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Крупність зерна жита озимого генетично детермінована ознака, контролюється серією 
множинних алелів і доступна для штучного добору. В результаті довготермінового 
інтенсивного добору середня маса 100 зерен з рослини збільшена від 2,94 до 6,94 г або у 2,4 
раза. Реалізована ефективність добору за масою 100 зерен з рослини в напрямку збільшення 
була систематичною, але нерівномірною. Протягом 42 генерацій спостерігалися періоди 
швидкої відповіді на спрямований добір, тривалі уповільнення збільшення і навіть риверсії 
середньої маси 100 зерен з рослини. Швидке збільшення ефективності спрямованої селекції 
відповідало змінам, які створювали відносно великий ефект, і в наступному утворюва-
ли плато, коли ультракрупнозернистість досягала високої частоти. Мінливість популяції 
жита за високого тиску добору за масою 100 зерен з рослини переважно відбувалася згідно 
з нормальним розподілом, та проявом негативної асиметрії після ефекту «вибуху» по-
яви екстремумних класів. Після досягнення найвищої середньої крупності зерна жита 
спостерігалося невелике подальше уповільнення збільшення маси 100 зерен, незважаючи на 
сильний тиск добору.
Протягом 42 генерацій на ефективність селекції найвищий вплив виявив іменований 
селекційний диференціал (36%), інтенсивність добору (22%), коефіцієнт успадковування 
у широкому розумінні (8%), коефіцієнт успадковування у вузькому розумінні (10%). Про-
гнозована й реалізована ефективність добору за 42 генерації співпадала у 37% випадків і 
свідчить про реальний прогноз селекційного передбачення.
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Актуальність проблеми. 
Отримання нових сортів, се-
лекційних зразків і донорів з 
високим потенціалом урожай-
ності і здатних протистояти
основним несприятливим 
чинникам зовнішнього сере-
довища – актуальна пробле-
ма селекції польових культур. 
Жито озиме (Secale cereale L.) – 
важлива продовольча культу-
ра України. Цінність її визна-
чається кращою, порівняно з 
пшеницею озимою, морозо- і 
посухостійкістю, здатністю рос-

ти на бідних ґрунтах і проду-
кувати при цьому високі вро-
жаї. Стримуючим чинником 
збільшення врожайності жита 
є нижча крупність зерна порів-
няно з пшеницею. 
Крупність зерна жита ози-

мого, що визначається серед-
ньою масою однієї зернівки за 
вибіркою 1000 або 100 зерен, є 
важливим складовим елемен-
том урожайності. Отримання 
вихідних зразків шляхом збіль-
шення крупності зернівки – 
перспективний напрям селек-

ційного поліпшення жита ози-
мого, якому нині не приділя-
ється належної уваги.
Висока ефективність селек-

ції на крупність зерна засвід-
чена створенням сортів жита – 
Немишлянське 963 [1, 2] Сара-
товське крупнозернисте [3–7], 
Казанське [8, 9], Партизанське 
[10], Львівське [11], Поліське 
[12], Новозибківське, Крупно-
зерне [13].
Основним критерієм при 

доборі вихідних материнських 
рослин жита озимого є їхня 
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оцінка за фенотипом. Ефектив-
ність такого добору висока, ко-
ли різноманітність зумовлена 
генотипом рослин. У селекцій-
ному покращенні жита мало 
використовувалися генетико-
статистичні параметри оцінки 
ознак, зокрема за крупністю 
зерна.
Обговорюючи результати 

багатьох дослідників, T. Roemer 
[14] указував на значне успад-
ковування крупності зерна у 
жита озимого. Т. Wolski et al. 
[15, 16] встановили кореляцію 
мати–нащадок у сортів і гібри-
дів жита за масою 1000 зерен 
(rOP = 0,233–0,559). За високої 
інтенсивності ефект штучного 
добору за крупністю зерна ви-
явився великим.
Переконливі коефіцієнти 

успадковування маси 1000 зе-
рен у пшениці встановлені у 
дослідах. Дослідники вважають 
важливим істотно збільшувати 
масу 1000 зерен. Практична се-
лекція намагається підвищува-
ти масу 1000 зерен. Крупні на-
сінини мають більші за розмі-
ром зародки, а більші зародки 
знаходяться у позитивній ко-
реляції з числом продуктивних 
стебел [18–21]. 
Методика досліджень. 

Перші добори за крупністю 
насіння жита проводилися на 
решетах з прямокутними отво-
рами 3,0 х 20 мм [22–25]. Круп-
ність зерна жита у нащадків 
визначали за масою 100 зерен 
з однієї рослини. Для відра-
ховування відповідного числа 
зерен виготовлені спеціальні 
рахівниці у вигляді пеналу, з 
допомогою яких швидко і без-
помилково можна відібрати 
потрібне число зерен у польо-
вих умовах. Насіння крупно-
зернистих рослин жита висіва-
лося на ізольованих ділянках, 
нащадки аналізувалися за ма-
сою 100 зерен з кожної росли-

ни. За результатами аналізу для 
наступного покоління добира-
лися рослини з найкрупнішим 
насінням і виключалися гірші 
серед можливих запилювачі 
методом педігрі [26]. Чисель-
ність вихідних рослин у селек-
ційних розсадниках забезпечу-
вала достатню гетерогенність 
сформованих субпопуляцій, то-
му небажаних наслідків інбри-
дингу протягом 42 поколінь не 
спостерігалося. При проведен-
ні селекції у популяції викорис-
товували коефіцієнт успадкову-
вання маси 100 зерен з росли-
ни для прогнозування ефекту 
добору. Під ефектом добору 
розуміють зрушення генетич-
ної середньої, яке відбувається 
в популяції від одного поколін-
ня до іншого.
Протягом 42 поколінь ви-

значалися генетико-статистич-
ні параметри, обчислювалася 
очікувана ефективність добору 
і визначався ступінь узгоджен-
ня її з фактичною реакцією на 
добір. Найкрупнозерніші рос-
лини без помітних негативних 
ознак використовувалися для 
подальшої селекції. Аналізу 
підлягало все потомство віді-
браної батьківської рослини і 
визначався генетичний ади-
тивний коефіцієнт кореляції із 
середньою прямих нащадків за 
масою 100 зерен з рослини.
Результати досліджень. 

Іменований селекційний дифе-
ренціал являв собою різницю 
між середньою масою 1000 зе-
рен, сформованої та вихідної 
популяцій (Sd =Х1-Х0 ), а стандар-
тизований – той же показник, 
виражений в умовних одини-
цях середнього квадратичного 
відхилення (i = Sd /SP ) [27]. Маса 
1000 зерен відібраної субпопу-
ляції із сорту Веселоподолян-
ське в 1970 р. становила 47,2 г, 
а вихідної популяції – 28,9 г. 
Селекційний диференціал ста-

новив 18,3 г на 1000 зерен. 
Маса 1000 зерен нащадків, ви-
рощених з найкрупнішого на-
сіння в умовах ізоляції в 1971 р., 
становила 37,0 г або на 8,1 г 
(28%) більше від вихідної по-
пуляції у 1970 р. Ефективність 
добору рослин з крупним зер-
ном у 1972 р. становила 7 г, що 
узгоджувалося з результатами 
минулого року. 
В теорії генетики та селек-

ції рослин і тварин існують 
методи, на основі яких можна 
кількісно прогнозувати ефек-
тивність добору [46]. Для вста-
новлення ефективності селекції 
за конкретною ознакою вини-
кає необхідність передбачити, 
який ефект буде отриманий у 
нащадків, якщо відносно бать-
ківських форм застосований 
відповідний рівень добору і 
використана та чи інша частка 
відібраних особин материн-
ського покоління. Надзвичай-
но важливо встановити хоча 
б приблизний прогноз, який 
можна одержати спрямованим 
добором, при цьому яке число 
рослин з популяції необхідно 
залучати для відтворення по-
пуляції без шкідливих наслід-
ків інбридингу, а головне, яко-
го збільшення продуктивності 
можна очікувати у нащадків 
відібраної групи рослин. Необ-
хідно також передбачити і дати 
приблизний прогноз бажаного 
рівня з прийнятою інтенсивніс-
тю та чисельністю відібраних 
елітних рослин для удоскона-
лення ознаки.
У табл. 1 наведена ефектив-

ність прямого добору за масою 
100 зерен з рослини на початку 
тривалої селекційної програ-
ми збільшення крупності зерна 
жита озимого. Пропорція до-
бору показує число відібраних 
з високою масою 100 зерен від 
загального числа проаналізова-
них рослин. Насіння кожної ві-
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дібраної рослини висівалася на 
площі живлення 30 х 5 см дво-
рядковими ділянками довжи-
ною 8 м з дотриманням умов 
ізоляції. Коефіцієнт успадкову-
вання визначався за подвоєним 
коефіцієнтом генетичної ади-
тивної кореляції між батьками і 
середньою арифметичною на-
щадків. Очікувана ефективність 
добору визначалася як R = Sd h

2 

[27]. Реалізована ефективність 
добору визначалася порівнян-
ням нащадків з вихідними бать-
ками.
Реалізована ефективність 

добору (RF) за масою 100 зе-
рен з рослини у чотирьох по-
коліннях виявилася високою, 
але дещо нижчою, ніж очікува-
лося за теоретичними розра-
хунками (RT). Коефіцієнт успад-
ковування у вузькому розумін-
ні (h2) збільшувався залежно 
від циклу добору. Частота але-
лів маси 100 зерен рослини під 
тиском дії спрямованого до-
бору збільшувалася. Зниження 
інтенсивності добору призвело 
до зменшення ефективності се-
лекції у четвертому циклі, не-
зважаючи на високий показ-
ник успадковування ознаки. В 
1974 р. установлена риверсія 
величини середньої маси 100 
зерен за рахунок збільшення 
прояву частоти рослин зі зви-
чайним зерном. Застосовувана 
інтенсивність добору не дала 
можливості популяції повер-
нутися до вихідного стану за 
масою 100 зерен з рослини. 
Середня арифметична (Х1) віді-
браної крупнозернистої групи 
рослин істотно відрізнялася від 
середньої вихідної популяції 
(Х0). У результаті чотириразово-
го добору за крупністю зерна 
відбулося зрушення популяції 
у напрямі збільшення частки 
крупнозернистих рослин. Мін-
ливість маси 100 зерен з рос-
лини субпопуляції створювала 

Таблиця 1
Ефективність добору крупнозернистих рослин жита озимого сорту 

Веселоподолянське (1970–1975 рр.)

Параметри 1971/72 1972/73 1973/74 1974/75
Пропорція добору рослин, шт. 66/648 28/246 38/365 24/318
Селекційний диференціал Sd, г 1,3 1,5 0,2 0,2
Маса 100 зерен з рослини, г
вихідних 3,7 3,8 4,2 4,3

відібраних 5,0 5,3 4,4 4,5
нащадків 4,3 4,2 4,3 4,2
Коефіцієнт успадковування, h2 0,55 0,66 0,78 0,81
Ефективність добору RT – теоре-
тична, г 0,70 0,55 0,18 0,18

% 18,9 14,6 4,3 0,4
RF – фактична, г 0,52 0,43 0,06 -0,04
% 14,0 11,3 1,5 -0,9

умови для проведення подаль-
шого селекційного зрушення 
крупності зерна у сорту Весе-
лоподолянське.
Вплив рекурентного спря-

мованого добору на кількісні 
ознаки вивчався у різних ви-
дів панміктичних популяцій. 
Класичним прикладом у гене-
тико-селекційній літературі на-
водиться добір кукурудзи на 
вміст білка й олії, який запо-
чатковано в 1896 р. у штаті Іл-
лінойс (США). Розпочато його з 
вивчення 163 качанів у вільно 
розмножуваній популяції [28], 
з якої на основі хімічного ана-
лізу було відібрано 24 качана 
з високим умістом білка і 12 – 
з низьким, а також 24 качана 
з високим умістом олії і 12 – 
низьким.
Вихідна популяція кукуру-

дзи в середньому мала вміст 
білка 10% і олії 4,67%. Добір 
проводили окремо на високий 
і низький уміст олії в зерні. У 
кожному наступному поколінні 
в групі високо олійних прово-
дили добір на високий, а в гру-
пі низько олійних – на низький 
уміст олії в зерні. Позитивних 
результатів добору досягали 
повільно, вони виявилися за-
лежними від умов року, але 
після 100 генерацій добору 

середній уміст білка в IHP ста-
новив 26,9%, що майже втричі 
більше від вихідного сорту. У 
результаті тривалого добору 
середній уміст олії в IHO збіль-
шений від 4,7 до 22,4%, тобто 
у 4,76 раза [29]. Коефіцієнти 
успадковування умісту олії та 
білка свідчать, що генетична 
мінливість залишається достат-
ньо значною й ефективність 
доборів у наступному передба-
чається успішною.
За даними кількісних під-

рахунків числа генів, мова 
йде не менше як про 54 ло-
куси, що зумовлювали різно-
манітність високо- і низькоо-
лійності, а також 122 локуси, 
що диференціювали високо- і 
низькобілковість. J.W. Dudley 
[29] дійшов висновку, що не 
слід остерігатися втрати гене-
тичної мінливості врожайнос-
ті зерна, оскільки частота ге-
нів 0,25 і 0,5 лише для 50–200 
локусів давала можливість 
одержувати генетичну цін-
ність до 20 стандартних відхи-
лень. Проблема полягала не 
стільки в одержанні якомога 
більшої генетичної мінливос-
ті, скільки в тому, яким чином 
ефективніше зосередити ба-
жані корисні алелі в одному 
генотипі.
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Подібні висновки зробив 
D.S. Falconer при доборі на 
число вентральних щетинок 
у дрозофіли. Успіх рекурент-
ної селекції у тютюну описав 
D.F. Matzinger [30]. За чотири 
цикли рекурентної масової се-
лекції на збільшення врожай-
ності дало зрушення 4,29% за 
генерацію, тоді як передбача-
лося 3,52%. Очікувані кореля-
ційні зрушення різних скла-
дових урожаю узгоджувалися 
з очікуваними від 5 до 50%. 
Швидке збільшення вмісту ні-
котину в тютюну не змінюва-
ло генетичну мінливість інших 
ознак.
Значною виявилася гене-

тична мінливість при засто-
суванні рекурентної селекції 
за масою 100 зерен у вівса, як 
повідомляли F.H. Khadr et. al. 
Генетичний успіх селекції за 
крупністю зерна був високим 
у пшениці за повідомленням 
J. Smocek [31]. Реакція популя-
ції на проведення дивергентної 
селекції по крупності зерна ви-
явилася вищою у позитивному 
напряму, ніж у негативному. 
A. Singh et al. [32] встановили 
високий генетичний успіх до-
бору за 1000 зерен у рису, що 
визначалося дією незалежних 
генів.
За повідомленням C.F. Gеtner 

[33, 34], за десять циклів до-
бору на крупність зерно куку-
рудзи збільшилося на 171%. 
Найбільш високий успіх реку-
рентної селекції спостерігав-
ся у перших циклах добору 
(19–24%). Зрушення крупності 
зерна в інтеркросній популяції 
кукурудзи виявилося лінійним, 
але відносне збільшення між 
циклами поступово знижува-
лося, оскільки популяція ста-
вала все адаптованішою, про-
дуктивнішою і гомозиготнішою 
за цією ознакою. Автор дійшов 
висновку, що позитивний до-

бір за крупністю зерна завжди 
зменшує частоту малопро-
дуктивних індивідів і збільшує 
врожай популяції. Сорти по-
пуляції мають значний потен-
ціал генетично піднімати рі-
вень складових урожаю, який 
можна використовувати куму-
лятивним ефектом дії добору.

S.M. Sadaqat et al. [35], вив-
чаючи сорти пшениці твердої 
ярої у Пакистані, дійшли виснов-
ку, що маса 100 зерен мала ви-
соке успадковування і виявилася 
найефективнішою ознакою для 
добору на збільшення врожай-
ності. Високі генетичні зрушен-
ня крупності зерна одержали 
A. Svisubramaniam et al. [36] 
у рису, J.M. Yohe et al. [37] у 
вігни, T.P. Yadava [38] у кормо-
вої капусти.
З 1970 р. вивчається спря-

мований добір на збільшення 
маси 100 зерен з рослини жи-
та озимого сорту Веселопо-
долянське. У табл. 2 наведено 
динаміку і відносний розпо-
діл маси 100 зерен з рослини 
протягом 42 років безперерв-
ного добору (1970–2012 рр.) 
Під впливом дії спрямованого 
добору найкрупнозерніших 
рослин у популяції відбува-
лося поступове, але нерівно-
мірне збільшення середньої 
маси 100 зерен (рисунок). При 
високому генетичному тис-
ку спрямованого добору за 
масою 100 зерен з рослини, 
спостерігалося поступове збіль-
шення частки крупнозернистих 
рослин у нащадків і зменшення 
або зникнення – дрібнозернис-
тих, які були масовими у вихід-
ній популяції.
Варіювання маси 100 зе-

рен з рослини відбувалося 
переважно за законом нор-
мального розподілу. Генетичні 
зрушення (RF =Х1 -Х0) спосте-
рігалися у популяції під упли-
вом спрямованої рекурентної 

селекції. У перших трьох по-
коліннях інтенсивність добору 
перевищувала три стандартні 
відхилення від середньої нор-
мального розподілу і спричи-
нила значне підвищення за-
гальної маси 100 зерен з рос-
лини. У четвертому та п’ятому 
поколіннях спостерігалося де-
яке зниження середньої круп-
ності зерна внаслідок знижен-
ня інтенсивності добору в по-
передніх поколіннях (i = 2,98 i 
2,68). Інтенсивність добору в 
п’ятому поколінні зросла, у ре-
зультаті чого середня маса 100 
зерен з рослини збільшилася 
в наступному 1987 р. (рис.). У 
результаті проведеної протя-
гом 16 поколінь акумуляції але-
лів генів, що визначають масу 
100 зерен з рослини, вдалося 
збільшити ознаку від 2,94 г до 
6,02 г, тобто, більше ніж у два 
рази порівняно з вихідною по-
пуляцією. Так створено донор 
крупності зерна, який одер-
жав назву Веселоподолянське 
крупнозернисте (ВПК). 
У 1987 р. проведено схре-

щування найбільш крупнозер-
нистих високорослих материн-
ських рослин ВПК з кращими 
домінантно короткостеблови-
ми батьківськими рослинами 
зумовленими геном Hl. У F1 
середня маса 100 зерен з рос-
лини істотно зменшилася до 
Х = 4,2 г, а відібрано було 
всього дві рослини, які вдало 
сполучали в собі домінантну 
короткостеблість з найвищою 
крупністю насіння 4,9 г. У F2 
отримано 318 рослин, з яких 
235 виявилися короткостебло-
вими, а високостеблові вибра-
ковувалися перед квітуванням. 
Середня арифметична маси 
100 зерен проявилася на рів-
ні Х = 5,1 г – це була запади-
на двовершинного розподілу. 
Вершина модального класу лі-
восторонньої частини розподі-
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лу знаходилася на рівні Х1 = 4,7 г,
а правостороннього – Х2 = 5,5 г.
При доборі на крупність насін-
ня у 19 циклі (F2 з домінантним 
алелем гена короткостеблості) 
для розмноження використа-
но всього дві рослини тому, 
що остерігалися негативних на-
слідків інбридингу в наступних 
поколіннях. Непередбачуваних 
наслідків інбредної депресії 
удалося уникнути збільшен-
ням чисельності рослин у на-
ступних поколіннях. Феномен 
зменшення родовідних рослин 
до двох, а в наступних поко-
ліннях збільшення від них на-
щадків, у популяційній гене-
тиці відомий як «ефект пляш-
кової шийки». Поряд з цим у 
сім’ях проводилися безком-
промісні браковки рослин з 
високорослим фенотипом hlhl, 
що також звужувало потік ге-
нів у популяції. 
Наступні добори за круп-

ністю зерна жита проводилися 
у межах домінантно коротко-
стеблових рослин з комплек-
сом селекційно цінних гос-
подарських ознак. У 19 по-
колінні за масою 100 зерен 
проявився надзвичайно ши-
рокий спектр мінливості на-
щадків двох вихідних рослин, 
що пройшли етап «пляшкової 
шийки». Уперше в короткосте-
бловій популяції (F2) з’явилися 
окремі рослини з масою 100 
зерен більше 8,0 г, так зва-
ні екстремуми – організми з 
крайнім виразом ознаки, яка 
раніше в жита не проявляла-
ся. Уведення у високорослу 
популяцію (ВПК) жита домі-
нантних генів короткостеблос-
ті (Hl) у наступних генераціях 
підтвердило очікуване збіль-
шення формотворчого про-
цесу за низкою селекційних 
ознак, зокрема прояву маси 
100 зерен із рослини. З табл. 2 
можна зробити висновок про 

Рис. Динаміка збільшення маси 100 зерен з рослини протягом 42 поколінь 
рекурентного добору

позитивний асиметричний ха-
рактер прояву мінливості ма-
си 100 зерен з рослини збіль-
шенням частоти появи класів 
з крупним екстремумним зер-
ном. У вихідному матеріалі та 
попередніх поколіннях спря-
мованого добору не з’являлися 
рослини, чи навіть окремі зер-
на, з високою крупністю. Ма-
ловірогідна думка про те, що у 
вихідному матеріалі первісно 
існували такі гени, які визна-
чали появу і розвиток екстре-
мумів за крупністю зерна. На-
певно добір сприяв створенню 
підвищеної мінливості у напря-
му селекції. В наступних поко-
ліннях у кросинговері відбува-
лися кон’югації гомологічних 
хромосом на ділянках близьких 
до розташування плюс-генів, 
з’являлася можливість підви-
щення рівня розвитку більшої 
маси 100 зерен і тим самим 
збільшення ефективності до-
бору [27]. Таблиця 2 спеціально 
розбита на 26 класів, щоб на-
очно бачити появу–зникнення 
екстремумних класів, які раніше 
не зустрічалися у вихідній по-
пуляції за масою 100 зерен. Ви-
ділена середина класів і крайні 
правосторонні класи, яких у 

популяції до відповідної гене-
рації спрямованого добору не 
існувало. З рослин, що належа-
ли до найкрупнозернистіших 
класів і виходили за межі плюс 
трьох стандартних відхилень 
формувалася субпопуляція на-
ступної генерації добору. Кож-
ного року субпопуляція знахо-
дилися під постійною увагою 
селекціонера під час вегетації 
та особливо після перезимівлі. 
Коли з’являлися потворні, хво-
рі, малопродуктивні рослини, 
то нещадно бракувалися перед 
початком квітування.
У 20 і 21 поколіннях спря-

мованого добору частоти маси 
100 зерен набули вигляду кри-
вої з нормальним розподілом. 
Модальний клас частот роз-
поділу встановлено на рівні 
Х = 4,9 г з рівномірним роз-
махом варіантів вліво і впра-
во. Найбільші плюс-варіанти 
(7,3–7,9 г), на відміну від 19 по-
коління (F2 з домінантною ко-
роткостеблістю), в 20 і 21 ге-
нераціях не проявилися. Ефек-
тивність добору за крупністю 
зерна повільно зростала за 
рахунок більшого скупчен-
ня варіантів у наближених до 
модального класу. Розподіл 
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варіантів у 22 поколінні до-
бору найбільш крупнозерних 
рослин характеризувався не-
значною правосторонньою 
асиметрією та зміщенням мо-
дального класу на рівень 5,2 г. 
З’явилася група рослин з ма-
сою 100 зерен більше 7,0 г. 
У 23 поколінні розподіл ма-
си 100 зерен і модальний клас 
ще більше змістилися вправо, 
що спричинило до збільшен-
ня середньої арифметичної до 
Х = 6,03 г. Ефект селекції утво-
рювався за рахунок високо-
го тиску добору в попередніх 
генераціях, у результаті чого 
у поколіннях 24 і 25 відбулася 
фіксація модального класу на 
рівні 4,9, а також спостерігала-
ся концентрація скупчення ва-
ріантів частот навколо нього. 
Протягом наступних трьох ге-
нерацій (26–29) зміщення мо-
дального класу не відбувалося, 
але частота прояву крупнозер-
нистих класів збільшувалася. 
Відмічено виникнення нового 
класу групи крупнозернистих 
рослин на рівні 7,3 г, а модаль-
ний клас при цьому переміс-
тився до відмітки 5,2 г у 30 по-
колінні спрямованого добору. 
Крива розподілу маси 100 зе-
рен набула вигляду правосто-
ронньої асиметрії. Незважаю-
чи на появу нових крупнозер-
нистих екстремумних класів, 
середня ефективність добору 
порівняно з минулим роком 
дещо зменшилася (Х = 6,33 г).
Середня маса 100 зерен з 

рослини популяції збільшила-
ся до незвичайної крупності 
(Х = 7,11 г) у 31 поколінні до-
бору. Крива розподілу набула 
нормального вигляду із широ-
кою амплітудою варіювання 
від 3,1 до 7,3 г. Більше поло-
вини частот ознаки популяції 
виявилося в крупнозернистій 
частині розподілу варіантів. Ін-
тенсивність селекції за масою 

100 зерен з рослини у цьому 
поколінні витримувалася висо-
кою (i = 3,28). Погодні умови 
2001/02 р. виявилися несприят-
ливими через тривалу зато-
пленість експериментальної 
ділянки талою водою. Мож-
ливо через це результатив-
ність селекції у 2002 р. змен-
шилася порівняно з минулим 
роком до Х = 6,25 г. Інтенсив-
ність добору за масою 100 зе-
рен з рослини в 32 генерації, 
через незалежні від нас при-
чини вимушено зменшилася 
до i = 2,77. Протягом 32–35 ге-
нерацій збільшення ефектив-
ності добору уповільнилося і 
у 2005 р. становило Х = 6,41 г.
хоча селекційний диференціал 
(Sd >3S) підтримувався на ви-
сокому рівні. У популяції спо-
стерігалися деякі зміщення 
модальних класів протягом за-
значених генерацій, але істотно 
збільшувалася частка крупно-
зернистих рослин з екстре-
мумним класом. Нові класи з 
екстремумною крупністю 7,6 г 
з’явилися у 36 і 37 генераціях, 
як це траплялося ще у 1989 р. 
Природно, що при створенні 
нових крупнозернистих субпо-
пуляцій особливий пріоритет 
надавався тим рослинам, які 
проявляли екстремумну масу 
100 зерен. Уперше у 37 і 38 ге-
нераціях спрямованих доборів 
у домінантно короткостеблових 
популяціях з достатньою часто-
тою почали з’являтися екстре-
мумні крупнозернисті рослини 
з масою 100 зерен понад 8,0 г. 
Варіаційні ряди за крупністю 
зерна проявляли характер кри-
вих з нормальним розподілом і 
проявом модального класу на 
рівні 6,1 г. Уперше утворила-
ся висока ефективність добору 
із середньою арифметичною 
(Х = 7,36 г), але незважаючи на 
це лівосторонній шлейф рос-
лин з крупністю зерна 3,7 г

залишався. У 2007 р. інтенсив-
ність селекції з організацій-
них причин була зменшена 
(Sd =2,08). Переважно цим по-
яснюється, що в наступному 
2008 р. ефективність селекції 
порівняно з минулим роком 
дещо зменшилася (RF = 6,94 г). 
Але, незважаючи на це, часто-
та появи ультракрупнозернис-
тих рослин у цьому та наступ-
них поколіннях збільшувалася. 
Оригінальним виявився 

2009 р., коли з’явилася гру-
па рослин з екстремумом ма-
си 100 зерен 9,1 г. У популяції 
встановилася чітко виражена 
правостороння асиметричність 
розподілу маси 100 зерен з од-
ночасною появою чотирьох 
екстремумних класів. Такої 
крупності зерна ще не зустрі-
чалося у відомій нам науковій 
літературі і це перше повідо-
млення про такий феномен. 
При цьому, пікова вершина 
кривої розподілу змістилася 
на два класові інтервали вліво. 
Плосковершинна мінливість 
розтягнулася від 3,4 до 9,1 г, 
тобто зайняла 20 класів нор-
мального розподілу. 
Успадковування в широко-

му (H2 =0,53) і вузькому розу-
мінні (h2 = 0,42) проявили по-
мірні величини, що свідчить 
про істотний резерв генетичної 
мінливості маси 100 зерен пе-
реважно за рахунок адитивних 
чинників. Інтенсивність селек-
ції в 39 генерації спрямовано-
го добору перевищувала +3s, 
а середня арифметична віді-
браної групи рослин становила 
Х = 8,64 г. Наступне поко-
ління повністю сформова-
не за рахунок рослин, які 
проявили екстремум за ма-
сою 100 зерен з росли-
ни. У наступному (2010 р.)
нащадки екстремуму крупно-
зерності проявили середню 
масу 100 зерен на рівні 8,8 г. 
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У 2011 і 2012 рр. рослин з ре-
кордною масою 100 зерен не 
виявлено, але середня популя-
ції утримувалася на рівні мо-
дального класу 5,5 г, а середня 
арифметична залишалася ви-
сокою (Х = 6,94 г). Експеримент 
по добору жита озимого на 
крупність зерна триває. 
Обговорення результатів. 

Накопичена інформація дося-
гла критичної маси і має бути 
доведена до зацікавлених се-
лекціонерів, генетиків і спеціа-
лістів суміжних галузей. Спря-
мованим інтенсивним штучним 
добором жита озимого з най-
крупнішим зерном протягом 
42 поколінь збільшено масу 
100 зерен з рослини від 2,94 г 
у 1970 р. до 6,94 г у 2012 р. або 
у 2,36 раза. За роки досліджень 
помітних селекційно небажаних 
зрушень за ознаками продук-
тивності в експериментальній 
популяції вдалося уникнути. До 
1988 р. збільшення маси 100 
зерен відбувалося на довгосте-
блових рослинах жита озимо-
го. Спостерігалося зменшення 
або повне зникнення рослин 
з дрібним зерном і навпаки, 
збільшення та поява рослин з 
екстремумом крупного зерна, 
якого не було у вихідній попу-
ляції. Поява–зникнення незви-
чайно крупнозернистих рос-
лин відбувалася з інтервалом 
через три–п’ять генерацій, хоча 
інтенсивність спрямованої се-
лекції витримувалася високою 
і здебільшого перевищувала 
рівень трьох стандартних від-
хилень. Після появи екстрему-
му крупнозернистих рослин у 
наступних генераціях популяції 
відбувався період стабілізації 
за масою 100 зерен, виразніше 
проявлявся модальний клас, 
частота ознаки поступово на-
бувала нормального розподілу. 
Збільшення величини серед-
ньої арифметичної (Х), незва-

жаючи на високий селекцій-
ний диференціал, відбувалося 
повільно.
Зростання крупності зерна 

сприяло нарощуванню маси 
колоса. У критичних умовах 
високорослі рослини прояв-
ляли схильність до вилягання. 
Проблема стійкості проти ви-
лягання вирішена у 18 поко-
лінні спрямованих доборів, 
шляхом уведення у високорос-
лу популяцію жита генів домі-
нантної короткостеблості Hl. У 
першому гібридному поколін-
ні відібрано тільки дві росли-
ни, які задовольняли вимогам 
одночасної крупності зерна та 
короткостеблості. Період коли 
в популяції відбувається істот-
не звуження генетичної осно-
ви відомий під назвою ефекту 
«пляшкової шийки» [27]. У ре-
зультаті схрещування з доно-
рами короткостеблості, які не 
були крупнозернистими, маса 
100 зерен з рослини в F1 різ-
ко знизилася. У другому поко-
лінні відбулося розщеплення 
за проявом домінантного гена 
короткостеблості й одночасно 
крупності зерна. Збільшилася 
генетична адитивна варіанса 
крупності зерна, у результа-
ті чого збільшилися коефіці-
єнти успадковування в ши-
рокому (H2 = 0,84) і вузькому 
(h2

O-P = 0,82) розумінні. Реалі-
зоване успадковування також 
виявилося високим (h2

RF = 
0,79). Уперше за період про-
ведення спрямованих до-
борів у популяції з’явилася 
група короткостеблових рос-
лин із масою 100 зерен біль-
ше 8,0 г. Екстремум крупності 
зерна рослини на рівні 7,6 г 
уперше проявлявся ще у 16 
поколінні добору. Після пере-
воду популяції на домінантну 
короткостеблість збільшення 
ефективності добору за ма-
сою 100 зерен уповільнилося. 

Збільшення середньої крупно-
сті зернівки відбувалася пере-
важно за рахунок накопичення 
частоти прояву крупності зер-
на у модальних класах. Часто-
та прояву екстремумних круп-
нозернистих рослин (>7,0 г)
була рідкісною, але з кожним 
циклом спрямованих доборів 
їхня поява поступово збільшу-
валася. Розподіл варіантів за 
крупністю зернівки у популя-
ціях нащадків у більшій части-
ні наближався до нормально-
го. Істотне зрушення середньої 
ефективності добору за ма-
сою 100 зерен з рослини від-
булося в 35 поколінні добору, 
коли з’явилися екстремумно 
крупнозернисті класи рослин з 
масою 100 зерен 7,6 г (35 і 36 
генерації), та 7,9 г (37 і 38 поко-
ління) відповідно. Надзвичай-
но високий ефект добору за 
масою 100 зерен установлено 
в 39 генерації спрямованого 
добору. Середня арифметич-
на в генерації досягнула рівня 
Х =7,43 г, при цьому у попу-
ляції з’явилася група рослин 
з масою 100 зерен 9,1 г. Та-
кий екстремум (крайній вираз 
ознаки) за 42 роки спрямова-
ної селекції виявився вперше. 
Пропорція рослин з масою 100 
зерен менше середньої ариф-
метичної (<Х) у цій генерації 
становила 34,4% від загально-
го об’єму популяції. В наступ-
ному поколінні середня ефек-
тивність за масою 100 зерен 
з рослини дещо зменшилися 
(Х = 6,84 г). Екстремум крупнос-
ті зерна (9,1 г) у 40 поколінні 
утворив прямих нащадків із 
середньою масою 100 зерен 
8,8 г, а в наступних двох гене-
раціях (41 і 42) до 8,6 г. «Вибух» 
екстремуму крупності в 2009 р. 
змінився деяким зменшенням 
середньої маси 100 зерен у 
2010 р. і збільшенням ефектив-
ності добору у наступні два ро-
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ки (Х = 6,86 і 6,94 г, відповідно). 
Збільшення середньої ефек-
тивності добору за останні два 
роки відбувалося за рахунок 
збільшення частоти рослин із 
середньою крупністю зерна у 
модальному класі. Розподіл ва-
ріантів за крупністю зерна став 
близьким до нормального.
Незважаючи на високий 

тиск спрямованого добору за 
масою 100 зерен, ефективність 
селекції уповільнено збільшу-
валася протягом 3–5 або навіть 
16 генерацій. За цей час часто-
та розподілу крупності зерна 
рослин набувала вигляду нор-
мальної кривої і «вибухала» 
каскадом появи екстремум-
но крупнозернистих рослин. 
Спрямований добір сприяв 
створенню більшої мінливості 
за крупністю зерна і діяв у то-
му ж напрямку, в якому про-
водилася селекція. Очевидно, 
що при інтенсивному доборі у 
попередніх поколіннях накопи-
чувалася генетична мінливість 
за рахунок сполучення різних 
комбінацій хромосом або їхніх 
плечей у популяції. Така мін-
ливість здатна вивільнюватися 
без кросинговеру у відповід-
ному місці або декількох ділян-
ках хромосоми. При наявності 
такої форми мінливості реакція 
на добір проявлялася на на-
ступних етапах селекційного 
експерименту. Потенційна мін-
ливість вивільнювалася повіль-
но, оскільки для цього необхід-
не перегруповування кількох 
алелів полігенів, що відбувало-
ся шляхом декількох кросинго-
верів в одній парі хромосом. 
При проходженні кросингове-
ру в послідовних поколіннях 
виникали, розповсюджували-
ся та підхоплювалися штучним 
добором комбінації полігенів, 
які утворювали кожне поколін-
ня, або це могло бути результа-
том взаємодії мажорних генів, 

локалізованих на гомологічних 
ділянках хромосом, що зумов-
лювали збільшення ефектив-
ності добору.
Протягом терміна прове-

дення селекційного збільшен-
ня середньої маси 100 зерен з 
рослини середні величини фе-
нотипічної (VP = 11,06±0,56%) 
і генотипної (VG = 5,98±0,22%) 
мінливості між генераціями 
добору зменшувалися неістот-
но. Співвідношення генотипних 
до фенотипічних коефіцієнтів 
варіювання свідчить про пе-
реважний вплив на розвиток 
ознаки маси 100 зерен з рос-
лини генотипних чинників. 
Середній коефіцієнт успадко-
вування у широкому розумін-
ні проявив помірну величину 
за роки проведення доборів 
(H2 = 0,45±0,03). Коефіцієн-
ти успадковування у вузько-
му розумінні маси 100 зерен, 
обчислені методом подвоєної 
кореляції між батьками та на-
щадками, об’єктивно показали 
загальне спрямування спад-
ково зумовлених чинників 
(h2

O-P = 0,39±0,04). Відмінність 
між H2 і h2 вказує на переваж-
ний вклад адитивних чинників 
у загальне генетичне варію-
вання маси 100 зерен. Ефекти 
домінування й епістазу в се-
редньому за роки проведення 
спрямованих доборів вияви-
лися невисокими. Реалізова-
ний коефіцієнт успадковування 
виявився (h2

R = 0,25±0,03).
Істотний паралелізм мін-

ливості ефективності прямого 
добору RF за масою 100 зерен 
з рослини проявив іменний 
селекційний диференціал Sd 
(rRFSd = 0,5982***). Це означає, 
що фактична ефективність до-
бору (RF) на 35,78% залежа-
ла від величини іменованого 
селекційного диференціала 
(Sd) у попередньому поколін-
ні. Залежність ефективності 

добору від інтенсивності се-
лекції в попередній генерації 
(і = Sd /S) виявилася дещо мен-
шою (rRFi = 0,4688***). Стандар-
тизована інтенсивність селекції 
на 21,97% визначала ефектив-
ність добору в наступній гене-
рації. Між результативністю се-
лекції та коефіцієнтом успадко-
вування в широкому розумінні 
встановлена помірна пряма 
кореляція (rRFH

2=0,2774*), що 
становить лише 7,96% пара-
лельного варіювання цих ге-
нетико-статистичних параме-
трів. Незважаючи на складний 
метод обчислення коефіцієн-
та успадковування, у вузько-
му розумінні його вплив на 
фактичну ефективність се-
лекції при спрямованому до-
борі на масу 100 зерен з рос-
лини виявився вищим від 
Н2 (rRFh

2
O-P = 0,3240*). Реалізо-

вана ефективність селекції 
(RF ) протягом усього терміна 
проведення експерименту на 
10,50% залежала від коефіці-
єнта успадковування у вузько-
му розумінні (h2

O-P = 0,3925**). 
Коефіцієнт успадковування у 
вузькому розумінні виявився 
величиною нестабільною про-
тягом проведення експеримен-
ту і коливався від 0,93 (15 ге-
нерація) до 0,01 (16 покоління) 
відповідно. За роки досліджень 
середній коефіцієнт варію-
вання величини h2

O-P становив 
VР = 61,15±6,84%. Обчислення 
h2 за подвоєною кореляцією 
між масою 100 зерен батьків і 
середньою цієї ознаки у пря-
мих нащадків викликало певні 
ускладнення. Якщо коефіцієнт 
кореляції між батьками та на-
щадками перевищував 0,5, то 
доводилося проводити транс-
формацію коефіцієнта кореля-
ції в коефіцієнт регресії, що ви-
кликало відповідні неточності 
в обчисленнях результуючої 
ознаки – прогнозованої ефек-
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тивності добору. Але жодного 
випадку негативної кореляції 
між батьками і нащадками за 
масою 100 зерен нами не вста-
новлено. Коефіцієнт успадкову-
вання – важливий показник для 
прогнозування або визначення 
ефективності добору. Безпосе-
редньо у цьому багаторічному 
експерименті найбільш важли-
вим для визначення ефектив-
ності добору виявився іменова-
ний селекційний диференціал і 
дещо нижчим стандартизована 
інтенсивність селекції, ніж по-
казники успадковування у ши-
рокому та вузькому розуміннях, 
а також реалізований показник 
успадковування, отриманий за 
результатами добору.
Між прогнозованим (RT) і 

реалізованим (RF) ефектом до-
бору встановлена пряма коре-
ляція (r = 0,6057***). Одержана 
наближена до прогнозованого 
реалізована ефективність добо-
ру за масою 100 зерен з росли-
ни жита озимого 42 генерацій 
інтенсивної селекції. Прогно-
зована та реалізована ефек-

тивність добору за масою 100 
зерен з рослини жита озимого 
співпадали у 37% випадків, що 
свідчить про можливість вико-
ристання селекційного дифе-
ренціала і коефіцієнта успадко-
вуваності в практичній селекції.
Висновки. Крупність зерна 

жита озимого генетично детер-
мінована ознака, контролює-
ться серією множинних алелів 
і доступна для штучного до-
бору. В результаті тривалого 
інтенсивного добору серед-
ня маса 100 зерен з рослини 
збільшена від 2,94 г до 6,94 г
або у 2,4 раза. Реалізована 
ефективність добору за масою 
100 зерен з рослини в напрямі 
збільшення була систематичною 
але нерівномірною. Протягом 
42 генерацій спостерігалися пе-
ріоди швидкої відповіді на спря-
мований добір, тривалі уповіль-
нення збільшення і навіть ри-
версії середньої маси 100 зерен 
з рослини. Швидке збільшення 
ефективності спрямованої се-
лекції відповідало змінам, які 
створювали відносно великий 

ефект, і в наступному утворюва-
ли плато, коли ультракрупнозер-
ність досягала високої частоти. 
Мінливість популяції жита при 
високому тиску добору за ма-
сою 100 зерен з рослини голо-
вним чином відбувалася згідно з 
нормальним розподілом, з про-
явом негативної асиметрії після 
ефекту «вибуху», появи екстре-
мумних класів. Після досягнення 
найвищої середньої крупності 
зерна жита спостерігалося неве-
лике уповільнення збільшення 
маси 100 зерен, незважаючи на 
сильний тиск добору.
Протягом 42 генерацій на 

ефективність селекції найбільш 
високий вплив виявив імено-
ваний селекційний диферен-
ціал (36%), інтенсивність добору 
(22%), коефіцієнт успадковуван-
ня у широкому розумінні (8%), 
коефіцієнт успадковування у 
вузькому розумінні (10%). Про-
гнозована та реалізована ефек-
тивність добору за 42 генера-
ції співпадала у 37% випадків і 
свідчить про реальний прогноз 
селекційного передбачення.
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