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Приведены данные, подтверждающие расширение зоны гибридизации гольцов рода Salvelinus –
кунджи S. leucomaenis и северной мальмы S. malma на Камчатке. Если ранее гибриды кунджа × се-
верная мальма встречались только в р. Утхолок на северо-западе полуострова, то начиная с 2009 г.
массовая гибридизация между этими видами происходит ещё в двух соседних с Утхолоком реках –
Квачине и Снатолвееме. Микросателлитный анализ показал, что гибридные особи характеризуют-
ся промежуточными значениями аллельного разнообразия по сравнению с представителями роди-
тельских видов, а значения средней ожидаемой гетерозиготности гибридов выше, чем мальмы и
кунджи. Результаты анализа материнского наследования у гибридных особей из р. Квачина совпа-
дают с результатами исследований, проведёнными ранее в р. Утхолок, – у всех гибридных особей
обнаружен один гаплотип, специфичный для кунджи, что указывает на то, что гибриды происходят
от самок кунджи и самцов мальмы. Внешний облик и окраска гибридов кунджа × северная мальма
из рек Квачина и Снатолвеем подобны таковым особей из р. Утхолок. Весьма сходные характери-
стики гибридных особей во всех трёх реках дают основания полагать, что механизм их появления в
реках Квачина и Снатолвеем сходен с таковым в р. Утхолок – икру кунджи осеменяют карликовые
самцы мальмы. В качестве возможной причины нарушения межвидовой изоляции рассматривается
повышение локальной продуктивности рек в результате увеличения численности нерестовых стад
горбуши Oncorhynchus gorbuscha и масштабных изменений климата Северной Пацифики. Весьма ве-
роятно, что эти два фактора привели к улучшению условий нагула мальмы в речной период жизни
и как частный результат – к росту численности созревающих в реке самцов мальмы.

Ключевые слова: гибриды, северная мальма, кунджа, зона гибридизации, Северо-Западная Камчатка.
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Выявление закономерностей и путей протека-
ния микроэволюционных процессов у рыб и
других животных является актуальной задачей
современной фундаментальной биологии. Су-
щественный интерес представляют случаи быст-
рого видообразования в природных условиях,
особенно когда возможно выявление начальных
стадий процесса дивергенции и установление его
механизма и закономерностей адаптаций новых
форм/видов. Одним из путей быстрого (сальта-
ционного) видообразования у рыб является меж-
видовая гибридизация, лежащая в основе ретику-
лярного механизма появления новых видов (Arnold,
1992, 1997; Dowling, DeMarais, 1993; Harrison,
1993; Wilson, Bernatchez, 1998; Jiggins, Mallet, 2000;
Taylor, 2004; Bougas et al., 2013). Случаи гибриди-
зации между разными видами с последующей ин-
трогрессией чужеродных генов известны у лосо-
сёвых рыб семейства Salmonidae (Avise, 1994; Sloss

et al., 2008; Hansen, Mensberg, 2009; Hansen et al.,
2009; Cooper et al., 2010; Marie et al., 2010, 2011,
2012; Winkler et al., 2011). Среди лососёвых рыб ча-
ще всего межвидовая гибридизация возникает у
гольцов рода Salvelinus в водоёмах Северной Па-
цифики и сопредельных регионов, что обуслов-
лено сложными путями постгляциальной коло-
низации ими водоёмов высоких широт (Hammar
et al., 1991; Verspoor, Hammar, 1991; Bernatchez
et al., 1995; Baxter et al., 1997; Glémet et al., 1998;
Гудков, 2002; Kanda et al., 2002; Радченко, 2004;
Davidson et al., 2010; May-McNally et al., 2015).
Важнейшей общей чертой большинства описан-
ных случаев гибридизации гольцов является, по
сути, интрогрессия, когда само событие межви-
дового скрещивания происходило тысячи и де-
сятки тысяч лет назад (Wilson, Bernatchez, 1998;
Redenbach, Taylor, 2002). Случаи обнаружения ги-
бридов первого поколения (F1), возникших в на-
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ши дни, редки благодаря действию презиготиче-
ских механизмов изоляции в природных водоё-
мах у симпатричных видов гольцов (Baxter et al.,
1997; Glémet et al., 1998; Yamamoto et al., 2006; Po-
powich et al., 2011; May-McNally et al., 2015).

На сегодняшний день уникальным случаем
межвидового скрещивания у гольцов в дикой
природе является масштабная перманентная ги-
бридизация между северной мальмой S. malma и
кунджей S. leucomaenis в р. Утхолок на северо-за-
паде Камчатки. Впервые упоминание о существо-
вании вероятных гибридных особей относится к
1970-му г., однако их достоверное описание не
было выполнено (Груздева и др., 2018). Начиная с
2003 г. и по настоящее время гибриды кунджа × се-
верная мальма поколения F1 в р. Утхолок регистри-
руют каждый год, они составляют значительную
долю в выборках, представлены половозрелыми и
неполовозрелыми рыбами разного возраста
(Груздева и др., 2018, 2020). Вместе с тем в сосед-
них реках Квачина и Снатолвеем, в которых на-
чиная с 1970-го г. также проводили исследования
с той же интенсивностью, что и в р. Утхолок, ги-
бриды до последнего времени не были выявлены.
Однако в конце 2010-х гг. особи с фенотипиче-
скими чертами гибридов стали встречаться и в
этих реках. Таким образом, к настоящему време-
ни появились данные, что р. Утхолок уже не
единственная на Камчатке, где происходит мас-
совая гибридизация между кунджей и северной
мальмой. В связи с этим цель исследования – оха-
рактеризовать гибридных особей из рек Квачина
и Снатолвеем (северо-запад Камчатки) и прове-
сти их сравнительный анализ с гибридами из
р. Утхолок.

МАТЕРИАЛ И МЕТОДИКА
Материал собирали ежегодно в 1994–2022 гг. в

трёх реках Северо-Западной Камчатки – Снатол-
веем, Квачина и Утхолок (рис. 1). Авторы насто-
ящей публикации принимали непосредственное
участие во всех полевых работах во все годы.
Указанные три реки расположены недалеко друг
от друга и на некотором отдалении от соседних
рек. Устье р. Утхолок (57°42′45.42_ с.ш., 156°51′37.75_ в.д.)
расположено у южного основания прибрежно-
го хребта Мыс Утхолок, устье р. Квачина
(57°47′05.88_ с.ш., 157°06′44.06_ в.д.) – у север-
ной оконечности этого хребта. Река Снатолвеем
протекает севернее р. Квачина и имеет с ней об-
щее устье. Все три реки принадлежат к так назы-
ваемому тундровому типу (табл. 1).

Наиболее крупной и разветвлённой из них яв-
ляется р. Утхолок, которая имеет много прито-
ков, наибольшие уклон ложа, скорость течения и
мозаичность биотопов в русле (табл. 1). Реки Ква-
чина и Снатолвеем являются типичными малыми
тундровыми реками, характерными для западно-

го побережья Камчатского полуострова (Ресурсы
поверхностных вод …, 1966). Все три реки сильно
меандрируют, формируя резкие (90°–180°) изги-
бы, протекают единым руслом канального типа,
параллельные боковые протоки единичны и име-
ют слабую проточность в межень (Утхолок и Ква-
чина) или отсутствуют (Снатолвеем). В приустье-
вой зоне, где действует морской прилив, для всех
рек характерна пойменная многорукавность. Для
всех рек характерны сравнительно длинные и глу-
бокие плёсы (длина 200–500 м, глубина по стреж-
ню 1.4–1.8 м в межень), короткие мелководные
перекаты (глубина 0.3–0.6 м в межень) и подпере-
катные ямы – эрозионные котлы ниже перекатов
(глубина 2.0–2.5 м), в которых формируется
устойчивая система циркуляционных воротных и
встречных течений. В межень вода во всех реках
прозрачная, коричневого цвета с красноватым
оттенком.

В то же время, несмотря на ряд различий, свя-
занных прежде всего с размером и водностью,
строение русла и типы биотопов во всех трёх ре-
ках сходные. Участки, на которых проводились
работы, охватывают значительные пространства
русла рек (13–20% его протяжённости) (рис. 1), в
них присутствуют все типичные для рек элементы
геоморфологического строения. Существенных
различий в строении участков разных рек не вы-
явлено (табл. 1). Таким образом, участки рек, где
проводили сбор первичного материала, в полной
мере охватывают все типичные биотопы, встреча-
ющиеся в каждой из речных систем, тем самым
объективно отражают распределение рыб разных
видов и их гибридов.

Работы по обследованию рек и отлову рыб осу-
ществляли с конца августа по середину октября, в
преднерестовый период, во время нереста и пост-
нерестового расселения гольцов по руслу рек.
Материал собирали в строгом соответствии с
протоколом, разработанным в 1994 г. и применя-
емым по настоящее время, которым регламенти-
руется подход к облову участков рек, процедуре
отлова рыб и методам сбора биологических проб.

На протяжении всего периода наблюдений
отлов рыб осуществляли преимущественно на-
хлыстовыми удочками. Такой способ позволяет
выполнять сбор данных по принципу “поймал–
отпусти” и оценить частоты встречаемости раз-
ных видов без умерщвления рыб. Применяли
жёсткие снасти 8–9 класса по классификации
American Fishing Tackle Manufacturers Association
(https://acronyms.thefreedictionary.com) в сочета-
нии с искусственными мушками, смонтирован-
ными на крючках размерного класса 1/0 и 2/0. Та-
кие снасти позволяют сократить время выважи-
вания рыбы до 1–2 мин, что резко снижает
уровень стресса и минимальную вероятность на-
несения рыбе травм (Jenkins, 2003; Bartholomew,
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Рис. 1. Карта-схема расположения участков сбора материала ( ). Масштаб: 10 км.
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Bohnsak, 2005; Cooke et al., 2013; Arlinghaus et al.,
2017; Twardek et al., 2018). Практика использова-
ния такого рода снасти полностью подтвердила
свою высокую эффективность при отлове всех
видов лососёвых рыб, встречающихся в реке
(проходная микижа Parasalmo (= Oncorhynchus)
mykiss, кижуч Oncorhynchus kisutch, северная маль-
ма (далее по тексту – мальма), кунджа, гибриды
кунджа × северная мальма (далее по тексту – ги-
бриды кунджа × мальма) длиной тела по Смитту
(FL) от 250 до 1000 мм. Отлов проводили силами

специально подготовленных инженеров-рыболо-
вов под наблюдением учёных, как правило, груп-
пами из трёх–четырёх человек (два–три рыболо-
ва и один учёный). Общее усилие составляло
пять–шесть рыболовов в день на реках Утхолок и
Квачина и три рыболова в день на р. Снатолвеем.
Обловы проводили ежедневно в течение 8–10 ч в
зависимости от длительности светового дня.
Применяли метод подвижного последовательно-
го облова реки по направлению вниз по течению.
Таким образом несколько групп рыболовов за

Таблица 1. Характеристика рек и участков сбора материала

Примечание. *Описание расположения истоков Квачины и Снатолвеема по: Любимова, 1961; Нешатаева, 2009; **значения
приведены для межени, ***измерения проведены по линии тальвега с учётом меандров реки, ****терминология участков реч-
ного русла по: Чалов, 2008.

Параметр Утхолок Квачина Снатолвеем

Тип речной системы Предгорный в верхнем 
течении, тундровый в 
среднем и нижнем; есть 
много притоков в верхнем 
и среднем течении

Тундровый на всём протя-
жении, есть несколько 
коротких ручьёв-прито-
ков в верхнем течении

Тундровый на всём протя-
жении, крупных притоков 
нет

Расположение истоков* В отрогах Медвежьего 
хребта, в гористой мест-
ности

Среди стланниковых 
каменно-берёзовых ува-
лов (высота до 200 м), в 
тундровой местности

Распадки между низко-
травными каменно-берё-
зовыми холмами (высота 
50–100 м), среди заболо-
ченной мокрой тундры

Длина реки, км ~ 140 ~ 90 ~ 55
Ширина в устье, м** 50–55 25–30 20–25

Расход воды в устье, м3/с** 12.3–13.4 3.2–3.6 2.3–2.5

Скорость течения, м/с** 0.48–0.52 0.31–0.41 0.26–0.32
Уклон ложа, м/км 4.2–4.7 3.6–3.9 3.1–3.5
Участок сбора материала:

– расположение Среднее течение Среднее течение Среднее и нижнее течение 
реки

– удалённость нижней 
точки от устья реки, км

27.8 8.1 7.6

– длина участка:
– в км*** 18.2 17.8 7.6
– в % длины реки по 
основному руслу***

12.9 19.8 13.8

– типы биотопов и их 
доля по площади****

Плёсы (~49%), перекаты 
(~22%), эрозионные котлы 
ниже перекатов (“подпе-
рекатные ямы”) (~17%), 
участки циркуляционного 
течения вдоль высокого 
берега (водоворотки) 
(~12%) на ямах и плёсах

Длинные плёсы (~60–61%) 
и короткие перекаты 
(~18%), подперекатные 
ямы (~12%) и водово-
ротки (~9–10%) на крутых 
поворотах реки

Длинные плёсы (~67%) и 
короткие перекаты 
(~15%), небольшие подпе-
рекатные ямы (~11%), ред-
кие водоворотки (~7%)

– состав грунтов Гравий и песчано-гравий-
ная смесь на плёсах, галька 
и валуны на перекатах

Песчано-гравийная смесь 
на плёсах, гравий и галька, 
реже валуны на перекатах

Песок на плёсах, гравий на 
перекатах
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световой день облавливали весь предусмотрен-
ный протоколом участок на каждой реке. При по-
имке каждой рыбы учёный проводил осмотр,
определял вид, тем самым фиксируя число пой-
манных рыб каждого вида и выявляя особей с не-
типичным обликом. Применяемая методика об-
лова позволяет с высокой точностью оценивать
присутствие рыб, их видовой состав, точно выяв-
лять биотоп, в котором они находятся, относи-
тельную численность и выявлять гибридов.

Таким образом, участки рек, охваченные ис-
следованиями, техника лова и рыболовное уси-
лие оставались неизменным с 1994 по 2022 гг. Со-
ответственно материал в разные годы был макси-
мально возможно стандартизован, а полученные
результаты можно рассматривать как отражаю-
щие реальную ситуацию в динамике в каждой из
речных систем.

Часть выловленных особей кунджи и мальмы
использовали для полного биологического ана-
лиза и морфометрии по модифицированной схеме
Правдина (1966; Павлов и др., 2001). Исследовали
меристические признаки, используемые в систе-
матике гольцов рода Salvelinus (Савваитова, 1989;
Черешнев и др., 2002). Также были взяты пробы
тканей (кусочек брюшного плавника размером
~1 см2), которые фиксировали в 96%-ном спирте
для генетического анализа. Всех особей, имею-
щих облик гибридов, изымали и подвергали пол-
ному биологическому анализу, морфометрии
пластических и меристических признаков; у
большинства рыб брали пробы тканей для гене-
тических исследований. Возраст мальмы, кун-
джи и гибридов определяли по отолитам в соот-
ветствии с общепринятой методикой с учётом ре-
комендаций Гудкова и Скопеца (1989), стадии
зрелости гонад – по шкале циприноидного типа
(Мурза, Христофоров, 1991). Объёмы конкретных
выборок на разные виды анализа приведены в со-
ответствующих таблицах и рисунках. Материал
обработан методами стандартного унивариант-
ного анализа (Лакин, 1990), для статистических
расчётов использована программа Statistica 10.0.

Выборки мальмы и кунджи, а также особи,
имеющие облик гибридов, проанализированы
методами популяционно-генетического анализа
с помощью микросателлитных маркеров ядерной
ДНК. Анализ был проведён по девяти локусам,
используемым в мировой практике для исследо-
ваний полиморфизма лососёвых рыб: Smm-3,
Smm-10, Smm-17, Smm-21, Omy301, SSOSL456,
Sco202, Sco211, Sle6 (Estoup et al., 1993; Slettan
et al., 1993; Crane et al., 2004; Dehaan, Arden, 2005;
Yamaguchi et al., 2008; Mavarez et al., 2009). Для
определения материнской линии гибридов ана-
лизировали митохондриальный ген CO1, исполь-
зуя универсальный праймер для рыб (Ivanova
et al., 2007). Методики выделения ДНК, ампли-

фикации и разделения продуктов полимерной
цепной реакции (ПЦР), статистической обработ-
ки митохондриальных данных были опубликова-
ны ранее (Груздева и др., 2018).

С помощью программы Micro-Checker 2.2.3
данные были исследованы на возможные ошибки
генотипирования, а также присутствие нуль-ал-
лелей (Van Oosterhout et al., 2004; Woram et al.,
2004). Основные статистики аллельного разнооб-
разия (число аллелей, число видоспецифичных ал-
лелей (учитывали только аллели, частота встречае-
мости которых >0.05); аллельное разнообразие,
скорректированное по минимальному объёму вы-
борки; наблюдаемая и ожидаемая гетерозигот-
ность), отклонение от равновесия Харди–Вайнбер-
га, коэффициенты инбридинга и популяционной
дифференциации были получены в программах
GENEPOP (http://genepop.curtin.edu.au) и FSTAT
(http://www2.unil.ch/popgen/softwares/fstat.htm).

Число проанализированных особей из р. Сна-
толвеем было небольшим, а достоверные генети-
ческие различия между мальмой, кунджей и ги-
бридами соответственно из рек Квачина и Сна-
толвеем отсутствуют. В связи с этим выборки
разных рек были объединены для дальнейшего
анализа.

Для расположения образцов по степени их ге-
нетического родства в многомерном простран-
стве изменчивости на основании многолокусных
генотипов был проведён факторный анализ (Fac-
torial Correspondence Analysis) в программе Ge-
netix 4.0 (Belkhir et al., 2004).

РЕЗУЛЬТАТЫ
Впервые гибриды кунджа × мальма в р. Квачи-

на были обнаружены в октябре 2017 г. – две самки
FL 476 и 424 мм в возрасте 7+ с гонадами VI–II ста-
дии зрелости. У обеих обнаружены невыметан-
ные икринки в полости тела. Доля гибридов в
объединённой выборке гольцов (n = 187) состави-
ла ~1%. В сентябре–октябре 2018 г. было поймано
уже 11 гибридов, самцов и самок, что составило
6.4% объединённой выборки гольцов (n = 173).
В последующие годы гибридов в р. Квачина от-
лавливали регулярно, и их доля составляла ~4–
5% в объединённой выборке гольцов. В р. Сна-
толвеем первое указание на вероятное обнаруже-
ние гибрида относится к 2018-му г. К сожалению,
пойманную рыбу не удалось удержать в руках.
С формальной точки зрения она не должна была
учитываться, тем не менее данный факт заслужи-
вает внимания. Первая достоверная поимка ги-
брида в р. Снатолвеем состоялась в 2019 г., их от-
мечали в последующем (табл. 2).

Локализация поимок. В реках Квачина и Сна-
толвеем все особи-гибриды были пойманы в спе-
цифических биотопах. Гибриды приурочены к
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местам, где рядом с основным потоком образует-
ся эрозионный котёл с системой циркуляцион-
ных противотечений. Рыбы держатся непосред-
ственно на границе циркуляционного и основно-
го течения. Такие биотопы в реках Квачина и
Снатолвеем образуются в местах резкого перехода
длинного переката в подперекатный эрозионный
котёл, по кромкам небольших речных затонов
или в участках асимметричных врезанных излу-
чин речного русла. Из-за разницы в геоморфоло-
гии изученных рек количество таких биотопов
наибольшее в р. Утхолок, несколько меньше в р.
Квачина и относительно невелико в р. Снатолве-
ем (табл. 1). Вероятнее всего, меньшее число пой-
манных гибридов в р. Снатолвеем может быть
следствием меньшего количества биотопов,
предпочитаемых ими.

Диагностические признаки. По внешнему об-
лику и, в первую очередь, по окраске гибриды
кунджа × мальма хорошо отличались от роди-
тельских видов (рис. 2). Голова тёмно-коричне-
вая, иногда почти чёрная, без пятен; верхняя и
нижняя челюсти тёмные, нижняя челюсть по бо-
кам оранжевая; межжаберный промежуток в пе-
редней части почти чёрный, в задней – белый;
жаберная крышка коричневая или тёмная, жа-
берные лучи и пасть чёрные. Спина и брюхо бу-
рые или коричневые с округлыми красно-оран-
жевыми пятнами выше и ниже боковой линии.
Эти пятна больше, чем диаметр зрачка, но мень-
ше, чем диаметр глаза, с более светлым по тону
ореолом, размытым по краю; ближе к спине пят-
на мельче. Радужная оболочка глаз коричневато-
оранжевая. Плавники серо-коричневые; невет-
вистые лучи в грудных, брюшных и анальном
плавниках утолщённые, белые. По окраске ги-
бридные особи кунджа × мальма из рек Квачина
и Снатолвеем сходны с таковыми из р. Утхолок
(Груздева и др., 2018).

Длина и масса тела. Половой состав. В уловах
разных лет средняя длина тела гибридов из рек
Квачина и Снатолвеем была сходная, большая
часть особей имела FL 400–550 мм; масса тела ва-

рьировала в большей степени – от 400 до 1000 г
(рис. 3а, 3б). По соотношению длина–масса тела
гибриды из обеих рек в целом сходны (рис. 3в).
В то же время максимальные значения длины и
массы тела установлены у гибридов из р. Снатол-
веем (рис. 3).

Возрастной и половой состав. Возраст гибрид-
ных особей из р. Квачина варьировал от 5+ до 9+ с
модальным классом 6+ (рис. 4). Впервые в 2017 г.
были пойманы две особи в возрасте 7+, особи в
возрасте 5+ и 6+ попадались начиная с 2018 г., а
особь самого старшего возраста (9+) была пойма-
на в 2021 г. Гибриды из р. Снатолвеем имели воз-
раст 6+ (модальный класс, 3 экз.), 7+ (1 экз.) и 9+
(1 экз.). Особь в возрасте 9+ была поймана в 2019 г.
Возрастной состав гибридов в обеих реках указы-
вает на то, что, вероятнее всего, межвидовая ги-
бридизация началась в 2009 г.

В выборке из р. Квачина соотношение полов
среди гибридных особей было 1 : 1 (по 13 самок и
самцов), в р. Снатолвеем пойманы три самки и
два самца. Все особи из обеих рек были поло-
возрелыми. В р. Квачина рыбы имели половые
железы VI–II стадии зрелости, лишь у одной осо-
би гонады были на III стадии. В полости тела у
всех самок с гонадами VI–II стадии зрелости об-
наружены остатки невыметанной икры (от 4 до
112 шт., чаще 12–18 шт.), средний диаметр икри-
нок 5.70 (5.54–6.00) мм. Все особи из р. Снатолве-
ем (и самцы, и самки) имели гонады на стадии
зрелости VI–II. В полости тела самок обнаруже-
ны невыметанные икринки – от 16 до 34 (чаще
23–25) шт. средним диаметром 5.81 (5.61–6.21) мм.
Таким образом, практически все гибридные осо-
би из обеих рек представляли собой постпроизво-
дителей, то есть рыб, которые нерестились в год
поимки. Семенники в передней части были на-
полнены невыметанной семенной жидкостью, в
задней части – спавшиеся, без семенной жидко-
сти. Это указывает на то, что гибридные особи до-
стигают половой зрелости и участвуют в нересте.

Меристические признаки. Гибриды кунджа × маль-
ма из рек Квачина и Снатолвеем по меристиче-

Таблица 2. Частота встречаемости гибридов кунджа Salvelinus leucomaenis × северная мальма S. malma (ЧВГ) в
объединённых выборках гольцов из рек Северо-Западной Камчатки в разные годы

Примечание. Г – гибриды, К – кунджа, М – северная мальма; *была поймана одна рыба с признаками гибрида, однако упу-
щена оператором.

Год
Квачина Снатолвеем

Улов, экз ЧВГ, % Соотношение в выборке, экз
Г : К : М Улов, экз ЧВГ, % Соотношение в выборке, экз

Г : К : М

2017 187 1.1 2 : 179 : 6 113 0 0 : 105: 8
2018 173 6.4 11 : 133 : 29 125 0* 0 : 118 : 7
2019 146 4.8 7 : 127 : 12 107 0.9 1 : 97 : 9
2021 152 3.9 6 : 128 : 18 116 3.4 4 : 103 : 9
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Рис. 2. Внешний вид гибридов кунджа Salvelinus leucomaenis × северная мальма S. malma р. Квачина: а – самец длиной
тела по Смитту (FL) 455 мм, массой 620 г, VI–II стадия зрелости гонад, пойман 03.10.2019 г.; б – самец FL 448 мм, 602 г,
VI–II, 07.10.2019 г.; в – самка FL 435 мм, 525 г, VI–II, 01.10.2021 г.; р. Снатолвеем: г – самка FL 445 мм, 590 г, VI–II,
04.10.2021 г.; д – самец FL 727 мм, 2250 г, VI–II, 12.10.2021 г. а, б, г – прижизненная окраска; в, д – посмертная.

(а)

(б)

(в)

(г)

(д)
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ским признакам сходны между собой. По основ-
ным диагностическим признакам, используемым
в систематике гольцов рода Salvelinus – числу че-
шуй в боковой линии, жаберных тычинок, пило-
рических придатков и позвонков, гибриды зани-
мают промежуточное положение между родитель-
скими видами. Анализ распределений значений
меристических признаков показал существенную
трансгрессию рядов изменчивости между выборка-
ми из рек Квачина и Снатолвеем по всем показате-
лям (табл. 3). Анализ отношений родительских ви-
дов и гибридов из р. Квачина, выполненный
методом главных компонент по совокупности
меристических признаков показал, что фактор-
ная область гибридов занимает промежуточное
положение между мальмой и кунджей (рис. 5).

Генетическая характеристика. Внешний об-
лик гибридных особей из рек Квачина и Снатол-
веем хорошо соответствует таковому гибридов,
обнаруженных ранее в р. Утхолок. В связи с этим
есть основания полагать, что их происхождение и
генетическая характеристика также будут иметь
промежуточный характер. Однако необходимо
принять во внимание, что в каждой из рек (Утхо-
лок, Квачина и Снатолвеем) обитают самостоя-
тельные популяции мальмы и кунджи, отличаю-
щиеся по комплексу морфологических призна-
ков (Савваитова, 1989; Гриценко и др., 1998;
Савваитова и др., 2007). В связи с этим представ-
ляется важным провести анализ генетических
особенностей гибридов между кунджей и маль-
мой из новых водоёмов.

Возможных ошибок генотипирования при
анализе микросателлитных локусов обнаружено
не было. Выборка фенотипически гибридных
особей была полиморфна по всем изученным
маркерам. Диапазон размеров аллелей в видоспе-
цифичных локусах Sco202 и SSOSL456 (с непере-
крывающимся диапазоном размеров аллелей у
мальмы и кунджи) варьировал от минимальных
значений, характерных для кунджи, до почти
максимальных, описанных у мальмы. Коэффи-
циент инбридинга имел отрицательные значения
по большинству локусов, что свидетельствует об
избытке гетерозиготных генотипов. В четырёх ло-
кусах из девяти избыток гетерозигот был достовер-
но значим (p < 0.05). Гибридные особи характеризу-
ются промежуточными значениями аллельного
разнообразия по сравнению с представителями ро-
дительских видов в выборках, а значения средней
ожидаемой гетерозиготности гибридов выше, чем
у мальмы и кунджи (табл. 4).

Выборки кунджи и мальмы сильно генетиче-
ски дифференцированы и достоверно различают-
ся по частотам аллелей и генотипов по всем локу-
сам (p < 0.0001). Между родительскими видами и
гибридами различия достоверны в большинстве

Рис. 3. Распределение гибридов кунджа Salvelinus leu-
comaenis × северная мальма S. malma из уловов по
длине по Смитту (FL) (а) и массе тела (б) и соотноше-
ние длина–масса тела (в): ( , ) – р. Квачина (n =
= 26), (⸺⸺, ) – р. Снатолвеем (n = 5). Коэффициент
детерминации (R2) для уравнения зависимости массы
тела от его длины для особей из р. Квачина – 0.95,
р. Снатолвеем – 0.89.
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попарных сравнений, кроме различий между
мальмой и гибридами по Sco211.

Результаты факторного анализа генотипов
представлены на рис. 6. Генотипы мальмы и кун-
джи формируют две обособленные факторные
области. Гибриды занимают в пространстве про-

межуточное положение, обособленное от роди-
тельских видов.

Результаты анализа материнского наследова-
ния у гибридных особей из р. Квачина совпадают
с результатами проведённых ранее исследований
(Груздева и др., 2020) гибридов из р. Утхолок.

Рис. 4. Возрастной состав гибридов кунджа Salvelinus leucomaenis × северная мальма S. malma из р. Квачина (объеди-
нённая выборка за все годы, n = 23).
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Рис. 5. Фенетические отношения гибридов кунджа Salvelinus leucomaenis × северная мальма S. malma ( ), кунджи ( )
и северной мальмы (○) из р. Квачина, оценённые методом главных компонент (ГК1, 2) по совокупности 10 меристи-
ческих признаков.
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У всех исследованных гибридных особей обнару-
жен один гаплотип, специфичный для кунджи.

ОБСУЖДЕНИЕ

Проведение мониторинговых исследований
на реках Северо-Западной Камчатки позволило
установить, что описанный нами ранее случай
массовой межвидовой гибридизации у гольцов в
р. Утхолок уже не является уникальным. Полу-
ченный материал указывает на то, что в реках
Квачина и Снатолвеем в последние годы на кон-
трольных участках появились гибриды между
кунджей и мальмой, которые стали составным
элементом ихтиофауны этих рек. Частота встре-
чаемости гибридов в этих реках в 2019–2022 гг.
оказалась сравнимой с таковой в р. Утхолок. Бо-
лее того, применение молекулярно-генетических
методов показало, что их важнейшие генетиче-
ские параметры аналогичны выявленным ранее

(Груздева и др., 2020) у особей р. Утхолок, в том
числе и их происхождение от самок кунджи
(табл. 4, 5; рис. 6). Анализ регистрации поимок
гибридов и их возрастного состава указывает на
то, что начало межвидовой гибридизации в реках
Квачина и Снатолвеем приходится на 2009 г. На-
хождение гибридов между кунджей и мальмой в
реках Квачина и Снатолвеем означает, что нару-
шение презиготических механизмов межвидовой
изоляции произошло буквально здесь и сейчас.

Новые данные о поимках многочисленных ги-
бридов между кунджей и мальмой в р. Квачина
хорошо соответствуют ситуации в р. Утхолок.
Сравнительный анализ гибридных особей из рек
Квачина и Утхолок показал, что в разных реках
они происходят от самок кунджи и самцов маль-
мы, очень схожи по окраске и габитусу, а по ме-
ристическим признакам и аллельному разнооб-
разию микросателлитных локусов занимают про-
межуточное положение между родительскими

Таблица 3. Меристические признаки гибридов кунджа Salvelinus leucomaenis × северная мальма S. malma из рек
Квачина и Снатолвеем

Примечание. Над чертой – среднее значение и его ошибка, под чертой – пределы варьирования значений признака. D, A, P,
V – число ветвистых лучей соответственно в спинном, анальном, грудных и брюшных плавниках; rb1, rb2 – число жаберных
лучей слева и справа. Здесь и в табл. 5: ll – число прободённых чешуй в боковой линии; sp.br. – число жаберных тычинок, pc –
число пилорических придатков, vert. – число позвонков. Здесь и в табл. 4, 5: n – число изученных особей, экз.

Признак

Квачина Снатолвеем

Кунджа
(n = 31)

Гибриды
(n = 19)

Мальма
(n = 26)

Кунджа
(n = 25)

Гибриды
(n = 4)

Мальма
(n = 11)

ll

D

A 8.00

P

V

rb1

rb2

sp.br.

pc

vert.

±123.5 0.28
120–126

±129.1 0.11
127–133

±131.6 0.35
129–135

±122.8 0.21
118–125

±128.5 0.24
123–131

±131.9 0.25
125–134

±10.3 0.08
10–11

±10.3 0.12
10–11

±10.4 0.10
10–11

±10.3 0.10
10–11

±10.1 0.20
9–11

±10.3 0.17
9–11

±8.0 0.05
7–9

±8.3 0.12
8–9

±8.1 0.10
7–9

±8.4 0.18
8–9

±8.1 0.14
8–9

±13.2 0.08
12–14

±12.8 0.17
12–14

±13.1 0.10
12–14

±12.9 0.11
12–14

±12.8 0.25
12–15

±13.3 0.21
12–15

±7.8 0.07
7–8

±7.7 0.09
7–8

±7.5 0.10
7–8

±7.8 0.10
7–8

±7.9 0.18
7–8

±7.8 0.14
7–8

±12.4 0.09
12–13

±12.4 0.13
12–13

±12.3 0.09
12–13

±12.5 0.12
12–13

±12.3 0.22
12–14

±12.6 0.19
12–14

±12.1 0.09
11–13

±12.2 0.12
12–13

±11.9 0.10
11–13

±12.2 0.12
12–13

±12.1 0.20
12–13

±12.4 0.18
12–13

±18.6 0.21
17–21

±21.9 0.18
20–24

±24.6 0.27
23–26

±18.4 0.22
16–22

±22.1 0.25
20–25

±24.8 0.33
23–29

±20.2 0.36
17–23

±24.2 0.26
21–26

±26.2 0.27
23–29

±20.8 0.41
18–23

±25.6 1.03
20–27

±27.1 0.48
22–30

±61.3 0.15
60–63

±63.1 0.15
62–64

±63.9 0.19
62–66

±61.6 0.18
60–63

±63.3 0.42
62–64

± 63.9 0.27
62–66
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видами (табл. 5). Существенным является факт
почти полного совпадения биотопов, в которых
обнаружены гибридные особи во всех трёх реках,
причём частота встречаемости гибридов в целом
соответствует числу потенциальных биотопов в
реках (табл. 1, 2). Показатели генетической из-
менчивости (средней гетерозиготности и аллель-
ного разнообразия) гибридов из трёх рек очень
сходны (табл. 4, 5).

Представляется важным отметить, что в реках
Квачина и Снатолвеем, так же как и в р. Утхолок,
гибриды достигают половой зрелости и принима-
ют участие в нересте. Интересен факт, что в реках
Квачина и Снатолвеем гибридные особи в райо-
нах проведения мониторинговых работ были, как
и в р. Утхолок, представлены рыбами, совершив-
шими нерест в данном году. Это говорит о том,
что биологические особенности гибридов в трёх

Рис. 6. Результаты факторного анализа в координатах двух осей особей мальмы Salvelinus malma ( ), кунджи S. leuco-
maenis ( ) и их гибридов ( ) из рек Квачина и Снатолвеем на основе генотипов по девяти микросателлитным локусам.
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–1 0 1
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Таблица 5. Сравнительная характеристика гибридов кунджа Salvelinus leucomaenis × северная мальма S. malma из
рек Северо-Западной Камчатки

Примечание. *Данные по р. Утхолок приведены по: Груздева и др., 2018, 2020, с дополнениями за 2019–2021 гг., n = 53 экз.;
**соотношение полов приблизительное из-за недостаточности материала.

Показатель Утхолок* Квачина Снатолвеем

Сбор данных, гг. 2003–2022 2017–2021 2019–2021
Длина по Смитту, мм 242–598 (396) 353–625 (452) 437–727 (513)
Масса тела, г 191–1790 (672) 200–1390 (649) 495–2250 (958)
Возраст, лет 4+…9+ (6+) 6+…9+ (6+) 6+…9+ (6+)
Соотношение полов 1 : 1 1 : 1 ~1 : 1**
Окраска (фон тела) Тёмно-коричневый или 

чёрный; брюхо грязно-
коричневое

Тёмно-коричневый с крас-
новатым отливом, брюхо 
тёмное

Тёмно-коричневый с крас-
новатым или зеленоватым 
отливом, брюхо тёмное

Форма и окраска пятен Округлые, контрастные красно-оранжевые, больше диаметра зрачка,
меньше диаметра глаза. На спине нет мраморовидного рисунка

Стадия зрелости гонад VI–II (⁓90%) VI–II VI–II
ll 122–142 (129) 127–133 (129) 123–131 (128)
sp.br. 18–25 (22) 20–24 (22) 20–25 (22)
pc 21–30 (24) 21–26 (24) 20–27 (26)
vert. 59–65 (63) 62–64 (63) 62–64 (63)
Материнское
происхождение

Кунджа Кунджа Нет данных

НЕ/HO 0.696/0.841 0.656/0.787 0.667/0.740
AR 3.3 3.2 3.0
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реках сходные – после нереста гибриды расселя-
ются вниз по течению реки и стремятся занять
пространство вплоть до участков приливного
подпора. Это указывает на агрессивное освоение
жизненного пространства рек гибридными осо-
бями.

Весьма сходные характеристики гибридных
особей в двух новых реках – Квачине и Снатолве-
еме – дают основания полагать, что механизм их
появления также сходен с таковым в р. Утхолок.
Нарушение межвидовой изоляции и массовая ги-
бридизация в р. Утхолок осуществляются за счёт
сочетания нескольких уникальных природных
факторов. Так, в её притоках нерестилища маль-
мы и кунджи расположены в непосредственной
близости друг от друга (Пичугин и др., 2008; Пи-
чугин, 2015; Павлов и др., 2016; Груздева и др.,
2018, 2020), и на этих участках выявлены значи-
тельные скопления карликовых самцов мальмы
(Павлов и др., 2016). Поэтому наиболее вероят-
ным механизмом межвидового скрещивания
мальмы и кунджи в бассейне р. Утхолок является
активность карликовых самцов мальмы, осеме-
няющих икру кунджи (Груздева и др., 2018, 2020).
В связи с этим представляется важным более по-
дробно рассмотреть биологические особенности
карликовых самцов мальмы и их потенциальные
возможности по осеменению икры самок своего
вида и самок другого вида – кунджи.

Карликовые самцы (mature male parr) – типич-
ный компонент популяций проходной мальмы в
реках Северной Пацифики, их численность,
плотность и распределение варьируют в разных
реках (Maekawa, Hino, 1986; Kitano, 1996; Череш-
нев и др., 2002; Behnke, 2002; Павлов и др., 2009,
2016; Груздева и др., 2017; Есин, Маркевич, 2017).
На Камчатке, как правило, в реках предгорного
типа карликовые самцы мальмы более многочис-
ленны, чем в реках тундрового типа (Павлов и др.,
2009, 2016; Груздева и др., 2011а, 2011б, 2014а,
2014б). В малых реках тундрового типа число кар-
ликовых самцов мальмы существенно меньше,
чем в более крупных реках, например, в р. Квачи-
на карликовых самцов мальмы в 2004–2007 гг. от-
мечали единично. В малой тундровой р. Кехта
карликовые самцы мальмы также весьма мало-
численны по сравнению с рядом расположенной
предгорной р. Коль (Павлов и др., 2009; Кузищин
и др., 2022).

Карликовые самцы могут участвовать в нере-
сте с проходными самками, используя репродук-
тивную тактику подкрадывания (sneaking) или
подскока (streaking) (Hino et al., 1990; Maekawa
et al., 1994; Koseki, 2004; Dodson et al., 2013). По
мнению ряда исследователей, репродуктивный
успех карликовых самцов ниже, чем у проходных
самцов. Известно, что крупные самцы отгоняют
мелких от гнезда, более того, известны случаи,

когда даже самки проявляли агрессию по отно-
шению к мелким карликовым самцам (Maekawa,
1983; Maekawa et al., 1993; Koseki, 2004). В то же
время даже с учётом агонистического поведения
крупных самцов по отношению к карликовым
доля вклада последних в воспроизводство попу-
ляции оценивается по разным источникам от 8 до
30% (Maekawa, Hino, 1986; Nakano, 1995; Kitano,
1996; Koseki, 2004).

Способность карликовых самцов осеменять
спермой икру крупных самок обусловлена не-
сколькими факторами: 1) их высокой численно-
стью и активностью на нерестилищах (Maekawa,
1983; Nakano, 1995; Koseki, 2004; Dodson et al.,
2013); 2) переходом в текучее состояние за 3–4 нед. до
начала нереста проходных особей и возможно-
стью вымётывать семенную жидкость и осеме-
нять икру в течение 3–8 нед. после нереста про-
ходных рыб (Daye, Glebe, 1984; Hino et al., 1990;
Gage et al., 1995; Taborsky, 1998; Koseki, 2004) и
3) свойством одновременно поедать (склёвывать –
pecking) икру проходных самок в гнезде или ря-
дом с гнездом и, как показали подводные наблю-
дения, одновременно вымётывать сперму, что не
отмечено у крупных проходных самцов: такой
тип поведения позволяет карликовым самцам,
вымётывая сперму, образовывать “облако гамет”,
оплодотворяющих икру самок (Hino et al., 1990;
Maekawa et al., 1994; Kitano, 1996; Koseki, 2004).
В конечном счёте репродуктивный успех карли-
ковых самцов зависит от их численности в водоё-
ме (Maekawa, Ozonato, 1986; Maekawa, Hino, 1990;
Hino et al., 1990; Nakano, 1995; Koseki, 2004; Dod-
son et al., 2013). Карликовые самцы мальмы ведут
ярко выраженный оседлый и территориальный
образ жизни, занимая биотопы, расположенные
вблизи своих нерестилищ (Maekawa, 1983; Maeka-
wa, Hino, 1986; Maekawa et al., 1993; Kitano, 1996;
Koseki et al., 2002; Koseki, 2004). В то же время для
таких видов, как мальма и сима O. masou, было
показано, что при возрастании численности сам-
цов-карликов зона их обитания в реках заметно
расширяется и они могут встречаться на значи-
тельном удалении от своих нерестилищ (Maekawa,
1983; Maekawa et al., 1993; Morita, Nagasawa, 2010).

Таким образом, учитывая особенности биоло-
гии карликовых самцов мальмы, есть все основа-
ния полагать, что в реках Квачина и Снатолвеем
межвидовая гибридизация также связана с дея-
тельностью карликовых самцов мальмы. Пред-
ставляется вероятным, что нарушение механизма
презиготической изоляции между разными вида-
ми гольцов обусловлено произошедшим в конце
первого десятилетия XXI в. увеличением числен-
ности карликовых самцов мальмы и перекрыва-
нием зоны их обитания с нерестилищами кун-
джи. Наиболее вероятной причиной увеличения
численности карликовых самцов мальмы в реках
Квачина и Снатолвеем представляется улучше-
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ние условий обитания и нагула мальмы в речных
экосистемах, вызванное масштабными измене-
ниями климата в Северной Пацифике и прихо-
дом так называемой “тёплой эпохи” (Overland
et al., 2008; Bryant, 2009; Abdul-Aziz et al., 2011;
Mauger et al., 2017), из-за которой наблюдаются
сдвиги абиотических параметров морских и кон-
тинентальных экосистем и даже изменения в
биологических параметрах разных видов лососё-
вых рыб (Isaak et al., 2012; Wainwright, Weitkamp,
2013; Isaak et al., 2018; Cline et al., 2019; Zhang et al.,
2019).

Весьма вероятно, что небольшое количество
карликовых самцов мальмы в малых тундровых
реках обусловлено, помимо прочих факторов, от-
носительно низкой продуктивностью рек из-за
небольшой численности заходящих в них на не-
рест тихоокеанских лососей рода Oncorhynchus.
Известно, что у разных видов лососёвых рыб, и
мальмы в частности, численность карликовых
самцов и их доля в популяции напрямую зависят
от условий нагула в первые годы жизни (Utoh,
1976; Maekawa, Goto, 1982; Maekawa, Onozato,
1986; Thorpe, 1987; Nakano et al., 1996; Morita,
Fukuwaka, 2006; Olsen et al., 2006).

Однако, по нашим данным, начиная с 2010 г. в
р. Квачина наблюдается заход многочисленных
поколений горбуши O. gorbuscha, в том числе и в
нечётные годы, которые считаются неурожайны-
ми для западного побережья Камчатки. По на-
шим оценкам, в 1994–2000 гг. численность горбу-
ши в р. Квачина была невелика, для размножения
она использовала участки среднего течения на
удалении > 15 км от устья, нерест заканчивался до
начала сентября. Начиная с 2010 г. для нереста
горбуша уже использовала всё пространство реки
вплоть до участков, где действует приливной под-
пор, численность её кратно увеличилась, а нере-
стовый сезон продолжается до 20-х чисел сентября.
Сходная картина наблюдается и в р. Снатолвеем.
Кроме того, наши наблюдения выявили и сдвиги
в термическом режиме рек. В 1994–2000 гг. тем-
пература воды в р. Квачина составляла ~ 8°С в на-
чале сентября и снижалась до 4–5°С к середине
сентября. Начиная с 2010 г. температура воды в
этой реке уже не опускалась ниже 8°С до конца
сентября, а охлаждение до 4–5°С наблюдалось не
ранее конца первой недели октября. Таким обра-
зом, в первой декаде XXI в. произошли и сохраня-
ются до настоящего времени существенные изме-
нения в экосистеме рек Квачина и Снатолвеем:
1) резко увеличилась численность заходящей на
нерест горбуши и 2) изменилась динамика темпе-
ратуры воды в реке в сторону увеличения продол-
жительности тёплого периода.

Весьма вероятно, что эти два фактора привели
к улучшению условий нагула мальмы в речной
период жизни и, как частный результат, к повы-

шению доли созревающих в реке самцов мальмы.
Известно, что созревание части молоди в прес-
ных водах и формирование резидентных карли-
ковых самцов является результатом интенсивно-
го роста в первые годы жизни и достижения поло-
вой зрелости в ювенильной стадии развития при
небольших размерах – 140–200 мм (Груздева
и др., 2013, 2017; Кузищин и др., 2022). Более того,
у симы доля карликовых самцов тесно коррели-
рует с численностью подходов горбуши (Груздева
и др., 2013). Разные исследователи показали, что
при повышении среднегодовой температуры во-
ды в реках у симы и мальмы наблюдается раннее
созревание молоди в пресных водах (Nakano,
1995; Koseki, 2004; Morita, Nagasawa, 2010). Наи-
больший эффект для созревания в пресных водах
и увеличения доли карликовых самцов даёт соче-
тание повышенной продуктивности речных био-
топов и увеличение температуры воды (Takami,
Sato, 1998; Jobling, 2002; Morita, Nagasawa, 2010;
Morita et al., 2014).

Есть все основания полагать, что в реках Ква-
чина и Снатолвеем на фоне повышения продук-
тивности рек и удлинения периода нагула про-
изошло увеличение численности карликовых
самцов мальмы, что и подтолкнуло их к более ши-
рокому расселению по реке. В результате случи-
лось перекрывание зоны обитания карликовых
самцов мальмы и нерестилищ кунджи в реках
Квачина и Снатолвееми, как следствие, наруше-
ние изолирующих механизмов между кунджей и
мальмой и гибридизация между ними. Не исклю-
чено, что изменение температурного режима рек
также могло способствовать выживанию гибрид-
ных особей – ранее было показано, что гибриды
между арктическим S. alpinus и ручьевым S. fontin-
alis гольцами демонстрируют более высокий темп
роста в широком диапазоне температуры по срав-
нению с родительскими видами (Dumas et al.,
1996, 2007).

Таким образом, расширение зоны межвидо-
вой гибридизации гольцов на Северо-Западной
Камчатке и появление гибридов в значительном
количестве ещё в двух смежных реках могут слу-
жить индикатором перестроек структурно-функ-
циональной организации экосистем лососёвых
рек Камчатки и являться реакцией на масштаб-
ные изменения факторов внешней среды. Полу-
ченные нами данные не противоречат существую-
щим представлениям о том, как могли возникать
межвидовые гибриды. Большинство исследовате-
лей связывают случаи интрогрессивной гибридиза-
ции у гольцов со сложной историей постгляциаль-
ного расселения, когда разные виды проникали в
новые экосистемы с неустоявшимися структур-
но-функциональными связями (Haas, McPhail,
1991; Redenbach, 2000; Taylor et al., 2001; Reden-
bach, Taylor, 2002; Oleinik et al., 2007). По нашему
мнению, основной причиной и предпосылкой к



718

ВОПРОСЫ ИХТИОЛОГИИ  том 63  № 6  2023

КУЗИЩИН и др.

массовой межвидовой гибридизации в реках Се-
веро-Западной Камчатки стали крупномасштаб-
ные возмущения структурно-функциональной
организации экосистем малых лососёвых рек под
влиянием изменений климата.

Пример гольцов из рек Квачина и Снатолвеем
и массовое появление гибридов в них являются
иллюстрацией быстрых ответных реакций видов
и активизации микроэволюционных процессов,
происходящих в меняющейся природной среде.
Несомненно, вопрос о гибридизации гольцов в
реках Утхолок, Квачина и Снатолвеем требует до-
полнительных исследований, мониторинга и
пристального внимания к проблеме, которая за-
трагивает не только гибридизацию двух видов, но
и состояние экосистем рек на Камчатке. Обращает
на себя внимание вопрос успешности существо-
вания гибридов в ненарушенных экосистемах рек
Северо-Западной Камчатки. Одно из направле-
ний анализа причин экологического успеха ги-
бридов видится в привлечении геномных и тран-
скриптомных методов – требуют решения вопросы
о том, какие из аллельных вариантов транскриби-
руются, какова новая архитектура консерватив-
ных частей генома и тому подобное. Уже сейчас
есть данные, что среди гибридов кунджа × мальма
из р. Утхолок выявлены особи поколения F2, Fn > 2
(Груздева и др., 2020). В связи с этим, а также с
расхождением гибридов и родительских видов по
разным биотопам можно предположить, что в на-
стоящее время происходят активные микроэво-
люционные процессы и есть вероятность сверше-
ния самых начальных этапов ретикулярного ви-
дообразования.
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