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Объект исследования. Изотопный состав углерода конодонтовых элементов среднепермского возраста из разреза 
немдинской свиты в карьере Чимбулат. Цель. Палеоэкологическая интерпретация данных по изотопному составу 
углерода конодонтовых элементов из раннеказанских отложений Волго-Вятского района. Материалы и методы.  
Изотопный состав углерода изучен в 11 конодонтовых элементах родов Stepanovites, Sweetina и Kamagnathus из 
9 образцов. Образцы характеризуют региональную конодонтовую зону Kamagnathus khalimbadzhae. Результаты.  
Средний изотопный состав углерода конодонтовых элементов в изученных образцах составляет –27.3‰, что ни-
же среднего значения для девонско-каменноугольного интервала палеотропической области (–26.7‰) и сход-
но с изотопным составом конодонтов из биогермных и прибиогермных фаций среднего карбона Пай-Хоя. Судя  
по относительно легкому изотопному составу углерода по сравнению с другими конодонтами, среднепермская 
группа Stepanovites–Sweetina, вероятно, занимала трофическую позицию первичных консументов. По соотноше-
нию изотопного состава конодонтов и вмещающих карбонатов реконструируется низкая до умеренной первичная 
биопродуктивность пелагиали раннеказанского бассейна в Волго-Вятском районе. С учетом полученных дан-
ных отмечен отрицательный тренд в изменении изотопного состава углерода конодонтовых элементов в поздне-
девонско-среднепермском интервале. Этот тренд совпадает со снижением содержания углекислоты в атмосфере.  
δ13C конодонтов могло быть связано с содержанием углекислоты в атмосфере через интенсивность фракциони-
рования изотопов углерода фитопланктоном. Выводы. Реконструирована относительно невысокая первичная 
биопродуктивность пелагиали раннеказанского морского бассейна в Волго-Вятском районе. Конодонты группы 
Stepanovites–Sweetina в трофической сети пелагиали казанского бассейна занимали позицию первичных консу-
ментов, питавшихся фитопланктоном с изотопно-легким углеродом. Легкий изотопный состав углерода может 
быть связан с относительно медленным ростом фитопланктона и, опосредованно, с низким содержанием угле-
кислоты в атмосфере в раннеказанское время. Предполагаемая зависимость δ13C конодонтов отряда Prioniodinida 
от содержания углекислоты в атмосфере может использоваться для приближенной оценки вариаций содержания 
углекислого газа для отдельных стратиграфических интервалов. 
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ВВЕДЕНИЕ

Конодонты представляют собой группу мор-
ских нектонных организмов, полностью вымер-
шую в начале юрского периода (Briggs et al., 1983; 
Du et al., 2023). В ископаемом состоянии от коно-
донтов, как правило, остаются минерализованные 
структуры ротового аппарата – конодонтовые эле-
менты. В составе этих элементов по структурно-
текстурным характеристикам выделяется ряд тка-
ней, состоящих из фторгидроксилапатита и кол-
лагеноподобного белка. Содержание органиче-
ской компоненты во всех тканях не превышает 3% 
(Zhuravlev, 2023).

Минеральная и органическая составляющие ве-
щества конодонтовых элементов часто использу-
ются в качестве геохимического архива состава 
древней морской воды (Luz et al., 1984; Kürschner et 
al., 1992; Joachimski, Buggisch, 2002) и показателей 
экологических особенностей конодонтов (Over, 
Grossman, 1992; Nicholas et al., 2004; Balter et al., 
2019; Terrill et al., 2022; Zhuravlev, 2023; и др.). 

Предполагается, что изотопный состав углеро-
да конодонтовых элементов (δ13Ccon) отражает изо-
топный состав рациона конодонтов и не зависит 
от изотопного состава растворенного бикарбоната 
морской воды (Zhuravlev, 2023). Вариации изотоп-
ного состава углерода конодонтовых элементов, ве-
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роятно, контролировались изменениями изотопно-
го состава углерода фитопланктона как основной 
пищи конодонтов, на которую, в свою очередь, вли-
яли глобальные и локальные изменения в пелагиче-
ской экосистеме. Повышение значений δ13Ccon может 
быть связано с усложнением пищевых цепей, сни-
жением фракционирования изотопов углерода фи-
топланктоном за счет его быстрого роста (Журав-
лев, 2022; Zhuravlev, 2023). Снижение δ13Ccon может 
быть обусловлено укорочением пищевых цепей, 
увеличением фракционирования изотопов углеро-
да фитопланктоном при его медленном росте (Жу-
равлев, 2022; Zhuravlev, 2023). Влияние на изотоп-
ный состав углерода конодонтовых элементов ока-
зывали также вариации содержания углекислоты в 
атмосфере (через скорость роста фитопланктона и 
интенсивность фракционирования изотопов), осо-
бенности пищевых предпочтений и индивидуаль-
ного развития конодонтов (Zhuravlev, 2023).

Цель работы заключается в палеоэкологиче-
ской интерпретации данных по изотопному соста-
ву углерода конодонтовых элементов из раннека-
занских отложений Волго-Вятского района.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДЫ

Основной материал происходит из разреза 
в карьере Чимбулат (Кировская область, N57.415° 
E48.939°) (рис. 1). Этот разрез расположен в запад-
ной части Волго-Уральской антеклизы в преде-
лах Вятских дислокаций, где на дневную поверх-
ность выходят среднепермские отложения. Карьер 
вскрывает карбонаты немдинской свиты казанско-
го возраста. Дополнительные данные по немдин-
ской свите были получены в расположенном по-
близости карьере Кремешки (N57.472° E49.078°) 
(см. рис.  1) (Zhuravlev et al., 2006; Котляр и др., 
2007). Палеогеографически рассматриваемый рай-
он отвечает центральной части Приуральского па-
леобассейна (см. рис. 1).

Разрезы были изучены в 2005 г. автором со-
вместно с С.Б. Шишловым, Г.В. Котляр и О.Л. Кос-
совой. Вскрытый на момент изучения интервал ох-
ватывает часть нижнеказанского подъяруса (ка-
мышлинские слои) и, вероятно, самые низы верх-
неказанского подъяруса (барабашинские слои) 
(Журавлев, 2005; Zhuravlev et al., 2006; Котляр и 
др., 2004, 2007). Разрез в карьере Чимбулат пред-
ставлен следующей последовательностью пачек 
(Журавлев, 2005; Котляр и др., 2007) (рис. 2).

1. Песчаник глинистый мелкозернистый, поли-
миктовый, желтовато-серый, прослоями до темно-
серого, субгоризонтально-слойчатый, в верхней 
части известковистый, темно-серый, волнисто-
слойчатый, с линзовидными намывами раститель-
ного шлама, редкими раковинами двустворчатых 
моллюсков и субгоризонтальными ихнофоссилия-
ми. Видимая мощность 0.7 м.

2. Известняки тонкодетритовые (рудстоуны 
и пакстоуны) с гнездами крупного органогенно-
го детрита и раковин брахиопод хорошей сохран-
ности, темно-серые до серых, местами коричнева-
тые, в нижней части массивные, в верхней – вол-
нисто-слойчатые, прослоями косослойчатые. При-
сутствуют целые раковины и створки брахиопод, 
микробиально-водорослевые корки, остатки кону-
ляриид. В верхней части отмечены ветвистые ко-
лонии мшанок в близком к прижизненному поло-
жении. Мощность 2.8 м.

3. Известняки тонкодетритовые (пакстоуны и 
вакстоуны) с линзовидным распределением сред-
него детрита и органических остатков (конулярии-
ды, криноидеи, мшанки, брахиоподы, двустворча-

Рис. 1. Схема расположения изученных разрезов.
A – положение на схеме тектонического районирова-
ния, B – расположение разрезов, C – палеогеографи-
ческое положение района. Палеогеографическая схема 
для средней перми (максимум раннеказанской транс-
грессии) – (Scotese, 2016).

Fig. 1. Location scheme of the studied sections.
A – position on the tectonic scheme, B –  location of the 
sections, C  –  Palaeogeographic position of the area. Pal-
aeogeographic scheme for the Middle Permian – (Scotese, 
2016).
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Рис. 2. Разрез немдинской свиты в карьере Чимбулат (Журавлев, 2005; Котляр и др., 2007, с дополнениями).
Номера слоев – (Журавлев, 2005). 1 – известняки детритовые; 2 – известняки глинистые; 3 – глины и аргиллиты извест-
ковые; 4 – глины и аргиллиты; 5 – песчаники глинистые; 6 – кремнистые стяжения; 7 – уровни максимума трансгрессии;  
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тые моллюски, гастроподы), серо-коричневые, лин-
зовидно-косослойчатые, в верхней части неотчетли-
во волнисто-слойчатые. Видимая мощность 4.3 м.

Не обнажено около 1.5 м по мощности.
4. Известняки тонкодетритовые (пакстоуны) 

в нижней части пачки, крупнодетритовые (паксто-
уны и грейнстоуны) в средней части, тонкодетри-
товые (вакстоуны) в верхней части, светло-серые, 
местами коричневатые, неотчетливо волнисто-
слойчатые. В детрите присутствуют членики кри-
ноидей и редкие остатки конуляриид. Для пачки 
характерно окремнение. Видимая мощность 6.7 м.

5. Известняки мелкодетритовые (флаутстоуны и 
пакстоуны), в верхней части с линзовидным рас-
пределением детрита, серо-коричневый, косослой-
чатый, местами линзовидно-слойчатый. В верхней 
части пачки отмечается линзовидное окремнение. 
Мощность 1.8 м.

6. Известняк тонкодетритово-пелитоморфный 
(вакстоун), глинистый, светло-серый, волнисто-
слойчатый, с рассеянными остатками микрокон-
хид, мшанок, двустворчатых моллюсков, беззам-
ковых брахиопод и конуляриид. Видимая мощ-
ность пачки 0.7 м.

Не обнажено около 1.2 м по мощности.
7. Известняк тонкодетритовый (пакстоун, про-

слоями вакстоун) с остатками микроконхид, кри-
ноидей и брахиопод, в верхней части глинистый, 
светло-серый, розоватый, линзовидно-слойчатый. 
Отмечены линзы с многочисленными члениками 
криноидей. Видимая мощность 1.8 м.

8. В нижней части пачки известняк глинистый 
(мадстоун) с прослоями известковистого аргилли-
та серо-коричневого. В верхней части пачки пес-
чаник полимиктовый тонкозернистый сильно из-
вестковый (местами до песчанистого известня-
ка) коричневато-серый. Текстура волнисто-слой-
чатая. Отмечены остатки микроконхид и остра-
код. В 0.8 м от подошвы – тонкий прослой (2–3 см) 
углистого аргиллита черного цвета с раститель-
ным шламом и детритом. Мощность пачки 2.1 м.

9. Известняк детритовый (пакстоун) песчани-
стый с остатками микроконхид, известковых во-
дорослей, криноидей, брахиопод и мшанок, серо-
коричневый, косослойчатый, местами волнисто-
слойчатый. Присутствует растительный шлам. Ви-
димая мощность 1.2 м.

Не обнажено около 3 м по мощности. Развалы 
песчаников с карбонатным цементом.

10. Чередование известняка тонкодетритово-
го (вакстоун) светло-серого, волнисто-слойчатого, 
местами с многочисленными раковинами брахио-
под и двустворчатых моллюсков на поверхностях 
напластования, и известняка глинистого (мадсто-
ун) светло-серого, волнисто-слойчатого с редким 
органогенным детритом (остатки фораминифер, 
беззамковых брахиопод, спикулы и редкий расти-
тельный шлам). Видимая мощность пачки 1.6 м.

Наблюдаемые в карьере водорослево-мшан-
ково-брахиоподовые биогермы и брахиоподовые 
банки замещают по латерали пачку 3 и верхнюю 
часть пачки 4 (Котляр и др., 2007). В целом ука-
занной осадочной последовательности отвечают 
мелководно-морские, частично пририфовые, усло-
вия. Этот же интервал разреза вскрыт в карьере 
Кремешки, где более развиты биогермные фации 
(Котляр и др., 2007). Предполагается, что во вре-
мя трансгрессий происходил рост органогенных 
построек, а во время регрессий – усиление тер-
ригенного стока с Палеоурала. Для рассматрива-
емого стратиграфического интервала были рекон-
струированы изменения уровня моря, которые, ве-
роятно, имели эвстатическую природу (Котляр и 
др., 2007). Пачке 1, средней части пачки 4 и пач-
кам 8–10 отвечают максимумы регрессии, а ниж-
ней части пачки 4 и пачке 5 – максимумы транс-
грессии. Выделенные трансгрессивно-регрессив-
ные последовательности позволили приблизитель-
но сопоставить эту часть разреза с камышлински-
ми и барабашинскими слоями типовой местности 
казанского яруса (Котляр и др., 2007).

Комплексы конодонтов в разрезах Чимбулат и 
Кремешки включают три вида, принадлежащие 
трем родам группы Stepanovites–Sweetina. Содер-
жание конодонтов в породе составляет от 1 до 20 
элементов на 1 кг породы. Эти комплексы можно 
считать относительно богатыми, если сравнивать 
с другими конодонтовыми ассоциациями средней 
перми Восточно-Европейской платформы (Боре-
альной надобласти (Biakov, 2015)). Изображения 
характерных форм из комплексов конодонтов раз-
реза Чимбулат представлены на рис. 3, а также опу-
бликованы ранее (Журавлев, 2005; Zhuravlev et al., 
2006). Коллекция конодонтов хранится в коллек-

8 – уровни максимума регрессии; 9 – интервалы развития органогенных построек. На графике изотопного состава угле-
рода конодонтовых элементов серыми кружками обозначены данные из образцов из разреза Кремешки.

Fig. 2. Section of the Nemda Formation in the Tchimbulat quarry (Zhuravlev, 2005; Kotlyar et al., 2007, with addi-
tions).
Bed numbers – (Zhuravlev, 2005). 1 – detrital limestones; 2 – clayey limestones; 3 – calcareous clays and argillites; 4 – clays and 
argillites; 5 – clayey sandstones; 6 – siliceous concretions; 7 – transgression maximum levels; 8 – regression maximum levels; 
9 – intervals of organogenic buildups development. On the graph of carbon isotope composition of conodont elements, grey cir-
cles indicate data from samples from the Kremeshki section.
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Рис. 3. Конодонтовые элементы из немдинской свиты в разрезе Чимбулат.
1 – Stepanovites sp., S0 элемент, экз. 739/1, обр. Chm-1; 2 – Kamagnathus?, M элемент, экз. 739/2, обр. Chm-1; 3 – Stepa-
novites festivus (Bender et Stoppel, 1965), M элемент, экз. 739/3, обр. Chm-5; 4 – Stepanovites festivus (Bender et Stoppel,  
1965), P элемент, экз. 739/4, обр. Chm-5; 5 – Sweetina tritica Wardlaw et Collinson, 1986, P элемент, экз. 739/5, обр. Chm- 6; 
6 – Sweetina tritica Wardlaw et Collinson, 1986, P элемент, экз. 739/6, обр. Chm-6; 7 – Kamagnathus sp., S2 элемент, экз. 739/7, 
обр. Chm-6; 8 – группа Stepanovites–Sweetina, S1 элемент, экз. 739/8, обр. Chm-6; 9 – группа Stepanovites–Sweetina, S2 эле-
мент, экз. 739/9, обр. Chm-6; 10 – Kamagnathus sp., S2 элемент, экз. 739/10, обр. Chm-7; 11 – Stepanovites festivus (Bender et 
Stoppel, 1965), P элемент, экз. 739/11, обр. Chm-8; 12 – Kamagnathus khalimbadzhae Chernykh, 2001, P элемент, экз. 739/12, 
обр.  Chm-8; 13  –  Sweetina tritica Wardlaw et Collinson, 1986, P элемент, экз.  739/13, обр.  Chm-8; 14  –  Sweetina tritica 
Wardlaw et Collinson, 1986, S2 элемент, экз. 739/14, обр. Chm-8; 15 – группа Stepanovites–Sweetina, S2 элемент, экз. 739/15, 
обр. Chm-8.

Fig. 3. Conodont elements from the Nemda Formation, the Tchimbulat section.
1 – Stepanovites sp., S0 element, spec. 739/1, sample Chm-1; 2 – Kamagnathus?, M element, spec. 739/2, sample Chm-1; 3 – Stepa- 
novites festivus (Bender et Stoppel, 1965), M element, spec. 739/3, sample Chm-5; 4 – Stepanovites festivus (Bender et Stoppel, 
1965), P element, spec. 739/4, sample Chm-5; 5 – Sweetina tritica Wardlaw et Collinson, 1986, P element, spec. 739/5, sample 
Chm-6; 6 – Sweetina tritica Wardlaw et Collinson, 1986, P element, spec. 739/6, sample Chm-6; 7 – Kamagnathus sp., S2 element, 
spec. 739/7, sample Chm-6; 8 – Stepanovites–Sweetina group, S1 element, spec. 739/8, sample Chm-6; 9 – Stepanovites–Sweeti-
na group, S2 element, spec. 739/9, sample Chm-6; 10 – Kamagnathus sp., S2 element, spec. 739/10, sample Chm- 7; 11 – Stepano-
vites festivus (Bender et Stoppel, 1965), P element, spec. 739/11, sample Chm-8; 12 – Kamagnathus khalimbadzhae Chernykh, 
2001, P element, spec. 739/12, sample Chm-8; 13 – Sweetina tritica Wardlaw et Collinson, 1986, P element, spec. 739/13, sample 
Chm-8; 14 – Sweetina tritica Wardlaw et Collinson, 1986, S2 element, spec. 739/14, sample Chm-8; 15 – Stepanovites–Sweetina 
group, S2 element, spec. 739/15, sample Chm-8.

ции № 739 в Геологическом музее ИГ ФИЦ Коми  
НЦ УрО РАН (Сыктывкар). Таксономически коно-
донты представлены родами Stepanovites, Kamag-
nathus и Sweetina. Представители этих родов об-
ладают аппаратами, состоящими только из рами-
формных элементов с разреженной зубчатостью 
(Черных, Силантьев, 2004), и образуют группу Ste-
panovites–Sweetina отряда Prioniodinida Sweet, 1988 
(см. рис. 3). Надежная таксономическая идентифи-

кация на видовом уровне внутри группы осущест-
вляется по P элементам. Предполагается приуро-
ченность представителей этой группы конодон-
тов к мелководно-морским условиям, в том числе 
к пририфовым зонам (Журавлев, 2005).

По конодонтам отложения сопоставлены с реги-
ональной зоной Kamagnathus khalimbadzhae ниж-
ней части казанского яруса (Черных, Силантьев, 
2004). По совместному нахождению Kamagnathus 
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khalimbadzhae и Sweetina tritica (см. рис. 2) изучен-
ный интервал был сопоставлен с подзоной B зоны 
Jinogondolella nankingensis роудского яруса МСШ 
(Zhuravlev et al., 2006).

Данные по изотопному составу углерода и кис-
лорода карбонатов из разреза в карьере Чимбулат 
были опубликованы в 2009  г. (Кулешов, Седаева, 
2009). Напрямую сопоставить разрезы в карьере 
разных лет не представляется возможным, так как 
вскрытый интервал сильно изменялся, а в работе 
В.Н. Кулешова и К.М. Седаевой (2009) не приведе-
но детальное описание разреза. По этой причине 
в настоящем исследовании используется средний 
изотопный состав углерода и кислорода карбона-
тов для нижнеказанского подъяруса в разрезе Чим-
булат (Кулешов, Седаева, 2009). Для δ13Ccarb среднее 
значение составляет около 4‰ PDB, а для δ18Ocarb – 
около 24.5‰ SMOW.

Изотопный состав углерода конодонтовых эле-
ментов был изучен в семи образцах (девять коно-
донтовых элементов) из разреза в карьере Чимбу-
лат и в двух образцах (два конодонтовых элемента) 
из разреза в карьере Кремешки (см. рис. 2, табл. 1). 
Образцы из разреза в карьере Кремешки характе-
ризуют стратиграфический интервал, сопостав-
ляемый со второй и низами третьей пачки разреза 
в карьере Чимбулат. Для анализа использовались 
S и M элементы конодонтов группы Stepanovites–
Sweetina, в строении которых преобладает ламел-
лярная ткань. Особенности пробоподготовки, ана-
лиза и интерпретации изотопного состава углеро-
да в конодонтовых элементах были подробно оха-
рактеризованы ранее (Zhuravlev, 2020, 2023). Изо-
топный состав углерода конодонтовых элементов 
определялся на масс-спектрометре DELTA V Ad-

vantage, оснащенном интерфейсом непрерывно-
го потока Thermo Electron (ConFlo III) и анализа-
тором элементов (Flash EA 1112) (ЦКП “Геонау-
ка”, г.  Сыктывкар). Анализировался углекислый 
газ, образующийся при высокотемпературном 
(около 900°С) сгорании конодонтовых элементов 
в кислороде. При этой температуре в углекислый 
газ переходит углерод как из органического веще-
ства, так и из гидроксиапатита. Значения δ13С да-
ны в промилле относительно стандарта PDB. При 
калибровке использован международный стан-
дарт USGS-40 (L-глутаминовая кислота). Изотоп-
ный состав конодонтовых элементов и вмещаю-
щих карбонатов применялся для моделирования 
эффективной скорости роста фитопланктона с по-
мощью программы C-model (свидетельство госре-
гистрации №2023681846 от 19 октября 2023 г.) (Жу-
равлев, 2022). 

Отсутствие следов микробиальной и термаль-
ной (индекс окраски конодонтов 1, что отвечает 
температуре катагенеза менее 60°C) деградации 
органического вещества, высокая физико-хими-
ческая устойчивость ламеллярной ткани и отсут-
ствие в ней открытой пористости позволяют пред-
положить сохранение в ней близкого к первичному 
изотопного состава углерода.

РЕЗУЛЬТАТЫ И ИХ ОБСУЖДЕНИЕ

Среднее значение δ13C конодонтовых элемен-
тов в изученных разрезах немдинской свиты со-
ставляет –27.3‰ (PDB), что ниже среднего значе-
ния для девонско-каменноугольного интервала па-
леотропической области (–26.7‰) и сходно с изо-
топным составом конодонтов Neognathodus sp. и 

Таблица 1. Изотопный состав углерода конодонтовых элементов в разрезах Чимбулат и Кремешки
Table 1. Carbon isotope composition of conodont elements in the Tchimbulat and Kremeshki sections

Разрез Пачка Образец Таксон d13Ccon, ‰, PDB

Чимбулат 2 Chm-3/04 Stepanovites sp. –29.4

Кремешки 2 Krm-1/04 Группа Stepanovites–Sweetina –27.6

Кремешки 3 Krm-3/04 То же –27.9

Чимбулат 3 Chm-5/04 –“– –27.7

Чимбулат 3 Chm-5/04 –“– –27.3

Чимбулат 4 Chm-6/04 –“– –27.6

Чимбулат 4 Chm-6/04 –“– –27.9

Чимбулат 4 Chm-7/04 –“– –26.8

Чимбулат 6 Chm-8/04 Kamagnathus sp. –27.1

Чимбулат 10 Chm-10/04 Группа Stepanovites–Sweetina –27.8

Чимбулат 10 Chm-10/04 То же –25.3
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Streptognathodus sp. из биогермных и прибиогерм-
ных отложений среднего карбона Пай-Хоя (москов-
ский ярус, риф Чайка) (Zhuravlev et al., 2023). Кроме 
этого, раннеказанские представители группы Ste-
panovites–Sweetina демонстрируют существенно 
более легкий изотопный состав углерода по срав-
нению с позднедевонско-раннекаменноугольны-
ми представителями отряда Prioniodinida со сход-
ным строением аппарата (рамифирмные элементы 
в M, S и P позициях) (рис. 4). Так, для франских Li-
gonodina и Hibbardella среднее значение δ13Ccon со-
ставляет –25.0‰; фаменских Ligonodina –25.6; ран-
некаменноугольных Ligonodina –26.4; раннекамен-
ноугольных Kladognathus и Idioprioniodus –27.0‰ 
(использованы данные из Zhuravlev, 2023, с  до-
полнениями) (см. рис. 4). При этом приониодини-
ды в целом характеризуются несколько облегчен-
ным изотопным составом углерода по сравнению 

со многими другими конодонтами (см., например: 
Zhuravlev, 2020; Журавлев, 2023). Отрицательный 
тренд δ13C приониодинид в среднем-позднем пале-
озое (см. рис. 4) может быть связан со снижением 
содержания углекислоты в атмосфере в этом вре-
менном интервале. По данным (Foster et al., 2017), 
это снижение от позднего девона до средней перми 
составило около 1000 ppm: от 1240 ppm во фран-
ском веке до 325  ppm (близкое к  современному) 
в казанском веке (рис. 5). Величина δ13C у конодон-
тов могла быть связана с содержанием углекисло-
ты в атмосфере через интенсивность фракциони-
рования изотопов углерода фитопланктоном (Жу-
равлев, 2022). Следует отметить, что менее отчет-
ливый отрицательный тренд δ13C в среднем-позд-
нем палеозое фиксируется для всех конодонтов, 
вне зависимости от их таксономической принад-
лежности (см. рис.  5). В  целом содержание угле-
кислоты в атмосфере, вероятно, было одним из ве-
дущих экологических факторов, опосредованно 
влиявшим на δ13Ccon (Zhuravlev, 2023). Установле-
на статистически значимая (R2 = 0.58 для всех ко-
нодонтов и R2 = 0.84 для приониодинид) корреля-
ция средних значений этих двух параметров для 
среднего-позднего палеозоя (табл. 2, рис. 6). Зави-
симость среднего значения δ13Ccon приониодинид от 
содержания углекислоты в атмосфере, выраженная 
эмпирической формулой CO2[at] = 140.24(δ13Ccon)2 + 
+ 7724(δ13Ccon) + 106672 (ppm), может использовать-
ся для приближенной оценки вариаций содержа-
ния углекислого газа для отдельных стратигра-
фических интервалов. Формула получена методом 
наименьших квадратов по данным из табл. 2 и кор-
ректно работает для диапазона значений δ13Ccon от 
–27.5 до –24.0‰.

Судя по относительно легкому изотопному со-
ставу углерода и значительным вариациям значе-
ния δ13Ccon, группа Stepanovites–Sweetina, вероятно, 
занимала позицию первичных консументов в тро-
фической сети пелагиали казанского бассейна. Ос-
новной пищей этих конодонтов, скорее всего, слу-
жил фитопланктон с изотопно-легким углеродом. 
Изотопно-легкий состав углерода фитопланктона 
и планктонофагов характерен и для современных 
обитателей рифовых и пририфовых зон (Roche et 
al., 2022). Легкий изотопный состав углерода фито-
планктона мог быть обусловлен небольшими раз-
мерами клеток и/или их замедленным ростом при 
недостаточном питании (Popp et al., 1999). Исполь-
зуя модель связи изотопного состава углерода ги-
дробионтов и их диеты (Caut et al., 2009), можно 
оценить средний изотопный состав углерода фито-
планктона, которым питались раннеказанские ко-
нодонты. При среднем изотопном составе углерода 
конодонтов около –27‰ он должен был составлять 
не более –28‰. Реконструированные значения изо-
топного состава углерода фитопланктона в  сред-
нем несколько легче изотопного состава углерода 

Рис. 4. Сравнение изотопного состава углерода 
у представителей отряда Prioniodinida из разных 
стратиграфических интервалов.
Данные взяты из табл. 1, а также из работы (Zhuravlev, 
2023, с дополнениями). Квартили 25–75% обозначены 
прямоугольниками, вертикальная линия внутри пря-
моугольника отвечает медиане. Минимальные и мак-
симальные значения показаны с помощью линий с за-
сечками. Точки соответствуют измеренным значениям.

Fig. 4. Comparison of the carbon isotope composi-
tion of representatives of Prioniodinida from differ-
ent stratigraphic intervals.
Data are taken from Table 1 and (Zhuravlev, 2023, with 
additions). Quartiles 25–75% are indicated by rectangles, 
the vertical line inside the rectangle corresponds to the 
median. Minimum and maximum values are shown with 
notched lines. The dots correspond to the measured values.
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органического вещества из морских отложений ро-
удского (казанского) возраста Южного Китая (Wei 
et al., 2020).

Отмечается слабый тренд утяжеления изотоп-
ного состава углерода конодонтовых элементов в 
разрезе Чимбулат (см. рис. 2). По результатам мо-
делирования (Журавлев, 2022), этот тренд может 
быть связан с некоторым увеличением (от низкой 
до средней) первичной биопродуктивности в ран-
неказанское время за счет повышения эффектив-
ной скорости роста фитопланктона. В целом для 

раннеказанского времени в рассматриваемом райо-
не реконструируется невысокая первичная продук-
тивность пелагической экосистемы, близкая к  та-
ковой для пририфовых пелагических экосистем 
московского века Пай-Хоя (Zhuravlev et al., 2023). 
Для более южной части бассейна востока Восточ-
но-Европейской платформы для этого временного 
интервала ранее реконструировалась по геохими-
ческим данным высокая первичная биопродуктив-
ность (Nurgalieva et al., 2016). Снижение биопро-
дуктивности в северном направлении может быть 

Рис. 5. Динамика изотопного состава углерода конодонтов (Zhuravlev, 2023; Zhuravlev et al., 2023, с дополнени-
ями) и содержания углекислоты в атмосфере (Foster et al., 2017) в позднедевонско-среднепермском интервале.
Квартили 25–75% обозначены прямоугольниками, вертикальная линия внутри прямоугольника отвечает медиане. Мини-
мальные и максимальные значения показаны с помощью линий с засечками. 

Fig. 5. Dynamics of the carbon isotope composition of conodonts (Zhuravlev, 2023; Zhuravlev et al., 2023, with ad-
ditions) and atmospheric carbon dioxide content (Foster et al., 2017) in the Late Devonian-Middle Permian interval.
Quartiles 25–75% are indicated by rectangles, with the vertical line inside the rectangle corresponding to the median. Minimum 
and maximum values are shown with notched lines.
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Таблица 2. Средние значения содержания CO2 в атмосфере (Foster et al., 2017) и изотопного состава углерода  
конодонтов
Table 2. Mean values of atmospheric CO2 content (Foster et al., 2017) and carbon isotopic composition of conodonts

Возрастной интервал
Среднее содержание 

CO2 в атмосфере,
г/т

Среднее значение 
δ13Ccon,

‰, PDB

Среднее значение δ13Ccon  
отряда Prioniodinida,

‰, PDB
Франский век (D3 f) 1238 –26.4 –25.0

Фаменский век (D3 fm) 822 –27.0 –25.6

Турнейский век (C1 t) 599 –26.6 –26.6

Визейский век (C1 v) 312 –27.2 –27.7

Серпуховский век (C1 s) 335 –26.9 –26.5

Среднекаменноугольная эпоха (C2) 341 –27.3 Нет данных

Ассельский век (P1 a) 509 –26.8 Нет данных

Казанский век (P2 k) 325 –27.3 –27.3

Рис. 6. Соотношение средних величин изотопного состава углерода конодонтовых элементов и содержания 
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связано с развитием биогермов. Первичные проду-
центы органогенных построек, вероятно, успешно 
конкурировали с фитопланктоном за минеральное 
питание и мешали развитию эвтрофных условий 
в толще воды. Также быстрому росту фитопланкто-
на могло препятствовать невысокое содержание 
углекислоты в атмосфере в раннеказанское время 
(King et al., 2015). Вероятно, что по трофической 
структуре раннеказанские прибиогермные пелаги-
ческие экосистемы были сходны с современными 
(Roche et al., 2022), где место конодонтов занима-
ют мелкие рыбы-планктонофаги. Существенные 
вариации изотопного состава углерода конодонтов 
(около 2‰), отмечаемые в нижней и верхней ча-
стях разреза, могут отражать как индивидуальные 
особенности, так и нестабильное состояние экоси-
стемы во время регрессий (Zhuravlev, 2023).

Положительный тренд в изотопном составе 
углерода конодонтов также сопоставим с незначи-
тельным (примерно на 1‰) утяжелением изотопно-
го состава углерода органического вещества и кар-
бонатов в нижней части роудского яруса Южного 
Китая (Wei et al., 2020), что косвенно подтверждает 
корреляцию нижнеказанского подъяруса с нижней 
частью роудского яруса МСШ. 

ВЫВОДЫ

Реконструирована относительно невысокая пер-
вичная биопродуктивность пелагиали раннеказан-
ского морского бассейна в Волго-Вятском райо-
не. Получены данные о вероятном положении ко-
нодонтов группы Stepanovites–Sweetina в трофи-
ческой сети пелагиали казанского бассейна. Ско-
рее всего, они занимали позицию первичных кон-
сументов, питавшихся фитопланктоном с изотоп-
но-легким углеродом. Легкий изотопный состав 
углерода может быть связан с относительно мед-
ленным ростом фитопланктона и опосредованно – 
с низким содержанием углекислоты в атмосфере 
в раннеказанское время. Предполагаемая зависи-
мость δ13C конодонтов отряда Prioniodinida от со-
держания углекислоты в атмосфере может исполь-
зоваться для приближенной оценки вариаций со-
держания углекислого газа для отдельных страти-
графических интервалов. 
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