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Horisontaalsest geeniiillekandest seeneriigis
Bellis Kullman

Intratsellulaarse siimbiogeneesi kdigus on enamus protomitokondri geene transformeerunud peremees—tuuma
horisontaalse geeniiilekande (HGT) kiigus. Vorreldes erinevate seente mitokondriaalseid genoome (mtGenoom),
on jdlgitav kodeerivate jirjestuste asendumine mittekodeerivatega kuni nende kadumiseni. Pdrmirakus ei muutu
mtGenoom ja tuumagenoom iiksteisest soltumatult. Voimalik, et HGT mitokondri ja tuuma vahel on siiani
kdimasolev protsess.

Seenerakus esineb palju viirusi ja plasmiide, mis voéivad osaleda geenide iilekandel erinevate
organismide vahel. Plasmiid voib olla mtGenoomi koosseisus voi iseseisvalt paljuneda ja omada kindlaid
funktsioone (raku kasvu pidurdamine, vananemine, plasmiidis kodeeritud miirkide abil konkurentide
surmamine). Neid geene antakse edasi tsiitoplasmaga seenehiiiifide kokkukasvamisel (heteroplasmas). On
kirjeldatud HGT bakterilt seenele, seenelt seenele (eri liikide voi sama liigi eri isendite mtGenoomide vahel,
seeneperekondade voi iihe perekonna liikide tuumagenoomide vahel) ja seenelt taimele (siimbiontse voi
parasiitsete seene mtGenoomist taime mtGenoomi). HGT on leitud rDNA I grupi intronite osas ja mitmete valke
kodeerivate jirjestuste osas.

Nii pdrmidel kui hiiiife moodustavatel seentel on leitud mitootiline geenisiire, mis on sisuliselt sama,
mis bakterite konjugatsioonil toimuv HGT. Kui haploidne tuum siseneb teise hiiiifi, voib ta liikuda mitootiliselt
jagunedes, sdilitades oma intaktsuse. Selliselt tekkivad dikariiootsete hiiiifide tuumad voivad olla kiillaltki
erinevad (aneuploidsus, kromosoomi pikkuse poliimorfism). Tuumade liitumisel (konjugatsioonil? voi/ja
kopulatsioonil) voib toimuda geenisiire sarnaselt bakteritega (HGT) voi ka nii nagu toelises meioosis
(genealoogiline, vertikaalne geenisiire - VGT). Seente tuumade jagunemisviiside ebastabiilsus ja mitmekesisus
voib olla pohjuseks, miks nii monelgi juhul pdrilikkuse ‘vorku’ on ‘puust’ iipriski raske eristada. Kas ka
mitokondril on olnud roll homoloogiliste kromosoomide evolutsioonis, jidb moistatuseks.

Viimasel ajal on kogunenud itha enam andmeid horisontaalse geeniiilekande (HGT — horizontal gene transfer)
kohta seeneriigis. Nii leivapdrmseene kui ka teiste seente mitokondriaalne genoom (mtGenoom) on tugevalt
rekombinantne. Geneetilisi muutusi ja rekombinatsioone on kindlaks tehtud nii kunstlikul ristamisel (Fincham,
1979), kui ka looduslikes populatsioonides (Saville, 1998). On isegi leitud, et klonaalselt paljunevatel seentel on
raku tuumagenoomi muutumisele kaasnenud mtGenoomi rekombinantne (retikulaarne) muutumine (Anderson,
2001). Teadaolevalt paljunevad mitokondrid inimesel jt. imetajatel klonaalselt ning nende jédrgi on v&imalik
midrata paritolu ‘mitokondriaalsest Evast’. On esitatud kiill ka vastupidiseid seisukohi (Awadalla, 1999), mis
aga on osutunud ekslikeks andmete tdlgenduseks (Kivisild & Villems, 2000).

Arvatakse, et HGT ja endosiimbioos on minginud rolli nii valkude kui DNA mosaiiksuse tekkel (Nara
et al., 2000). Toendoliselt on HGT toimunud bakterite eellaste ja eukariiootide eellaste vahel viga varasest
organismide arengust alates mdlemas suunas ning vdib toimuda mdnedes organismides tdnapdevalgi. On
andmeid, et on toimunud HGT bakterite eellastelt seente eellastele (Brinkmann er al., 2001). Varakult pérast
Archaea ja eukariiootide divergeerumist vdis aga toimuda vastupidine paljude geenide iilekanne eukariiootidelt
bakteritele (Brown et al., 1999). Hilisemast ajast on teada HGT bakteritelt seentele (eukariioodid). Naiteks
parineb seene Orpinomyces joyonii  tselluloosi lagundamisel tdhtsat rolli omav geen (celA) bakterilt
Fibrobacter succinogenes. See vdimaldab seenel elada uues toitekeskkonnas, herbivoorsete imetajate vatsas
(Garcia-Vallve et al., 2000).

HGT prokariiootidelt eukariiootidele avastati 1990 aastal, kui vorreldi isopenitsilliin-N siintetaasi
(IPNS) geenide ja 5S rRNA geenide vastavaid evolutsioonilisi distantse. Analiilisid néitasid veenvalt, et IPNS
geen oli kahel korral horisontaalselt iile kantud bakteritelt hiiiife moodustavatele kottseentele (Panalva et al.,
1990).

Kuigi on teda, et DNA transport libi membraanide ja rakkude vahel toimub, ei teata selle toimumise
mehhanismi. Prokariiootidel toimub HGT peamiselt bakteriaalse konjugatsiooni kdigus. Bakteritel on leitud
paljunemise ajal konjugatsiooni protsessis toimiv integraalne DNAd siduv valk TrwB (Escherichia coli).
Arvatakse, et sellel valgul vdib olla roll geeni lilekandmisel bakterilt taimele ning bakterilt seenele (Comis-Ruth
et al., 2001).
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Joonis 1. Tuuma ja mitokondri koevolutsioon (vasakul). Eukariiootses rakus reguleerib tuum energia tootmist
mitokondris (paremal).

On andmeid ka eiikariiootide omavahelise HGT kohta. Nii on leitud HGT seenelt taimele
parasiitsete (Kim et al., 2000) ja siimbiontsete seente puhul (Voughn ef al., 1995), kes elavad tihedas kontaktis
oma peremeestaimedega. Tegelikult on tegemist tsiitoplasmaatilise périlikkuse muutumisega. Nimelt on HGT
toimunud seene mitokondrist taime mitokondrisse. Mitokonder on rongasja kromosoomiga rakuorganell.
Mitokondri mtGenoom on haploidne, seetdttu kasutatakse tema kohta ka terminit haplotiitip. (Kdesolevas toos
seda ei kasutata kuna hiiiife moodustavate seente tuumad on samuti valdavalt haploidsed). Mitokondril arvatakse
olevat eubakteriaalne péritolu (joonis 1). Kui oletada, et bakteriaalse pédritoluga mitokondrid on sdilitanud
bakteritele omaseid paljunemisviise, siis voib neil HGT aset leida konjugatsiooni kidigus heteroplasmas
(piirkondades, kus peremeestaime ja seene tsiitoplasmad kokku puutuvad). Oistaimel Peperoma polybotrya on
mitokondri coxI geenis ekson ja intron, milledel on selgelt erinev evolutsiooniline péritolu. Eksoni DNA
jarjestus on lihedane teiste distaimede sama geeni vastavatele jirjestusele, intronit aga teistel soontaimedel pole
leitud. Selle introni jdrjestus sarnaneb rohkem seente kui sammaltaime, helviku Marchantia voi rohevetika
Prototheca mitokondri vastavale geenijérjestusele. Arvatakse, et coxI introni doonoriks vdis olla mingi
siimbiontne miikoriisaseen (Voughn, et al., 1995).

On leitud HGT ka seente endi vahel. Esmakordne otsene tdend HGT esinemisest mittesugulaslike
seente genoomide vahel saadi kahe kottsenne Ascobolus immersus ja Podospora anserina  hiiiifide
kontakteerumisel. Pérast seda leiti esimese liigi lineaarne plasmiid teise liigi mtGenoomi koosseisust (Kemken,
1995). Ka siin on tegu tsiitoplasmaatilise périlikkuse muutumisega. Plasmiidi insertsioon mtDNA-sse voib
toimuda samal viisil kui bakteri DN A-sse (viimast kasutatakse geenitehnoloogias).

Mitmetes katsetes on saadud rekombinantseid mitokondreid (kiilmaseen, austerservik) sama seeneliigi
erinevate hiiiifide liitumisekoha 1dhedusest. Ka kiilmaseene looduslikes populatsioonides esineb mtGenoomis
rekombinatsioone, nii et seente mitokondritele pole omane iiksnes klonaalne paljunemine (Saville et al., 1998).

Siiski, seentel pole HGT leitud iiksnes erinevate liikide vdi sama liigi erinevate isendite mtDNA vahel,
vaid ka tuumageenide vahel. Tuumageenide HGT on leitud nii seeneperekondade vahel kui iihe perekonna
liikide vahel. Liigi Protomyces inouyei 18S rRNA geeni I grupi intronid A ja B (mis sisaldavad tugevalt




konserveerunud nukleotiidse jirjestusega elemente) asetsevad nii, et A on samas positsioonis nagu liigil
Pneumocystis carinii  ja B nil nagu liigil Ustilago maydis (Nishida, et al,1993). Uurides mitmete
taimeparasiitsete seente ldhedasi perekondi (Sclerotiniaceae) tuuma ribosomaalse DNA (SSU ja LSU rDNA)
jérjestuste alusel leiti, et I grupi intronite osas on toimunud HGT (Holst-Jensen et al., 1999). Samale jdreldusel
jouti parasiitse kottseene Isaria japonica 18S rDNA 1 grupi intronite uurimisel (Ito et al., 1999).

Jaapanis uuriti iiherakuliste seente Candida albicans ja C. dubliniensis kliinilisi tiivesid ja leiti, et HGT
voib olla toimunud iihe perekonna liikide vahel. Kahel C. albicans isolaadil 301 isolaadi seas tehti kindlaks
genotiitip, millises 25S rRNA geeni I grupi intronisse oli transponeerunud C. dubliniensis introni sarnane
insertsioon (Tamura et al., 2001).

Transposoonid on geneetilised elemendid, mida on leitud nii pro- kui eukariiootides. Erinevalt teistest
geenidest on nad vdimelised liikuma peremeesgenoomi sees uude asupaika. Transposoonide transpositsioon
kodeerivatesse DNA jirjestustesse ja nende poolt algatatud kromosoomide iimberkorraldustel on suur mdju
geeniekspressioonile ja genoomi evolutsioonile. Kuigi hiiiife moodustavatel seentel avastati transposoonid alles
hiljuti, leitakse neid itha enam ja seostatakse HGT-ga (Kempken & Kuck, 1998) (joonis nr 2 tihistatud TY).

Viimased uuringud on ndidanud, et kuigi 20% kirjeldatud seentest on arvatud olevat mittesuguliselt ja
klonaalselt paljunevad, esinevad ka neil rekombinatsioonid (Taylor et al., 1999). Selle iiheks pohjuseks voiks
pidada meiootilistele ehk sugulistele rekombinatsioonidele alternatiivseid mitootilisi ehk somaatilisi
rekombinatsioone. Paraseksuaaltsiiklis toimuvat mitootilist geenisiiret on pdhjalikult uuritud seoses penitsilliini
tootmisega. Pdrast pintselhalliku Penicillium chrysogenum hiiiifide liitmist nende haploidsed tuumad liituvad
sagedusega 1 x 10 — 2 x 10°°. Nendes liitunud tuumades toimub mitootiline ristsiire sagedusega 1 x 107 — 2 x
10° iga tuumajagunemise kohta (Weber, 1993). Viimane arv vdimaldab hinnata selle seene diploidina
jagunemise voimet. Saades diploidseks, iiks tuhandest kuni iiks viiekiimnest jaguneb rekombinantsena, oskamata
jaguneda nii, et tema kromosoomid séilitaksid oma identsuse tiitarkromatiidide lahknemisel. I[lmselt tuleneb see
metafaasiplaadi puudumisest seentel. Kromosoomid pole mitoosi ajal kondenseerunud (pole loetavad).
Tiitartuumade laialitdmbamisel on tegev ainult seenele iseloomulik tuumaga assotsieerunud organell NAO
(nucleous associated organelle), mis on tegev ka rakutuuma liikumisega interfaasis. Erinevalt kdrgemate
eukariiootide avatud mitoosist on seentele iseloomulik suletud mitoos: jagunemine tuumamembraani sdilimisega.
Taime- ja loomarakus on mitoosi ajal kromosoomid tugevalt spiraliseerunud kromatiididega metafaasiplaadile
koondunud (nende arv on loetav). See tagab diploidsetel organismidel genoomi stabiilsuse tiitarkromatiidide
lahknemisel. Neil sdilib genoom tunduvalt stabiilsemana isegi diferentseerunud keharakkudes, rddkimata
sugurakkude tekkeks vajalikest tuumadest, mis on ‘konserveeritud’ suguorganites vdi meristeemkoes (suletud
paljunemissiisteem).

Seente diploidiseerumisel toimub midagi samaviirset kui bakterite konjugatsioonil. Bakterite
konjugatsioonil tekkivat rekombinantsust késitletakse kui HGT tulemust. Aga kas seente puhul on Gige
nimetada toimuvat HGT? Toimuv on seletatav kui algne variant meioosi esimesest jagunemisest, ajast, mil
polnud veel vilja kujunenud tdies pikkuses homoloogilisi kromosoome. Seene diploidses tuumas voib tdendoselt
toimuda nii (1) kromatiidide vaheline ristsiire (mis toimub ka ilma kiasmideta) kui (2) kromosoomaberratsioonid
— seentele on iseloomulik kromosoomi pikkuse poliimorfism (Zolan, 1995; Larraya, 1999) ja aneuploidsus
(Kullman, 2000).

Hiiiife moodustavatel seentel voib tidnu seene hiiiifi tipmisele kasvule vorrelda somaatilist geenivahetust
meioosiga (avatud paljunemissiisteem). Ega seene meioos spetsiaalsetes rakkudes (eoskotis, basiidis) sellisest
,somaatilises” hiiiifis toimuvast tuumade jagunemisest palju erinegi (sellest allpool). Haploidiseerumine
tuumade jagunemisel voib toimuda pintselhalliku hiiiifides sagedusega 1 x 107 — 2 x 107 iihe tuumajagunemise
kohta (Weber, 1993). Sisuliselt niditab see meioosi teise jagunemise sagedust. Antud juhul langeb see kokku
mitootilise geenivahetuse sagedusega. Siin toimub meioosi esimesele jagunemisele tiilipiline geenivahetus
diploidse tuuma korduva (nidivalt mitootilise) jagunemise kiigus, enne kui jOutakse tuumade
haploidiseerumiseni. Meioosi teine jagunemine (haploidiseerumine) on vahepealsete jagunemistega ajaliselt ja
ruumiliselt eraldatud, edasi likkatud. Vdib-olla annab see rohkem aega rekombinatsioonide tekkeks. Voiks oelda,
et suguline protsess on toimunud ilma nihtava sugulise paljunemiseta. Sellisel juhul on ilma viljakehade
moodustamiseta kasvava seene hiiiifil justkui klonaalselt tekkivad koniidid rekombinantsed venitatud ja varjatud
meioosi tottu. Paraku ei allu rekombinatsioonide lahknemine antud juhul populatsioonigeneetika seadustele
(rekombinantsete koniidide ebavordne arvukus? rekombinantide ebavordne lahknemine?).

Veelgi huvitavam on see, et mitootiline geenivahetus voib toimuda ka klonaalselt paljunevas
pirmirakus. Sugulise paljunemiseta diploidsed pédrmid on heterosiigootsed (!). Mitootilised rekombinatsioonid
tekivad klonaalselt paljunevas pdrmi Candida albicans rakus kahe haploidse genoomi komponentide vahel
(Fincham et al., 1979). Sellel liigil haploidiseerumist ei toimu (meioosi teine jagunemine puudub). Kill aga
haploidiseerub sugulist paljunemist omav leivapdrmseen, tehes vahepeal oma rakust eoskoti, milles toimuvad
jarjestikku mdlemad meioosi jagunemised ja moodustub neli eost.

On andmeid, et rakutuuma ja mtGenoomi proliferatsioon ei ole sdltumatu. Klonaalsetelt paljunevatel
parasiitsetel kottseentel, nii iitherakulisel diploidsel parmil Candida albicans (Xu et al., 1999) kui hiiiife



moodustaval haploidsel taimede vahemidaniku tekitajal Sclerotinia sclerotiorum (Kohli & Kohn,1998), esineb
nii mtGenoomis kui tuumagenoomis rekombinatsioone (retikulaarsus) (Kohli & Kohn,1998; Couch & Kohn,
2000; Anderson et al., 2001). Candida albicans Kliinilistel tiivedel pole selliste rekombinatsioonide teke
juhuslik: viheste eranditega vastavad mtGenoomi genotiiiipidele kindlad tuumagenoomi genotiiiipide klastrid.
Leiti, et tuumagenoomi muutumisele on kaasatud mtDNA muutumine. Mehhanismi ei teata. Sellised
retikulaarsed rekombinatsioonid v&ivad olla liigile adaptiivselt kasulikud ja omada olulist téhtsust tdnapédevaste
kliiniliste, HIV viirust kandvatel patsientidel elutseva C. albicans populatsioonide evolutsioonis (Anderson et
al., 2001).

Vaatame, kuidas selline tulemus sobib kokku seene mitokondrite endosiimbiontse paritoluga
eubakteritest (Race et al., 1999) (vordle piritoluga protobiontidest, Mikelsaar, 2000), mille tulemusel enamus
protomitokondri genoomist on iile kandunud tuuma ja tuum on saavutanud juhtrolli mitokondris toimuva
hingamise ja energia tootmise iile (oksiidatiivne fosforiiiilimine) (joonis 1). Naib, et seente puhul pole transport
mitokondritest tuuma suletud, nagu imetajatel, vaid on kidimasolev protsess. Praeguse seisuga on teda, et 95%
mitokondriaalsest genoomist on esindatud ka tuumas (Weber, 1993). Milline ja kui suur oli aga algselt
sisserdnnanud “mitokondri” genoom vorreldes “tuuma” genoomiga, pole véimalik méérata, sest ei mitokonder
ega tuum ei eksisteeri enam iseseisvalt.

Vorreldes teiste eukariiootidega on seene mitokondril rohkem funktsioone ja tal on sdilinud suurem
iseseisvus. Seentel leidub mitokondritega assotsieerunud mitmesuguste erifunktsioonidega plasmiide (esinevad
nii lineaarsete kui suletud DNA-ahelatena), mis reguleerivad kasvu ja vananemist, hiipovirulentsust jm. Samuti
esineb raku tsiitoplasmas mitmesuguseid killer-faktoreid, mille abil miirgitatakse oma liigist vdi monest teisest
liigist parit konkurente. Hulgaliselt esineb ka viirusi, mis teatud viiruste omavahelises kombinatsioonis vdivad
osutuda seenele kahjulikuks (nditeks Sampinjonikasvandustes). Koiki neid geene antakse edasi tsiitoplamaatilise
parilikkusega (Weber, 1993).
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Plasmiid v&ib olla kas vabas olekus mitokondri sees vdi insertsioonina mtDNA koosseisus. Selline
plasmiid meenutab bakteritel teadaolevaid tempereeritud viirusi. Viimased on bakteri koosseisus inaktiivsed ja
paljunevad koos temaga. Ontogeneesi tasemel ndib selline funktsioon olevat kottseene Podospora anserina
seniilsusplasmiidil, mis vabaneb mitokondrist raku vananedes ja vdib méngida rolli raku lagundamisel
(Jazwinski, 1996; Jamet-Vierny, 1997). Evolutsiooni tasemel ndib toimuvat protsess, kus seene mitokondris
muutub tempereeritud viirusetaoline vodrgeen (ekson) inaktiivseks introniks. Sellisesse geneetiliste elementide
klassi, mis vodisid olla vdi on mtDNA intronite eellased, vdib kuuluda liigil Neurospora crassa valku (710 AH)
kodeeriv plasmiid Mauriceville (3581 Np) (Nargang et al., 1994) (joonis 2). Vdimalik, et selles protsessis
omavad mutageenset rolli okstidatiivsel fosforiitilimisel elektronide transpordil ATP-genereerimisel toimivad
bioenergeetilised protsessid. Hingamisel on elektronide transport liébi membraanide vdimas - aga ka ohtlik -
energia allikas (Race et al., 1999).

Omavahel sarnased mtDNA jirjestused SSU rRNA geenis esinevad rohevetika mitokondris ensiiiimi
kodeeriva eksonina, seentel Neurospora ja Podospora vdimaliku valgu koodina ning perekonnas Sclerotinia
intronina, mille erineva paiknemise alusel avaldub mtDNA jarjestuse poliimorfism. Esmakordselt avastati mt
SSU rRNA geenis intron 1995. aastal (Carbone et al., 1995) (joonis 2). Need mitokondris introniteks
‘degradeerunud’ eksonid vodivad anda tuumagenoomi insertsioone ja rekombinatsioone ning avalduda klonaalse
poliimorfsusena, nagu monokultuuris kasvava valgeméddaniku tekitaja S. sclerotiorum klonaalselt paljunevatel
tiivedel. Antud juhul pdhjustasid kloonide poliimorfsuse mittesugulasliku liigi N. carassa mtDNA jarjestused
24S rRNA geenist (joonis 2). Vdimalik, et intronid (priigi genoomis: endised viirused, plasmiidid jt voorgeenid)
voivad mingis positsioonis uuesti aktiveeruda. Toodud ndidetest lahtuvalt vdib oletada, et seente mitokondritele
on omased samasugused geeniiilekande viisid nagu  bakteritel - konjugatsioon, transduktsioon ja
transformatsioon. Tuuma ja mitokondri kohta vdiks veel esitada kiisimuse, kumb on kumma ’priigikast’,
bakteritaolise kditumisega on mdlemad.

Moeldes seene tuuma DNA jirjestuste HGT-st vdiks spekuleerida jirgmiselt. Seene rakutuum on
pohiaja seene elutsiiklist haploidne nagu mitokondergi (mdlemad koosnevad ithekordsest DNA kaksikahelast).
Seentel asuvad homoloogilised kromosoomid eraldi tuumades, mis kumbki algul eraldi ja enne meioosi
stinkroonselt teineteise korval mitootiliselt jagunevad. Hiitife moodustavate seente ja loomade pohierinevuseks

voibki pidada just seente “oskamatust” diploidsena mitootiliselt jaguneda. Enne haploidsete tuumade liitumist
diploidseteks vdib toimuda kromosoomide replikatsioon, kuid sellele ei jdrgne homoloogiliste kromosoomide

tiitarkromatiidide lahknemine (mitoosile omane) vaid tuumade tthinedes liituvad replitseerunud
(homoloogilised?) kromosoomid (meioosile omane). Niiiid peaks jdrgnema meioosile iseloomulik
homoloogiliste tiitarkromatiidide liitumine ja siinaptoneemsete komplekside teke, kuid niib, et monel juhul
tiitarkromatiidid ei joua teineteisest eraldudagi. Kuidas muidu seletada austerserviku viljakehast kahe erineva
tuumagenoomi suurusega eospopulatsiooni teket (Kullman, 2000). Meioos pole normaliseerinud kromosoomide
(genoomi) suurust, nagu nieb ette Zolan’i (1995) poolt vilja pakutud mudel.

Ilmselt paaruvad homoloogilised kromosoomid vaid osaliselt. V&imalik, et ka siin, nagu oletatud
mitokondrite puhul, toimub midagi taolist nagu bakterite konjugatsioonil. Meioosi teine jagunemine jéitkab
vahepeal pisut segadusse aetud mitootilist jagunemist. Kui arvestada seda, et lahknevad tuumad voivad sdilitada
liitunud tuumade ebavordse suuruse, siis pole meioosi esimene jagunemine mitootilist jagunemist eriti
mojustanud. Seentel on iseloomulik kromosoomi pikkuse poliimorfism ja ka aneuploidsus (Larraya et al., 1999;

jdrjestustega teisi  tsiitoplasmas olemasolevaid geneetilisi elemente (viirusi, plasmiide, transposoone,
mitokondritest parinevaid DNA-jirjestusi). Voimalik, et see siisteem to6tab kui “luud, mis piihib tsiitoplasmast
priigi tuuma kokku” voi “jadvad harja kiilge kahjulikud pisikud kinni ja nad ei saa enam edasi tegutseda”. Kas
selline voikski olla iiks mehhanismidest, mis tagab horisontaalsele geeniiilekandele omase rekombinantsuse,
retikulaarse mosaiiksuse tuumas?

Seente hulgast vdiks otsida vastust ka kiisimusele kuidas on tekkinud diploidsus. Niiteks kandseentel
(Coryolus versicolor) on iithe raku molemad haploidsed tuumad vordviidrsed. Eose idanemisel moodustub
ithetuumsete rakkudega haploidne hiitif. Haploidsed tuumad ldhevad vastakuti ldbi hiiiifide vahele tekkiva
anastomoosi, mille kdigus molemad hiiiifid muutuvad kahetuumseteks tinu sisserdndava tuuma jdrjepidevale
mitootilisele jagunemisele ja migreerumisele naaberrakku.

Seente oluline erinevus teistest eukariiootidest on see, et mitootilise jagunemise ajal sdilib tuuma
membraan. Tiitartuumade lahknemisel noordub tuumamembraan nende vahel ja katkeb. Tuumamembraani
sdilimine jagunemise ajal vOib tagada tulnuktuuma suhteliselt suure autonoomsuse ja vihendab
tsiitoplasmaatiliste ~ geneetiliste elementide sattumist tema genoomi. Samas on see kaitse tuumamaterjali
kaotsimineku vastu. Tdenidoselt pdrineb kromosoomide poliimorfism (Zolan, 1995; Larraya, 1999) ja
aneuploidsus (Kullman, 2000) mitoosi vigadest.

Niisiis on seentele omane suur plastilisus, vdime siilida ja siilitada reproduktsiooni kdigus tekkinud
vigu. Seene hiiiifile on iseloomulik tipmine kasv ja avatud paljunemissiisteem (puudub embriionaalne areng,
kudedeks diferentseerumine). See, mis juhtub tipurakus, miédrab temast edasikasvava hiiiifi saatuse. Samast



hiitifist varem hargnenud hiiiifid kannavad edasi esialgset genoomi. Harude tekkemehhanismi ei teata.
Pohimotteliselt on selliselt kasvav isend igavene koos oma vigade ja erinevate tuumapopulatsioonidega.
Kiilmaseene mitokondrid suudavad klonaalsel kasvamisel oma genoomi hésti sdilitada. Nad ei muutu, kasvagu
seen kasvdi sadade (leitud kuni 900) hektarite ulatuses tuhandete (2400) aastate jooksul (Volk, 2002). Nii et
seeneriigist voib monel juhul leida ‘kasvava puu’ ja vahel isegi ndha, kuidas ‘punutakse vorku’ selle okste vahel.
(Sugulise paljunemise, meioosi, tulemusel lahknevad vana ja uus tunnus haploidsetes organismides vahekorras
1:1, diploididele omane retsessiivsus puudub). Siiani on {iles leitud ca 100000 seeneliiki, mis on vaid 5-10%
arvatavalt olemasolevatest seeneliikidest (Hawksworth et al., 1995; Oliver & Schweizer, 1999).

Lopuks tuleb rohutada, et need haruldased juhtumid, millal rolli méngib HGT, on olnud véimalik vilja
selgitada genealoogilise parilikkuse taustal, tinu valitsevale vertikaalse geeniiilekande paradigmale.
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