состав рассе-
янного органического вещества (РОВ) демонстри-
рует положительный экскурс в интервале, отвеча-
ющем средней и верхней подзонам зоны praesulcata 
и нижней части зоны sulcata, который сменяется 
значительным облегчением в зоне sulcata (Kaiser et 
al., 2006; Buggisch et al., 2008). Близкая динамика 
отмечена и для изотопного состава органического 
вещества наземных растений (Strauss, Peters-Kottig, 
2003). Минимальные значения δ13Cорг РОВ достига-
ются в зоне duplicata (Buggisch et al., 2008). Пря-
мые сопоставления изотопного состава углерода 
конодонтовых элементов и РОВ вмещающей поро-
ды для изученных разрезов провести не удалось из-
за крайне низкого содержания РОВ (менее 0.1%), 
что в целом характерно для мелководных карбо-
натных отложений. При этом следует отметить, что 
РОВ крайне неоднородно по своему составу, в не-
го входят в различных соотношениях как остатки 
морского планктона и нектона, так и аллохтонный 
органический материал, принесенный с континен-
та. По этой причине изотопный состав РОВ очень 
ограниченно используется в изотопной стратигра-
фии (Li et al., 2018).

На имеющемся материале (двух близко располо-
женных разрезах) невозможно достоверно оценить 
масштаб фиксируемых изменений. Предполагает-
ся, что следы этих изменений, совпадающие с верх-
ней частью Хангенбергского событийного интер-
вала, могут быть распространены как минимум ре-
гионально. В этом случае отвечающий им отрица-
тельный сдвиг в изотопном соотношении углерода 
в органическом веществе конодонтовых элементов 
представляется перспективным стратиграфическим 
репером. Перспективность этого репера возраста-
ет благодаря тому, что данный изотопный сдвиг 
проявлен как минимум у двух различных таксонов 
(Polygnathus parapetus, P. communis communis), при-
чем представители P. communis communis характе-
ризуются широким стратиграфическим и фациаль-
ным диапазоном, а их остатки присутствуют в отло-
жениях различных фациальных поясов. Географи-
ческий и фациальный диапазон проявления изотоп-
ных экскурсов углерода в органическом веществе 
конодонтов требует дальнейших исследований.

ЗАКЛЮЧЕНИЕ

Для позднефаменских конодонтов Polygnathus 
communis communis и Polygnathus parapetus пред-
полагается преобладание питания фитопланктоном 
с облегченным изотопным составом органическо-
го углерода. В раннетурнейских мелководных со-
обществах для этих таксонов реконструируется пе-
реход к пище с более тяжелым средним изотоп-
ным составом органического углерода. Это может 
соответствовать переходу от эвтрофной экосисте-
мы к олиготрофной и/или глобальным изменениям 
углеродного цикла, связанным с изменением кли-
мата. Имеющиеся данные, в силу своей ограничен-
ности двумя разрезами, не позволяют однозначно 
интерпретировать масштаб (локальный, региональ-
ный, или глобальный) и корреляционный потенци-
ал следов реконструированной перестройки экоси-
стемы толщи воды на рубеже девона и карбона.
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