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паразитофауна и структура компонентных 
сообществ паразитов гольяна Phoxinus phoxinus (L.)  

из реки енисей

THE PARASITOFAUNA AND OF THE COMPONENT COMMUNITY 
STRUCTURE OF PARASITES OF THE MINNOW PHOXINUS PHOXINUS 

(L.) from the enisey river

Г. Н. Доровских, В. Г. Степанов, Ю. К. Чугунова
G. N. Dorovskikh, V. G. Stepanov, Yu. K. Chugunova

Сбор материала произведен по общепринятой методике в 2011, 2013 и 2914 гг. из 
бассейна р. Енисей. Исследовали 180 экземпляров гольяна возраста 2+—3+. В бассей-
не р.  Енисей компонентные сообщества его паразитов незрелые (несбалансированные, по: 
[43]). В р. Енисей в р-не г. Красноярска сообщества паразитов гольяна состоят из 2-х групп 
видов, выделенных по соотношению их биомасс. Сообщества паразитов гольяна из р. Тея и 
р. Енисей на 79-м км состоят из трех групп видов, выделенных по соотношению их биомасс, 
что свидетельствует о распределении видов в них неслучайным образом.

Наиболее приемлемым для сравнительного анализа является состояние сообщества па-
разитов гольяна из бассейна р. Енисей, по крайней мере в р-не г. Красноярска, отмеченное в 
конце июня и в меньшей степени начале июля. В июле резко возрастает численность гиро-
дактилюсов, но сообщество сохраняет состояние, близкое к сформированному.

Характеристики сообществ паразитов гольяна из бассейна р. Енисей требуют уточ-
нения.

The collection of the material was produced by the conventional method during 2011, 2013 
and 2014 from the basin of Enisey river. We studied 180 specimens of Phoxinus phoxinus with 
age 2+—3+. Minnow component parasite communities were immature (unbalanced, according to 
[43]) in the basin of Enisey Rivers. From the Enisey river of the Krasnoyarsk town parasite com-
munities of the minnow consist of two species groups, distinguished by their proportions in the to-
tal biomass. Communities of minnow parasites in Rivers Tea and Enisey on 79 km consist of three 
species groups distinguished by their proportions in the total biomass, which indicates that par-
asite communities are structured in a certain way and that the distribution of species in them is 
not random.

The most acceptable for the comparative analysis is the state of the community of parasites 
minnow basin. Yenisei, at least in the region of Krasnoyarsk, marked the end of June and, to a less-
er extent, the beginning of July. In July, sharply increased the number of Gyrodactylus, but the com-
munity saves the state close to the form.

Characteristics of parasite communities of the minnow in the basin of Enisey Rivers require 
clarification.

Ихтиопаразитология



9

Ключевые слова: паразиты рыб, паразитофауна, компонентное сообщество, Phoxinus 
phoxinus, гольян.

Keywords: fish parasites, parasite fauna, component communities, Phoxinus phoxinus minnow.

Введение

Исследования сезонной динамики ихтиопаразитофауны начаты в 1920—
30‑х гг. [1, 7], спустя 20 лет появились обобщения полученных данных [9, 49, 50]. 
Реакцию компонентных сообществ паразитов рыб на смену сезонов года нача-
ли изучать в 1990-х гг. [6, 11, 34—37, 42—46, 51]. Показано, что эти сообщества в 
течение года последовательно проходят стадии сформированности, разрушения 
и формирования [11, 16, 17, 20, 22—24, 27]. Первая отличается максимальными 
значениями числа видов в них, количества особей и биомассы паразитов, 2-я ха-
рактеризуется отмиранием особей паразитов генерации прошлого года рождения, 
3-я — появлением новой генерации паразитов. Сроки прохождения сообществом 
стадий развития совпадают с ранее сделанными наблюдениями за сменой генера-
ций паразитов в бассейне среднего течения р. Вычегды (приток р. С. Двина), где в 
мае—июне последние наиболее многочисленны, откладывают яйца или произво-
дят молодь; в июле старые особи отмирают, и этот процесс постепенно сходит на 
нет, завершаясь обычно в августе; в июле начинается заражение новой генераци-
ей паразитов рыб, постепенно набирая темпы, достаточно заметным становится 
в сентябре и у некоторых видов может продолжаться до мая следующего года [10].

Указанные исследования сезонной динамики паразитофауны и структуры 
сообществ инвадентов выполнены на сбалансированных (зрелых) компонент-
ных сообществах паразитов ряда видов рыб. В какие сроки и как протекают эти 
процессы в несбалансированных (незрелых) сообществах, остается неизвест-
ным. Такие сообщества зарегистрированы в водоемах севера восточно-европей-
ской части России [15], на р. Колыме [46], р. Енисей (в черте г. Красноярска) и 
ее притоке — р. Кача [3—5, 48].

Использовать для выяснения особенностей сезонной динамики структуры 
незрелых компонентных сообществ паразитов рыб опубликованные работы не-
возможно в силу того, что в них, как правило, не указаны даты отлова рыбы, воз-
раст паразитов и хозяина и т. д. При характеристике сообществ это делать не-
обходимо, поскольку значения индексов видового разнообразия, используемых 
для описания сообществ, зависят от сезона года [16, 20, 22, 23], физиологическо-
го состояния организма хозяина [30], его возраста [18, 19], порой и от его поло-
вой принадлежности [14], степени загрязнения водоема [29, 31, 33], его геогра-
фического положения [15, 25, 26, 28], других факторов.

Для получения достоверной картины состояния компонентного сообщества 
паразитов рыб в конкретном водоеме или его участке сбор материала рекомен-
довано проводить в период его сформированного состояния. Такое сообщество 
характеризуется максимальным видовым разнообразием. Виды в нем представ-
лены зрелыми особями и личиночными стадиями паразитов, использующих 
рыбу как промежуточного хозяина. Оно отличается наличием в структуре, выде-
ленной по соотношению условных биомасс составляющих его видов, 3-х групп 
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паразитов. Величина суммы ошибок уравнений регрессии, описывающих рас-
положение точек биомасс этих видов, менее 0.25 [11, 12, 16]. Достоверно опреде-
лить характер сообщества можно только по сборам паразитов взрослых рыб при-
мерно одного возраста, размера, физиологического состояния, отловленных «за 
один присест» [11, 12, 21].

Цель работы — исследование сезонной динамики паразитофауны и структу-
ры незрелого компонентного сообщества паразитов гольяна.

Материал и методика

Сбор материала осуществлен с соблюдением методических основ изучения 
компонентных сообществ паразитов рыб [11, 12, 21, 25, 42] с 2010 по 2014  гг. 
из р.  Тея, притока р. Вельмо, являющейся левым притоком р. Подкаменной 
Тунгуска (правый приток р. Енисей), у пос. Тея (GPS: 60°22'N, 92°37'E) (Северо-
Енисейский р-н, Красноярский край); 79 км р. Енисей (протока Старый Енисей) 
по лоцкарте от Майнской ГЭС до порта Абакан (р-н с. Шушенское, Усть-
Абаканский р-н, Республика Хакасия); протоки р. Енисей в черте г. Красноярска 
(за кинотеатром «Луч»).

Даты отлова, объемы выборок, длина и вес тела рыбы указаны в табл. 1—2. 
Гольяна (возраст 2+—3+) отлавливали в течение 10—20 мин. и сразу фиксировали 
в 10 %-м растворе формалина в пластиковые бутылки. Обработка проб проведена 
общепринятыми методами [2, 47] с учетом особенностей вскрытия рыб, фиксиро-
ванных в формалине [12, 21]. В обязательном порядке на наличие паразитов про-
сматривали осадок из емкостей, в которых хранилась рыба до вскрытия.

Возраст рыбы определен по чешуе, отолитам и жаберным крышкам [41].
Сравнение паразитофауны гольяна осуществлено по набору видов и их пред-

ставленности в сборах с использованием индекса общности Чекановского  — 
Съеренсена в форме b (KCS), в котором исключено влияние различий в объеме 
сравниваемых коллекций [40].

KCS = ∑ (min pi1, pj2, pz2, ... и т. д.),

где pi1 — минимальная доля по числу особей или биомассе i-го вида в 1-й из 
сравниваемых паразитофаун; pj2, pz2 — минимальные доли j-го и z-го видов по 
числу особей или биомассе во 2-й из рассматриваемых фаун паразитов гольяна.

Сопоставление долей аллогенных и автогенных видов, видов-генералистов 
и специалистов [38], а также значений индекса разнообразия Шеннона [39] про-
ведено с помощью критерия tst.

Анализ экологического благополучия или напряженности в сообществе па-
разитов основан на предложенном индексе оценки преобладающей жизненной 
стратегии видов DE' сообществ зообентоса [8].

DE' = Н'spB /Н'spB max – Н'sрА /Н'sрА max = (Н'spB – Н'sрА) / log(N),

где Н'spB — индекс разнообразия видов (Шеннона) по биомассе; Н'sрА — индекс 
разнообразия видов (Шеннона) по количеству особей; N — количество видов в 
выборке.
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Индекс DE' представляет собой разность информационных оценок вырав-
ненностей для видов конкретного сообщества по количеству особей и по био-
массе. Будучи безразмерным, он изменяется в интервале между –1 и 1 при кри-
тическом переходном значении 0. Значения, близкие к –1, указывают на полное 
отсутствие стресса, что соответствует K-стратегии, значения, близкие к 1, — на 
наличие сильного стресса, что соответствует r-стратегии [8].

Терминология, расчеты индексов и метод построения графиков, отражаю-
щих структуру компонентного сообщества паразитов, изложены в предыдущих 
публикациях [11, 13, 20, 21, 32].

Результаты и обсуждение

Для гольяна из бассейна р. Енисей указаны 22 (с инфузориями 26) ви-
да паразитов (табл. 1—2). У рыбы из всех выборок найден Diplostomum phox-
ini Faust, 1918. Во всех пунктах сбора материала отмечены Gyrodactylus aphy-
ae Malmberg, 1957, G. macronychus Malmberg, 1957 и Pellucidhaptor merus (Zaika, 
1961). Только на 79 км русла зарегистрированы Myxosoma phoxinaceum Bauer, 
1948, Gyrodactylus laevis Malmberg, 1957 и Neoechinorhynchus rutili (Müller, 1780); 
в протоке в черте г.  Красноярска  — Myxobolus strelkovi Kostarev et Kulemina, 
1971, M. musculi Keysselitz, 1908, G. magnificus Malmberg, 1957, G. pannonicus 
Molnar, 1968, Diplozoidae gen. sp. (дипорпа), Triaenophorus nodulosus Pallas, 1781 и 
Pseudoechinorhynchus borealis (Linstow, 1901); в русле р. Тея — M. muelleri Butschli, 
1882, Thelohanellus pyriformis (Thelohan, 1892), Allocreadium isoporum (Olbers, 1926) 
и Capillaria tomentosa Dujardin, 1843.

Паразитофауна и структура компонентных сообществ паразитов в разные 
сезоны года различаются весьма существенно [16, 17, 20, 22, 23, 24, 27], поэто-
му сравнение таковых, находящихся на разных фазах развития, бессмысленно. 
В связи с этим необходимо выяснить особенности сезонной динамики структу-
ры незрелых компонентных сообществ паразитов рыб, что позволит выявить со-
стояние сообщества, наиболее подходящее для сравнительного анализа.

В 2011 г. из указанной протоки р. Енисей в черте г. Красноярска рыбу на на-
личие паразитов изучали с апреля по ноябрь (табл. 1). Такие же работы проведе-
ны в 2013 и 2014 гг. (табл. 2). К сожалению, рекомендованный для подобных ра-
бот временной интервал в сборе материала не выдержан [34—36], поэтому полу-
ченные данные следует рассматривать как предварительные. Наибольшее число 
видов паразитов отмечено, даже без учета инфузорий, во 2-й декаде мая 2011 г. 
(8/?), в самом конце июня 2014 г. (7) и начале июля 2013 г. (8/9); наименьшее 
число видов зарегистрировано в апреле (2/3), июне (2/4) и августе (1/4) 2011 г. 
В июне 2014 г. (7) и августе 2013 г. (5) видовое разнообразие паразитов выше.

Сравним фауну паразитов гольяна, отловленного в разное время из прото-
ки р. Енисей в черте г. Красноярска, по набору видов и их представленности по 
числу особей и биомассе с использованием индекса общности Чекановского — 
Съеренсена.

С апреля по ноябрь 2011 г. нашли 10(14) видов паразитов. Различия в числе 
особей разных видов в паразитофауне гольяна статистически недостоверны; ве-



14

личины биомасс видов в составе совокупностей паразитов за 8 и 18 мая, будучи 
статистически схожими, достоверно отличаются от таковой за 23 апреля; пред-
ставленность видов по биомассе 18 мая не совпадает с тем, что наблюдается в 
июне, августе и ноябре (табл. 3).

Рассмотрим характеристики компонентных сообществ паразитов гольяна 
из протоки р. Енисей в черте г. Красноярска в разные периоды 2011 г. (табл. 4).

Максимальные значения числа особей паразитов зарегистрированы в кон-
це июня и 1-й декаде мая, в последнем случае отмечена и наибольшая биомасса 
паразитов; минимальные величины этих показателей были в апреле. Во 2-й де-
каде мая биомасса автогенных и аллогенных видов (tst = 0.129; P >> 0.05), видов-
специалистов и видов-генералистов (tst = 0.129; P >> 0.05) примерно одинакова. 
В другое время по численности и биомассе преобладали аллогенные виды и ви-
ды-специалисты. Видом-доминантом весь период наблюдений был аллогенный 
специалист D. phoxini.

В мае величины индексов, рассчитанные по биомассе и численности пара-
зитов, существенно разнятся, индекс DE' близок 1. Возможно, это указывает на 
процесс формирования сообщества. В апреле, июне и особенно августе величи-
ны индексов разнятся меньше, индекс DE' близок критическому переходному 
значению. Видимо, в сообществе идут процессы, связанные с появлением осо-
бей новой генерации и отмиранием таковых прошлого года рождения. В ноябре 
напряженность в сообществе, состоящего из особей этого года рождения, вновь 
усиливается.

Величины индекса Шеннона, рассчитанные по числу особей, у анализи-
руемого сообщества паразитов гольяна во все даты статистически одинаковы. 
Наибольшие отличия, но статистически недостоверные отмечены между индек-
сом Шеннона за 18 мая и другие периоды проведения работ. Значения индекса 
разнообразия, полученные по величинам биомасс, у сообщества в мае статисти-
чески достоверно отличаются от таковых за другие даты (табл. 5).

Во все периоды исследования, за исключением августа, когда сообщество 
было представлено 1-м видом, оно состояло из 2-х групп паразитов, выделенных 
по соотношению биомасс (рис. 1).

Высокие значения индекса доминирования, низкие индексов выравненно-
сти и Шеннона позволяют предположить, что компонентное сообщество пара-
зитов гольяна в изучаемом районе незрелое. Однако выделить фазу сформиро-
ванности у анализируемого сообщества не удалось. Поэтому в 2013—2014 гг. с 
июня по октябрь собран дополнительный материал по паразитофауне гольяна 
из этого же участка водотока (табл. 2).

В последнем случае у гольяна отметили 13 (14) видов паразитов. Число осо-
бей и биомасса паразитов 1-го июля статистически достоверно отличаются от 
таковых в августе и октябре; различия в количестве особей в составе фауны па-
разитов в 3-й декаде июня, июле, августе и октябре статистически не достовер-
ны, по биомассе — достоверны; в августе и октябре различия по числу особей и 
биомассе паразитов не существенны (табл. 6).

Максимальные значения числа особей паразитов и их биомассы зареги-
стрированы 1-го июля; минимальные величины этих показателей  — в авгу-
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Рис. 1. Вариационные кривые условных биомасс паразитов гольяна из р. Енисей в 2011 г.

На всех графиках: по оси абсцисс — натуральные логарифмы порядковых номеров последо-
вательных (по значениям условных биомасс) членов ряда; по оси ординат  — натуральные 
логарифмы значений условных биомасс видов паразитов, образующих компонентное сооб-
щество. Прямые, параллельные оси абсцисс,  — теоретически рассчитанные критические 
уровни. Рыба отловлена: а — 23 апреля; б — 8 мая; в — 18 мая; г — 25 июня; д — 30 августа; 

е — 20 ноября
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сте и октябре (табл. 7). В июне (по числу особей: tst = 1.623; P > 0.05; по био-
массе: tst = 0.889; P >> 0.05) и июле (по числу особей: tst = 1.151; P > 0.05) ал-
логенные и автогенные виды представлены примерно одинаково, но по 
биомассе в последнем случае доминировали автогенные виды (tst = 2.058;  
P < 0.05); в августе и октябре по числу особей преобладали аллогенные виды 
(tst  = 8.854—12.213; P << 0.001), по биомассе автогенные и аллогенные виды  
(tst = 1.180—1.645; P > 0.05) представлены статистически одинаково. В июне и 
июле по обоим показателям доминировали виды-специалисты (по числу особей:  
tst = 7.809; P << 0.001; по биомассе: tst = 26.997; P << 0.001); в августе и октя-
бре по числу особей преобладали виды-специалисты (tst = 10.115—15.681;  
P << 0.001), по биомассе в августе — виды-генералисты (tst = 3.467; P << 0.001); 
в октябре по биомассе и те, и другие представлены примерно одинаково  
(tst = 1.073; P >> 0.05).

В июне вид-доминант — аллогенный специалист D. phoxini; в июле — авто-
генный специалист G. aphyae; в августе и октябре по числу особей преобладал 
D. phoxini, по биомассе — T. nodulosus.

Судя по величине индекса DE, в августе и особенно в октябре сообщество 
испытывает сильный стресс, в июне и июле величина этого индекса соответ-
ствует критическому переходному значению (табл. 7).

Различия в величинах индекса Шеннона, рассчитанных по значениям 
биомасс, статистически недостоверны; по числу особей существенная разни-
ца отмечена между таковыми за октябрь и июнь, июль; значительны разли-
чия, но статистически недостоверны между индексами за август и июнь, июль 
(табл. 8).

В июне и октябре сообщество паразитов гольяна состояло из 2-х, в августе — 
3-х групп видов, выделенных по соотношению биомасс. В июле точка, принад-
лежащая M. musculi, легла на границу между 2-й и 3-й группами видов (рис. 2).

В июне и июле значения всех индексов невысоки и таковые, рассчитанные 
по величинам биомасс и числу особей паразитов, имеют небольшую разницу. 
В августе и октябре значения индекса доминирования, полученные по величи-
нам числа особей инвадентов, высоки, по значениям биомасс — низкие; вели-
чины индексов Шеннона и выравненности видов невысоки, это позволяет пред-
положить, что компонентные сообщества паразитов гольяна в изучаемом райо-
не несбалансированные.

Для уточнения сделанных наблюдений рассмотрим паразитофауну гольяна 
и структуру сообществ его паразитов из р. Енисей выше (79-й км р. Енисей) и 
ниже (р. Тея) г. Красноярска (табл. 2, 7; рис. 2).

В обоих случаях материал собран во 2-й декаде июля. У рыбы из русла 
р. Енисей на 79-м км нашли 8 (10) видов паразитов, у гольяна из р. Тея — 11. 
Общих видов 4. Различия по числу особей и биомассе видов в составе парази-
тофауны гольяна этих двух участков бассейна р. Енисей статистически досто-
верны (табл. 6). Их отличие от таковой из р-на г. Красноярска не столь суще-
ственно. Паразитофауна гольяна на 79-м км статистически достоверно отлича-
ется от таковой из участка в р-не г. Красноярска по числу особей в октябре, по 
биомассе в августе и октябре; значимые различия по биомассе совокупностей 
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Рис. 2. Вариационные кривые условных биомасс паразитов гольяна из бассейна р. Енисей.

Участок русла реки Енисей у порта Абакан (79-й км): а — рыба отловлена 13.07.2010; в черте 
г. Красноярска: б — 30.06.2014; в — 1.07.2013; г — 20.08.2013; д — 11.10.2013; русло р. Тея:  

е — 19.07.2011
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паразитов из р. Тея и р-на г. Красноярска отмечались на протяжении всего сро-
ка наблюдений, по числу особей — только в июле (табл. 6). Сообщества инва-
дентов на 79-м км и из р. Тея отличаются существенно большим числом особей 
и их биомассой по сравнению с паразитарным комплексом из р. Енисей в р-не 
г. Красноярска. В сообществе паразитов из реки на 79-м км аллогенные и авто-
генные виды представлены примерно одинаково, в таковом из р. Тея доминиру-
ют аллогенные виды; в обоих сообществах достоверно преобладают виды-спе-
циалисты. В комплексе инвадентов из р. Тея по числу особей и биомассе лиди-
рует аллогенный специалист D. phoxini; в р. Енисей на 79-м км по числу особей 
доминирует D. phoxini, по биомассе — автогенный специалист G. aphyae.

Компонентное сообщество паразитов гольяна из р. Тея по характеристикам 
является незрелым, находящимся в самом начале фазы разрушения или в кон-
це фазы сформированности. Оно, как и сообщество видов из русла р. Енисей на 
79-м км, образовано 3-мя группами видов выделенных по соотношению био-
масс (рис. 2). Сообщество паразитов из р. Енисей на 79-м км, видимо, находит-
ся в конце фазы сформированности, на что указывают наличие 2-х видов-доми-
нантов. Можно утверждать, что оно несбалансированно. Для обоих сообществ 
значение индекса DE' близко критическому переходному значению, т. е. в обо-
их комплексах паразитов фазы разрушения и формирования, видимо, налегают 
друг на друга.

Действительно, с конца июня по конец ноября в кишечнике гольяна отме-
чены процеркоиды р. Triaenophorus Rudolphi, 1793, т. е. процесс заражения эти-
ми паразитами гольяна растянут во времени. В июле D. borealis представлен яй-
цекладущими и закончившими яйцекладку особями, P. merus — отмирающи-
ми, A. isoporum — молодыми червями. Максимум разнообразия и численности 
представителей р. Gyrodactylus Nordmann, 1832 здесь приходится на конец ию-
ня — июль, на те же сроки, что и в бассейнах среднего течения р. Печоры [22] и 
р. Вычегды [16, 17], верхнего течения р. С. Двина [20, 23], где они в ряде случаев 
становятся доминантами [20].

заключение

Итак, компонентное сообщество паразитов гольяна в изучаемом районе 
незрелое (несбалансированное). Выделить его фазу сформированности не уда-
лось.

В июне и июле значения всех индексов невысоки и таковые, рассчитанные 
по величинам биомасс и числу особей паразитов, имеют небольшую разницу.

У гольяна из р. Енисей наибольшее число видов паразитов нашли во 2-й 
декаде мая, июне и июле; наименьшее их число было в апреле, июне и августе. 
Максимальные значения числа особей паразитов зарегистрированы в 1-й де-
каде мая, в конце июня и начале июля; в мае, начале июля отмечена и наиболь-
шая их биомасса; минимальные величины этих показателей были в апреле, ав-
густе и октябре. В сообществах паразитов гольяна доминируют виды-специ-
алисты и аллогенные виды. Видом-доминантом во всех пунктах сбора мате-
риала на протяжении всего периода наблюдений был аллогенный специалист 
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D. phoxini; в начале июля 2013 г. в р-не г. Красноярска таковым стал автоген-
ный специалист G.  aphyae, в августе и октябре здесь по биомассе лидировал 
T. nodulosus; в июле 2010 г. в сообществе из р. Енисей на 79-м км по биомассе 
лидировал G. aphyae.

Сообщество паразитов гольяна из р. Тея и р. Енисей на 79-м км образо-
вано 3-мя группами видов, выделенных по соотношению биомасс. В р-не 
г. Красноярска таковое представлено 2-мя группами инвадентов. Исключение 
составило состояние сообщества в августе 2011 г. и в июле и августе 2013 г. В 1-м 
случае выделилась одна группа видов, во 2-м — три.

В 2011 г. значения индекса Шеннона за 18 мая, рассчитанные по числу осо-
бей и величинам биомасс, существенно отличались от таковых за другие даты; в 
2013—2014 гг. подобное отмечено между таковыми за июнь, июль и август, ок-
тябрь.

В апреле у сообщества паразитов гольяна из р. Енисей в р-не г. Красноярска 
величина индекса DE' близка к критическому переходному значению, в мае его 
значение стремится к 1, затем в июне у комплексов паразитов из р. Енисей в 
р-не г. Красноярска и в июле у таковых из р. Тея, р. Енисей на 79-м км и в р-не 
г.  Красноярска показатель возвращается к критическому переходному значе-
нию, а в августе, октябре и ноябре напряженность в сообществе вновь усилива-
ется.

Таким образом, наиболее приемлемым для сравнительного анализа явля-
ется состояние сообщества паразитов гольяна из р. Енисей, по крайней мере в 
р-не г. Красноярска, отмеченное в конце июня и в меньшей степени начале ию-
ля. В июле резко возрастает численность гиродактилюсов, но сообщество сохра-
няет состояние, близкое к сформированному.

Работа является частью исследования, выполняемого по контракту № 2014/217 
на выполнение государственных работ в сфере научной деятельности в рамках базо-
вой части государственного задания Минобрнауки России.
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