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да З.И. Гурьева, начальник гидробиологического от-
ряда К.М. Петров). Морские исследования включали 
эхолотное и геолокационное профилирование, а так-
же взятие образцов грунта с помощью дночерпателя 
и драги. Подводные исследования, включавшие опи-
сание облика донных природных комплексов, под-
водное фотографирование, определение дешифро-
вочных признаков, отбор образцов бентоса, горных 
пород и замер элементов залегания пластов проводи-
лись автором. Фактический материал, собранный в 
этих экспедициях, частично был опубликован ранее 
для обоснования отдельных методических и теорети-
ческих положений. Однако ниже в статье он впервые 
объединен в целостную ландшафтно-биономическую 
картину Апшеронского архипелага, позволяющую 
обосновать ведущую роль тектонического развития 

Введение
Традиционно морские геолого-геоморфологиче-

ские и гидробиологические исследования проводят-
ся независимо, и они не связаны между собой. Одним 
из первых опытов комплексного изучения дна мор-
ских мелководий в середине XX века были исследо-
вания, проведенные Лабораторией аэрометодов АН 
СССР (ныне Всероссийский научно-исследователь-
ский институт аэрокосмометодов, ВНИИКАМ), в за-
дачу которых входила разработка методов примене-
ния аэрофотосъемки морского дна с целью выявления 
нефтегазоносных структур у берегов Азербайджана. 
При написании статьи использованы материалы экс-
педиций этой лаборатории 1960-х годов в акватории 
Апшеронского архипелага (научный руководитель 
В.В. Шарков, начальник геоморфологического отря-
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Новую эру в изучении Мирового океана открыли ме-
тоды дистанционного зондирования Земли из кос-
моса. Космические снимки дают изображение боль-
ших акваторий в широкой зоне солнечного спектра 
с детальностью изображения, близкой к аэрофото-
снимкам [13]. В настоящее время перспективы связа-
ны с применением беспилотных летательных аппара-
тов (дронов), позволяющих оперативно производить 
крупномасштабную аэросъемку морских мелководий 
[6, 11]. 

Ландшафтно-биономическое 
картографирование Апшеронского 

архипелага
Апшеронский полуостров и мелководье Апшерон-

ского архипелага формируются на восточном про-
должении мегаантклинория Большого Кавказа. Ак-
ватория Апшеронского архипелага представляет 
ландшафт, где распространение угодий разного типа 
контролируется геологическим и геоморфологиче-
ским строением [12]. Дно обширного мелководья до-
ступно для аэрофотосъемки, при этом угодья разно-
го типа получают характерное аэрофотоизображение, 
благодаря чему их контуры легко дешифрируются и 
переносятся на основу морских карт [2]. 

Рассмотрим особенности дешифрирования и кар-
тографирования на примере подводных угодий скал 
и камней, которые формируются на месте локальных 
структур, испытывающих поднятие. Водолазные ра-
боты на ключевых участках позволили установить, 
что на аэрофотоснимках темные детали изображения 
соответствуют каменистым грядам, обросшим водо-
рослями, а светлый тон соответствует песчано-раку-
шечным наносам (рис. 1а). С помощью несложных 
преобразований аэрофотоизображение может быть 
представлено в графической форме как карта донных 
природных комплексов (рис. 1б). 

Итогом дешифрирования аэрофотоснимков в про-
цессе морских и подводных исследований явилась 
ландшафтно-биономическая карта акватории Апше-
ронского архипелага (рис. 2). Раскроем тесную связь 
образования и распространения основных типов под-
водных угодий с геолого-геоморфологическим строе-
нием морского дна (рис. 3). 

Так, контуры абразионно-аккумулятивной равнины 
(см. рис. 3, условный знак 2) совпадают с контурами 
угодий полей ракуши (см. рис. 2, условный знак 4); 
контуры абразионного скульптурно-грядового релье-
фа (см. рис. 3, условный знак 4) и растущих локальных 
антиклинальных поднятий, выраженных в рельефе 
(см. рис. 3, условный знак 10), совпадают с контура-
ми угодий скал и камней (см. рис. 2, условный знак 
1) и т. п.

Приведем краткую характеристику подводных уго-
дий, показанных на карте (см. рис. 2).

локальных геологических структур в формировании 
и распространении донных природных комплексов 
(угодий) и связанных с ними группировок гидро-
бионтов.

Методология комплексного 
изучения бентоса

Комплексное направление изучения бентали Миро-
вого океана в европейских странах и США оформи-
лось в 2001 году, когда при поддержке межправитель-
ственной океанографической комиссии ЮНЕСКО и 
научного комитета по океаническим исследованиям 
была учреждена первая международная исследова-
тельская программа, положившая начало созданию 
международной Ассоциации морских ученых, изуча-
ющих геологические, биологические и океанографи-
ческие процессы как индикаторы среды обитания 
сообществ донных организмов (GEOHAB = geo & 
habitat). Участники ассоциации, используя современ-
ные технические средства морских и подводных ис-
следований, проводят многочисленные и всесторон-
ние исследования в Мировом океане [17]. Однако, как 
показывает анализ публикаций по результатам иссле-
дований, представленных на недавней конференции, 
где автор выступал с докладом [15], они содержат в 
основном фактический материал без теоретического 
обобщения. В то же время Российская школа морских 
исследований большое внимание уделяет разработке 
теории ландшафтно-биономического изучения мор-
ских мелководий, что позволяет представлять мате-
риалы экспедиционных исследований в виде системы 
знаний об экологических факторах, определяющих 
формирование и распространение донных сообществ.

Комплексный ландшафтно-биономический подход 
к изучению донных сообществ предполагает рассмо-
трение отдельных компонентов природы как экологи-
ческих факторов, определяющих биономические (эко-
логические) типы бентали, которые на ландшафтном 
уровне складываются из системы морфологических 
единиц подводных ландшафтов: донных природных 
комплексов (подводных угодий). Последние представ-
ляют биотопы, характеризующиеся определенным ре-
льефом, грунтом, гидрологическим режимом и свя-
занными с ними биоценозами. 

Методология биономических исследований бента-
ли, опирающаяся на общую теорию ландшафтоведе-
ния, была обоснована во второй половине XX века 
Е.Ф. Гурьяновой [3] и К.М. Петровым [10] и получи-
ла дальнейшее развитие в работах В.А. Мануйлова 
[7], Н.Н. Митиной и Е.В. Чуприной [8], М.В. Пенно [9]  
и др. 

Большие возможности ландшафтно-биономиче-
ского изучения и картографирования дна морских 
мелководий в середине XX века открылись в связи 
с использованием материалов аэрофотосъемки [1, 2]. 
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Рис. 1. Угодье скал и камней с сообществами литофильных гидробионтов, развитое на месте антиклинальной складки:  
а – аэрофотоизображение (м-б 1:15000), темные элементы изображения соответствуют грядам, обросшим водорослями, 
светлые элементы – выровненным участкам дна, покрытым песчано-ракушечными наносами; б – карта донных природных 
комплексов: 1 – выровненные участки дна, покрытые песчано-ракушечными наносами, 2 – каменистые гряды, обросшие 
водорослями

Рис. 2. Ландшафтно-биономическая карта. Подводные угодья: 1 – скал и камней; 2 – равнин, покрытых литифицированной 
коркой; 3 – береговых валов; 4 – полей ракуши; 5 – лугов морских трав; 6 – илистых равнин береговой зоны; 7 – илистых 
равнин за пределами береговой зоны на глубине свыше 20 м
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ных видов и изменению структуры зообентоса [4]. 
Интродукция двустворчатого моллюска Abra ovata 
обогатила инфауну угодий лугов морских трав и или-
стых равнин береговой зоны [5]. 

Угодья скал и камней представлены абразионно-
скульптурными формами рельефа, обусловленными 
выходами пластов крепко сцементированных пород 
в коренном залегании и отторгнутыми от них облом-
ками (см. рис. 2, условный знак 1). Они являются био-
топом литофильных гидробионтов: водорослей и бес-
позвоночных животных (рис. 4). 

Среди зарослей водорослей в массе селятся питаю-
щиеся диатомовыми обрастаниями брюхоногие мол-
люски Theodoxus pallasi. Сразу ниже уровня моря под 
покровом водорослей камни и скалы сплошь покрыты 
щеткой двустворчатых моллюсков Mytilaster lineatus. 
По мере увеличения глубин покров водорослей исчеза-
ет, и облик биоценоза в нижней сублиторали определя-
ется щеткой мителястра и обрастающим створки мол-
люсков усоногим рачком Balanus improvisus (рис. 5).

Угодья полей ракуши представлены песчано-раку-
шечными осадками, покрывающими абразионно-ак-
кумулятивную равнину (см. рис. 2, условный знак 4). 
Они занимают наибольшую площадь в ландшафте 

Подводные угодья Апшеронского 
архипелага 

При описании фитобентоса подводных угодий оби-
лие видов определялось по принятой в геоботанике 
шкале О. Друде. Макробентос песчано-илистых грун-
тов определялся в дночерпательных пробах после 
промывки грунта.

Ландшафтно-биономические особенности Апше-
ронского архипелага определяются следующими 
главными типами подводных угодий: скал и камней; 
полей ракуши; равнин, покрытых литифицированной 
коркой; лугов морских трав; илистых равнин берего-
вой зоны и илистых равнин за пределами береговой 
зоны на глубине свыше 20 м. 

Отметим особенности донных зооценозов, свойст-
венных названным типам подводных угодий. Доми-
нирование моллюсков Mytilaster lineatus и усоногих 
рачков Balanus improvisus в сообществах обрастате-
лей каменистых грунтов фиксировалось визуально 
во время подводных наблюдений. Доминирующую 
роль в зообентосе береговой зоны сразу ниже уровня 
моря во всех угодьях играет эвритопный двустворча-
тый моллюск Mytilaster lineatus. Неконтролируемая 
инвазия и массовое размножение этого вида в 20– 
30-е годы XX века привели к гибели ряда абориген-

Рис. 3. Геоморфологическая карта по В.В. Шаркову [12]: 1 – аккумулятивные равнины; 2 – абразионно-аккумулятивные 
равнины; 3 – аккумулятивные равнины под защитой выступов берега; 4 – абразионный скульптурно-грядовый рельеф;  
5 – аккумулятивные равнины неволновой аккумуляции, нижняя часть шельфа; 6 – подводные прибрежные песчаные валы; 
 7 – подводные песчаные косы; 8 – подводные конусы грязевых вулканов; 9 – границы подводного продолжения 
мегаантиклинория Большого Кавказа; 10 – растущие локальные антиклинальные поднятия, выраженные в рельефе;  
11 – обращенные формы рельефа, приуроченные к локальным синклиналям 
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Рис. 4. Угодье скал и камней: а) вершина банки в верхней сублиторали, обросшая водорослями, фитоценоз Cladophora+Entero-
morpha+Ceramium elegans+Laurencia caspica (подводное фото); б) профиль банки

Рис. 5. Угодье скал и камней. Щетка двустворчатых моллюсков Mytilaster lineatus, обрастающая каменистые поверхности  
в нижней сублиторали (подводное фото): 1 – Mytilaster lineatus; 2 – усоногие раки Balanus improvisus, обрастающие створки 
моллюска 
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Угодья лугов морских трав формируются в прозрач-
ной воде на глубине до 5–6 м под защитой от волн и 
течений выступами берега, островами и каменисты-
ми грядами (см. рис. 2, условный знак 5). Господст-
вующими жизненными формами являются травяни-
стые корневищные растения Zostera minor и Ruppia 
maritima, образующие заросли с высокой, иногда 
сплошной сомкнутостью на песчано-илистых с при-
месью ракуши грунтах (рис. 7). В качестве сопутст-
вующих видов распространены харовые водоросли, 
а также красная водоросль Ceramium diaphaum, ве-
дущая эпифитный образ жизни. На поверхности дна 
местами селится Mytilaster lineatus, в толще грунта 
обитают моллюски Abra ovata, Cerastoderma lamarcki 
и черви Nereis diversicolor. Моллюски, входящие в со-
став биоценоза, обогащают отложения автохтонным 
ракушечным материалом.

Угодья равнин, покрытых литифицированной кор-
кой, формируются на глубине 2–5 м, в условиях уме-
ренного волнового воздействия (см. рис. 2, условный 
знак 2). Литифицированная корка состоит из зерен  
оолитового песка, целой и битой ракуши, скреплен-
ных известковым цементом, выпавшим в осадок из 
морской воды. Мощность корки колеблется от не-
скольких до десятков сантиметров. Литифицирован-
ные отложения являются новейшими образованиями, 
о чем свидетельствует наличие в их составе створок 
митилястра – моллюска, вселившегося в Каспийское 
море в 20-е годы XX века. Корка цементации залега-
ет горизонтально на современных рыхлых осадках. 
Это угодье представляет биотоп зарослей нитевидной 

Апшеронского архипелага. Формирование осадочно-
го покрова происходит здесь без участия выноса флю-
виального терригенного материала с Апшеронского 
полуострова. Накоплению мощной толщи осадков 
препятствует унаследованное поднятие восточного 
продолжения мегаантиклинория Большого Кавказа, 
определяющее образование мелководья Апшеронско-
го архипелага в целом. Основным компонентом осад-
ков является биогенный материал (ракуша) и хемо-
генные осадки (оолитовые пески и карбонатные илы), 
а также осадки, образующиеся в результате абразии 
коренных пород. 

Выравненные пространства дна, покрытые мало-
мощным слоем песчано-ракушечных наносов, со-
четаются с абразионно-скульптурными формами. 
В осадко образовании ведущую роль играет ракуша, 
поступающая в результате осыпания раковин отмер-
ших моллюсков, обрастающих скалы и образующих 
свое образный танатоценоз1 (описание см. ниже). Осад-
ки образованы в основном целой и битой ракушей, 
местами в смеси с детритусовым песком (рис. 6). На 
отдельных участках под воздействием волн и течений 
создаются разнообразные аккумулятивные формы.  
В условиях умеренной гидродинамической обстанов-
ки в нижнем этаже сублиторали плотные популяции 
на грунте образует митилястр, отдельными кустика-
ми, прикрепленными к раковинам, селится красная 
водоросль Ceramium diaphanum. 
1  Термин «танатоценоз», означающий сообщество мертвых, предло-

жил для обобщения, определения и описания собранного ракушечно-
го материала признанный специалист-малоколог Я.И. Скоробогатов.

Рис. 6. Угодье полей ракуши: а) ракуша, образованная створками моллюсков Didacna, Hypanis, Dreissena elata, Mytilaster 
lineatus (подводное фото); б) детритусовый песок (фото образца)
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Рис. 7. Угодье лугов морских трав, фитоценоз Ruppia maritima–Zostera minor (подводное фото)

Рис. 8. Угодье равнины, покрытой литифицированной коркой, сообщество красной водоросли Ceramium diaphaum, скрывающее 
биоценоз Mytilaster lineatus+Balanus improvises, обрастающий корку цементации
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красной водоросли Ceramium diaphaum и плотных по-
селений Mytilaster lineatus+Balanus improvises (рис. 8). 
На участках, открытых волнению, на выравненной 
поверхности корки цементации образуются разноо-
бразные формы аккумулятивного рельефа, сложен-
ные песчано-ракушечными наносами.

Угодья илистых равнин береговой зоны формируют-
ся в процессе накопления илов (см. рис. 2, условный 
знак 6), компенсирующих унаследованное погруже-
ние локальных структур, а также на мелководьях под 
защитой от волн и течений выступами берега, остро-
вами и каменистыми грядами.

Илистые отложения (мягкие грунты) являются 
био топом инфауны моллюсков, червей и ракообраз-
ных. На глубине до 20–25 м доминируют моллюски 
Cerastoderma lamarcki, Abra ovata, Pyrgula и черви 
Nereis diversicolor, Oligochaeta, Hypania. Своеобраз-
ную популяцию на поверхности дна местами образу-
ет Mytilaster lineatus, на створках последнего в массе 
селится Balanus improvises (рис. 9). Высокая продук-
тивность моллюсков обеспечивает обогащение осад-
ков автохтонным ракушечным материалом. 

Без резких изменений илистые равнины простира-
ются за пределы береговой зоны (см. рис. 2, условный 
знак 7).

На глубинах свыше 25–30 м в элиторали форми-
руется угодье илистых равнин, в котором господст-
вующее положение приобретает моллюск Dreissena 
rostriformis, его створки доминируют в танатоценозе 
современных осадков. Массовое развитие получают 
черви Oligochaeta, характерным компонентом явля-
ются селящиеся в трубочках бокоплавы Corophium.

Танатоценозы Апшеронского 
архипелага

Раковины отмерших моллюсков образуют на под-
водном склоне танатоценозы (сообщества мертвых), 
свойства которых определяются естественно-исто-
рическими и современными ландшафтными осо-
бенностями морского дна. Изучение танатоценозов 
представляет самостоятельный интерес. Знание за-
кономерной связи танатоценозов с определенными 
природными условиями позволяет использовать их 
как в качестве индикатора ландшафтной структуры 
морского дна, так и при палеогеографических рекон-
струкциях.

При выделении и описании танатоценозов работы 
выполнялись по следующей методике. В полевой сезон 
образцы современных морских осадков отбирались 
дночерпателем Петерсена (1/40 и 1/25). Пробы про-

Рис. 9. Угодье илистой равнины в нижней части берегового склона, пятна-щетки поселений мителястра на поверхности дна 
(подводное фото)

НАСЛЕДИЕ



133

мывались через сита (1 и 2 мм). Остаток, состоявший 
в основном из целых и битых раковин дву створчатых 
моллюсков, этикетировался и откладывался для ла-
бораторной обработки. В дневнике описывались при-
родные условия на месте взятия образца (глубина,  
рельеф, грунт, биоценоз). Была создана сеть станций 
до глубины 40–50 м. Для увязки свойств танатоцено-
зов с рельефом дна и глубиной станции располагались 
на профилях, проводившихся одновременно с работой 
эхолота. Для описания танатоценозов было отобрано 
около 200 характерных проб.

В камеральный период определялся видовой состав2 
и производился количественный учет моллюсков в 
образцах. Глазомерно оценивалось относительное 
обилие каждого вида по шестибалльной шкале: 6 – 
масса, господство одного вида; 5 – очень много, при 
среднем участии других видов; 4 – много, с большим 
количеством других видов; 3 – среднее количество; 
2 – мало; 1 – единично. На каждый образец заводи-
лась карточка, в которую заносились список видов, 
данные количественного учета и характеристика при-
родных условий на месте взятия образца. По видам, 
имеющим максимальное обилие, составлялось назва-
ние танатоценоза.

Конкретные танатоценозы, сходные по составу го-
сподствующих видов, объединялись в типические 
группы. Для каждой группы составлялась сводная 
таблица, содержащая общий список видов и характе-
ристики конкретных танатоценозов по станциям. На 
основании этих данных получалась характеристика 
типов танатоценозов.

Количественная характеристика типов танатоце-
нозов производилась по общепринятой методике ко-
личественной характеристики биоценозов донных 
беспозвоночных с той разницей, что пересчет особей 
и определение их веса были заменены глазомерной 
оценкой относительного обилия особей каждого вида. 
Для типов танатоценозов по данным сводных таблиц 
определялись: 

– процент встречаемости каждого вида (ρ) – отно-
шение числа станций, на которых вид встречен, к об-
щему числу станций, объединяемых в данной типи-
ческой группе; 

– среднее относительное обилие (v) – частное от де-
ления суммы значений относительного обилия данно-
го вида на разных станциях на число станций; 

– индекс плотности (√ρv) – корень квадратный из про-
изведения встречаемости вида на его среднее обилие. 

Значения индексов плотности оформлялись в виде 
гистограмм. На основе количественных характери-
стик, полученных для каждого типа танатоценозов, 
2  Видовой состав моллюсков, образующих танатоценозы, был опре-

делен в 1960 году доктором биологических наук, старшим научным 
сотрудником ЗИН АН СССР Я.И. Старобогатовым.

определялась их структура. Выделялись виды, при-
нимающие различное участие в строении танатоце-
нозов: 1) образующие ядро со стопроцентной встре-
чаемостью, с наивысшим обилием (5–6 баллов), на 
гистограммах им соответствуют колонки, резко воз-
вышающиеся над другими; 2) характерные – со встре-
чаемостью выше 50%, с высоким обилием (2–4 бал-
ла), им соответствуют колонки, образующие высокие 
ступени; 3) второстепенные – со встречаемостью зна-
чительно меньшей 50%, с обилием обычно не выше 
1 балла, им соответствуют нисходящие части гисто-
грамм индексов плотности. 

На мелководье Апшеронского архипелага танатоце-
нозы двустворчатых моллюсков представлены тремя 
типами: Dreissena elata+Mytilaster lineatus, Mytilaster 
lineatus+Dreissena elata и Mytilaster lineatus+Dreissena 
elata+Cerastoderma lamarcki.

Танатоценоз Dreissena elata+Mytilaster lineatus 
(рис. 10а) состоит из раковин, принадлежащих 13 ви-
дам моллюсков (65% от общего числа видов). Ядро 
танатоценоза образовано раковинами Dreissena elata, 
Mytilaster lineatus (индексы плотности соответственно 
23,24; 20,00); к характерным видам относятся Didacna 
longipes и Cerastoderma lamarcki (индексы плотности 
7,55 и 6,40). Среди второстепенных видов следует от-
метить Hypanis caspia. Танатоценоз образует чистые 
ракушечные осадки, иногда в смеси с битой ракушей, 
ракушечным и оолитовым песком (см. рис. 6) на глу-
бине от 3–4 до 10–15 (20) м. Ракуша светлого буро-ох-
ристого цвета. У нижней границы распространения 
осадки слегка заилены.

Образование танатоценозов этого типа происходит 
в условиях формирования подводных абразионно-ак-
кумулятивных равнин и неустойчивого осадконако-
пления. Выровненные пространства дна, покрытые 
маломощным слоем рыхлых осадков, сочетаются с 
выходами абразионно-скульптурных форм рельефа, 
образованных выходами пластов твердых коренных 
пород и скоплениями крупных каменистых глыб.  
В осадкообразовании ведущую роль играет ракуша, 
поступающая в основном в результате осыпания ра-
ковин отмерших моллюсков, селящихся на скалах.  
В составе танатоценоза преобладает аллохтонная ра-
куша, продуцированная биоценозами скал. Инвазия 
Mytilaster lineatus из Черного моря и массового раз-
вития его популяции в 20–30-е годы XX века приве-
ла к гибели аборигенного моллюска Dreissena elata 
[4]. Створки последнего доминируют в танатоценозе.  
В настоящее время поступление ракуши продолжает-
ся за счет продукции Mytilaster lineatus, который обра-
стает скалы, а также занимает биотоп ракуши. Часть 
ракуши поступает за счет продукции биоценозов из 
соседних угодий лугов морских трав, занимающих 
аккумулятивные участки подводного склона. 
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Рис. 10. Гистограммы индексов плотности двустворчатых моллюсков в танатоценозах Апшеронского архипелага: 
а) танатоценоз Dreissena elata+Mytilaster lineatus: а – Dreissena elata, б – Mytilaster lineatus, в – Didacna longipes, г – Cerastoderma 
lamarcki, д – Didacna barbotdemarnyi, e – Abra ovata, ж – Didacna baeri, з – Dreissena rostriformis pontocaspica, и – D. rostriformis 
distincta, к – прочие виды;
б) танатоценоз Mytilaster lineatus+Dreissena elata: а – Mytilaster lineatus, б – Dreissena elata, в – Abrа ovata, г – Cerastoderma 
lamarcki, д – Hypanis albida, e – Didacna barbotdemarnyi, ж – Hypanis angusticostata acuticosta, з – Didacna longipes, и – Dreissena 
rostriformis pontocaspia, к – Didacna trigonoides praetrigonoides, л – D. baeri, м – Dreissena polymorpha, н – прочие виды;
в) танатоценоз Mylitaster lineatus+Dreissena elata+Cerastoderma lamarcki в угодье лугов морских трав: а – Mytilaster lineatus,  
б – Dreissena elata, в – Cerastoderma lamarcki, г – Abra ovata, д – Didacna longipes, e – Hypanis albida, ж – Didacna barbotde-
marnyi, з – Hypanis caspia, и – H. angusticostata acuticosta, к – Dreissena rostriformis distincta, л – D. rostriformis pontocaspia,  
м – Hypanis plicata, н – H. semipellucida, о – Didacna baeri
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Танатоценоз Mytilaster lineatus+Dreissena elata 
(рис. 10б) состоит из раковин, принадлежащих 17 ви-
дам моллюсков. Ядро танатоценоза образовано рако-
винами Mytilaster lineatus, Dreissena elata (индексы 
плотности соответственно 24,29; 22,14); к характер-
ным видам относятся Abra ovata и Cerastoderma la-
marcki (индексы плотности 15,93 и 14,53). Среди вто-
ростепенных видов можно отметить Hypanis vitrea 
vitrea. Танатоценоз входит в состав песчано-илистых 
осадков с примесью ракуши или является господст-
вующим компонентом в илисто-ракушечных осад-
ках на глубине от 8–10 до 22–24 м, в средней части 
аккумулятивного подводного склона Апшеронского 
архипелага, к югу от о. Жилого. Ракуша буро-серого, 
черного цвета.

Образование танатоценозов этого типа происходит 
в условиях устойчивого осадконакопления и форми-
рования аккумулятивных равнин. Танатоценозы, по-
мимо названных условий, образуются в нижней ак-
кумулятивной части подводного склона на глубинах, 
малодоступных воздействию волнения, а также на 
аккумулятивных равнинах в пределах мелководий, 
блокированных от волн открытого моря скалистыми 
банками и островами.

В составе танатоценозов преобладает автохтонная 
ракуша, продуцированная местными биоценозами 
Mytilaster lineatus+Abra ovata+Cerastoderma lamarcki. 
Популяции Mytilaster lineatus образуют плотные щет-
ки на поверхности илистого дна (см. рис. 9) и харак-
теризуются наиболее высокой продуктивностью по 
сравнению с остальными компонентами биоценоза. 
Значительное участие в составе танатоценоза при-
нимает аллохтонная ракуша Dreissena elata, проду-
цированная в прошлом соседними угодьями скал и 
камней. 

Танатоценоз Mytilaster lineatus+Dreissena 
elata+Cerastoderma lamarcki (рис. 10в) состоит из 
раковин, принадлежащих 14 видам моллюсков (70% 
общего числа видов). Ядро танатоценоза образова-
но раковинами Mytilaster lineatus, Dreissena elata, 
Cerasroderma lamarcki (индексы плотности соответ-
ственно 19,62; 19,54; 17,32); характерным видом явля-
ется Abra ovata (индекс плотности 12,24).

Танатоценоз входит в состав угодья лугов морских 
трав, на глубине 5–7 м, располагающегося между вос-
точной оконечностью Апшеронского полуострова и 
островами Артема и Жилого.

Особенностью осадконакопления является ограни-
ченное поступление терригенного материала, вме-
сте с тем благодаря спокойной гидродинамической 
обстановке здесь создаются благоприятные условия 
для накопления хемогенных карбонатных илов. Зна-
чительное участие в осадкообразовании принимает 
ракуша. В составе танатоценоза преобладает авто-
хтонная ракуша, продуцированная местным биоце-

нозом Mytilaster lineatus+Cerastoderma lamarcki+Abra 
ovata, а также аллохтонная ракуша Dreissena elata, 
продуцированная в прошлом угодьем скал и камней.

Заключение
Материалы комплексного изучения морских мелко-

водий у западных берегов Среднего Каспия показыва-
ют ведущую роль литогенного фактора в формирова-
нии и распределении донных биоценозов на мелководье 
Апшеронского архипелага. При сопоставлении со-
ставленной ландшафтно-биономической карты с гео-
морфологической картой Апшеронского архипелага 
наблюдается тесная связь образования и распростра-
нения основных типов подводных угодий с геолого-
геоморфологическим строением морского дна. Лито-
генный фактор выступает в качестве прямо и косвенно 
действующего экологического фактора. Прямо дейст-
вующим фактором для биоценозов обрастателей яв-
ляется каменистый субстрат; косвенно действующим 
фактором служат унаследованные поднятия локаль-
ных структур, что в условиях мелководий Апшерон-
ского архипелага ведет к абразии дна и формированию 
угодий скал и камней. Наибольшую площадь на мелко-
водье Апшеронского архипелага занимают угодья по-
лей ракуши на абразионно-аккумулятивной равнине. 
Накоплению здесь мощной толщи осадков препятству-
ет унаследованное поднятие восточного продолжения 
мегаантиклинория Большого Кавказа. Ракушечные 
осадки, которые представляют особый танатоценоз, 
образуются за счет биоценоза сессильной фауны при 
осыпании раковин моллюсков, обрастающих скалы.  
В составе изученных танатоценозов господствуют 
створки Dreissena elata и Mytilaster lineatus, они ука-
зывают на близость выхода коренных пород. Однако 
следует отметить, что биоценоз Dreissena elata в насто-
ящее время полностью вытеснен черноморским все-
ленцем Mytilaster lineatus. Можно прогнозировать, что 
высокая продуктивность последнего со временем при-
ведет к абсолютному господству его створок в составе 
танатоценозов полей ракуши.

Из сопоставления геоморфологической карты (рис. 
3) и карты подводных угодий (рис. 2) следует, что уго-
дья скал и камней с биоценозом обрастателей совпада-
ют с абразионным скульптурно-грядовым рельефом 
и растущими локальными антиклинальными подня-
тиями. Общеизвестно, что в береговой зоне моря на 
глубинах, доступных волновому воздействию абра-
зионно-скульптурные формы рельефа формируются 
на месте растущих антиклинальных поднятий. Связь 
угодий скал и камней с биоценозами обрастателей с 
растущими антиклинальными структурами законо-
мерна. Также закономерна связь угодий полей ракуши 
и угодий равнин, покрытых литифицированной кор-
кой с абразионно-аккумулятивной равниной на месте 
подводного продолжения, испытывающего поднятие, 
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