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On tirked ymmartaa, ettd sienten suvulliseen lisidntymiseen liittyvien
MORFOLOGISTEN rakenteiden (sukusolut, sukusolupesikkeet ja itidemit)
kehitys on tapahtumana erillinen eiki liity suvullisen yhteensopivuuden
geneettiseen méadrdytymiseen. Erilaisten pariutumiseen vaikuttavien geneet-
tisten valintatekijéiden suuren madran vuoksi esimerkiksi halkiheltalla
(Schizophyllum commune) on 27 ooo pariutumistyyppid. Suvullisten raken-
teidensa puolesta sienet voivat olla YKsTkOTISIA (- ja Q-pesikkeet sijait-
sevat samassa yksilossd) tai KAKSIKOTISIA (- ja @-pesikkeet sijaitsevat eri
yksildissd). Suvulliset rakenteet voivat olla myds erilaistumattomia, kuten
suurimmalla osalla sienista. Talloin sukusolupesikkeiden vastineina toimi-
vat kasvulliset rihmat ja sukusoluina rihmojen tumat.

5.2 ELINKIERROT

Vanamo Salo

Elinkierrolla tarkoitetaan sienen kaikkia elimanvaiheita, toisin sanoen elin-
kaarta, alkaen yhdestd itiomuodosta ja ulottuen seuraavan sukupolven vas-
taavaan vaiheeseen (Kirk ym. 2008). Elinkierrossa ovat keskeisesti esilld
sienelle tyypilliset lisddntymis- ja levidmistavat. KEHITYSKIERTO on elinkier-
rolle liheinen Kkisite, joka useimmilla eliéilla tarkoittaa kehitysta yksisolui-
sesta tsygootista monisoluiseksi lisiantyvaksi elioksi, joka lopulta kuolee.
Yksisoluisten kehityskierto koostuu jakautumisesta kahdeksi eliméinsi jat-
kavaksi tytarsoluksi. Elinkiertojen yksityiskohdissa voi olla paljon eroja jopa
lahisukuisten lajien vlilli (Moore-Landecker 1982; Alexopoulos ym. 1996).

5.2.1 ELINKIERTOJEN PERUS KASITTEET
JA YLEISET PIIRTEET
Sienten elinkierrot voivat olla yksinkertaisia tai hyvinkin monivaiheisia.
Useimpien sienten elinkierrossa vuorottelevat kromosomistoltaan yksinker-
tainen ja kaksinkertainen eliminvaihe (HAPLO- ja DIPLOFAAST). Sienikun-
nan erikoispiirteend on kaksitumainen vaihe, jossa kaksi haploidia tumaa on
samassa solussa pitkdhkon ajan yhtymitti toisiinsa. Sieniryhmien vililld on
huomattavia eroja niiden eri eliméinvaiheiden kestossa. Sienille on tyypil-
listd, ettd haplofaasi on pitka ja ettd useimpien sienten kasvulliset rihmat ovat
haploideja. Kantasienten rihmastot ovat kuitenkin kaksitumaisia. Sienilld
diploidi monisoluinen eldiméinvaihe on erittdin harvinainen ja diploidi yksi-
soluinen eldiméinvaihe puolestaan tavallinen ilmi6.

Elisiden suvulliseen lisidntymiseen liittyvid kisitteitd ovat tsygootti-
nen ja sporinen meioosi. TSYGOOTTINEN MEIOOSI on tyypillinen sienille
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ja muille eliéille, joiden elinkierrossa haploidi monisoluinen vaihe on val-
litseva. Tsygootti ei koskaan jakaudu mitoottisesti vaan menee meioosiin
vilittdmasti. SPORINEN MEI00sI koskee niitd perin harvoja sienid (lahinna
itusienten kaaren lajeja), joilla on monisoluinen haploidi ja diploidi elimin-
muoto. Niiden sienten tsygootti jatkaa kasvuaan mitoottisten solunjakojen
takia ja meioosi tapahtuu joskus paljon my6hemmissa eliménvaiheessa.

Monilla eli6illd elinkiertoon liittyy SUKUPOLVENVUOROTTELU. Suku-
polvenvuorottelun méiaritelmdn mukaan monisoluinen haploidi suvullinen
ja monisoluinen diploidi suvuton eliminvaihe vuorottelevat sdannollisesti.
Diploidi vaihe (SPOROFYYTTT) tuottaa meioosin jilkeen haploidisia itidita
ja haploidi vaihe (GAMETOFYYTTI) mitoosin jilkeen sukusoluja (Raven ym.
1986). Sekd haploidi etti diploidi eliminvaihe kykenevit mitoottisiin jakoi-
hin. Téllainen sukupolvenvuorottelu on luonteenomainen kasvikunnalle
mutta on harvinainen sienikunnassa, eiki sita tavata kuin joillakin siimalli-
silla sienilli (itusienet). Sienitieteessd sukupolvenvuorottelu-kisitetti saate-
taan soveltaa toisin, jolloin silld tarkoitetaan yleensi suvullisen ja suvuttoman
lisidntymiskierron elimdnmuotojen ymmartimisti eri sukupolviksi (Kirk
ym. 2008). Monilla sienilld suvullisen ja suvuttoman lisiintymisen vaiheet
ovat morfologisilta ominaisuuksiltaan niin erilaisia, ettei niitd ole aina pys-
tytty yhdistimain samaan sieneen. Téllaisen kaksimuotoisen sienen suvulli-
nen muoto on TELEOMORFI ja suvuton ANAMORFI.

Erilaisten sienten elinkiertojen kirjo on valtava (T1ETOLAATIKKO 2). Ne
onkin syytd ymmirtad sopeutumina ympardiviin elinoloihin eli sithen, mika
on vilttimatontd hengissi sdilymiselle ja jilkeldisten tuottamiselle. Eli6t,
jotka pystyvit lisddntymaéin sekd suvullisesti ettd suvuttomasti, suuntaa-
vat energiansa suureen jilkeldistuottoon suvuttoman lisidntymisen avulla
silloin, kun kasvuolot ovat hyvit. Ympariston olojen huonontuessa ne vaih-
tavat tehottomampaan suvulliseen lisidntymiseen varmistaakseen geneetti-
sesti monimuotoisten jilkeldisten saamisen. Ihmisen nikokulmasta hyvalla
sienen elinkierron tuntemuksella on paljon merkitystd, mikali halutaan
l6ytad tehokkaita keinoja torjua kasvitautien aiheuttajia. Patologit voivat
tulkita elinkiertoja tautien kehityskiertoina, joissa kuvataan myo6s sienen
aiheuttama tartunta eri vaiheineen (Valkonen ym. 2005; Agrios 2005).
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TIETOLAATIKKO 2. ELINKIERROT

Elinkierrot voidaan luokitella seuraavasti pitden silmalld suvullisen ja suvut-
toman lisddntymisen asemaa seki haplo- ja diplofaasin kestoa ja vuorottelua
(Raper 1966b; Carlile ym. 2001).

1. Suvuton kierto: sienilld haplofaasissa tapahtuva suvuton lisddntyminen.

2. Haploidi kierto: sieni on haplofaasissa, ja tumien yhtymistd seuraa
valittomasti meioosi, joten diplofaasi on erittdin lyhyt, yhden solun
mittainen.

3. Yksi-kaksitumainen kierto: sienikunnan tavallisin kierto. Siinid on huo-
mattavia eroja sen perusteella, kuinka pitki on haplofaasi (esim. kote-
losienilli pitkd, useimmilla kantasienilld suhteellisen Iyhyt) suhteessa
kaksitumavaiheeseen (esim. kotelosienilld hyvin lyhyt, kantasienilld
vallitseva).

4. Kaksitumainen kierto: sieni on koko ajan kaksitumavaiheessa hedelmoi-
tyshetked ja sitd seuraavaa meioosia lukuun ottamatta.

5. Haplo—diploidi kierto: haplo- ja diplofaasi vuorottelevat sidnnénmukai-
sesti. Tamd kierto on sienilld hyvin harvinainen.

6. Diploidi kierto: haplofaasi on rajoittunut sukusoluihin tai sukusolupe-
sakkeeseen, ja muuten sieni on koko ajan diplofaasissa. Kierto on varsin
harvinainen.

5.2.2 SIIMALLISET SIENET
Siimallisiksi sieniksi kutsutaan sienid, joilla on ainakin yksi siimallinen eldmén-
vaihe. Nihin sieniin kuuluvat itusienet, pStsisienet ja piiskasiimasienet. Monet
siimalliset sienet ovat kaikissa elimanvaiheissaan yksisoluisia, jotkut puoles-
taan muodostavat haarattomia tai symmetrisesti kahteen suuntaan haarautu-
via monisoluisia rihmoja. Suvullisen lisdantymisen alkuvaiheessa haploideista
koiras- ja naarassukusolupesikkeisti vapautuu yksisiimaisia parveiluitiots,
jotka yhdyttydin muodostavat kaksisiimaisen diploidin solun. Jos parveilui-
tiot ovat keskenddn samannikaisid, niitd sanotaan ISOGAAMISIKSI. Jos niilld on
selva ulkondkéero, joka yleensi liittyy kokoon, puhutaan ANISOGAAMISISTA
sukusoluista. Liikkumatonta naarasparveiluitiotd kutsutaan 00GAAMISEKSI
sukusoluksi. Hedelmoittynyt solu menettdd kypsyessain siimansa ja kasvat-
taa ymparilleen paksun seinin muuttuen lepoasteiseksi diploidiksi itioksi. Olo-
suhteiden muuttuessa paremmiksi iti6 muodostaa PARVEILUITIOPESAKKEEN,
jossa tapahtuu meioosi, tai iti6 itse muuttuu suoraan sellaiseksi. Meioosin
tuloksena syntyy haploideja parveiluitioitd, joista kehittyy kasvullisia soluja.
Suvuttomassa lisddntymisvaiheessa kasvullinen haploidi solu
voi pysyd lepoasteena vaihtelevan pituisia aikoja ja muuttua sitten
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parveiluitiopesikkeeksi. Paisuva solu kiy lapi useita perakkaisia mitooseja,
ja niiden my6td solusta tulee monitumainen. Solulimaa kertyy kunkin tuman
ympirille ja solukalvot eriyttavit tumat erillisiin soluihin. Soluihin kasvavat
siimat, ja syntyneet yksisiimaiset parveiluitiot vapautuvat parveiluitiopesak-
keestd ja uivat pois. Uudessa ravinteikkaassa paikassa parveiluitioistd irtoaa
siima, minkd jilkeen ne kasvattavat soluseinin ja kehittyvit omiksi kasvulli-
siksi elamanmuodoikseen.

Elinkierrossa on huomionarvoista, ettd lepoaste voi syntya sekd suvulli-
sesti ettd suvuttomasti ja se voi olla joko diploidi tai haploidi. Monien siimal-
listen sienten suvullista lisddntymisti ei kuitenkaan tunneta.

5.2.3 SIIMATTOMAT EI-KAKSITUMAISET SIENET
Alakaariin Entomophthoromycotina, Kickxellomycotina, Mortierello-
mycotina, Mucoromycotina ja Zoopagomycotina kuuluu monenlaisia sienii.
Niiden sienten yhdistivina piirteend pidetddn sitd, ettd suvullisessa lisadnty-
misessd syntyy yhtymaditioitd, vaikka kaikilta lajeilta niitd ei ole toistaiseksi
16ydetty. Suvuton lisiantyminen tapahtuu yleensi pesikeitiéiden ja harvem-
min kuromaitiéiden avulla.

Esimerkiksi mustarénsyhomeen (Rhizopus stolonifer, aiemmin musta-
leipihome) haploidissa elinkierrossa nikyy heterotallisen sienen haplo- ja
diplofaasin vuorottelu (xuva 2). Suvuton lisidntyminen on rénsyhomeen
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pesdkkeet kehittyy

Solulimat yhtyvat
_) 1
Er-@ Nuori yhtymaitiopesdke
/ 1 \
Eritumavaihe

Tumat yhtyvat
‘%@%l Yhtymaitiopesake,
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. Mei i
Suvullinen €100s

pesakeitio
Kuva 2. Mustarénsyhomeen (Rhizopus stolonifer) elinkierto. Tumien kromo-
somimdirin muutoskohdat on merkitty siniselli. Haploidit eliminvaiheet
on merkitty mustilla nuolilla, diploidit punaisilla nuolilla ja eritumavaihe kolmin-
kertaisella nuolella. Pisteet rihmastoissa ja itidissd ovat tumia. Sienet viettivit suu-
rimman osan elimistdin haploideina monitumaisina rihmastoina (punainen teksti).
+ ja - kuvastavat eri pariutumistyyppeja. (Vanamo Saro.)
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tavallisin lisidntymistapa. Haplofaasivaiheessa eri pariutumistyypit elavit
omina monitumaisina rihmastoinaan. Elinkierron siirtyessd suvuttomaan
lisdantymisvaiheeseen rihmastoihin syntyy pystysuuntaisia ilmarihmoja,
ITIOPESAKKEENKANNATTIMIA, joiden pdit pullistuvat. Pullistumiin kertyy
useita tumia, ja niistd muodostuu itidpesikkeitd, joissa mitoottisten jakojen
tuloksena syntyy massoittain haploidisia monitumaisia pesakeitioita. Itiope-
sikkeen seindn kuivuttua ja rikkouduttua pesikeitiot vapautuvat ilmaan, ja
sopivalle kasvualustalle padstyddn ne itavit ja kasvattavat haploidista moni-
tumaista kasvullista rihmastoa.

Rénsyhomeen elinolojen heiketessd sieni vaihtaa suvuttoman lisdanty-
misen suvulliseen. Kun kahteen eri pariutumistyyppiin kuuluvat rihmastot
kohtaavat toisensa, kahden eri ilmarihman karkisolut pullistuvat EsSISUKU-
SOLUPESAKKEIKSI. Esisukusolupesikkeet erottuvat viliseinilld muusta rih-
mastosta ja muuttuvat varsinaiseksi sukusolupesikkeeksi sen jilkeen, kun
kahden esisukusolupesikkeen vilinen seind on hajonnut ja solulimat ovat
yhtyneet. Kahta erilaista tumatyyppid joutuu niin samaan soluun ja alkaa
eritumainen vaihe. Tamin jilkeen tumat yhtyvit toisiinsa ja sieni siirtyy dip-
lofaasiin. Monitumainen diploidi solu kasvattaa ympérilleen soluseinin ja
muuttuu yhtymaitiopesikkeeksi, jonka sisilld kehittyy yksi yhtymaitio, joka
on sienen kesto- ja LEroMuoTO. Kasvulle jilleen suotuisissa oloissa yhty-
maitio kasvattaa suvullisen itiopesikkeen. Meioosi tapahtuu jo yhtymaiition
itdessd, ja periaatteessa itidpesikkeestd syntyy kahta eri pariutumistyyppid
edustavia suvullisia iti6itd, minkd myota sieni palaa normaaliin haplofaa-
siinsa. Ronsyhomeella meioosin jilkeen kiy usein kuitenkin niin, etti toinen
pariutumistyyppi abortoituu, jolloin itidpesikkeestd vapautuu vain toisen
pariutumistyypin itioita.

5.2.4 KERASIENET

Kerisienten elinkierroista tiedetdin toistaiseksi vain vihan. Ne viettavit
elimansi padosin monitumaisina rihmastoina. Kerasienilld ei ole havaittu
suvullista lisddntymistd, vaikka sienirihmojen soluissa on yleensd useita kes-
kendin erilaisia tumia. Viimeaikaisten molekyylibiologisten tutkimusten
mukaan tuman meioottiseen jakautumiseen liittyvit geenit ovat 16ydetta-
vissi my6s kerdsienten genomissa (Halary ym. 2011). Tdma viittaa siihen, ettd
jonkinlainen suvullisen lisiantymisen kaltainen prosessi geneettisen moni-
muotoisuuden siilyttimiseksi olisi todennikdinen.

Keridsienet ovat ehdottomia symbiontteja ja ne lisidntyvit suvuttomasti
isdntdkasvissa. Suotuisissa ymparistooloissa suurikokoiset monitumaiset
itiot itdvat, muodostavat painerihman ja tunkeutuvat isintinsa solukkoon.
Uusia iti6itd syntyy rihmastosta joko isdnnin ulkopuolella tai sitten sen sisa-
puolella. Sienet voivat my®6s lisdantya rihmaston paloista.
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5.2.5 KOTELOSIENET
Kotelosienten kasvullinen rihmasto on yksitumaista ja haploidia. Kote-
losienet lisadntyvit suvuttomasti kuromaitididen avulla, ja niitd ehtii olla
monilla sienilld useita sukupolvia lyhyessi ajassa. Ne eivit muodostu itidpe-
sikkeisiin vaan erityisten rihmojen, kuromankannattimien, piihin. Monista
kotelosienistd tunnetaan vain suvuttomasti lisddntyvi elimanmuoto.
Suvullisessa lisddntymisessd kuhunkin rihmastoon kehittyy sekd Mmuna-
ettd SIITTIOPESAKKEITA, joihin kertyy useita tumia. Eri pariutumistyyppid
edustavien rihmastojen pariutuessa tumia siirtyy siittiopesikkeestd muna-
pesikkeeseen jilkimmadisestd kasvanutta uloketta, SIITOSRIHEMAA, pitkin
ja munapesike stimuloituu kasvattamaan ASKOGEENISIA rihmoja, joihin
tumat vaeltavat pareittain (kuva 3). Tdma munapesikkeestd syntyvi rih-
masto on kaksitumaista, ja kaksitumaisten rihmojen kérkisolut muodostu-
vat itickoteloiksi. Mikroskoopissa nahtavien rakenteiden perusteella ilmiota
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Nuori iti6-
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Kypsa itiokotelo =
H
o Me\oosw
$ 4:/
©| Mitoosi
Myds seuraava
hakamuodostuma

mitoosissa

Kuva 3. Kotelosienen sukusolupesikkeiden, hakamuodostuksen ja itickoteloiden kehitys
suvullisessa kierrossa. Hakamuodostus toistuu lukuisia kertoja aina uuden kehittyvin
itickotelon sivuhaarassa, joka on syntynyt askogeenisen rihman kirkisolusta. Tumien
kromosomimiirin ja solun tumaméirin muutokset on merkitty siniselld. Haploidit ela-
manvaiheet on merkitty mustilla nuolilla, diploidi vaihe punaisella nuolella ja kaksituma-
vaiheet kaksinkertaisilla nuolilla. Kotelosienet viettdvit suurimman osan elimastdin
haploidina yksitumaisena rihmastona (punainen teksti). + ja - kuvastavat eri pariutumis-
tyyppeja. (Vanamo Saro.)
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kutsutaan hakamuodostukseksi. Hakamuodostus askogeenisen rihman kér-
jessd varmistaa sen, ettd itickotelon emosoluun tulee kaksi erilaista tumaa
(LUKU 2.3.2). Kirkisolu pitenee taipuen koukuksi, ja kaksitumaisen solun
molemmat tumat kiyvit samanaikaisesti lapi mitoosin. Solunjaossa syntyy
kaksi viliseindé ja kolme solua. Erilaiset tumat yhtyvit keskimmaisessa
solussa, itiGkotelon emosolussa, jolloin syntyy diploidi solu. Nuoren iti6-
kotelon diploidi vaihe ei kestd kauan, ja meioosissa syntyy nelja kappaletta
haploideja tumia. Kukin tuma kiy valittémasti lapi vield mitoosin, joten kote-
loitioitd on kypsissi itidkotelossa lopulta kahdeksan. Vapauduttuaan kukin
koteloiti6istd itdd kasvattaen kaltaistaan rihmastoa. Kotelosienet ovat suu-
rimman osan elinkierrostaan haploideja, mutta itidemé koostuu haploidista
ja kaksitumaisesta rihmastosta (xuva 3).

Torajyvisienelld (Claviceps purpurea) on kotelosienille tyypillinen yksi-
kaksitumainen elinkierto (xuva 4). Keviilld talvehtineisiin rihmastopahkoi-
hin syntyy pitkdperiisid alustapahkoja, joiden sisalld kehittyvit kotelopullot.
Suvullisessa vaiheessa kotelopulloihin muodostuu itiokoteloita ja niihin
puolestaan koteloitidité, jotka vapauduttuaan leviavit ilmavirtojen mukana
kukkivien heindkasvien luoteille. Koteloitiot itavit ja kasvattavat rihmas-
toaan emin sikidimeen saakka (primaarinen tartunta). Téhin rihmastoon
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Kuva 4. Torajyvisienen (Claviceps purpurea) elinkierto. Tumien kromosomimiirin ja
solun tumaméiran muutokset on merkitty siniselld. Haploidit elimédnvaiheet on merkitty
mustilla nuolilla ja diploidi vaihe punaisella nuolella. Lyhyt kaksitumavaihe (ASKOGEENI-
SET RIHMAT) ei ndy tissi kuvassa. Torajyvisienen haploidi rihmasto kasvaa kasvissa, kun
taas monien muiden kotelosienten haploidit rihmastot kasvavat maassa tai muussa ainek-
sessa. Kotelosienet ovat suurimman osan elinkierrostaan haploideja. (Vanamo Saro.)
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syntyy suvuttomasti pienikokoisia kuromaitioité, jotka kulkeutuvat ilma-
virtojen ja hydnteisten mukana uusiin heiniin (sekundaarinen tartunta).
Infektoituneista kukista erittyvd makea neste, mesikaste, saa hyonteiset vie-
railemaan kukissa. Sienen kasvu aiheuttaa jyvin muuttumisen tavallista suu-
remmaksi alkaloideja sisaltdviksi rihmastopahkaksi eli torajyviksi, joka on
sienen talvehtimismuoto.

Kotelosienten ryhmain sisilld esiintyy hyvin erilaisia elinkiertoja, silla
osa lajeista on monisoluisia rihmamaisia sienid ja osa yksisoluisia hiivoja tai
muita hiivamaisia sienid. Pddosa hiivamaisten sienten lisiantymisesta tapah-
tuu suvuttomasti joko silmikoimalla tai jakautumalla kahtia. Useimmista hii-
voista tunnetaan kuitenkin my®6s niiden suvullisen lisiantymisen vaiheet.
Esimerkiksi leivinhiivalla on haplo-diploidi elinkierto, jossa seki haploidit
ettd diploidit solut lisddntyvit suvuttomasti silmikoimalla ja kaksitumavaihe
puuttuu kokonaan (xuva s).

Nuori itiokotelo

l\/leio}, @ T Kypsd itidkotelo
Koteloitiot
yhtyvit =) Kotelo-

itiokotelossa itiot
Suvullinen kierto \
2 &

tio
Suvuton
>

VY S Shiero &
: kierto
kierto

Suvuton \_/
kiertc)

N/
\c?+

Solulimat ja tumat yhtyvat

Kuva s. Leivinhiivan (Saccharomyces cerevisiae) elinkierto. Tumien kromosomimiirén ja
solun tumamiiran muutokset on merkitty siniselli. Haploidit elimédnvaiheet on merkitty
mustilla ja diploidit punaisilla nuolilla. + ja - kuvastavat eri pariutumistyyppeji. (Vanamo

SaL0.)

Leivinhiivan elinkierrossa suvuton diploidi vaihe on vallitseva. Sen suvul-
linen lisddntyminen kdynnistyy, kun diploidin sienen elinolot heikkenevit.
Yksittdisestd hiivasolusta tulee itikotelo, jossa tapahtuu meioosi. Sen tulok-
sena syntyy neljd paksuseindistd haploidia koteloitiotd, kaksi kumpaakin
pariutumistyyppid. Ne vapautuvat itidkotelon seindn repeytyessa auki. Néin
syntyneet haploidit solut ovat kooltaan pienempii kuin diploidit solut. Ne
jakautuvat mitoottisesti monta kertaa silmikoimalla. Kun toisilleen sopivat,
eri pariutumistyyppid edustavat haploidit itiot pariutuvat keskendin, ne
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muodostavat diploidin solun. Tami diploidi solu ei kiy lipi meioosia heti,
toisin kuin muissa sieniryhmissé on tavallista, vaan se jakautuu edelleen
mitoottisesti silmikoimalla synnyttien lisad kaltaisiaan diploideja soluja. Toi-
sinaan diploidi solu voi syntyd my6s nopeasti kahden koteloition yhtyessd jo
itickotelovaiheessa.

Suvuttomassa lisddantymisessd silmikoiminen tapahtuu leivinhiivalle
luonteenomaisesti solun paastd, josta pieni pullistuma alkaa kasvaa. Kasvun
aikana tuma jakautuu mitoottisesti ja toinen tuma siirtyy pullistumaan.
Kun pullistuma on lihes emosolun kokoinen, soluseini alkaa muodostua
niiden viliin ja lopulta uusi solu vapautuu. Usein jo ennen lopullista irtoa-
mista uusikin solu on alkanut silmikoitua, joten leivinhiiva saattaa muodos-
taa lyhyitd soluketjuja, VALERIHMOJ A.

Useimpien jakalien sieniosakas on kotelosieni. Jakaldt lisddntyvit ja levia-
vit tehokkaalla tavalla suvuttomasti JAKALAMURUSTEN, tappimaisten, koral-
limaisten tai suomumaisten sekovarren haarojen tai SEKOVARREN palasten
avulla (Lukv 6.3). Jakidlimuruset syntyvit selvirajaisilla alueilla sekovarren
keskelld tai erdilld lajeilla sen koko pinnalla. Suvuttomat levidimet sisaltavit
sekd sieniosakkaan rihmoja etté leviosakkaan soluja. Useat jakildsienet muo-
dostavat myds suvuttomia kuromaitioité, joista levdosakas puuttuu. Suvulli-
nen lisddntyminen koskee vain sieniosakasta, jonka itickotelot syntyvit joko
kotelomaljoissa tai kotelopulloissa. Koteloitiostd kasvava rihma kehittyy
edelleen vain, jos se kohtaa sopivan leviosakkaan soluja. Leviosakas lisddn-
tyy puolestaan vain suvuttomasti jakautumalla.

5.2.6 KANTASIENET

Haploidi kantaiti6 kasvattaa itdessddn haploidia pitkda ja monisoluista yksi-
tumaista rihmastoa. Kahden eri pariutumistyyppia edustavan rihmaston
yhtyessa niiden solulimat yhdistyvit mutta tumat eivit, ja syntynyt rihmasto
on kaksi- ja eritumaista. Kaksitumainen rihmasto on pitkaikaista. Sopivissa
oloissa rihmasto alkaa muodostaa itidemid. Sinkilimuodostus sienirih-
man kirkisolussa varmistaa sen, etta itiockannan emosoluun tulee kaksi eri-
laista tumaa (kuva 13 Luvussa 2). Rihmaston kirkisolussa syntyy pieni haara,
johon kaksitumaisen solun toinen tuma vaeltaa. Molemmat tumat lapikay-
vit lahes yhti aikaa mitoosin, ja molempien tytirtumien vilille kasvaa solu-
seind. Haaran kérki yhtyy kirjen takana olevan uuden solun kanssa paistien
haaraan jddneen tuman vaeltamaan tihin soluun. Kirkisolusta muodostuu
itiokanta heti sen jalkeen, kun aikaisemmin erilladn pysyneet tumat yhtyvit.
Itickanta on siis nuorena diploidi ja tyypillisessa tapauksessa yksisoluinen.
Meioottinen jako tapahtuu hyvin pian. Itickannan kdrkeen muodostuu nelja
pullistumaa, joista kehittyvit itioperit. Itickannan tyveen syntyy vakuoli,
joka kasvaa ja pakottaa meioosissa syntyneet nelja tumaa vaeltamaan
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itioperiin, joiden pullistuneista paistd muodostuu nelji haploidia kantaitiota
(TIETOLAATIKKO 3). Sinkildn ajatellaan usein vastaavan kotelosienten haka-
muodostusta. Liheskiin kaikilla kantasienilla ei ole kuitenkaan sinkiloita
rihmoissaan. Kantasienten vallitseva eliméinvaihe on kaksitumainen, ja iti6-
emit koostuvat tillaisesta rihmastosta (xkuva 6).

Solulimat yhtyvat
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Kuva 6. Tavallisen kantasienen elinkierto. Tumien kromosomimairin ja solun tumamai-
ran muutokset on merkitty siniselld. Haploidit eliméinvaiheet on merkitty mustilla nuolilla,
diploidi vaihe punaisella nuolella ja kaksitumavaiheet kaksinkertaisilla nuolilla. Kantasienet
viettivit suurimman osan elimistiin kaksitumaisena rihmastona (punainen teksti). + ja -
kuvastavat eri pariutumistyyppeja. (Vanamo Saro.)

Kantasienilld suvuton lisddntyminen ei ole kovin yleista. Niilld on paljon
vaihtelua elinkierron muissa yksityiskohdissa, kuten itickannan rakenteessa
ja syntyvien kantaitididen maarissa. Erityisesti kasveissa loisivilla ruoste-
ja nokisienilld on paljon omia ominaispiirteitd, kuten itidistd syntyva iti6-
kanta. Esimerkiksi mustaruosteella (Puccinia graminis) on monivaiheinen
yksi-kaksitumainen elinkierto, jossa on viisi erilaista itiotyyppia ja kaksi
isintikasvia (kuva 7). Maissinnoella (Ustilago maydis) on puolestaan yksi-
kaksitumainen elinkierto, jossa tautia aiheuttavan vaiheen alussa on morfo-
geneettinen muutos hiivamaisesta rihmamaiseksi (kuva s).

Mustaruoste lisdantyy suvullisesti keviilld, kun kaksisoluinen diploidi
TALVI-ITIO itdd (kuva 7). Kummassakin solussa tapahtuu meioosi, ja kum-
mastakin solusta kasvavat nelisoluiset pitkit itiokannat, joiden soluista
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Kuva 7. Mustaruosteen (Puccinia graminis) elinkierto. Tumien kromosomimairin ja
solun tumaméiran muutokset on merkitty siniselld. Haploidit elimédnvaiheet on merkitty
mustilla nuolilla, diploidi vaihe punaisella nuolella ja kaksitumavaiheet kaksinkertaisilla
nuolilla. Mustaruosteen kaksitumaista rihmastoa kasvaa sekd ruostehappomarjassa etti
heindkasvissa. Keviisin ruoste muodostaa hiukan haploidia rihmastoa happomarjassa.
+ ja - kuvastavat eri paritumistyyppeji. (Vanamo Saro.)

TIETOLAATIKKO 3. TETRAPOLAARINEN SUVULLINEN
LISAANTYMINEN

Halkiheltan (Schizophyllum commune) itidemia viljelmissa. Kaikki itio-
emit ovat kehittyneet samasta kaksitumaisesta rihmastosta, jossa MATA-
ja MATB-pariutumistekijit ovat erilaiset, yksinkertaisesti kuvattuna A1B1 X
A2B2. Itideman heltoissa kehittyvissa itiokannoissa tapahtuu ensin kaksi-
tumarihmaston erimerkkisten tumien yhtyminen eli karyogamia ja timéan
jalkeen vilittomasti meioosi, jonka tuloksena syntyy neljd yksitumaista kan-
taitiotd. Kussakin kantaitiossd tuma jakautuu valittdmasti mitoottisesti.
Kuvassa kaksitumaisten kantaitividen tumat on vérjatty DNA:han sitoutu-
valla virilld. Meioosissa syntyy neljd erilaista itidtyyppid, jotka on kuvassa
merkitty A1B1, A2B2 (parentaaliset kombinaatiot), A1B2 ja A2B1 (uudet kom-
binaatiot). Kutakin itidtyyppid syntyy yhti paljon, silli A- ja B-tekijoiden
vililld ei ole kytkentdd. Jokaisesta kantaitiostd kasvaa haploidi samatumainen
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rihmasto. Ainoastaan rihmastot, joissa sekd A- ettd B-tekijit ovat erilai-
set, kehittyvit pariutuessaan kaksitumarihmastoksi (kuvan yliosa). Kuvan
alaosa esittdd sellaisten rihmastojen vilistd vuorovaikutusta, joissa joko A-
tai B-tekijdt ovat samanlaiset. Jos A-tekijat ovat samanlaiset mutta B-tekijat
erilaiset, MATB-lokuksen sddtelemd viestintéreitti toimii ja haploidien rih-
mastojen vilinen tumien vaellus ja vaihto toteutuu. Koska MATA-lokuksen
geenien koodaamat transkriptiotekijit ovat samanlaiset, A-reitti ei aktivoidu
ja rihmasto muuttuu epasdannollisesti kasvavaksi. Pdinvastaisessa tilan-
teessa, jossa B-tekijit ovat samanlaiset mutta A-tekijat erilaiset, tumien vael-
lusta ja vaihtoa ei tapahdu ja rihmastot pysyvit haploideina. Samoin kiy, jos
pariutuvissa (paritetuissa) haploideissa rihmastoissa seki A- ettd B-pariu-
tumistekijat ovat samanlaisia. Noin neljinnes paritetuista haploideista rih-
mastoista johtaa sinkildirihmaston kehitykseen, kun riittdvd maara itioitd
on keritty halkiheltan samasta iticemékasvatuksesta ja kasvatettu erillisiksi
haploideiksi rihmastoiksi. Suotuisissa ymparistooloissa kaksitumarihmas-
toon kehittyy itidemii ja elinkierto alkaa alusta.

Halkiheltta

Haploidit samatumaiset rihmastot yhteensopivia
MATA- ja MATB-pariutumisalueiden geenit erilaiset
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Haploidit rihmastot yhteensopimattomia
MATB- tai MATA-pariutumisalueiden geenit samanlaiset

(MARJATTA RAUDASKOSKI.)
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Kuva 8. Maissinnoen (Ustilago maydis) elinkierto. Tumien kromosomimairén ja solun
tumamaaran muutokset on merkitty siniselld. Haploidit eliméinvaiheet on merkitty mustilla
nuolilla, diploidi vaihe punaisella nuolella ja kaksitumavaiheet kaksinkertaisilla nuolilla.
Maissinnoen kaksitumainen rihmasto kasvaa maississa. + ja - kuvastavat eri paritumistyyp-
peja. (Vanamo Saro.)

muodostuu kaksi paria eri pariutumistyyppeji edustavia kantaitioita.
Nimi haploidit kantaitiét itdvit ensimmaiisessi isinnissi (vili-isinti),
ruostehappomarjassa tai mahoniassa, joiden lehtien ylipinnalle kehittyy
PIKKUKUROMAPULLOJA. Ne ovat hermafrodiitteja rakenteita, joissa kussa-
kin on seki koiraspuolisia PIKKUKUROMIA ettd naaraspuolisia reseptiivisid
rihmoja. Pikkukuromapullot tuottavat makeaa nestettd, joka houkuttelee
hyonteisid. Niiden mukana pikkukuromaitiot paasevit vastakkaisen pariu-
tumistyypin pikkukuromapulloihin. Kaksitumainen rihmasto muodos-
tuu joko kahden eri pariutumistyyppid edustavan pikkukuromaition, niistd
kasvaneiden rihmojen tai pikkukuromaition ja rihman yhtyessi. Tama rih-
masto aiheuttaa lehtien alapinnalle HELMI-ITIOMALJOJEN muodostumisen,
ja niistd syntyy kaksitumaisina pysyvid suvuttomia HELMI-ITIOITA. Helmi-
itiot itavat padstydan tuulen mukana toiselle isintikasville, joka on heina-
kasvi ja yleisimmin vehna. Tétd isintdd sanotaan paaisannaksi. Korsiin ja
lehtiin syntyy KESAITIOPESAKKEITA, joista syntyy kaksitumaisia oranssin-
vérisid suvuttomia KESAITIOITA. Ne infektoivat muita isintdkasvilajin edus-
tajia eli ympériston terveitd vehnid. Téllaisia kesditiosukupolvia voi yhden
kesin aikana syntyd monta. Loppukesilld kehittyy vehnin lehtiin TALvI-
ITIOPESAKKEITA, joihin muodostuu mustia, perillisid, paksuseiniisid, kaksi-
soluisia suvuttomia talvi-itiditd. Osa talvi-itidistd syntyy kesiitiopesakkeistd,
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varsinkin talvi-itiovaiheen alussa. Talvi-itiot ovat kaksitumaisia, mutta talven
edistyessd niiden tumat yhtyvit ja niisti tulee diploideja. Vapautuneet talvi-
itiot vaipuvat lepotilaan ja talvehtivat sinkipellossa. Talvi-itiot ovat ainoa
ruostesienen itiémuoto, joka ei ole loisiva.

Ruostesienten elinkiertoihin kuuluu monia itidtyyppeja (Kolmer ym.
2009). MikrosyKklisilld ruosteilla elinkierto on lyhyt, ja niilli on yhdesti
kolmeen itiotyyppid; makrosyklisilld itiotyyppeja on puolestaan kolmesta
viiteen. Jos itiotyyppejd on vain yksi, sieni lisidntyy suvuttomasti. Tima
tilanne on todennikoisesti seurausta vili-isinndn menettimisesta. Isintéla-
jeja vaihtavien ruosteiden isintikasvit ovat yleensa varsin kaukaista sukua
keskendidn. Lyhentyneet syklit edustavat evolutiivisesti kehittyneempaa vai-
hetta. Eri tumavaiheet (haploidi ja kaksitumainen) ovat infektiokyvyltiin
erilaisia ja tartuttavat eri isintakasveja.

Maissinnoen suvullisessa lisadntymisessé talvehtinut diploidi NOKI-
ITIO itdd tuottaen lyhyen itiokannan, johon diploidi tuma vaeltaa ja jossa se
lipikdy meioosin (kuva 8). Meioosin tuotteina syntyy vaihteleva maara kan-
taitiditd (sPORIDIOITA). Koska maissinnoki on TETRAPOLAARINEN, on syn-
tyvid kantaitioitd neljad eri tyyppid. Haploidit kantaiti6t voivat lisddntyd
suvuttomasti silmikoiden hiivamaisesti. Tami elimdnmuoto eldd hajotta-
malla kuollutta ainesta maassa. Kahden toisilleen sopivan pariutumistyypin
kohdatessa ne kasvattavat siitosputket toisiinsa pdin, ja solujen yhtyessi
tapahtuu sienen kasvussa muutos: hiivamainen kasvu muuttuu rihmamai-
seksi. Sopivien pariutumistyyppien on erottava toisistaan sekd MATA- ettd
MATB-geeneiltiin (Luku s.3), jotta syntyva kaksitumainen rihmasto olisi
kyllin voimakas tartuttamaan isantdkasvin, maissin. Tartunta tapahtuu hyvin
monista eri kohdista; infektiokohdassa on aina kasvin kasvusolukkoa (meris-
temaattista solukkoa). Tartunta on tyypiltdin paikallinen, vaikkakin NOKI-
ITIOPESAKKEITA voi l6ytyd mistd tahansa kasvin kohdasta, eniten kuitenkin
emikukinnoista. Noki-itiopesikkeissa kaksitumainen rihmasto pilkkoutuu
noki-iti6iksi, joissa tumat yhtyvit ennen itiéiden vapautumista. Ne sdilyvit
lepoasteina, kunnes ympiristolot ovat taas suotuisat itimiselle.

Monilla nokisienilld on elinkierrossaan seki rihmamainen suvullinen
vaihe ettd hiivamainen suvuton vaihe. Suvuton lisdéantyminen haplofaasissa
voi tapahtua joko hiivamaisesti tai rihmastollisesti. Rihmastollisessa suvut-
tomassa lisadntymisessd nokisienet tuottavat rihmaston kérjisti AMPUKU-
ROMAITIOITA, jotka sieni sinkoaa aktiivisesti ymparist66n. Kasvien loisilla
infektoiva muoto on rihmamainen, ja eldinten loisilla se on hiivamainen
(Morrow & Fraser 2009).
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