Heteroze

Vétsi mohutnost hybridnich forem pozorovali Slechtitelé jiz v 18. stoleti. V letech 1761 az
1766 popsal Kolreuter kiizence mezi riznymi druhy Nicotiana, Dianthus, Verbascum aj.,
ktefi byli mohutné&jsi nez rodicovské druhy. Kdlreuter se neomezil jen na konstatovani jevu,
ale snazil se i o jeho teoretické vysvétleni. Pfitom zaznamenal dileZity poznatek, Ze hybridni
sila, jak heterozi oznacil, souvisi se stupném rozdilnosti rodici.

Po Kélreuterovi bylo mnoho biologii a Slechtiteldi, ktefi se hybridni zdatnosti kiiZenctl
zabyvali a pravdépodobné ji i prakticky vyuzivali. Byli to Knight, Girtner, Naudin i Mendel.
Obsirnéji se heterozi zabyval Darwin, ktery svd pozorovani uvetejnil v roce 1876 v dile ,,The
effects of cross- and self-fertilization in the vegetable kingdom®. Darwin zkoumal zvlastnosti
heteroze u hybridll vice nez padesati rostlinnych druhti a potvrdil, Ze heteroze je podminiovana
stupném genetické odliSnosti  kiiZzenych rodi¢ovskych forem. Mezi Darwinovymi
experimentalnimi rostlinami byla 1 kukufice, kterd se v dalSich desetiletich stala
nejdalezitéjSim objektem vyzkumu heteroze. Darwin zaroven poukdzal na moZnost
praktického vyuziti hybridni zdatnosti u rostlin 1 u zvifat.

Pod vlivem Darwinovych myslenek se zacal americky badatel Beal v roce 1876 zabyvat
praktickym vyuZitim heteroze. KiizZil rtizné druhy kukufice ve snaze ziskat vynosné
mezidruhové kiizence. Tyto hybridni formy se vSak v praxi piili§ neosvédcCily. Zjistilo se, Ze
jsou dosti nevyrovnané a zvySeni vynosu je pomérné malé (10 az 15%), takze ndklady na
ziskéani hybridniho osiva jsou neimérné. V praci Beala pak pokracovali jeho Zaci Davenport a
Holden a od roku 1900 na stejném misté ptsobil také East, spoluzakladatel moderni koncepce
heteroze.

Po znovuobjeveni Mendelovych principti dédicnosti byla ddna moznost studovat heterozi
znového pohledu. Od roku 1904 uskutecnil rozsahlé pokusy s kukufici Shull, kterému se
podafilo vytvofit velmi produktivni formy hybridni kukufice, dvojité meziliniové hybridy.
Shull také poprvé v roce 1911 zavedl termin heteroze k oznaceni hybridni sily. V jeho praci
pak pokracoval Jones. Opakem heteroze je inbredni deprese (kap. 3), coZ je naopak snizeni
hybridn{ sily.

V soucasné dob& vychdzeji definice heteroze ze srovndni znakl u rodi¢li, nebo s rodicem,
ktery ma vyssi hodnotu daného znaku. Srovnani s lep$im z rodi¢li se povazuje za presnéjsi.
Heteroze je fenotypovym vyjiddienim interakce geni u heterozygotil a je tedy vdzana (alespoil
ve svém maximalnim projevu) na heterozygotni stav. Heterozygotni genotypy jsou lepsi
v porovnani s odpovidajicimi homozygoty v jednom nebo vice znacich.

Dobzhansky rozd¢lil heterozi zevoluéniho hlediska na tzv. euheterozi, kterd zvySuje
adaptivni hodnotu organizmu a je tedy evoluéné vyznamnd a na tzv. luxuriaci, kterd je
charakterizovdna nadmérnym zvétSenim nékterych orgdnd, coz ma za ndsledek vétSinou
snizeni adaptivni hodnoty organizmu. Luxuriace miiZze byt vyznamnd z hlediska potieb
¢lovéka, nemd vSak vyznam evolucni.

Urcity pokrok byl zaznamendan pfi objasnovani genetické podstaty heteroze, avSak stdle malo
informaci je o biochemické, fyziologické a molekuldrni podstaté tohoto jevu.



1 Teoreticky vyklad podstaty heteroze

MoV

Oznaceni heteroze se pouZziva pro jev, pii némz v F; generaci po kiiZeni geneticky rozdilnych
genotypu lze pozorovat ndhlé zvétSeni a mohutnost ristu jednotlivych organi, zvySeni
vynosu, Zivotnosti, plodnosti, ranosti a odolnosti vii¢i nepfiznivym cinitelim ve srovnani
s vykonng€j$im z rodici.

Heter6zni efekt se projevuje jiz v nejmladsi fazi vyvoje rostliny, nékdy brzy zanika, ale
vétsSinou se udrzuje po cely zivot hybrida. Nejvyssi heter6zni efekt je v F; generaci. V dalsich
generacich postupné klesa. V F; generaci se setkdvame s témito piipady:

(1) F; ptedci vykonnéjsiho rodice — jedna se o heterozi,

(2) F; se rovna vykonnéjSimu rodici — jedna se o dominanci vykonn¢jSiho rodice,

(3) F; se rovna priméru obou rodi¢t — jednd se o intermedidlni dédi¢nost,

(4) F, je pod primérem obou rodicl — jednd se o dominanci méné vykonného rodice.

Pti heter6znim Slechténi nevytvaiime trvalé odridy, nybrZz heter6zni — hybridni odrudy, které
musime kazdy rok ze zndmych komponent (rodicli) znovu vytvéiet. Ke zvySeni vykonnosti
potomstva vSak nevedou vSechna kiiZeni geneticky rozdilnych komponent, nybrZz pouze
kiiZeni rodi¢l s dobrou kombina¢ni schopnosti. Aby mohla byt heteroze prakticky vyuZita, je
tteba ptrezkouSet kombinac¢ni schopnost genotypi a na zdkladé této znalosti pak provést
spravnou volbu rodiovskych partnert. Heteroze se projevuje zejména v fad¢ kvantitativnich
znaki a vlastnosti polygenné zaloZenych. Muze byt podminéna i interakci pouze dvou nebo

malého poctu nealelnich gend.

K vysvétleni podstaty heteroze bylo vysloveno vice hypotéz. Kazdd ztéchto teorii je
podporovana experimentdlnimi dikazy, Zddnd z nich vSak nemiiZe byt pfijata jako obecnd
teorie heteroze, protoZe Zadna tento jev nevysvétluje iplné. Tato situace zaroven naznacuje,
Ze heteroze je neobycejné sloZitym komplexnim genetickym a biologickym jevem.

Dv¢ zdkladni klasické hypotézy, tj. hypotéza heterozygotnosti a hypotéza dominance stily
pivodné proti sobé. Ob¢ vSak byly ddle rozvijeny, takZze v n€kterych smérech jsou si nyni
velmi blizké nebo se alesponl nevylucuji.

1.1 Hypotéza heterozygotnosti (superdominance)

Tuto hypotézu, kterd objasiiuje genetickou podstatu heter6zniho efektu, navrhl Shull uz v roce
1910, avSak o jeji detailni rozpracovani se zaslouzil East vroce 1936. Jeji nejjednodussi
vysvétleni spo¢ivd v tom, Ze lokus v heterozygotnim stavu je nadfazeny lokusu v dominantné
homozygotnim stavu. Hypotéza heterozygotnosti pojatd v uzsim slova smyslu piredpoklada, ze
uZ heterozygotni stav sdm o sobé podminiuje heter6zni efekt. Odtud plyne i €asto pouzivany
termin - hypotéza superdominance. Hypotéza ptedpokladd spoluptisobeni riznych alel 1 genu.
V SirSim slova smyslu je ptisobeni heterozygotniho stavu chdpano jako stimulace vyvoje
ptislusnych znakl hybridniho organizmu. Pfitom sila tohoto stimula¢niho plisobeni zdvisi na
struktufe zucastnénych alel. Pfedpokldddme-1i mnohondsobny alelizmus s alelami A;, A, Az a
Ay, pak pfi spoluplisobeni alely A; s alelou A, bude v organizmu stimulace rastu vetsi nez pii
spolupiisobeni alel A; a A; nebo A, s A,. Nejmensi stimulace bude pii spojeni strukturdlné
piibuznych alel A; a Ay, A> a A3 nebo Az a Ay. V meznim piipadé, kdy alela A se zméni mutaci
na letdlni nebo subletdlni alelu a neni vyloucen i podil dominantnich alel pfi heterozi.



Klasické teorie heteroze byly pozdéji doplnény o vysledky biochemickych studii zaméfenych
na tvorbu novych hybridnich enzyma. V 60. a 70. letech 20. st. se zacala objevovat fada
dikazl existence vzdjemného plisobeni raznych genetickych faktort, coz u hybrida vede
k tvorbé hybridnich enzym@ a proteinti nevyskytujicich se u rodi¢ovskych forem. Radu
novych poznatki o tvorbé hybridnich enzymti podal jiz roku 1960 Schwartz. Jednalo se o
enzym esterdzu u kukufice, kterd se u hybridnich jedincti vyznacovala odlisSnymi vlastnostmi,
které hybridy zvyhodnovaly oproti genotypiim homozygotnim. Podle hypotézy tzv. genetické
komplementace by tak homozygotni sestava alel byla zodpovédnd za syntézu urcitéto
enzymu, ruzné alely v heterozygotni konstituci u hybrida by fidily syntézu riiznych variant
téhoz enzymu (tzv. izoenzymy) a tato genetickd komplementace by mohla piedstavovat
molekuldrni mechanizmus heterézniho efektu.

Existuje nékolik teoretickych moZnosti pro vysvétleni, pro¢ heterozygotni stav vede
k superdominanci (obr. 1):

(1) Pfedpokladd se suplementdrni ptisobeni dvou alel; alely A; a A, determinuji tvorbu
riznych enzymd, které nezdvisle na sob¢ prispivaji k realizaci rGznych znakl v urcitém
fenotypu. Na obé¢ alely se tedy mizeme divat jako na ,,dominantni*. V tomto smyslu se
n¢kdy hovoii i o ,,komplementarni dominanci‘ nebo ,,mozaikovité dominanci‘.

(2) Optimum plsobeni alely A; a alely A; je pfi riznych podminkach prostfedi (alternativni
syntéza). Proto pii Casto se ménicich podminkdch (napf. pfi zméndch teploty) ma
heterozygotni organizmus vyhodu ve srovndni s obéma homozygoty.

(3) Alely A; a A, determinuji syntézu rGznych monomernich proenzymt, které se spojuji
v multimer (popt. dimer). Tyto tzv. ,hybridni substance* jsou pro organizmus vyhodné.

(4) Alely A; a A, v homozygotnim stavu podmifiuji tvorbu ur¢itého esencidlniho metabolitu
bud’ v malém nebo velkém mnoZzstvi, coz vede k hypofunkci nebo hyperfunkci. Pouze
v heterozygotnim stavu se tvoii optimalni mnoZstvi metabolitu (hypotéza rovnovahy).

(5) Alely A; a A, jsou zodpovédné za urcité primarni funkce. Interakce produktt téchto
y J p p p
primérnich funkci jsou pro organizmus vyhodné (interakce v Sir§im slova smyslu).

(6) Alela A determinuje normdlni funkci genu. Alela a (subletdlni nebo letdlni) kdduje tvorbu
Skodlivé latky, kterd podobné jako stopy jedovatych latek vyvoldva v heterozygotnim
stavu ,,nespecifickou‘ stimulaci rastu.

O experimentdlni ovéfeni hypotézy superdominance se pokouSelo mnoho autort. Rozvoj
citlivych laboratornich metod jako je elektroforéza, kterd umoziuje rozdéleni izoenzymd,
usnadnil dal$i rozvoj poznatkd. Takto byl sledovdan napf. heter6zni efekt na lokusu
alkoholdehydrogenazy u kukufice. Alela Adh;" kédovala tvorbu vysoce aktivniho enzymu FF,
ktery se v elektroforetickém gradientu rychle pohyboval a byl ireverzibiln€ inaktivovatelny
vysokou teplotou. Druhd alela Adh;“" kédovala tvorbu teplotné stabilniho enzymu C™C™
s nizkou aktivitou. Heterozygot produkoval tii izoenzymy: FF a C"C™ ve form¢ homodimeri
a heterodimer FC™, ktery byl jak vysoce aktivni tak teplotné staly.



Obr. 1: Teoretické moZnosti vysvétleni heteroze zaloZené na hypotéze superdominance. 1 —
suplementdrni ptisobeni alel, 2 — alternativni syntéza, 3 — tvorba hybridnich substanci, 4 —
rovnovdha enzymt, S — interakce produktli, 6 — nespecificka stimulace.
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Vysledky studia izoenzyml sohledem na projev heteroze tedy nejsou zdaleka tak
jednoznacné, jak se puvodné ocekdvalo. S rozvojem molekuldarni genetiky se naskytla
moZznost dal$iho vysvétleni moznych pfi¢in heteroze studiem reguldtorovych systémii nebo
analyzou polymorfizmu délky restrikéniho fragmentti (RFLP). RFLP markery lze vyuZit pfi
méfeni rozsahu heterozygotnosti pro urceni hybridni zdatnosti. Analyzou hybridi 1ze stanovit
pocet a lokalizaci chromozomovych oblasti, které se ucastni vytvofeni pozorované heteroze.



Primarnim cilem v fadé Slechtitelskych postupii je identifikovat inbredni linie s nejlepsi
kombinacni schopnosti, a tim i1 optimdlni hladinou heteroze.

Pies velmi presvédcCivé vysledky o existenci superdominantnich lokusti neni mozné vysvétlit
vSechny pfipady heteroze na tomto principu.

1.2 Hypotéza dominance

Prvnimi, kdo ptedlozil hypotézu dominance byli vroce 1908 Davenport a vroce 1910

Hypotéza dominance piedpokldda interakci vétsitho poctu dominantnich alel rGznych geni,
jejichz ucinky se mohou séitat, kumulovat, nasobit a potlacovat neptiznivé ucinky recesivnich
alel, ¢imz vznik4 heter6zni efekt. JestliZze rodice P, a P, obsahuji kazdy jiné dominantni alely,
pak piitomnost vSech téchto dominantnich alel u hybrida zpisobi heterdzni efekt:

Py AABB CCDD ee ff gghh x P, aabbccdd EE FF GG HH
F; Aa Bb Cc Dd Ee Ff Gg Hh

Principidlné by stejny heter6zni efekt jako hybrid F; mély mit i genotypy dominantné
homozygotni pro uvedenych osm part alel, tzn., Ze heterozygotni stav nema zadny pozitivni
vliv vzhledem k heter6znimu efektu.

Teoreticky by tedy mélo byt mozné fixovat tuto formu heteroze. Vime, Ze Cetnost zZadané
homozygotni kombinace F, je pfi volné kombinovatelnosti viech zicastnénych gent (1/4)" ,
kde n je pocet uvaZovanych gent. Pfi vétSich poctech genti dojdeme k tak velkému poctu
genotypovych kombinaci, Ze by bylo prakticky nemozné Zadouci genotyp vyhledat. Ve
skutecnosti je situace zkomplikovdna jeSté vazbou gend, pficemz piiznivé dominantni alely
jsou Casto vazany s mén¢ vyhodnymi nebo nepfiznivymi alelami jinych gent (hypotéza
dominance a vazby). Schéma k objasnéni hypotézy dominance a vazby a teoretické moznosti
fixace heteroze ukazuje obr. 2.

Z obr. 2 je zfejmé, Ze maximdln¢ dosazitelny heter6zni efekt se dd u urcitych jedinct v F,
fixovat za podminky, Ze vSechny pfiznivé dominantni alely se crossing-overem dostanou na
stejnou chromatidu (sestava cis). Za této velmi zfidka realizovatelné podminky by se mohly
po samooplozeni nebo pribuzenském oplozeni vyskytnout v F, takové genotypy, u kterych by
byl heterézni efekt pozorovany v F; fixovan. Podminkou vsak je, Ze se setkaji dvé gamety,
jejichz vSechny chromozomy v procesu vymény dostaly pfiznivé dominantni alely. Na druhé
stran¢ je také mozny vznik genotypd, jejichZ vykon je nizsi nez u rodicu.

Hypotéza dominance je kromé vySe uvedené ,,adice* pfiznivych dominantnich alel spojovédna
také s potlacenim Skodlivych recesivnich alel v heterozygotnim stavu alelami dominantnimi.
U témér kazdého vice nebo méné proslechténého nebo homozygotniho organizmu existuji
podle minéni mnoha genetikl a Slechtitell jak cenné alely, tak také mén¢ ptiznivé ¢i dokonce
Skodlivé alely (letdlni nebo subletdlni). U hybridi bude efekt téchto alel piekryty alelami
standardnimi, nebot’ se stavd velmi ziidka, aby oba rodi¢e m¢li neptiznivé ¢i Skodlivé alely
lokalizované na stejnych lokusech. Té&snd vazba Cetnych recesivnich nepiiznivych alel
s mnoha dominantnimi pfiznivymi alelami znamend, Ze je prakticky nemoZné inbridingem



vyfadit nezadouci alely bez soucasné ztraty alel pfiznivych. V podstaté je ale mozné ziskat
rekombinaci uvniti vazbovych skupin lepsi genotypové kombinace.

Obr. 2: Schéma kobjasnéni hypotézy dominance a vazby u organizmu s poctem
chromozomtll 2x = 6. Zarovenl je zndzornéna i teoretickd moznost fixace heteroze v F, po
vyméng¢ alel crossing-overem. Z celé populace F, jsou uvedeny jen 2 krajni genotypy.
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Podle hypotézy dominance je heteroze spojovédna také s interakcemi dominantnich alel
riznych gent typu epistize nebo komplementarity, kdy pfiznivy Gc¢inek interakce na expresi
znaku je vétsi nez soucet ic¢inkll dominantnich alel jednotlivych gend. V posledni dobé byly



rozpracovany biometrické modely, jejichz pomoci byly genové interakce identifikovany jako
hlavni faktor pfispivajici k heterézni reakci.

Presto, ze hypotéza dominance a vazby ma mnoho zastancti a je velmi populdrni, nemiiZe,
podobné¢ jako ptfedchozi hypotéza, objasnit vSechny piipady projevu heteroze a nemuze tedy
slouzit jako obecna teorie daného jevu.

Mowe

Kromé uvedenych dvou zdkladnich hypotéz vysvétlujicich priciny heteroze (hypotézy
heterozygotnosti a hypotézy dominance) existuji jesté jiné teorie, z nichZ je tieba zminit se o
teorii genové rovnovdhy formulované Turbinem v roce 1961. Tato teorie je pokusem spojit
ob¢ klasické hypotézy a vytvofit tak obecnou teorii heteroze. Podle ni nemtze byt heteroze
objasnéna ¢innosti jediné genetické piiciny, napf. jednim typem vzdjemného plisobeni gend,
ale je vysledkem navenek shodného ptisobeni rtiznorodych genetickych procesi. Pricina
heteroze je podle této teorie Casti SirStho problému dédiéné regulace procestt vyvinu
organizmu. Bere také v iivahu interakce mezi genotypem a prostiedim. Nezbytnou soucasti
genové rovnovahy, kterd zajiStuje optimdlni metabolizmus a maximdlni expresi znakl u
hybridi, je interakce jadernych a cytoplazmatickych geni a dédicnych faktord
mitochondriového genomu.

2 Vyuziti heteroze

I kdyZz v oblasti teorii heteroze a jejich experimentdlnitho ovétreni existuji jeSt€¢ cetné
nevyjasnéné problémy, nebrdni to v Zddném piipad€ Sirokému vyuziti heter6zniho efektu
v péstitelské praxi.

Vyrazny heter6zni efekt byl zjiStén u kukufice, Ciroku, pSenice, jeCmene, ovsa, ryze, cukrové
repy, vojtésky, rajCete, Spendtu, kvétdku, mrkve, okurky, sluneCnice, petinie, begonie,
aksamitniku a;.

Prvni ptipady heteroze byly zaznamendny u pfirozené cizosprasnych rostlin, u nichz byly
ziskany inbredni linie a tyto pak byly mezi sebou kifizeny. U samosprasnych druhii rostlin
existuje bohatstvi jiz hotovych inbrednich linii bez zdsahu S$lechtiteli, coZ umozZiuje jejich
bezprostiedni pouZiti v heteréznim Slechténi. U pfirozené samosprasnych rostlin vSak
vétSinou neni heter6zni efekt tak vyrazny jako u cizosprasnych druhii. Je to pravdépodobné

proto, Ze u samosprasnych druht doslo dlouhou selekci na nejproduktivnéj$i genotypy
k fixaci heteroze v homozygotnim stavu.

Nicméné jak u samosprasnych, tak u cizosprasnych druhl existuje po urcitych kiiZenich
dostatecné velky heterdzni efekt, aby ho bylo mozno prakticky vyuzit. O vyuziti heter6zniho
efektu u jednotlivych hospodarsky vyznamnych rostlin formou vyroby hybridniho osiva
rozhoduji dva zdkladni faktory:

(1) nalezeni vysoce produktivnich hybridnich kombinaci a
(2) ekonomicky vyhodnd produkce hybridnich semen.

Dalsi faktor, ktery je v poptedi zdjmu jiZ od samého objeveni heteroze, je fixace heter6zniho
efektu. Tato otdzka vSak ziistdva dosud viceméné v oblasti teoretickych moZnosti.

Nalezeni vysoce produktivnich hybridnich kombinaci ptredchdzi testovani linii na jejich
kombinacni schopnost, cozZ je schopnost linie pouZzité jako rodiCovské formy poskytnout pii
kiiZeni potomstvo s vétSi nebo mensi produktivnosti a vitalitou. Zddlo by se logické
pfedpokladat, Ze nejvétsi heter6zni efekt se projevi po kiiZzeni inbrednich linii vykazujicich
nejveétsi inbredni depresi. Ve skuteCnosti vSak kombinace linii s nejvétSim heteréznim



efektem jsou zcela nahodilé. U pSenice se napt. nejvétsi heteroze vyskytuje u hybridi
vzniklych kiiZenim vysoce produktivnich ¢istych linii.

Kombinacni schopnost jedné a téze linie se mlze projevovat dvéma zpisoby:
(1) obecna kombinacéni schopnost (OKS nebo také GCA z angl. general combining ability) a
(2) specificka kombinac¢ni schopnost (SKS nebo také SCA z angl. specific combining ability).

Obecnd kombinacni schopnost je geneticky podminéna pfedevsim aditivnimi uc¢inky, méné jiz
dominanci, superdominanci a nealelnimi interakcemi. Predstavuje tak primérnou hodnotu
heteroze vSech hybridnich potomstev urcité linie. Specificka kombina¢ni schopnost na rozdil
od obecné vyuzivad predevSim uCinkli dominance, superdominance a nealelnich interakci.
Predstavuje tak odchylku od primérné hodnoty kombinacni schopnosti urcité kombinace
dvou linii.

K vyhodnoceni kombinaéni schopnosti, at’ obecné ¢i specifické, existuje nékolik metod
zaloZenych na kiiZeni. VétSinou se nejdiive vyhodnoti OKS a na ni navazuje zjisténi SKS jiz
u redukovaného poctu linii. VétSinou plati, Ze soubor, ktery ma dobrou OKS, ma také vétsi
pravdépodobnost vyskytu linii s dobrou SKS.

Obecnou kombinaéni schopnost miZeme zjistit na zdkladé metody hromadného kiiZeni
(polycross) Casto pouZzivané u rostlin cizospras$nych, které 1ze navic rozmnoZovat vegetativné
(napf. u vojtésky a trav). Jeji princip spocivd v tom, Ze jedinci vybrani z vychoziho materidlu
se po vegetativnim rozmnoZeni vysadi na spole¢ny zdhon tak, aby mohlo dojit k dplnému
vzdjemnému prokiizeni. V potomstvu rostlin z jednotlivych kloni se pak podle vykonu
hodnoti OKS pouZzitim analyzy rozptylu.

K odhadu obecné i specifické kombinacni schopnosti se Casto pouZziva kiiZeni s testerem
(zkuSebnim opylovadem), kterému se také fikd vrcholové kiiZeni nebo topcross.
K vyhodnoceni linii na OKS se pouZzivd jako tester syntetickd odriida nebo hybrid a
k hodnoceni SKS je testerem linie.

VSeobecné uzndvanou metodou, kterd poskytuje nejveétSi mnozstvi informaci o obecné i
specifické kombina¢ni schopnosti je metoda dialelniho kiiZeni, kterd ma tadu k tomuto Gcelu
vypracovanych modifikaci. Nevyhodou kompletniho dialelniho kiizeni je skuteCnost, Ze pfi
pouziti vétsStho mnozstvi testovanych linif je pocet riznych kombinaci tak velky, Ze studium
jejich potomstva je prakticky nemozné. Jeden z postupl, ktery umoZzni jednoduchou
predpovéd heteroze uvedeme na piikladu dvojniasobného kiizeni (A x B) x (C x D), kde
pismena oznacuji jednotlivé inbredni linie. Odhad heterézniho efektu je zaloZen na priméru
vykonu ze Ctyf jednoduchych kiizeni (A x C), (A x D), (B x C) a (B x D). VSimnéte si, Ze
kombinace (A x B) a (C x D), které slouzi jako komponenty pro dvojndsobné kiiZeni, nejsou
do vypoctu pruméru zahrnuty. Podobné u kiiZeni (A x C) a (B x C), znovu opomijejici vykon
specifického jednoduchého hybrida (A x B).

Tento postup dovoluje Slechtiteli odhadnout vykon uvedenych hybridii bez pracného
sestavovani vSech moznych dialelnich kombinaci a bez ¢asové nadrocného dvouletého kiiZeni.
Vyhodnost tohoto postupu se projevi jesté zieteln€ji, uvazujeme-li vétsi mnozstvi testovanych
linii.

V posledni dobé jsou navrhovany dal$i postupy k dspofe Casu a prostredktl pii testovani
kombina¢ni schopnosti linii. Bylo napf. navrzeno méfit uz na klicnich rostlinich
fyziologickou aktivitu mitochondrii, kterd je u hybridi mnohem vyssi neZ u obou rodicu.
Univerzdlnost této a podobnych metod je vSak potieba ovéfovat, nebot’ specidlné u aktivity
mitochondrii existuje u nékterych rostlin zna¢na variabilita uvniti genotypu.



K praktickému vyuZiti heteroze u riznych rostlin nestaci pouhd selekce na dobrou obecnou a
specifickou kombina¢ni schopnost. O jejich vyuZiti rozhoduje také ekonomicky efekt vyroby
hybridniho osiva. Ten je u rtznych rostlin rtizny a zavisi na biologickych a agrotechnickych
zvlastnostech dané kultury.

Ekonomickd stranka vyroby hybridniho osiva k Sirokému praktickému pouziti vystupuje do
popiedi zejména proto, Ze pii heteréznim Slechténi se nevytvéieji trvalé odriidy, nybrz
hybridni odridy, které je nutno kazdy rok ze znamych rodicovskych komponent znovu
vytvaret.

Prvnimi masové vyrdbénymi heter6znimi odrtidami byli hybridi kukufice. I kdyZz uz na
zacatku 20. st. byl dobfe zndm heter6zni efekt po kiiZeni urcitych linii, pradvé ekonomické
divody vyroby hybridniho osiva zptisobily, Ze teprve ve 30. letech bylo moZno pfistoupit k
rozsahlej$i produkci hybridid. Tento zlom nastal poté, co Jones navrhl pouZivat misto
jednoduchych hybridii dvojitd nebo Ctyféetnd hybridni kiiZeni, kterd zaruCovala vétsi objem
produkce hybridniho osiva. V soucasné dobé genetické zlepSeni Zivotnosti inbrednich linii
dovolilo znovu se vratit k jednoduchému nebo jednodussimu systému kiiZeni.

Po prvnich uspé&Sich u kukufice bylo hybridni Slechténi aplikovano u mnoha plodin. Dnes jsou
to kromé kukufice rajcata, papriky, cibule, slunecnice, ¢irok, okurky, tabdk, mdk, cukrova
fepa a mnoho okrasnych rostlin. Intenzivné se zkouma jeji SirSi vyuziti u pSenice, Zita, fepky,
melounu, bramboru, Spendtu apod.

Je ztejmé, Ze hybridni odriidy se vyuZivaji u riznych zemédélsky vyuzivanych druhd. Diky
heter6znimu efektu se zlepSuje fada kvantitativnich znak. U nékterych plodin, jako jsou
napf. picniny, je vSak vyuZiti heteroze velmi obtizné. Je to zplisobeno silnou inbredni depresi,
polyploidnim charakterem vétSiny druhli a jen omezenou schopnosti vytvaret jednoduché a
dvojité hybridy. ZvySovani vynosl u téchto plodin s vyuZitim heteroze je nepatrné nebo
zadné. Napt. u vojtésky se vynosy zvySovaly od 50. let asi o 0,15 az 0,30% za rok. Pro
porovnani u kukufice se vynosy zvySovaly od roku 1960 primérné asi o 2% za rok.

Pti potvrzeni hybridniho charakteru a vybéru rodiCovskych komponent je mozné vyuZzit
molekuldrni DNA markery. Rzné typy téchto markerdt umozZnuji identifikaci lokust
dalezitych pro expresi heteroze a vybér rodici pro nejlepsi hybridni kombinace.

Nakonec je tieba se zminit o idedlu, ktery je dlouhodobou snahou Slechtiteli vzhledem
k heter6znimu Slechténi: o mozné fixaci heteroze, kterd by odstranila nutnost kazdoro¢ni
produkce origindlniho heter6zniho osiva.

Existuje n¢kolik moZnosti fixace heteroze, z nichZ nékteré uz byly zminény v ptredeSlém
vykladu.

(1) U vSech vegetativné se rozmnozujicich rostlin je fixace heteroze snadnd, pokud
rozmnoZzime hybridni genotyp vegetativni cestou.

(2) U apomikticky se mnozicich rostlin maji timto zpisobem vznikld embrya v semenech
stejny genotyp jako matefska rostlina, coZ ddvd moznost fixace vyhodnych hybridnich
kombinaci a jejich namnoZeni ve velkém mnoZstvi.

(3) Heteroze zaloZend na dominantnim nebo komplementarnim pasobeni gent se dd uchovat
selekci odpovidajicich homozygotnich genotypi v F,. Tuto selekci lze uskute¢nit za
podminky, Ze mezi ,,pozitivhimi* a ,,negativnimi‘“ alelami neni silnd vazba a Ze se na
heteréznim efektu nepodili pfili§ mnoho gent.

(4) Vytvorenim aloploidnich hybridi lze fixovat takovou heterozi, kterd je zaloZena na
interakci strukturdlné odliSnych genti nebo chromozomovych ¢asti. Pokud miizeme



homologické geny lezici na rGznych homologickych chromozomech povaZovat za alely
téhoz genu, miZzeme mluvit i o fixaci superdominance.

(5) U druhti s komplexnimi heterozygoty (Oenothera, Rhoeo) bude heterozygotni, a tim i
heter6zni stav udrZzovan genetickym pienosem celych téchto komplexii. Ur€ity vyznam na
udrzeni heteroze maji v tomto sméru i inverze.

(6) Nepravidelnym crossing-overem se mohou rizné alely dostat na stejnou chromatidu a
vystupovat tam jako pevné vazané geny (pseudoalelizmus). K tomuto vysledku vedou
také duplikace malych chromozomovych ¢4sti.

(7) Vnesenim jaderného obsahu do urcité plazmy prostfednictvim opakovaného kiiZeni
vznikaji v nékterych piipadech organizmy vykazujici heterézni efekt, ktery je
zprostiedkovan prave interakci genotypu s plazmotypem.

3 Inbriding

Vzijemnym opylovanim blizce pfibuznych jedincti nebo pifi vynuceném samospraSeni téze
rostliny dochdzi k inbridingu. Vlivem tohoto inbridingu dochdzi v populaci:

(1) k inbredni depresi, tj. sniZeni rustu, sniZeni vitality, defektu v chlorofylu,
(2) zvySeni homozygotnosti,

(3) izolaci odlisnych genotypi v populaci,

(4) objevovani se genotypi s recesivnimi znaky a vlastnostmi.

Matetské rostliny, které byly podrobeny vynucenému samoopyleni (tzv. selfovani, angl.
selfing) oznacujeme jako Iy, prvni potomstvo vzniklé z této generace I;, druhé potomstvo I,
atd. Nejsiln¢j$i deprese nastane obvykle v I; a pfestane se projevovat asi tak v generaci Is azZ
I¢. Vznikaji homozygotni, tj. geneticky vyrovnané linie. Proces homozygotizace je zavisly na

poctu heterozygotnich alelovych parti a na celkovém poctu samosprasovanych generaci.

Inbriding zvySuje celkovou genetickou rozmanitost vznikem novych homozygotnich linii.
Intenzita reakce na inbriding je rGzna. Souvisi se stupném jejich autosterility a autofertility.
Citlivé jsou napi. kukufice, a zvlasté pak zito, vojtéSka, repa. Mén¢ citlivé jsou okurky,
melouny, slunecnice.

Inbriding nelze povaZovat za samostatnou Slechtitelskou metodu, nybrz za prostiedek
dosazeni heteroze. V nékterych piipadech lze linie vyuzit piimo v praxi jako odridy,
pochézeji-li ovSem z plodin, které nereaguji na inbriding citlivé, nebo je vyuZividme pro
vytvareni tzv. syntetickych odrad.

Pfi ur€eni hybridni zdatnosti se vyuzivaji molekularni markery (kap. 15), které umozni zjistit
rozsah heterozygotnosti. Analyzou hybridi mulze byt stanoven pocet a lokalizace
chromozomovych oblasti, které se ucastni vytvofeni pozorované heteroze. Primarnim cilem
v fad¢ Slechtitelskych programii je identifikace inbrednich linii, jejichZz kiiZzenim lze ziskat
optimdlni hladinu heteroze. Mohou byt nalezeny takové kombinace inbrednich linii, jejichZ
kfiZenim se podstatn¢ zvysi stupen heteroze.



