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Введение 


Введение

Исследование пространственного распределения растительных сообществ является одним из актуальных направлений в современной экологии и фитоценологии. В зоне хвойно-широколиственных лесов, на границе контакта неморальных и таежных типов сообществ, складываются наиболее сложные их сочетания, что представляет интерес для выявления закономерностей размещения этих сообществ. Разнообразие экотопических условий, связанное с неоднородностью рельефа, способствует дифференциации растительности. В этих условиях растительные сообщества образуют сложные комбинации, анализ структуры которых позволяет выявить общие и частные закономерности в организации лесного покрова.

Именно эти две особенности - пограничное положение и разнообразие форм рельефа определяют выбор объекта нашего исследования - лесной покров государственного природного заповедника «Присурский». Здесь на относительно небольшой по площади лесной территории собраны такие сообщества, как широколиственные леса, фрагменты смешанного елово-широколиственного леса, сосняки, черноольшаники, осоково- и пушицево-сфагновые болота, разнотравные луга. Заповедник был образован сравнительно недавно - в 1996 году, его растительность изучена недостаточно и требует инвентаризации и комплексных исследований.

Изучение растительности и поиск ведущих факторов организации растительного покрова являются ценным материалом для выявления направления и скорости сукцессионных процессов в лесных сообществах заповедника, а также позволяют дать прогноз изменения биоразнообразия разных его экотопов. Исследование лесных растительных сообществ, их организации на территории заповедника является необходимой основой для научно-исследовательской деятельности, а также для разработки и проведения мероприятий по поддержанию устойчивого состояния этих сообществ.
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Целью нашего исследования является выявление закономерностей распределения лесной растительности в связи со структурой ландшафта на примере заповедника «Присурский». В ходе исследования решались следующие задачи:

- дать характеристику флористического состава лесных сообществ заповедника и выделить единицы растительного покрова - фитохоры разного масштаба, а также оценить их эколого-ценотическую структуру;

- выделить основные типы экотопов катены малой реки, дать их характеристику и сопоставить их экологическое пространство;

- выявить закономерности в строении фитокатен разного масштаба и характерные для данного ландшафта последовательности фитохор;

- выяснить значение мелких форм рельефа для сохранения разнообразия лесных сообществ заповедника;

- оценить состояние популяций основных древесных видов и охарактеризовать сукцессионное состояние лесных сообществ в разных экотопах.

В работе были использованы методические подходы к изучению организации лесного растительного покрова, в разработке которых принимал участие большой коллектив авторов под руководством Л.Б. Заугольновой и О.В. Смирновой. Использованные методы изложены в ряде работ (Сукцес-сионные процессы..., 1999, Оценка и сохранение..., 2000, Сохранение и восстановление. .., 2002).

В работе использован современный бассейновый подход, который в последние годы хорошо зарекомендовал себя при изучении лесных (а также степных и тундровых) экосистем. В результате были выделены и охарактеризованы по ведущим экологическим параметрам основные типы экотопов бассейна малой реки на территории Присурского лесного массива. Выявлена принадлежность основных лесных сообществ заповедника к синтаксонам эколого-флористической классификации до ранга ассоциации. Впервые для зоны распространения елово-широколиственных лесов детально сопостав-
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лены фитокатены разных порядков и показано сходство структур фитокатен разного уровня.

Выявленные закономерности развивают представления об иерархической пространственной организации растительного покрова. Полученные результаты существенно дополняют представления о структуре лесных растительных сообществ и особенностях его пространственного размещения в зоне распространения хвойно-широколиственных лесов. Эти представления могут быть распространены на более широкий класс ландшафтов с обширными песчаными наносами.

Автор выражает благодарность научному руководителю - Л.Б. За-угольновой и научному консультанту Л.Г. Ханиной за постоянное активное участие в процессе подготовки работы. Их заинтересованность в результатах исследования являлась постоянным источником вдохновения для автора. Автор выражает также благодарность О.В. Смирновой и В.Г. Онипченко за ценные научные консультации и помощь в определении гербарных материалов, а также преподавателям кафедры Системной экологии Пущинского государственного университета и всем, кто всесторонне помогал и участвовал в процессе подготовки этой работы: М.В. Бобровскому, Е.М. Глуховой, Ю.Е. Алексееву, Е.А. Игнатовой, И.Ф. Медведевой и многим другим. Автор также искренне благодарит работников заповедника «Присурский» за огромную помощь в организации сбора полевого материала и особенно А.В. Димитриева и В.А. Панченко, а также студентов и аспирантов вузов г.Чебоксары - С.С. Максимова, СВ. Васюкова, Е.А. Петрову, О.Е. Маскин-скую и многих других за ценные консультации и участие в сборе полевых данных.

Глава 1. Исследования лесного растительного покрова в связи со структурой земной поверхности

1.1. Подходы к исследованию связей растительного покрова с особенностями строения земной поверхности

Проблема связи свойств растительного покрова и земной поверхности в той или иной степени обсуждается практически во всех работах, касающихся растительных сообществ. В любых исследованиях, сколько-нибудь затрагивающих эту тему, имеются два рода сведений и характеристик. Во-первых, это характеристики экотопа и, во-вторых, признаки самой растительности. На основании полученных заключений о степени зависимости этих свойств выстраиваются гипотезы о связях компонентов биогеоценозов. Влияние этих двух компонентов взаимное, однако, в данной работе нас интересуют исследования, в которых рассматривается воздействие экотопа на существующие в его пределах сообщества. При этом наиболее значимым для нас и перспективным для последующего применения результатом является прогноз характеристик растительных сообществ на основании сведений о свойствах экотопа, то есть индикационные свойства растительного покрова.

В российских работах о лесной растительности начала, середины и конца XX в. одной из главных характеристик экотопа служили сведения о положении растительных сообществ в макро- и мезорельефе (водораздел, долина реки, склоны повышений и депрессии), с которыми связывали в первую очередь дренированность территории, и, соответственно, свойства почв - влажность, богатство элементами минерального питания, кислотность.

Сведения о растительных сообществах включали чаще всего перечисление видов-доминантов и реже - видовой состав по ярусам с учетом обилия. Выводами служили гипотезы о приуроченности конкретных растительных группировок к определенным экотопам в данных климатических условиях. На более высоком уровне обобщения исследователи строили экологи-
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ческие ряды сообществ в условиях изменения небольшого количества (одного - двух) градиентов среды, чаще всего брали увлажнение и богатство почв. Одними из первых публикаций с описаниями экологических рядов были работы Б.А. Келлера (1912, цит. по Трасс, 1976), В.В. Алехина (1923-24), В.Н. Сукачева (1928); позднее метод экологических рядов разрабатывался Л.Г. Раменским (1938, 1971). В лесоведении хорошо известна эдафи-ческая сетка П.С. Погребняка (1955). Подобные ряды, отражая некоторые закономерности распределения сообществ, все же не давали ответа на основной вопрос: как для данной территории на основании сведений об эко-топе определить, какое растительное сообщество должно в нем существовать.

Другой, более прогрессивный методологический подход к данной проблеме сформировался в ландшафтоведении при характеристике природных комплексов: для каждого элемента ландшафта устанавливались свойственные ему сообщества. Растительные сообщества располагали на обобщенных, сводных ландшафтных профилях, которые отражали общие закономерности распределения растительного покрова в пределах конкретной территории, зоны или подзоны (Растительный покров СССР, 1956; Сибиря-кова, 1962; Курнаев, 1982; Экосистемы ландшафтов..., 1990). В отличие от метода экологических рядов, положение сообщества в которых определялось воздействием ограниченного числа средовых градиентов, присутствие растительного сообщества на каждом участке ландшафтного профиля являлось результатом влияния целого комплекса факторов. Однако, несмотря на то, что такие профили отражали более близкое к природному (по сравнению с экологическими рядами) распределение растительных сообществ, они имели свои недостатки. Ландшафтные ряды строились преимущественно для больших территорий (регионов) путем распределения по профилю типов растительного покрова, наиболее характерных для конкретных элементов ландшафта, нередко лишь на основании информации о приуроченности сообществ к определенным местообитаниям. Вследствие этого ландшафт-

ные ряды имели комбинативный и слишком обобщенный характер. Множество отклонений от этой схемы, обусловленных разнообразием ландшафтной структуры внутри региона, а также разной степенью нарушенности территорий, не всегда позволяло прогнозировать пространственную структуру растительного покрова в реальных ландшафтных комплексах.

Одним из выходов из этой ситуации было выявление не общих, а частных закономерностей размещения растительных сообществ - для отдельных типов и видов ландшафтов. Так, С.Ф. Курнаев (1982) высказал идею о том, что распределение растений в конкретных лесорастительных районах имеет определенную закономерность размещения по экотопам. Сходные рассуждения встречаются у Б.П. Колесникова (1985), который отмечал, что различные типы леса существуют в виде закономерных сочетаний, которые специфичны в пределах однородной по происхождению и развитию «геоморфологической ступени». И лесорастительные районы, и геоморфологические ступени по своим признакам в данном случае легко соотносятся с ландшафтными подразделениями. Из вышесказанного следует, что именно начиная с 80-х годов XX в. начала распространяться идея о специфичном для каждого ландшафтного образования размещении растительных сообществ.

Развитие представлений о ландшафтной специфичности распределения растительного покрова происходит в работе С.А. Ильинской (1980). Для каждого вида ландшафта исследуемого района она определила набор растительных сообществ — ландшафтные комплексы типов леса, которые в свою очередь в зависимости от положения в рельефе были объединены в параге-нетические ряды. Однако механическое деление растительности на части по ландшафтной приуроченности не получило дальнейшего развития. Вероятно, такая система удобна для характеристики растительности отдельных территорий, но не позволяет отследить функциональные связи между сообществами разных частей ландшафта, а, следовательно, выявить ведущие факторы организации растительного покрова.

Еще одной причиной малой эффективности построения сводных ландшафтных профилей и ландшафтных комплексов растительности для объяснения закономерностей ее размещения является доминантный подход к характеристике и типологии растительных сообществ. Близкие по положению в рельефе и ценотической структуре сообщества, но с доминированием разных видов (часто - экологических аналогов), рассматривались как разные сообщества. Особенно это касается лесной растительности, где набор видов-доминантов древесного яруса в большинстве случаев определяется характером предшествующего хозяйственного воздействия. Использование доминантной системы также мешало выявлению общих закономерностей в организации растительного покрова для разных территорий с аналогичными климатическими, литологическими и геоморфологическими характеристиками. В их пределах сходные местообитания занимают экологически эквивалентные сообщества, которые в доминантной системе вследствие различия видов-доминантов рассматриваются как разные. Применение разных классификационных единиц для обозначения экологически и ценотически сходных единиц растительности мешало сопоставлению растительного покрова таких территорий. Таким образом, использование доминантного подхода наряду с комбинированием растительных сообществ на обобщенных ландшафтных профилях не позволяло выявлять четкие зависимости растительного покрова от условий экотопа.

Еще в 60-70-х гг. XX в. появляются отдельные работы (Порфирьев, 1964; Лукичева, Сабуров, 1971), в которых с одной стороны на основе изучения профилей рассматривались последовательные ряды растительных сообществ, привязанные к определенным ландшафтам и экотопам, а с другой -зарождались идеи о неэффективности использования только видов-доминантов для выявления и отслеживания влияния ведущих средовых градиентов на структуру растительного покрова.

Примерно в это же время некоторые исследователи стали использовать экологические группы видов и их соотношения для изучения распреде-
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ления растительности в пространстве в связи с изменением условий (Ellen-berg, 1956 (цит. по Трасс, 1976); Ниценко, 1969). Под экологическими группами А.А. Ниценко понимал группы видов, сходные по своим требованиям к среде и являющиеся индикаторами определенных условий.

Для изучения зоны контакта разных по генезису типов сообществ (бо-реальных и неморальных лесов) особое значение приобретают эколого-ценотические группы видов (Игошина, 1961; Сибирякова, 1962; Буторина, 1963; Миркин, 1968; Сабуров, 1989), при выделении которых учитывается не только сходство экологии видов, но и связь их происхождения с определенными типами сообществ (Зозулин, 1973). Использование функциональных (экологических, эколого-ценотических) групп видов для характеристики сообществ позволило преодолеть указанные недостатки доминантного подхода. Функциональные группы явились более гибким оценочным инструментом и позволяли отслеживать даже незначительные смены в структуре растительного покрова. В частности, для характеристики сообществ использовали соотношение эколого-ценотических групп видов растений (Ниценко, 1969; Федорчук, 1976; Заугольнова и др. 2000; Оценка и сохранение, 2000; Булохов, 2001). Применение групп растений, выделенных с учетом их экологических особенностей, позволило за "мельтешением" доминантов выявить закономерности, связанные с условиями экотопов.

Кроме доминантной системы, развитию представлений о структуре растительного покрова мешало отсутствие развитого понятийного аппарата для описания элементов ландшафта: земной поверхности и связанной с ним растительности, а также выбор единой функциональной единицы ландшафта, представляющей все его элементы и связывающей их в целостное образование.

В 60-80-х гг. в ландшафтоведении и геохимии ландшафтов в рамках функционального подхода к выделению ландшафтных единиц сформировалось понятие ландшафтно-геохимической катены (Полынов, 1956; Глазов-ская, 1964, 1988; Перельман, 1975; Ландшафтно-геохимические..., 1989).
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Термин «катена» был заимствован из почвоведения. Впервые его применил Дж. Милн (1935) для обозначения последовательности вариантов почвенного покрова, располагающихся от водораздела до водотока в соответствии с топографическим положением. М.А. Глазовская под ландшафтно-геохимической катеной понимала серию элементарных ландшафтов, сменяющих друг друга от местного водораздела к местной депрессии рельефа. Далее термин «катена» мы используем для обозначения ландшафтно-геохимической катены в понимании М.А. Глазовской. Элементарные ландшафты в пределах катены связаны и образуют систему, целостность которой обусловлена процессами стока и перемещения твердого вещества сверху вниз. Катена - это простейшая каскадная ландшафтно-геохимическая система, состоящая из звеньев - элементарных ландшафтов. Поскольку катена представляет собой склоновую последовательность ее элементов, а большая часть земной поверхности образована совокупностью склонов, катена является самой распространенной формой организации сухопутного ландшафта, в особенности равнинного (Мордкович и др., 1985). Вследствие этого перспективность ее изучения очевидна.

Каждое звено катены - элементарный ландшафт - имеет две основные составляющие: экотопическую (литология, рельеф, почвообразующая и подстилающая породы и связанные с ними экологические режимы) и биотическую, в которой нас интересует занимающее экотоп растительное сообщество. Таким образом, катену можно разделить на два горизонтальных слоя: последовательность экотопов и последовательность растительных сообществ. Изучение ландшафта как совокупности налегающих друг на друга слоев (компонентов) позволяет более четко выявить связи между ними.

Раздельное рассмотрение таких компонентов ландшафта, как геолого-литологические свойства земной поверхности, растительного, животного компонентов, а также деятельности человека, является современной тенденцией в ландшафтоведении и служит основой для так называемого «геотопологического» подхода (Ласточкин, 1995). Такой подход представляется
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весьма продуктивным и в фитоценологии, что подтверждают исследования последних лет (Заугольнова, 1999а; Заугольнова и др., 2000; Платонова, 2000; Сохранение и восстановление..., 2002).

Другим направлением в современных науках о земной поверхности и растительном покрове является иерархический системный подход, когда изучаемая пространственная структура рассматривается как иерархически организованная система, состоящая из единиц разного масштаба (Allen, Starr, 1982; O'Neil et all, 1986; Collins et al, 1993). В исследованиях растительного покрова подход развивается в рамках концепции иерархического континуума. Растительный покров при этом рассматривается как иерархически организованная разномасштабная мозаика территориальных единиц растительности (The mosaic-cycle..., 1991; Короткое, 1991; Collins et al, 1993; Восточноевропейские..., 1994; Заугольнова, 19996). Таким образом, ландшафт можно представить с одной стороны как совокупность его компонентов (слоев) - литологического, геоморфологического, гидрологического, почвенного, зоологического, фитоценотического и т.п., а с другой стороны - как иерархическую систему соподчиненных разномасштабных территориальных единиц, выделенных по различным критериям, например по сходству геоморфологического строения, почвенного, растительного покрова (рис. 1.1).

Для задач нашего исследования мы используем систему понятий, характеризующих единицы экотопического (литолого-геоморфологического) и фитоценотического компонентов ландшафта, которые представлены разномасштабной мозаикой пространственных единиц, образующих иерархическую систему.

Экотопическую составляющую ландшафтов можно представить как иерархическую систему единиц увеличивающегося размера: микросайт -биотоп - экотоп - малый речной бассейн (Заугольнова, 1999а). Единицы более крупного масштаба нами не рассматриваются, т.к. по своему размеру выходят за рамки данной работы
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Рис. 1.1. Схема деления ландшафтно-геохимической катены (А) на горизонтальные слои (В) и пространственные единицы разных уровней (С). Арабскими цифрами обозначены слои, римскими - территориальные единицы разного масштаба.

Микросайт - единица земной поверхности, соответствующая элементу неоднородности с небольшой площадью (от 10 до 100 м2).

Биотоп - участок земной поверхности с однотипными экологическими условиями, преобразованный определенным растительным сообществом, которое мы наблюдаем в современный период. В такой трактовке он соответствует понятию биотопа у B.C. Ипатова (1990). Для лесной территории биотоп маркируется по доминантам древесного яруса. Размеры биотопа варьируют от одного до десятков гектаров.

Экотоп в отличие от биотопа выделяется исключительно по свойствам косной среды и характеризуется сходным положением в рельефе, режимом увлажнения и подстилающей породой. (Раменский, 1935, 1952; Ипатов,
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1990). В таком объеме экотоп соответствует «энтопию» Л.Г. Раменского. Вместе с тем, в понимании экотопа существует и другая, традиционная, точка зрения, когда кроме указанных компонентов косной среды в понятие экотопа включают почвенный комплекс (Миркин и др., 1989).

По размерам и протяженности экотоп ближе всего к простому или сложному урочишу. Размеры - десятки и сотни гектаров. Соотношение размеров биотопа и экотопа может быть разным, однако в антропогенно преобразованном ландшафте биотопы обычно имеют меньшую протяженность, чем экотопы, т.е. в составе одного экотопа часто можно обнаружить несколько биотопов.

Малый речной бассейн представляет собой совокупность экотопов, организованных в характерные для данного ландшафта ряды (экотопическая составляющая катены). Размеры малого речного бассейна более 100 га.

Следует отметить, что в связи с не устоявшимся использованием терминологии катенного направления в фитоценологии, ряд понятий определяются разными авторами в разном объеме. Так, одни авторы катену считают ландшафтной единицей, а другие - геоморфлогической.

В определении катены мы следуем представлениям М.А. Глазовской, которая включает в понятие ландшафтно-геохимической катены как экото-пический, так и биотический компоненты. Отождествление понятий экотопа и элементарного ландшафта, вероятно, связано с тем, что нет удобного термина для обозначения экотопического компонента ландшафтно-геохимической катены. Отчасти эта проблема решается в последних исследованиях. Так, Л.Б. Заугольнова (2004) термин «катена» использует для обозначения общесистемного понятия, а для геосистемного (косного) компонента катены предлагает оставить другой термин - геокатена, по аналогии с другими терминами катенного направления (педокатена, литокатена, фито-катена).

Распределение в ландшафте фитоценотического компонента традиционно исследуется в геоботанике. Составляющими ландшафта являются тер-
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риториальные единицы растительности, расположенные в пределах конкретного участка земной поверхности и имеющие пространственно очерченный контур. Для обозначения такой единицы растительного покрова наиболее удобным оказалось понятие фитоценохоры (Норин, 1970; Сочава, 1972) или - сокращенно - фитохоры. Фитохоры в ландшафте могут выделяться как по признакам экотопа, так и по признакам самой растительности, а также путем комбинирования этих признаков. Соответственно фитохоры могут иметь разную степень однородности. Для целей выяснения связи размещения фитохор с экотопическим компонентом ландшафта фитохоры имеет смысл выделять преимущественно по признакам растительности.

Как и единицы земной поверхности, фитохоры разного масштаба образуют иерархическую систему. В разных разделах ландшафтоведения и геоботаники используются различные системы территориальных иерархических единиц, которые трудно сопоставить друг с другом, за исключением единиц самого нижнего уровня (Исаченко, 1991; Ландшафтно-геохимические...; 1989, Сочава, 1972 1978; Грибова, Исаченко, 1972). Подобная картина объясняется тем, что разные авторы используют разное сочетание признаков, которые в итоге дают несовпадающие подразделения территории (Оценка и сохранение..., 2000). Для облегчения сравнения фитохор с единицами земной поверхности, выделенными по признакам косной среды, порядок размеров этих двух групп пространственных единиц на разных уровнях должен быть сопоставим. Один из вариантов наиболее приемлемой иерархической системы фитохор выглядит следующим образом: микрофитохора - мезофитохора — макрофитохора - растительность речного бассейна (Заугольнова, 1999а, Заугольнова и др., 2000).

Микрофитохоры - элементарные относительно однородные единицы растительного покрова, между которыми различие состава связано часто с формами микрорельефа. Размеры микрофитохор обычно не превышают 100 м , и по объему они ближе всего к понятию микрогруппировок (Ярошенко, 1961). Микрофитохоры одного типа имеют сходный состав и структуру, хо-
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тя могут отличаться по степени доминирования отдельных видов (Зауголь-нова, 1999). По размерам они соответствуют микросайтам.

Мезофитохора образована закономерно повторяющимися комплексами микрофитохор. Величина мезофитохоры может варьировать в широких пределах - от сотен квадратных метров до десятков гектаров. Фитохоры этого масштаба обычно выделяются в качестве сообществ. По своему пространственному масштабу мезофитохора может быть соотнесена с биотопом, поскольку, как и биотоп, охватывает обычно сообщество одного типа.

Макрофитохора - это сложная совокупность разнородных по составу участков растительного покрова, занятых микро- и мезофитохорами, характерных для определенных форм мезорельефа. Макрофитихора характеризуется определенным набором мезофитохор. Размеры макрофитохор составляют десятки гектаров и могут быть соотнесены с размерами экотопа.

Более крупные территориальные единицы растительности (более 100 га) представляют закономерные сочетания макрофитохор, примером может служить растительность малого речного бассейна.

Соотношение различных единиц ландшафта, земной поверхности и растительного покрова подробно рассматривается в работах Л.Б. Заугольно-вой (1999а), Е.А. Платоновой (2000), Оценка и сохранение... (2000).

Исследования, касающиеся распределения растительного покрова в составе катен, появились только в последние годы. Однако понятия, в основе (содержании) которых уже существовала идея катены как закономерной последовательности растительных сообществ вдоль склона, появились гораздо раньше. Это микропоясные экологические ряды (Грибова, Исаченко, 1972; Гуричева, 1972). Подобные закономерные последовательности фито-хор рассматривались как один их вариантов сочетаний фитоценозов - комбинаций. В настоящее время в геоботанике часто используется термин «фи-токатена», предложенный А.Е. Катениным (1988). Этот термин наиболее полно отражает представления о растительной (фитоценотической) составляющей ландшафтной катены. В дальнейшем представления о фитокатенах
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как формах пространственной организации растительного покрова разрабатывались в пределах различных природных зон - тундровой, лесной и степной (Мордкович и др., 1985; Катенин, 1988; Катенин, Резванова, 1991; Холод, 1991а; Холод, 19916; Заугольнова, 1999, 20016; Заугольнова и др., 2000а, 20006; Платонова, 2000; Бекмансуров и др., 2001; Фролова, 2003; Немчинова, 2004).

Интересным представляется также вопрос пространственного масштаба фитокатен. Исходя из того, что размер самого мелкого элемента фитокатены - микрофитохоры - имеет размер в поперечном сечении в несколько метров (а возможно и десятков сантиметров), очевидно фитокатены самого мелкого размера имеют длину не менее чем десятки метров. Следовательно, минимальная протяженность фитокатен ограничивается размером микрофитохор. Максимальные размеры фитокатен исчисляются сотнями километров, они определяются протяженностью участков от водораздела к руслу самых крупных рек. Исследования структуры фитокатен можно проводить на разных уровнях. Однако на больших территориях распределение растительности в фитокатенах обусловлено влиянием большого количества факторов, одна катена крупной реки может проходить в разных ландшафтах и даже природных зонах. Работы по изучению фитокатен в лесной зоне показали, что для выяснения закономерностей распределения растительного покрова в пределах конкретного ландшафтного района достаточной территорией служит бассейн малой реки третьего-четвертого порядка. (Заугольнова, 1999; Оценка и сохранение..., 2000). Использование бассейна малой реки для построения модели пространственной организации сообществ соответствующего ландшафта является основой современного бассейнового подхода в рамках концепции пространственной иерархической организации растительного покрова (Заугольнова, 1999а; Сохранение и восстановление..., 2002). Малый речной бассейн, как правило, охватывает основное разнообразие экотопических условий соответствующего ландшафта. Площадь такого бассейна обычно составляет несколько квадратных километров.
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