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Численное моделирование первичной биопродуктивности 
пелагических экосистем палеозоя

А. В. Журавлев
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Рассмотрен подход к реконструкции продуктивности пелагических экосистем, основанный на численном моделировании 
фракционирования изотопов углерода. При моделировании использованы данные о содержании углекислоты в атмосфере, 
температуре воды, а также об изотопном составе углерода карбонатов и конодонтовых элементов. Предложенная модель опро-
бована на материале из верхнего девона — нижнего карбона Cеверного Приуралья (разрезы карбонатной платформы и скло-
на внутришельфовой впадины). Данная модель позволяет реконструировать продуктивность палеозойских пелагических эко-
систем и ее динамику по ограниченному набору исходных данных. При этом результаты моделирования представляются ско-
рее качественными, чем количественными. Корректность модели проконтролирована результатами определения изотопного 
состава органического вещества.

Ключевые слова: палеозой, палеоэкология, моделирование, конодонты.

Numerical modelling of primary bioproductivity 
of the Palaeozoic pelagic ecosystems
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The article considers an approach to the reconstruction of the bioproductivity of Palaeozoic pelagic ecosystems based on the 
numeric modelling of the carbon isotope fractionation. The model uses information on the carbon dioxide content in atmosphere, 
water temperature, and carbon isotopic composition of carbonates and conodont elements. The developed model is tested on the 
material from the Upper Devonian — Lower Carboniferous of the northern Cis-Urals (successions of carbonate platform and slope 
of intrashelf depression). It allows reconstructing of the primary productivity of the Palaeozoic pelagic ecosystems and their dynam-
ics on the basis of limited data. The results of the modelling are considered as rather qualitative than quantitative. The carbon iso-
tope composition of total organic carbon was used for controlling the quality of the model. 
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Реконструкция параметров палеозойских пелаги-
ческих экосистем сталкивается с рядом трудностей, 
обусловленных низким тафономическим потенциа-
лом большинства обитателей толщи воды и их суще-
ственными таксономическими и экологическими от-
личиями от современных организмов. Например, в па-
леозое практически неизвестны аналоги современно-
го карбонатного фито- и зоопланктона, за 
исключением некоторых «однокамерных» форамини-
фер и тонкораковинных остракод, для которых пред-
полагается планктонный образ жизни. Бентосные па-
леозойские экосистемы реконструируются с большей 
достоверностью благодаря обилию скелетных орга-
низмов с высоким тафономическим потенциалом. 
Наиболее полные реконструкции возможны для сооб-
ществ органогенных построек, в которых благодаря 
минимальному переотложению остатков сидячего бен-
тоса ориктоценозы могут приблизительно соответ-
ствовать биоценозам. 

Обычно в палеоэкологии решается обратная за-
дача — по сохранившимся признакам (таксономиче-
ский состав организмов, особенности их захоронения 
и биохимии; состав, текстурно-структурные особен-
ности и геохимическая характеристика отложений) 

восстанавливают параметры экосистемы. Это возмож-
но с некоторыми ограничениями в случае бентосных 
сообществ с субавтохтонным захоронением органи-
ческих остатков. Когда признаков недостаточно, как в 
случае с палеозойскими экосистемами толщи воды, 
строгое решение обратной задачи невозможно. Поэтому 
в данном случае целесообразно использование чис-
ленного моделирования в рамках решения прямой за-
дачи. Оно заключается в подборе параметров экоси-
стем, сочетания которых наиболее точно соответству-
ют наблюдаемым значениям признаков.

Для моделирования современных океанических 
экосистем существует модель PISCES (ocean-ecosystem 
model), в которой в качестве параметров используют-
ся содержания двух функциональных групп фитоплан-
ктона (нанофитопланктон и диатомовые водоросли), 
мезо- и микрозоопланктона, двух размерных классов 
детрита, карбоната кальция, растворенных органиче-
ского и неорганического углерода (DIC), нитратов и 
фосфатов, кремнекислоты и железа [3]. Большая часть 
этих параметров недоступна для древних экосистем, 
поскольку не сохраняется или плохо сохраняется в ис-
копаемом состоянии. По этой причине данную модель 
нельзя напрямую использовать в палеоэкологии. Для 
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палеозойских экосистем толщи воды доступны толь-
ко косвенные параметры, например изотопный состав 
углерода и кислорода карбонатов и углерода пелаги-
ческих организмов. 

Цель данной работы состоит в моделировании 
факторов, определявших локальные вариации изотоп-
ного состава углерода конодонтовых элементов и оса-
дочных карбонатов. Эти факторы могут быть связаны 
как с глобальными, так и с региональными/местными 
параметрами гидросферы и экосистем толщи воды 
[12].

Для разработки и апробации предложенной мо-
дели преимущественно был использован материал 
из верхнего девона — нижнего карбона севера 
Приуралья. В связи с современными изменениями 
климата, которые связывают с увеличением углекис-
лоты в атмосфере, актуальны реконструкции древ-
них кратковременных климатических вариаций и их 
влияние на морские экосистемы. Поздний девон — 
ранний карбон как время нестабильного состояния 
климата при переходе от парникового типа к ледни-
ковому и эпоха многочисленных биотических кризи-
сов различного ранга представляется интересным для 
ретроспективного моделирования. Кроме того, в позд-
нем девоне — раннем карбоне  были широко распро-
странены высокоуглеродистые осадочные образова-
ния (доманикоиды), генезис которых связывают, в 
частности, с повышенной биопродуктивностью пе-
лагических экосистем (см., например, [9]). 
Доманикоиды различного возраста рассматривают-
ся в качестве потенциальных нефтегазоматеринских 
толщ, поэтому уточнение связи этих образований с 
первичной биопродуктивностью представляет прак-
тический интерес для решения задач нефтегазовой 
геологии. 

Описание модели
Теоретическую основу моделирования составля-

ет базовая модель фракционирования изотопов угле-
рода в пелагической экосистеме [7, 8]. Для уточнения 
модели использованы материалы по закономерностям 
фракционирования изотопов углерода в трофических 
цепях [4] при формировании растворенного неорга-
нического углерода [11] и при образовании карбона-
тов [10] (рис. 1).

В качестве исходных данных выступает следую-
щая информация, привязанная к конкретному образ-
цу: стратиграфическая позиция (конодонтовая зона); 
изотопный состав углерода конодонтового элемента 
(‰, PDB); изотопный состав неорганического углеро-
да вмещающей породы (‰, PDB); изотопный состав 
кислорода вмещающей породы (‰, SMOW); предпо-
лагаемый интервал вариаций содержания углекисло-
го газа в атмосфере (ppm), связанный со стратиграфи-
ческой позицией (по [6]); предполагаемая величина 
фракционирования изотопов углерода при фотосин-
тезе морским фитопланктоном (‰); предполагаемый 
локальный изотопный состав кислорода воды
(‰, SMOW).

Алгоритм моделирования состоит в подборе па-
раметров (содержание углекислоты, эффективная ско-
рость роста фитопланктона), обеспечивающих наибо-
лее точное совпадение расчетных значений изотоп-
ного состава углерода конодонтов с наблюдаемыми 
[13] (рис. 2). Результатом являются реконструирован-
ные для каждого образца интервалы значений эффек-
тивной скорости роста фитопланктона, изотопного 
состава углерода фитопланктона и содержания угле-
кислоты в воде. Последний параметр выбирается в ин-
тервале наиболее вероятных значений по Фостер и 
др. [6].

Рис. 1. Схема фракционирования изотопов углерода в морском бассейне. Условные обозначения:  CO2[at] — содержание 
углекислоты в атмосфере; CO2[aq] — содержание углекислоты в воде; t — температура воды в фотической зоне; 
µ — эффективная скорость роста фитопланктона; Δ13C — разность изотопного состава углерода карбонатов 

и конодонтовых элементов
Fig. 1. Carbon isotope fractionation in a sea basin. Legend: CO2[at] — carbon dioxide content in the atmosphere; 
CO2[aq] — carbon dioxide content in the sea water; t — sea water temperature in the photic zone; µ — effective growth rate 

of phytoplankton; Δ13C — decoupling carbon isotopic composition of carbonates and conodont elements
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Модель реализована в виде программного моду-
ля на языке Python 3.9 с подключенными библиотека-
ми numpy, Matplotlib, math. Программный модуль с те-
стовыми массивами исходных данных и руководством 
пользователя доступен в репозитории GitHub (https://
github.com/avz777/C-isotope-model). Структура файла 
исходных данных описана в файле Readme.md в том 
же репозитории.

Рис. 2. Зависимость степени фракционирования 
изотопов углерода в морском бассейне (Δ13C — разность 
изотопного состава карбонатов и консументов низкого 
уровня) от основных контролирующих факторов 
(CO2[aq] — содержание углекислоты в воде; µ —  ффективная 

скорость роста фитопланктона)

Fig. 2. Dependence of the fractionation of carbon isotopes 
(Δ13C  —  decoupling carbon isotope composition of carbonates 
and low-level consuments) in a sea basin on the main 
controlling factors (CO2[aq] — carbon dioxide content in the

 sea water; µ — effective growth rate of phytoplankton)

Рис. 3. Сопоставление результатов моделирования изотопного состава фитопланктона (13Cph), измеренных значений 
13Cорг и реконструированной эффективной скорости роста фитопланктона (µ) для разреза среднефранского 
подъяруса (доманиковый горизонт) на р. Пымвашор. Расчленение разреза и изотопные данные по [9]. 1 — чередование  
известняков и аргиллитов; 2 — минимальные значения 13Cph; 3 — максимальные значения 13Cph; 4 — измеренные

 значения 13Cорг

Fig. 3. Modelled carbon isotope composition of phytoplankton (13Cph), measured values of the 13Cорг, and reconstructed 
effective phytoplankton growth rate (µ) in the middle Frasnian (Domanik Regional Stage) sequence in the Pymvashor River 
section. Stratigraphy and isotopic data are from [9]. 1 — alternation of limestones and shales; 2 — minimal values of the 13Cph; 

3 — maximal values of the 13Cph; 4 — measured values of the 13Cорг

Апробация модели

Модель опробована на материале из среднего фра-
на гряды Чернышева (руч. Пымвашор, [9]) (рис. 3), по-
граничного интервала девонской и каменноугольной 
систем и нижнего серпухова Печоро-Кожвинского под-
нятия [1, 2] и юга гряды Чернышева (р. Вангыр 
и р. Изъяю), а также верхнего фамена — нижнего тур-
не Верхнепечорской впадины (р. Подчерем). Данные 
из этих разрезов характеризуют широкий фациальный 
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диапазон: от мелководной карбонатной платформы 
(разрезы Печоро-Кожвинского поднятия) до относи-
тельного глубоководья склона внутришельфовых впа-
дин (разрезы на р. Пымвашор, Вангыр и Подчерем и 
нижнесерпуховский интервал в разрезе на р. Изъяю). 
В разрезах склоновых фаций преимущественно ис-
пользовались образцы, отобранные из гемипелагиче-
ских прослоев карбонатов, чтобы избежать влияния 
аллохтонного материала (как карбонатов, так и коно-
донтов) на результат моделирования.

Полный набор изотопных данных получен для 158 
образцов (таблица с исходными данными и их интер-
претацией доступна по ссылке http://dx.doi.org/10.13140/
RG.2.2.17585.04961). Значения изотопного соотноше-
ния углерода конодонтов охватывают интервал 
от –31.5 до –21.3 ‰, а вмещающих карбонатов — 
от –2.9 до 6.2 ‰.

Промежуточным результатом моделирования вы-
ступает изотопный состав фитопланктона. 
Реконструкция этого параметра может быть прокон-
тролирована определениями изотопного состава рас-
сеянного органического вещества в породе, которые в 
гемипелагических отложениях до некоторой степени 
отражают изотопный состав фито- и зоопланктона. 
Подобный контроль осуществлен на материале из раз-
реза среднефранского подъяруса (верхний девон) на 
р. Пымвашор [9]. Данные по этому разрезу показыва-
ют некоторое сходство вариаций измеренных и мо-
дельных значений (рис. 3), однако корреляция стати-
стически незначима (R2 = 0.28). Различия, особенно су-
щественные в верхней части разреза, могут быть обу-
словлены как частичной деградацией рассеянного 
органического вещества [9], так и значительной долей 

зоопланктона с более тяжелым изотопным составом 
углерода. Кроме того, результаты, полученные для до-
маникоидов среднего франа севера поднятия 
Чернышева (разрез на р. Пымвашор), показывают, что 
накопление органического вещества происходило 
вследствие не только благоприятных тафономических 
условий (аноксия в фотической зоне) [9], но и высокой 
первичной биопродуктивности (средняя эффективная 
скорость роста фитопланктона 1.0—2.5 1/день).

Оценка средней эффективной скорости роста фи-
топланктона для раннего турне (фаза sulcata) восточ-
ной части Печорского палеобассейна по материалам 
из разрезов на р. Каменке (юг Печора-Кожвинского 
поднятия), Вангыр (юг поднятия Чернышева) и в ниж-
нем течении р. Подчерем (север Верхнепечорской впа-
дины) показала градиент от условно «олиготрофных» 
до «эвтрофных» условий (скорость роста фитоплан-
ктона от 0.5 до 0.9 1/день). При этом большая биопро-
дуктивность реконструирована для мелководной при-
брежной зоны (разрез на р. Каменке), а наименьшая — 
в пределах глубоководного шельфа (разрезы на 
р. Вангыр и в нижнем течении р. Подчерем) (рис. 4). 
Для раннего серпухова (фаза Lochriea ziegleri) фаци-
альный градиент скоростей роста фитопланктона очень 
низкий: в мелководной зоне (разрез на р. Каменке, юг 
Печора-Кожвинского поднятия) реконструирована ско-
рость роста фитопланктона от 0.4 до 0.5 1/день, а в де-
прессионных отложениях этого же возраста (разрез на 
р. Изъяю) — около 0.3 1/день. В целом эти результаты 
хорошо согласуются с общими закономерностями рас-
пределения первичной биопродуктивности в морских 
бассейнах [5]. Однако надо учитывать, что используе-
мые для моделирования исходные данные (изотопный 

Рис. 4. Стратиграфическое и фациальное распределение реконструированных значений эффективной скорости  
роста фитопланктона (µ) в терминальном фамене — турне Североуральского бассейна: 1 — мелководные фации; 

2 — глубоководные фации
Fig. 4. Stratigraphic and environmental distribution of the reconstructed values of the effective phytoplankton growth rate (µ) 
in the terminal Famennian — Tournaisian of the North Uralian palaeobasin: 1 — shallow-water facies; 2 — deep-water facies
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состав углерода и кислорода) подвержены значитель-
ным вторичным изменениям в процессах диагенеза и 
катагенеза, что снижает надежность получаемых ре-
зультатов. Кроме того, в глубоководных фациях с ши-
роким развитием кальцитурбидитов качество исход-
ных данных существенно снижает значительное со-
держание аллохтонных компонентов в составе как от-
ложений, так и конодонтовых ассоциаций. Для 
получения более достоверного результата необходи-
мо использовать образцы из интервалов разреза, сло-
женных гемипелагическими карбонатами. Неодно-
значна также оценка содержания углекислоты в атмос-
фере для палеозоя [6], которая существенно влияет на 
результат моделирования. По указанным причинам по-
лучаемые эффективные скорости роста фитопланкто-
на следует рассматривать лишь как качественные ха-
рактеристики. Их можно использовать для реконструк-
ции причин углеродных изотопных аномалий, сравни-
тельной оценки биопродуктивности в различных частях 
палеобассейна и в различное время, а также выясне-
ния соотношения тафономических и экологических 
факторов в формировании насыщенных органическим 
веществом отложений. Прямое же сопоставление по-
лученных числовых данных с современными (измерен-
ными) эффективными скоростями роста фитопланкто-
на представляется некорректным.

Заключение

Предложенная модель позволяет реконструиро-
вать продуктивность палеозойских пелагических эко-
систем и ее динамику по ограниченному набору ис-
ходных данных (изотопный состав кислорода и угле-
рода карбонатов и углерода конодонтовых элемен-
тов). При этом результаты моделирования 
представляются скорее качественными, чем количе-
ственными.
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