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Исследована изменчивость мальмы, кунджи и их межвидовых гибридов по девяти микросателлит-
ным локусам ядерной ДНК и гену CO1 митохондриальной ДНК. Показана значительная генетиче-
ская дивергенция между двумя видами гольцов по всей совокупности микросателлитных локусов
(FST = 0.529; р < 0.001). Мальма характеризуется значительно бóльшей генетической изменчивостью
по сравнению с кунджей по показателям средней ожидаемой гетерозиготности (HE) и аллельного
разнообразия (AR). Гибридные особи имеют промежуточные значения HE и AR по сравнению с ро-
дительскими видами. Исследование полиморфизма гена CO1 выявило три гаплотипа. У всех фено-
типических особей кунджи и у гибридов обнаружен один гаплотип, специфичный для кунджи.
У рыб, определенных по фенотипическим признакам как мальма, выявлены два гаплотипа, относя-
щихся к мальме. Таким образом, гибридные особи произошли от скрещивания самцов мальмы и са-
мок кунджи. Особи, у которых выявлены гибридные генотипы, за исключением одной, являются
гибридами первого поколения (F1). Один голец, возможно, потомок скрещивания гибрида с одним
из родительских видов либо гибрид второго поколения F2, что свидетельствует о том, что гибриди-
зация между изученными видами является интрогрессивной.
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Анализ проблемы межвидовой гибридизации у
костистых рыб в естественных условиях приобре-
тает все большее значение в связи с выявленной в
последнее время широкой распространенностью
этого явления [1–4]. Интрогрессивная гибриди-
зация рассматривается как существенный фактор
увеличения генотипической и фенотипической из-
менчивости таксонов и потенциальный источник
адаптивной эволюции видов вплоть до случаев уни-
кального быстрого видообразования [4–9]. Боль-
шую перспективу имеют исследования процессов
гибридизации с помощью молекулярных маркеров.
Использование локусов ядерной и митохондриаль-
ной ДНК позволяет точно идентифицировать осо-
бей гибридного происхождения в выборке, оценить
степень гибридизации и наличие интрогрессии
между родительскими видами, определить мате-
ринскую линию гибридов [8, 10–12].

Случаи гибридизации между разными видами
с последующей интрогрессией чужеродных генов
известны у лососевых рыб семейства Salmonidae,
что делает их информативными модельными объ-
ектами для изучения процессов интрогрессивной
гибридизации [13–21]. Среди лососевых рыб
межвидовые гибриды часто возникают у гольцов
рода Salvelinus, что ряд исследователей связывает
со сложным филогенезом группы [2, 22–30]. В то
же время практически все описанные случаи
межвидовой гибридизации у гольцов относятся к
единичным особям поколения F1 или к отдален-
ным потомкам гибридных особей – так называе-
мым “следам гибридизации” (traces of hybridiza-
tion) или “призракам прошлой гибридизации”
(the ghost of hybrid past) [8–10, 25, 31, 32].

Единственный случай массовой межвидовой
гибридизации в дикой природе описан нами у
гольцов из р. Утхолок на северо-западе Камчатки
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[33, 34]. В этой водной системе начиная с 70-х гг.
ХХ в. выявлены фенотипические гибриды между
двумя видами гольцов – мальмой Salvelinus malma
и кунджей S. leucomaenis [35]. Предварительный
анализ, выполненный на небольшой выборке,
подтвердил гибридную природу особей с проме-
жуточным фенотипом [34]. В то же время ограни-
ченность материала не позволила решить вопрос,
является ли такая гибридизация интрогрессив-
ной, а также получить представление о масштаб-
ности данного явления на уровне локальной
группировки гольцов.

В связи с этим целью настоящего исследова-
ния стал анализ генетической изменчивости
мальмы, кунджи и гибридных особей из р. Утхо-
лок с помощью молекулярных маркеров – мито-
хондриального гена, кодирующего цитохром С
оксидазу 1 (CO1), и девяти микросателлитных ло-
кусов для идентификации видоспецифичных ал-
лелей, установления видовых границ и выявле-
ния гибридов, а также исследования степени ин-
трогрессии у родительских видов гольцов.

МАТЕРИАЛЫ И МЕТОДЫ
Район работ, исследованный материал

Река Утхолок расположена на северо-западе
Камчатки, ее длина составляет 140 км, на всем
своем протяжении она имеет множество прито-
ков. Река не подвергалась антропогенной транс-
формации, здесь отсутствует хозяйственная дея-
тельность и никогда не проводились акклимати-
зационные или рыборазводные мероприятия. В
реке обитают девять видов рыб, которые сохрани-
ли свою первозданную структуру [35]. В водоемах
Камчатского полуострова, по мнению разных ис-
следователей, насчитывается до пяти видов голь-
цов, но в р. Утхолок обитают только два вида –
мальма и кунджа. Это массовые виды, они осваи-
вают речной бассейн от истока до устья, их раз-
множение происходит преимущественно в не-
больших притоках реки [35, 36].

Рыб отлавливали в 2016–2017 гг. в нижнем и
среднем течении реки. Мальму, кунджу и их ги-
бриды идентифицировали по признакам внеш-
ней морфологии. Мальма и кунджа из р. Утхолок
имеют типичную форму тела, окраску, диагности-
ческие меристические и краниологические призна-
ки. Гибриды хорошо различимы по окраске головы
и тела, размеру, форме и окраске пятен на боках те-
ла [34]. Материалом для исследований послужили
выборки мальмы (n = 7), кунджи (n = 32) и феноти-
пически промежуточных особей, вероятно явля-
ющихся межвидовыми гибридами (n = 17).

Анализ молекулярных данных
Для определения материнской линии исследу-

емых рыб в работе анализировали митохондри-

альный ген CO1, используя универсальные прай-
меры для рыб [37]. Микросателлитный анализ
был проведен по девяти локусам, разработан-
ным для исследований полиморфизма лососе-
вых рыб: Smm-3, Smm-10, Smm-17, Smm-21,
Omy301, SSOSL456, Sco202, Sco211, Sle6 [38–42].
Методики выделения ДНК, амплификации и
разделения ПЦР-продуктов, секвенирования по-
следовательностей мтДНК были опубликованы
ранее [34].

Статистический анализ
Первичную обработку и множественное вы-

равнивание нуклеотидных последовательностей
проводили в программе Geneious® 6.0.5 (Biomat-
ters Ltd.). Родительские виды определяли по ви-
доспецифичным последовательностям гена CO1,
депонированным в базе нуклеотидных последова-
тельностей Генбанка (GenBank® (NCBI)), исполь-
зуя онлайн-ресурс BLAST® (NCBI). Данные по
всем микросателлитным локусам были проана-
лизированы в целях обнаружения возможных
ошибок генотипирования, а также присутствия
нуль-аллелей с помощью программы Micro-
Cheсker [43].

Основные статистики аллельного разнообра-
зия (частоты аллелей, число видоспецифичных
аллелей (APR, учитывались только аллели, частота
встречаемости которых >0.05), аллельное разно-
образие, скорректированное по минимальному
объему выборки (AR), наблюдаемая (HO) и ожида-
емая (HE) гетерозиготность), отклонение от рав-
новесия Харди–Вайнберга, коэффициенты ин-
бридинга (FIS) и популяционной дифференциа-
ции (FST), оценки неравновесности по сцеплению
были получены в программах Genepop 3.3 [44] и
Fstat 2.93 [45].

Анализ популяционной структуры и оценку ве-
роятности гибридного происхождения отдельных
образцов проводили с использованием двух вари-
антов метода Байеса на основании многолокусных
генотипов в программах Structure 2.3.4 [46] и
NewHybrids [47]. В программе Structure оценива-
ется вероятность разбиения общей выборки на K
генетически самостоятельных групп или класте-
ров и вычисляется вероятность принадлежности
к тому или иному кластеру каждого индивидуума.
При расчетах использовали модель, допускаю-
щую генетическое смешение и независимость ал-
лельных частот среди кластеров, без использова-
ния предварительной информации о происхожде-
нии особей. Проведено 105 burn-in- и 106 MCMC-
итераций для К от 1 до 3, по пять анализов для
каждого значения К.

Программа NewHybrids вычисляет апостери-
орную вероятность принадлежности каждого ин-
дивида к одному из шести заданных генотипиче-
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ских классов: двум классам “чистых” видов
(мальмы и кунджи), гибридам первого поколения
F1 и второго поколения F2, а также возвратным ги-
бридам с каждым из родительских видов. Анализ
проводили без использования предварительной
информации о происхождении особей, с построе-
нием марковской цепи в течение 106 итераций в
пяти повторностях.

Для расположения образцов по степени их ге-
нетического родства в многомерном пространстве
изменчивости на основании многолокусных гено-
типов был проведен факторный анализ (Factorial
Correspondence Analysis, FCA) в программе Ge-
netix 4.0 [48].

РЕЗУЛЬТАТЫ
Анализ последовательностей генов 

митохондриальной ДНК
После множественного выравнивания полу-

ченных последовательностей исследован участок
мтДНК длиной 595 пн, включающий частичную
последовательность кодирующего гена CO1. Среди
исследованных последовательностей выделены
три гаплотипа. У всех фенотипических кундж и
гибридов обнаружен один гаплотип, специфич-
ный для кунджи (MF503661). У рыб, определен-
ных по фенотипическим признакам как мальмы,
выявлены два гаплотипа (KX145385, MF50365),
относящихся к мальме и различающихся на одну
транзицию A/G в 455-й позиции в выравнивании.

Изменчивость по микросателлитным локусам
Программа Micro-Cheсker не обнаружила воз-

можных ошибок генотипирования ни в одном из
изученных локусов. Показана вероятность нали-
чия нуль-аллелей в локусе Smm-17 у мальмы. Воз-
можно, это связано с небольшим объемом выбор-
ки этого вида.

Исследованные микросателлитные локусы в
выборках гольцов различались уровнем изменчи-
вости. Число аллелей по разным локусам варьи-
рует от 1 (Smm-10, Sco202) до 27 (Sco211) (табл. 1).
Достоверно значимые отклонения от равновесия
Харди–Вайнберга (p < 0.05) в распределении ге-
нотипов после проведения коррекции Бонферро-
ни наблюдаются в локусе Smm-17 у мальмы. У
кунджи распределения генотипов по всем локу-
сам соответствуют теоретическому. В выборках
особей с промежуточным фенотипом неравно-
весны шесть локусов из девяти.

Семь из девяти исследованных локусов были
полиморфны и у мальмы, и у кунджи, с некото-
рой разницей в аллельном составе между видами.
Локусы Smm-10 и Sco202 были мономорфны у
кунджи, но полиморфны у мальмы. Локусы Smm-3
и SSOSL456 оказались видоспецифичными, с не-

перекрывающимся диапазоном размеров аллелей
по каждому из локусов. Число приватных аллелей
составило 24 (46%) у мальмы и 5 (11%) у кунджи.
Оценки корреляции между генотипами по всем
выборкам не обнаружили достоверных значений
ни по одной паре локусов.

Мальма характеризуется более чем в 2 раза
большими оценками аллельного разнообразия
(AR) и средней гетерозиготности (HE), чем кунджа:
(AR: 7.2 и 3.1 и HE: 0.708 и 0.297 соответственно).
Выборки кунджи и мальмы достоверно различа-
ются по частотам аллелей и генотипов по восьми
локусам (p < 0.001), недостоверны различия толь-
ко по локусу Sco211 (p = 0.06). Также значитель-
ная генетическая дивергенция между двумя вида-
ми гольцов показана при тестировании по всей
совокупности локусов (FST = 0.529; p < 0.001).

Выборка особей предположительно гибридно-
го происхождения была полиморфна по всем изу-
ченным локусам. Диапазон размеров аллелей в
видоспецифичных локусах Smm-3 и SSOSL456
составил от минимальных значений, характерных
для кунджи, до максимальных, описанных у маль-
мы. Коэффициент инбридинга FIS имел отрица-
тельные значения по всем локусам, что свидетель-
ствует об избытке гетерозиготных генотипов. В
шести локусах из девяти избыток гетерозигот был
достоверно значим (p < 0.05). Гибридные особи
характеризуются промежуточными значениями
аллельного разнообразия и средней ожидаемой
гетерозиготности по сравнению с этими показа-
телями в выборках родительских видов: AR = 4.5 и
HE = 0.618.

Результаты факторного анализа (FCA) геноти-
пов представлены на рис. 1. Генотипы S. malma и
S. leucomaenis формируют две обособленные фак-
торные области. 16 из 17 вероятных гибридов зани-
мают в пространстве промежуточное положение,
координаты одной особи (№ 3 ГБ), классифици-
рованной по морфологическим данным как ги-
бридной, локализуются в кластере точек кунджи.

Результаты кластеризации в программе Struc-
ture показывают наиболее вероятное число кла-
стеров K = 2, т.е. принадлежность особей суммар-
ной выборки к двум кластерам, соответствующим
двум видам гольцов (рис. 2). Первый кластер
включает всех особей мальмы с индивидуальной
вероятностью принадлежности к кластеру qSM для
каждой особи 0.96 и более, средняя вероятность
принадлежности выборки мальмы к этому кла-
стеру QSM = 0.985. Второй кластер включает всех
особей кунджи, с индивидуальной вероятностью
принадлежности к этому кластеру для каждой
особи qSL 0.97 и более. Средняя вероятность при-
надлежности к этому кластеру для выборки кун-
джи QSL = 0.987. Фенотипически промежуточные
экземпляры выявляются как имеющие генетически
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смешанную природу и попадают в кластеры с инди-
видуальной вероятностью qSM < 0.64 и qSL < 0.66, что
доказывает их гибридное происхождение. Лишь
одна особь, отнесенная к гибридной группе по
морфологическим признакам (№ 3 ГБ) с вероят-
ностью qSL = 0.96, принадлежит к кластеру кун-
джи. Для всей выборки гибридов средние значе-
ния вероятностей принадлежности к каждому
кластеру составляют QSM = 0.531 и QSL = 0.496.

Программа NewHybrid обнаружила высокие
апостериорные вероятности принадлежности к
“чистым” классам для S. malma и S. leucomaenis.
Все особи, фенотипически классифицированные
как мальма, были отнесены к “чистому” родитель-
скому виду 1 со средней вероятностью 0.995; все
особи, идентифицированные как кунджа, при-
надлежали к родительскому виду 2 со средней ве-
роятностью более 0.999 (данные не показаны).
15 образцов из 17 возможных гибридов были
классифицированы как гибриды первого поколе-
ния F1 с высокими индивидуальными значения-

ми апостериорных вероятностей, варьирующих
от 0.962 до 0.999. Особь № 3 ГБ была отнесена к
классу кунджи с вероятностью более 99%. Кроме
того, особь № 15 ГБ не была однозначно класси-
фицирована, вероятность принадлежности к ге-
нетическим классам гибридов F1 и F2 составила
0.841 и 0.074 соответственно.

Особей с промежуточным между кунджей и
мальмой фенотипом ловили ежегодно в августе-
сентябре в количестве более десятка с 2003 по
2007 гг. Так, в 2003 г. доля гибридов в объединен-
ной выборке (n = 149) составила 12%, в 2004 г. –
11% (n = 165), в 2016 г. – 27% (n = 11), в 2018 г. – 11%
(n = 110). В разные годы возраст гибридов варьи-
ровал от 5 до 9 лет.

ОБСУЖДЕНИЕ
Результаты сравнительного анализа полимор-

физма микросателлитных локусов мальмы и кунджи
показывают значительно бóльшую генетическую

Рис. 1. Результаты факторного анализа в координатах двух осей для особей мальмы, кунджи и их гибридов из р. Утхо-
лок, полученные на основе анализа генотипов по девяти микросателлитным локусам.
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Рис. 2. Графическое представление результатов анализа в программе Structure выборок мальмы, кунджи и их гибри-
дов из р. Утхолок на основании генотипов по девяти микросателлитным локусам, с заданным числом кластеров
К = 2. Р – вероятность принадлежности особей к кластеру.
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изменчивость мальмы по сравнению с кунджей по
показателям средней ожидаемой гетерозиготности
(HE) и аллельного разнообразия (AR). Уровень гене-
тического разнообразия мальмы из р. Утхолок по
совокупности исследованных микросателлитных
локусов несколько превышает соответствующие
оценки в популяциях северной мальмы Россий-
ского Дальнего Востока [49–51]. У кунджи из
р. Утхолок, напротив, показатели HE и AR мень-
ше, чем в популяциях этого вида в Японии и на
Дальнем Востоке [52–55]. У мальмы и кунджи из
р. Утхолок выявлен значительный уровень гене-
тической дивергенции (FST = 0.529; p < 0.001). В
целом картина генетической изменчивости маль-
мы и кунджи из р. Утхолок по микросателлитным
маркерам соответствует известным различиям
между этими видами при симпатричном обита-
нии [42].

По мнению ряда исследователей, в роде Salve-
linus кунджа занимает базальное положение и яв-
ляется одним из наиболее дивергировавших гене-
тически обособленных видов [56–58]. Степень
дивергенции нуклеотидных последовательностей
митохондриальной ДНК кунджи и мальмы, по
оценочным данным, составляет около 7% [56, 57].
Предположительно расхождение их от общего
предка произошло порядка 10–15 млн лет назад
[59, 60]. Наоборот, мальма рассматривается как
один из относительно молодых видов, возникших
на одном из завершающих этапов дивергенции в
роде гольцов [61, 62]. Тем не менее гибриды меж-
ду этими видами возникают в разных участках их
совместного ареала, однако почти во всех случаях
речь идет о единичных особях [28, 63].

Река Утхолок является исключением – в ней
гибридные особи встречаются на протяжении
длительного периода, с начала 70-х гг. ХХ в., чис-
ленность гибридов высокая и гибридные особи,
вылавливаемые в разные годы, принадлежат к
разным возрастным классам и, соответственно,
разным поколениям [33, 34]. Это свидетельствует
о том, что гибридизация мальмы и кунджи в р. Ут-
холок носит перманентный, продолжающийся во
времени, характер.

Все особи, у которых выявлены гибридные ге-
нотипы, за исключением одного, являются гибри-
дами первого поколения (F1), что подтверждается
значениями апостериорной вероятности, полу-
ченной в программе NewHybrids. Один голец ги-
бридного происхождения, который не классифи-
цирован с высоким уровнем вероятности как ги-
брид первого поколения, возможно, является
потомком скрещивания гибрида с одним из роди-
тельских видов (возвратным гибридом) либо ги-
бридом второго поколения F2, что возможно сви-
детельствует о том, что гибридизация интрогрес-
сивная. Необходимо отметить, что разделение
возвратных гибридов и представителей “чистых”

родительских видов не всегда возможно и требует
исследования большого числа локусов и выборок
большого объема [64].

Все особи с промежуточными фенотипами и
смешанными генотипами на основании микро-
сателлитных локусов ядерной ДНК имели гапло-
типы мтДНК кунджи. Таким образом, все иссле-
дованные гибридные особи произошли от скре-
щивания самцов мальмы и самок кунджи.

Межвидовая гибридизация у гольцов в приро-
де имеет широкое распространение, но к настоя-
щему времени чаще всего отмечена в водоемах
бассейна Северной Пацифики и прилегающих
регионах Арктического бассейна. В литературе
описаны разнообразные варианты межвидовых
скрещиваний, затрагивающих не менее семи ви-
дов, дающих не менее восьми вариантов межви-
довой гибридизации [8, 22, 24–28, 30, 63–65].
Столь высокое разнообразие вариантов гибриди-
зации обусловлено, вероятно, бурной геологиче-
ской историей северо-востока Азии и запада Се-
верной Америки в четвертичном периоде. В это
время происходили масштабные перестройки
крупных водных бассейнов, фрагментация одних
речных систем и соединения разных бассейнов,
возникновение и исчезновение крупных плей-
стоценовых озер. Это приводило к сложным про-
цессам изоляции и расселения разных видов
гольцов, возникновению и разрушению контакт-
ных зон, многоступенчатым процессам постгля-
циальной колонизации водоемов [62, 66–74].

Большинство описанных в литературе случаев
межвидового скрещивания гольцов констатируют
интрогрессивную гибридизацию, когда митохон-
дриальные или ядерные гены одного вида инкорпо-
рированы в геном другого вида. По мнению боль-
шинства исследователей, это свидетельствует об от-
деленной во времени гибридизации (pre-historic),
случившейся в основном 14–10 тыс. лет назад [8,
22–25, 75–77]. Случаи интрогрессивной гибри-
дизации в водоемах Северной Америки исследо-
ватели связывают, прежде всего, с постгляциаль-
ной колонизацией, когда происходили расселе-
ние и контакт видов в новых местообитаниях [8,
25, 31, 72, 77–79]. При этом в большинстве работ
указывается, что число гибридов F1 в ненарушен-
ных природных водоемах низкое благодаря суще-
ствованию хорошо выраженных механизмов пре-
зиготической изоляции. Как правило, в совре-
менную эпоху в случае симпатрии двух или более
видов наблюдается их экологическая изоляция
из-за пространственного разобщения нерести-
лищ, временного разрыва сроков нереста и ассор-
тативного скрещивания [27, 63, 76, 79–82].

Таким образом, в подавляющем большинстве
описанных случаев межвидовая гибридизация
гольцов в естественных водоемах, без влияния че-
ловека, имеет следующие особенности: 1) сама
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гибридизация – событие давней истории; 2) на-
блюдается интрогрессия ядерного или, что чаще,
митохондриального генома одного вида в геном
другого; 3) встречаемость и численность гибри-
дов F1 низкие из-за хорошо выраженных меха-
низмов презиготической изоляции; 4) интрогрес-
сивную гибридизацию связывают с процессами
постгляциальной колонизации и конкурентного
замещения одних видов другими.

Ситуация в р. Утхолок существенно отличается
от того, что известно для других водоемов и регио-
нов Голарктики: 1) численность гибридов высо-
кая, она сохраняется на протяжении более 40-лет-
них наблюдений, возраст гибридных особей раз-
личен; 2) среди гибридных рыб, выявленных в
разные годы, резко преобладают гибриды F1, осо-
би-гибриды F2–Fn отмечены единично; 3) гибри-
дизация в р. Утхолок – перманентный, продолжа-
ющийся процесс; 4) в реке существуют условия,
при которых происходят системное нарушение
презиготического механизма межвидовой изоля-
ции и закономерное появление межвидовых ги-
бридов с высокой частотой.

На наш взгляд, причины высокого уровня
межвидовой гибридизации мальмы и кунджи в
р. Утхолок заключаются в геоморфологических
особенностях реки и биологии размножения этих
видов. Нерест мальмы и кунджи происходит в
верхнем течении небольших притоков, где нере-
стилища мальмы и кунджи расположены в непо-
средственной близости друг от друга, что являет-
ся очень редким для рек Камчатки [83–85]. Одна-
ко нерест этих видов разорван во времени [35, 83].
Высокий уровень межвидовой гибридизации
мальмы и кунджив р. Утхолок на совмещенных
нерестилищах обеспечивается за счет присут-
ствия тут большого количества карликовых сам-
цов мальмы в осеннее время [35]. Карликовые сам-
цы мальмы становятся текучими уже в конце авгу-
ста и находятся в таком состоянии до глубокой
осени. Во время нереста проходных производите-
лей кунджи многочисленные мелкие (100–150 мм)
карликовые самцы мальмы находятся в непо-
средственной близости от них и участвуют в
оплодотворении икры крупных (400–800 мм) са-
мок кунджи, используя тактику “подкрадыва-
ния” (sneaking) [34]. Практически все описанные в
литературе случаи межвидовой гибридизации у
гольцов указывают на то, что самцы мелкого вида
оплодотворяют икру самок более крупного вида,
используя тактику подкрадывания [24, 63, 86–89].

Таким образом, в р. Утхолок сложилась уни-
кальная природная ситуация, когда в результате
нарушения презиготической изоляции, которую
наблюдаем “здесь и сейчас”, на протяжении дли-
тельного периода, происходит массовая межвидо-
вая гибридизация между филогенетически далеки-
ми видами гольцов с образованием жизнеспособ-

ных и плодовитых гибридов [34]. В связи с этим
необходимы дальнейшие исследования по выяс-
нению дальнейшей судьбы гибридов F1 и оценке
уровня интрогрессии, что делает р. Утхолок “при-
родной лабораторией” по изучению микроэволю-
ционных процессов, интрогрессивной гибридиза-
ции и проблем ретикулярного формообразования.

Авторы выражают благодарность участникам
экспедиции МГУ – ТСА (“The conservation An-
gler”, Сиэттл, США) – WSC (“Wild Salmon Cen-
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The genetic variability of Dolly Varden, white-spotted char and their interspecific hybrids based on 9 micro-
satellite loci and CO1 gene mtDNA was investigated. Significant genetic divergence between the two species
of char based on all set of microsatellites was shown (FST = 0.529; p < 0.001). Dolly Varden was characterized
by significantly greater genetic variability compared to the white-spotted char in terms of the average expected
heterozygosity (HE) and allelic richness (AR). Hybrids had intermediate HE and AR compared to their parents.
Three haplotypes in CO1 gene was revealed. All phenotypic white-spotted char and the hybrids had one hap-
lotype that was specific for S. leucomaenis. Specimens that were phenotypically defined as Dolly Varden had
two haplotypes related to S. malma. The hybrids were produced by males of Dolly Varden and females of
white-spotted char. The individuals with hybrid genotypes, except one, were the first generation hybrids (F1).
One char may be a descendant of a hybrid crossbreeding with one of the parent species, or a second-genera-
tion F2 hybrid, indicating that hybridization between the studied species is introgressive.

Keywords: Salvelinus malma, Salvelinus leucomaenis, introgressive hybridization, genetic differentiation,
microsatellites, CO1.
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