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POWIAZANIA POMIEDZY GRZYBAMI PODZIEMNYMI A MALYMI SSAKAMI

WSTEP

W swiecie przyrody istnieje wiele powia-
zan pomiedzy roéznorodnymi organizmami,
czesto bardzo daleko ze soba spokrewniony-
mi. Pomimo tej ewolucyjnej odleglosci maja
one nierzadko bardzo duzy wplyw na siebie.
Jednym z przykladow tego typu relacji jest
mykofagia.

Mykofagia jest to odzywianie sie zwierzat
grzybnia i tworzonymi przez nia struktura-
mi, np. owocnikami. Zjawisko to wystepuje
powszechnie w przyrodzie i charakteryzu-
je roznorodne grupy organizmow: mieczaki,
owady, gady, ptaki i ssaki (FOGEL i TRAPPE
1978, SIMPSON 1998, PaBIS 2008, SUTHER-
LAND i PARRELLA 2009, COOPER i VERNES
2011, URBAN 2016).

FOGEL i TRAPPE (1978) wyrézniaja kilka
rodzajow mykofagii, w zaleznosci od znacze-
nia owocnikow grzybéw w diecie zwierzat:

— mykofagia obligatoryjna,
— mykofagia fakultatywna,
— mykofagia przypadkowa.

Pozornie proste zjawisko, jakim jest spo-
zywanie owocnikow grzybow hypogeicznych
przez zwierzeta, kryje w sobie o wiele bar-
dziej skomplikowana sie¢ powigzan. Przykla-
dem sa relacje pomiedzy grzybami podziem-
nymi a drobnymi ssakami, np. przedstawi-
cielami gryzoni, owadozernych i torbaczy.

GRZYBY PODZIEMNE

DEFINICJA

Grzyby  podziemne  (hypogeiczne) to
sztuczna i polifiletyczna (obejmujaca niespo-

krewnione ze soba gatunki) grupa ekologicz-
na, w sklad ktorej wchodza gatunki grzybow
podstawkowych (gromada Basidiomycota),
workowych (Ascomycota) i grzybow sprzez-
niowych (Mucoromycota). Grzyby te charak-
teryzuje wytwarzanie makroskopowych, ga-
steroidalnych, czyli zamknietych, owocnikéw
(sporokarpow) otoczonych Sciana (perydium),
ktéra zabezpiecza je przed niekorzystnym
wplywem otaczajacego Srodowiska, glow-
nie przed wysychaniem (HAWKER 1954, PE-
GLER i wspotaut. 1993, MONTECCHI i SARA-
SINI 2000, HIBBETT 2007). Cecha definiujaca
gatunek grzyba jako podziemny jest rozwoj
i dojrzewanie owocnikéw w glebie. Szczegol-
nie ta druga cecha jest istotna, poniewaz
wiekszos¢ gatunkow grzybow wielkoowocni-
kowych wyksztalca owocniki w podlozu. Do-
tyczy to rowniez grzybéw naziemnych (epi-
geicznych), jednak w ich przypadku dojrze-
wanie owocnikéw nastepuje na powierzchni
gleby. Do grzybow hypogeicznych zalicza sie
czasem gatunki tworzace owocniki jedynie
czeSciowo zaglebione w glebie, np. z rodzaju
Rhizopogon (piestrowka), ale trwale pozba-
wione zdolnosci aktywnego rozprzestrzenia-
nia zarodnikéw (MONTECCHI i SARASINI 2000,
LESS@E i HANSEN 2007).

EWOLUCJA

Hypogeicznos¢ jest cecha, ktéra wyewo-
luowata niezaleznie w réznych grupach grzy-
bow (LESSGE i HANSEN 2007, OBERWINKLER
2012). U podziemnych grzybéow workowych
owocniki gasteroidalne powstaly na dwéch
roznych drogach. Owocniki rodzajow z rze-
du Eurotiales, np. Elaphomyces (jeleniak),
wyewoluowaly bezposrednio jako sporokarpy
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Ryc. 1. Owocnik Tuber mesentericum. Skala: 1
cm. Fot. M. Kozak.

gasteroidalne, tzw. kleistotecja. Druga, czest-
szg droga bylo stopniowe przeksztalcanie
sie otwartych owocnikow naziemnych (apo-
tecjow). Proces ten przebiegal poprzez stop-
niowe faldowanie hymenium (warstwy wor-
kéw oraz plonnych strzepek, tzw. warstwa
rodzajna), wraz z calkowitym jego zamknie-
ciem wewnatrz owocnika otoczonego Sciana,
czyli perydium. Najbardziej znanymi przykta-
dami grzybow, ktorych owocniki powstaly w
ten sposob, sa gatunki z rodzaju Tuber (tru-
fla) (Ryc. 1) z rzedu Pezizales (LAWRYNOWICZ
1988, BoNITO i SMITH 2016).

Grzyby  podstawkowe  przystosowywa-
ly sie do podziemnego Srodowiska poprzez
przeksztalcenia réznego typu owocnikoéw na-
ziemnych o otwartym hymenium. Proces ten
nastepowal niezaleznie w réznych grupach
tych grzybow (PEINTNER i wspoétaut. 2001,
BINDER i HIBBET 2006, HOSAKA i wspoélaut.
2006, OBERWINKLER 2012). Takim przeksztal-
ceniom ulegaly np. owocniki kapeluszowate.
Stopniowo tracily one zdolnosé¢ do rozprosto-
wywania sie kapelusza, przy jednoczesnym
faldowaniu hymenoforu (czyli czesci, na kto-
rej wyksztalca sie hymenium, np. blaszek
lub rurek) oraz redukcji trzonu, najczesciej
az do jego calkowitego zaniku. Etapy po-

Ryc. 2. Owocnik Octaviania mutabilis. Skala: 1
cm. Fot. M. Kozak.

Ryc. 3. Owocnik Gautieria trabutii. Skala: 1 cm.
Fot. M. Kozak.

Srednie tego procesu mozna obecnie za-
obserwowa¢ u grzybow o tzw. owocnikach
sekotioidalnych (THIERS 1984). Przykladami
grzybow podziemnych, ktére powstaly na
takiej drodze, sa rodzaje Chamonixia (boro-
wiczka), Octaviania (podziemka) (Ryc. 2), Hy-
menogaster (podziemniaczek), Thaxterogaster
(PEINTNER i wspoélaut. 2001, ORIHARA i SMITH
2017). Podstawkowe grzyby hypogeiczne mo-
gly powstawacC rowniez poprzez przemiany
innego typu owocnikéw, np. krzaczkowatych
(rodzaj Gautieria, wnetrznica) (Ryc. 3) (GIA-
CHINI i wspétaut. 2010).

Prawdopodobnie glownym czynnikiem,
ktory przyczynit sie do powstania owocnikéw
hypogeicznych byly suche warunki klima-
tyczne. Grzyby tworzace owocniki o odslonie-
tym hymenium w suchych siedliskach byty
narazone na utrate wody przez najbardziej
wrazliwa na wysychanie warstwe hymenial-
na. W takich okolicznosciach dobér natural-
ny zostal ukierunkowany na formy tworzace
owocniki bardziej odporne na susze, czyli o
hymenium zamknietym we wnetrzu owocni-
ka, oraz na ich rozwdéj w glebie, gdzie panu-
ja bardziej stabilne warunki. Hypogeicznosc
mogla rowniez powstac jako przystosowanie
do zycia w szybko wysychajacym i twardym
podlozu. Owocniki mogly dojrzewac i wytwa-
rza¢ zarodniki bez potrzeby przebijania sie
na powierzchnie gleby (THIERS 1984, LESSQE
i HANSEN 2007).

EKOLOGIA I GRUPY TROFICZNE

Grzyby hypogeiczne sa szeroko rozprze-
strzenione na zréznicowanych klimatycznie
obszarach i w réznych zbiorowiskach roslin-
nych, przede wszystkim lesnych, rzadziej na
terenach bezlesnych (LAWRYNOwICZ 1988, PE-
GLER i wspotaut. 1993, MONTECCHI i SARASI-
NI 2000). W strefie klimatu umiarkowanego
najbardziej odpowiednim typem siedliska dla
grzybow podziemnych sa stare, nieuzytko-
wane i niezagospodarowane lasy. W lasach
mlodych i gospodarczych roéznorodnos¢ ga-
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tunkowa grzybéw podziemnych i produkcja
ich owocnikow moze byc¢ znacznie mniejsza
(COLGAN i wspolaut. 1999, LUOMA i wspotaut.
2004). Pomimo tego grzyby podziemne moz-
na spotka¢ nawet w takich miejscach jak
uprawy ziemniakéw, truskawek i pieczarek,
w szklarniach czy w pojemnikach z roslina-
mi doniczkowymi (LAWRYNOWICZ 1988). Wiele
gatunkéw wystepuje na terenach suchych,
na ktérych prawdopodobnie wyewoluowaty,
np. poélpustyniach i zaroslach srédziemno-
morskich (MONTECCHI i SARASINI 2000).

Czynnikami edaficznymi, ktore warunku-
ja wystepowanie i obfito§¢ owocnikowania
grzybow podziemnych sa: zasobnosc¢ gleby,
obecnos¢ weglanu wapnia, pH, a takze gru-
bos¢ i jakosc¢ Sciotki (CLARIDGE i wspoétaut.
2000, GRYNDLER i wspoétaut. 2017). Wiek-
szoS¢ grzybow podziemnych, w szczegbélnosci
grzybow workowych, preferuje gleby lekkie,
wilgotne, wapienne o odczynie lekko zasado-
wym (HAWKER 1954, ZAMBONELLI i wspoélaut.
2017). Niektore grzyby podziemne wystepu-
ja jednak na glebach o odczynie kwasnym,
np. pewne gatunki z rodzaju Elaphomyces
(LAWRYNOWICZ 1988). Czes¢ gatunkow nie
ma preferencji co do odczynu gleby i mozna
je spotkaé¢ zaréwno w lasach lisciastych o
glebie zasadowej, jak i w lasach iglastych o
glebie kwasnej (LAWRYNOWICZ 1988, MONTEC-
CHI i SARASINI 2000, GRYNDLER i wspélaut.
2017). Mimo ze jest to grupa ekologiczna
wysoce wyspecjalizowana, grzyby podziemne
mozna spotka¢ na wszystkich kontynentach
na Ziemi, z wyjatkiem Antarktydy (HOSAKA i
wspoétaut. 2008, BoNITO i SMITH 2016).

Przewazajaca wiekszoS¢ grzybow pod-
ziemnych to organizmy mikoryzowe, tworzace
mutualistyczne zwigzki z roslinami, glownie
drzewami, ale rowniez z krzewami, krzewin-
kami i roslinami zielnymi. Gléwnym typem
tworzonej przez grzyby hypogeiczne mikory-
zy jest ektomikoryza (JUMPPONEN i wspotaut.
2004, RINALDI i wspoélaut. 2008, TEDERSOO
i wspotaut. 2010, TEDERSOO i SMITH 2013).
Cze$¢ z nich wchodzi réwniez w symbioze
endomikoryzowa ze storczykami, np. z ro-
dzajéow Epipactis czy Cephalanthera. Przy-
kladami takich grzybow sa rodzaje Tuber i
Hymenogaster (OUANPHANIVANH i wspotaut.
2008). Grzyby hypogeiczne znacznie rzadziej
prowadza saprotroficzny tryb zycia, przykla-
dami sa rodzaje Sclerogaster (piestrownik),
Radiigera czy Gastrosporium (wnetrzniaczek)
(PEGLER i wspolaut. 1993, RINALDI i wspot-
aut. 2008, TEDERSOO i wspoétaut. 2010).

WARTOSCI ODZYWCZE OWOCNIKOW GRZYBOW
PODZIEMNYCH

Owocniki grzybéw podziemnych zawieraja

szereg skladnikow odzywczych, ktore moga

by¢ dostepne dla konsumujacych je zwie-

rzat. Na przyklad, sklad chemiczny owoc-
nikow trufli ciemnozarodnikowej (Tuber me-
lanosporum) jest nastepujacy (FOGEL i PECK
1975): 75-79,2% woda, 16,6% zwiazki azo-
tu, 7,6% biatka, 6,4% polisacharydy struk-
turalne (wlokniste), 1,9% zwiazki mineralne,
0,5% thuszcze. Zwiazki te wystepuja w owoc-
nikach w wigkszych stezeniach niz w nasio-
nach, orzechach lub owocach (FOGEL i TRAP-
PE 1978). Sucha masa owocnikéw trufli wy-
stepujacych w rejonach pustynnych zawiera-
la nawet do 30% biatka (WANG i MACRONE
2010). Stosowane przez niektére drobne ssa-
ki, np. czes¢ wiewiérek z Ameryki Pélnocnej,
suszenie owocnikow, prowadzi do uzyskania
pokarmu, w ktéorym procentowy udzial sub-
stancji odzywczych znaczaco rosnie (FOGEL
i PECK 1975, FOGEL i TRAPPE 1978, MASER
i wspotaut. 1978). W przypadku owocnikoéw
trufli ciemnozarodnikowej stezenie tlusz-
czow, substancji istotnych w diecie malych
ssakow, wzrasta po wysuszeniu z 0,2-0,5%
(w $Swiezych owocnikach) do okolo 2,5%
(FoGEL i PECK 1975). Dodatkowo, suszenie
moze zapobiega¢ zainfekowaniu owocnikéw
przez bakterie i grzyby saprotroficzne (ZA-
MBONELLI i wspotaut. 2017). Owocniki réz-
nych gatunkéw trufli zawieraja substancje
antywirusowe, antybakteryjne, o dziataniu
hepatoprotekcyjnym, przeciwgoraczkowym,
przeciwrakowym czy antyoksydacyjnym, np.
fenole (WANG i MACRONE 2010, VILLARES i
wspotaut. 2012, BEARA i wspoétaut. 2014). W
spozywanych owocnikach, oprécz wymienio-
nych zwiazkéw, sg takze wolne aminokwa-
sy (wystepujace w wyzszych stezeniach niz
w pokarmie roslinnym), witaminy takie jak:
biotyna, kwas pantotenowy (witamina BS5),
ryboflawina, niacyna czy witamina D (wyste-
pujaca w wigkszych stezeniach niz w tlusz-
czu rybim) (DUBAY i wspoétaut. 2007, WALLIS
i wspétaut. 2010). W owocnikach grzybow
podziemnych znajduja sie tez konieczne do
prawidlowego  funkcjonowania organizmu
zwierzecego zwiazki metali np. miedzi, cyn-
ku, magnezu, wapnia, potasu i zelaza (DU-
BAY i wspétaut. 2007, ORCZAN i wspélaut.
2012). Stezenie zelaza w owocnikach niekto6-
rych trufli moze osigga¢ wartosci nawet 180
razy wieksze niz w szpilkach sosny, ktore
stanowia uzupelnienie diety gryzoni w okre-
sach niedoboru pokarmu (FOGEL i TRAPPE
1978). ORCZzAN i wspoélautorzy (2012) stwier-
dzili znaczace roznice w zawartosci metali
u réznych gatunkow grzybow podziemnych
(wysokie wartosci stwierdzono w owocnikach
rodzaju Tuber). Natomiast wszystkie badane
przez nich owocniki grzybéw hypogeicznych
charakteryzowaly sie niskim stezeniem me-
tali toksycznych, np. kadmu czy kobaltu, w
poréwnaniu do owocnikéw grzybéw epigeicz-
nych.
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Ryc. 4. Zarodniki Elaphomyces asperulus. Skala:
10 um. Fot. P. Komur.

Wartosci odzywcze grzybow podziemnych
sa najczesciej nizsze od innego pokarmu,
takiego jak owoce czy nasiona, ale moga
stanowi¢ pokarm lepiej przyswajalny dla ga-
tunkéw przystosowanych do ich regularnej
konsumpcji (CLARIDGE i wspolaut. 1999).
Niektore torbacze, np. przedstawiciele rodza-
ju Bettongia, maja uklad pokarmowy przy-
stosowany do trawienia grzybéw, co zwiek-
sza przyswajalnos¢ zwigzkéw pokarmowych
z owocnikoéw (MCILWEE i JOHNSON 1998, Lu-
OMA i wspoétaut. 2003). Roéwniez cekotrofia
(rodzaj koprofagii; zjadanie tzw. odchodow
nocnych), praktykowana przez niektore za-
jeczaki moze prowadzi¢ do lepszego wyko-
rzystania sktadnikéw odzywczych zawartych
w owocnikach grzybéw podziemnych (URBAN
2016). Badania przeprowadzone przez DUBAY
i wspolautorow (2007) wykazaly, ze ame-
rykanskie wiewiorki i nornice przyswajaja
nawet ponad 70% substancji odzywczych z
owocnikéw grzybow podziemnych. CLARIDGE
i CORK (1994) podaja, ze australijskie kan-
guroszczury przyswajaja 72% azotu z owoc-
nikow grzyboéw podziemnych z rodzajow Rhi-
zopogon i Mesophellia oraz od 76 do 93%
energii zawartej w owocnikach tych grzy-
béw. W przeciwienstwie do wspomnianych
grzybow, powszechnie wystepujace grzyby z
rodzaju Elaphomyces (Ryc. 4) stanowig po-
karm malo wartosciowy. Okolo 80% azotu
znajduje sie w niestrawialnych zarodnikach,
a z pozostatych 20% tylko polowa jest przy-
swajana. W tym przypadku zywiace sie tym
grzybem amerykanskie wiewiorki z rodza-
ju Spermophilus spozywaja jedynie Sciane
owocnika (CORK i KENAGY 1989). Duza kon-
sumpcja grzybow hypogeicznych jest najcze-
Sciej zwiazana z ich sezonowym i masowym
pojawianiem sie, szczegblnie w okresach, w
ktorych brak innego, wysokokalorycznego
pokarmu (LUOMA i wspoélaut. 2003, VERNES

i TRAPPE 2007, REMICK 2015). Dla wigkszo-
Sci drobnych ssakow zywiacych sie grzybami
podziemnymi dieta mieszana, skladajaca sie
z owocnikéw tych grzybéw oraz pokarmu ro-
Slinnego, jest optymalna (DUBAY i wspoétaut.
2007, WALLIS i wspotaut. 2010).

BIOLOGICZNA I EKOLOGICZNA ROLA
RELACJI POMIEDZY MALYMI SSAKAMI
A GRZYBAMI PODZIEMNYMI

ROLA MALYCH SSAKOW W BIOLOGII GRZYBOW
PODZIEMNYCH

W poréwnaniu do grzybow naziemnych,
grzyby hypogeiczne maja mniejsze mozliwo-
Sci rozprzestrzeniania zarodnikow. Jest to
efekt Srodowiska, w ktérym rozwijaja sie
ich owocniki. W procesie ewolucji owocni-
kow gasteroidalnych z form naziemnych i
otwartych, uwstecznieniu ulegly mechanizmy
aktywnego odrzucania zarodnikow, ktore w
Srodowisku podziemnym nie moglyby funk-
cjonowacC (THIERS 1984, LESSGE i HANSEN
2007). Na przykltad u grzybéw workowych
z rzedu Pezizales worki z jednotunikowych
wieczkowych, charakterystycznych dla tej
grupy, otwierajacych sie wieczkiem i wyrzu-
cajacych zarodniki pod wplywem ci$nienia
wewnetrznego, przeksztalcity sie w worki
wtornie prototunikowe (nie otwierajace sie)
(Ryc. 5). W przypadku grzybéw podstawko-
wych zarodniki z aktywnie odrzucanych ze
sterygm balistospor przeksztalcily sie w sta-
tismospory, ktéore utracily mechanizmy ak-
tywnego odrzucania (Ryc. 6-8).

Zarodniki grzybéw podziemnych moga
wydosta¢ sie z owocnikow po ich mecha-
nicznym uszkodzeniu lub biologicznym roz-
ktadzie. W takich sytuacjach jedyna droga
ich migracji jest bierny transport wraz z
roztworem glebowym. Jednak grzyby te wy-
ksztalcily réwniez sposoby, ktore umozliwity

Ryc. 5. Zarodniki Tuber mesentericum. Skala: 10
um. Fot. P. Komur.
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Ryc. 6. Zarodniki Leucogaster nudus. Skala: 10
um. Fot. P. Komur.

im rozprzestrzenianie w Srodowisku na dal-
sze odleglosci. Sa nimi relacje z organizma-
mi zywiacymi sie owocnikami grzyboéw (Fo-
GEL i TRAPPE 1978, TRAPPE i CLARIDGE 2005,
CLARIDGE i TRAPPE 2005). Mykofagia odgrywa
kluczowa role w zasiedlaniu nowych terenow
przez grzyby podziemne (CAZARES i TRAPPE
1994, FRANK i wspoélaut. 2009a). Wektorami
zarodnikéw sa: owady (muchoéwki, chrzasz-
cze, gasienice motyli), drobne stawonogi,
mieczaki, gady, ptaki (np. autralijskie emu),
a takze ssaki: w Australii torbacze, na pot-
nocnej potkuli dziki, jelenie, losie, ryjowki
i przede wszystkim gryzonie nalezace glow-
nie do rodzin myszowatych, chomikowatych
i wiewiérkowatych (SIMPSON 1998, ORROCK
i PAGELs 2001, FRANK i wspélaut. 2009b,
VERNES i TRAPPE 2007, SUTHERLAND i PAR-
RELLA 2009, COOPER i VERNES 2011, PIATTO-
NI i wspétaut. 2012, SCHICKMANN i wspétaut.
2012, URBAN 2016). Spozycie owocnikoéw za-
pewnia organizmowi wektorowemu substan-
cje odzywcze i wode, natomiast niestrawio-
ne spory sa wydalane wraz z odchodami na
nowych terenach (JOHNSON 1996, TRAPPE i
CLARIDGE 2005, URBAN 2016). Ssacza my-
kofagia odgrywa szczegdlnie wazna role w
dyspersji zarodnikéw grzybéw ze wzgledu na
relatywnie duze dystanse pokonywane przez
te zwierzeta, ich sezonowe migracje czy duzy
zasieg wlasnego terytorium (FOGEL i TRAP-
PE 1978, REDDELL i wspoétaut. 1997, TERON
i HUTCHINSON 2013). Zarodniki niektérych
gatunkow grzybéw podziemnych prawdopo-
dobnie wymagaja przejScia przez przewod
pokarmowy zwierzat, aby mogly wykieltkowac

Ryc. 7. Zarodniki Hymenogaster citrinus. Skala:
10 um. Fot. W. Kedzior.

Ryc. 8. Zarodniki Rhizopogon roseolus. Skala: 10
um. Fot. P. Komur.

(CLARIDGE i wspoétaut. 1999, COLGAN i CLA-
RIDGE 2002, LUOMA i wspétaut. 2003, CALD-
WELL i wspoétaut. 2005). Stwierdzono np., ze
zarodniki Rhizopogon vinicolor po przejsciu
przez uklad pokarmowy gryzoni z rodzajow
nornica (Clethrionomys), assapan (Glauco-
mys) i pregowiec (Tamias) charakteryzowaly
sie zwiekszong aktywnoscia metaboliczna w
stosunku do zarodnikéw pochodzacych bez-
posrednio z owocnikéw (COLGAN i CLARIDGE
2002). Zawarte w sokach trawiennych sub-
stancje moga nadtrawiaé¢ Sciany zarodnikéw,
natomiast obecne w odchodach substan-
cje odzywcze wspomagac rozwodj rosnacych
strzepek (TRAPPE i wspoétaut. 2005). Istnieje
niewiele dowodéw na poparcie tych tez, np.
badania wplywu przejScia przez przewdd po-
karmowy dzika na S$ciany zarodnikéw tru-
fli (PiIATTONI i wspétaut. 2012). Stwierdzono
natomiast, ze zarodniki niektorych grzybow
podziemnych obecne w odchodach gryzo-
ni sa zdolne do wykielkowania, a powstata
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grzybnia do tworzenia zwiazkéw mikoryzo-
wych z korzeniami drzew, np. grzyby z ro-
dzaju Rhizopogon (COLGAN i CLARIDGE 2002).
Potrzebne sa jednak kolejne badania i do-
Swiadczenia obejmujace wieksze spektrum
gatunkow drobnych ssakéw i grzybow, zeby
stwierdzi¢ na ile przejscie przez przewdd po-
karmowy zwierzecia jest konieczne dla kiel-
kowania zarodnikow.

ROLA GRZYBOW PODZIEMNYCH W BIOLOGII
MALYCH SSAKOW

Owocniki grzybéw hypogeicznych nie-
rzadko odgrywaja istotng role w diecie ma-
tych ssakéw (MEYER i wspoélaut. 2005). Sg
one pokarmem dostepnym tylko dla zwierzat
przystosowanych do ich poszukiwania, co
zmniejsza w Srodowisku konkurencje o ten
typ pokarmu (FOGEL i TRAPPE 1978, ZABEL
i WATERS 1997). Badania ORROCK i wspol-
autorow (2003) pokazaly jednak, ze gatun-
ki, ktorych preferencje pokarmowe sa zblizo-
ne, konkuruja ze soba o owocniki grzybow
podziemnych. Stwierdzono, ze w okresach
zwiekszonej liczebnosci populacji poéinocno-
amerykanskiej myszy Peromyscus manicula-
tus udzial owocnikéw grzybow podziemnych
w diecie innej myszy, Napaeozapus insignis,
spada. Gryzonie, np. niektére myszy, wie-
wiérki i nornice, traktuja niekiedy owocni-
ki jako jedno z gléwnych zrédet pokarmu,
szczegblnie w sezonach przed i po hiberna-
cji oraz w okresach braku innego, wysoko-
kalorycznego rodzaju pozywienia czy tez w
sytuacji duzej obfitosci owocnikéw (RHOADES
1986, BENNETT i BAXTER 2010). Na przyktad
u rodzaju Tamias z rodziny wiewiérkowa-
tych, zyjacego na terenie Ameryki Pélnocnej,

9. Nornica ruda (Clethrionomys glareolus)
konsumujaca owocnik grzyba podziemnego. Fot.
J. Kapusta.

Ryc.

grzyby hypogeiczne moga stanowi¢ do 72%
(FOGEL i TRAPPE 1978), a u rodzaju Glau-
comys nawet ponad 90% przyjmowanego
pokarmu, szczeg6lnie w okresach poéznego
lata (SMITH 2007, VERNES i wspoétaut. 2004).
Eksperyment przeprowadzony przez ZABEL i
WATERS (1997) pokazal, ze latajace wiewior-
ki Glaucomys sabrinus, majac dostep do
roznego rodzaju pokarmu, np. nasion jodly,
porostow epifitycznych i grzybow, wybieraja
owocniki grzybéw podziemnych. W Europie
glownymi konsumentami owocnikow grzybow
podziemnych sa gryzonie z rodzajéw nor-
nica (Ryc. 9) i mysz (Apodemus) (Ryc. 10)
(KATARZYTE i KUTORGA 2011, SCHICKMANN i
wspotaut. 2012). Warto zwréci¢ uwage, ze
przedstawiciele rodzaju Clethrionomys zaréw-
no w Europie, jak i w Ameryce Pélnocnej
spozywaja duze iloSci réznorodnych grzybéw
hypogeicznych (FRANK i wspoétaut. 2009b,
SCHICKMANN i wspétaut. 2012). Wartosci od-
zywcze grzybow podziemnych sa wprawdzie
znaczaco nizsze od pokarmu roslinnego, np.
owocOw czy nasion, jednak ich wysokie spo-
zycie w pewnym stopniu moze rownowazyc
te roznice. Badania na temat udzialu grzy-
bow podziemnych w diecie matych ssakéw
na terenie Europy nie sa liczne. Objely one
rejony doliny Dunaju w Austrii i lasy nizin-
ne na Litwie. W odchodach wszystkich gry-
zoni (nornica ruda Clethrionomys glareolus,
mysz lesna Apodemus flavicollis i zaroslowa
A. sylvaticus, nornik bury Microtus agre-
stis, popielica szara Glis glis) oraz owado-
zernych (ryjowka aksamitna Sorex araneus,
r. gorska S. alpinus, r. malutka S. minutus)
odlowionych w Austrii stwierdzono obecnosc¢
zarodnikiéow grzybow podziemnych naleza-
cych lacznie do 14 taksonow (SCHICKMANN i
wspoélaut. 2012). Badania z Litwy wykazaly
natomiast obecnosé¢ w diecie zwierzat z ro-
dzajow Clethrinomys, Apodemus i Sorex za-
rodnikow 9 taksonéw grzybow podziemnych
(KATARZYTE i KUTORGA 2011). Warto zazna-

Ryc. 10. Mysz lesna (Apodemus flavicollis). Fot. P.
Komur.
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czy¢, ze zwierzeta byly bardzo efektywne w
odnajdywaniu grzybéw podziemnych; poszu-
kiwania owocnikéw przez badaczy podczas
prowadzonych badan wykazaly obecnos¢ je-
dynie 6 gatunkéw tych grzyboéw (KATARZYTE i
KUTORGA 2011).

Spozywanie grzybow podziemnych ma
nierzadko znaczacy wplyw na populacje gry-
zoni, np. PYARE i LONGLAND (2002) oraz SMITH
(2007) notowali wzrost populacji amerykan-
skiej latajacej wiewiorki Glaucomys sabrinus
w latach obfitosci sporokarpéw. Liczebnosc
owocnikéw grzybow podziemnych ma wplyw
na wielkoS¢ populacji australijskich torbaczy
z rodzaju Bettongia, dla ktérych grzyby te
stanowia istotny skladnik diety. Tworzenie
sie hypogeicznych owocnikéw (np. z rodza-
ju Hysterangium) w lasach eukaliptusowych
bylo scisle zwiazane z opadami deszczu; tak
wiec w przypadku suszy czy pozniej, do mo-
mentu wyksztalcenia owocnikow, torbacze
te sg zmuszone do zywienia sie¢ pokarmem
zastepczym, co w efekcie prowadzi do spad-
ku liczebnosci zwierzat (ABELL-DAvIS 2008).
Niektore drobne ssaki przed snem zimowym
spozywaja duze ilosci owocnikow réznorod-
nych grzybéw, w tym hypogeicznych, w celu
dostarczenia do organizmu wiekszej dawki
energii, np. w postaci lipidow, aby zwiekszy¢
szanse na przetrwanie okreséow chtodu i hi-
bernacji (FOGEL i TRAPPE 1978, GEBCZYNSKA
i wspotaut. 1989). Wyzsze spozycie grzybow
podziemnych moze wystepowac¢ w okresach
niedoboréw wody, kiedy male ssaki poszu-
kuja alternatywnych jej zrédel w postaci
np. bogatych w nia owocnikéw. Dotyczy to
zarowno terenéw suchych, jak i relatywnie
wilgotnych (np. lasy), gdzie w miejscu swego
wystepowania mate ssaki nie maja dostepu
do zwyklych zrodel wody, takich jak stawy,
strumienie czy kaluze (LUOMA i wspoétaut.
2003, SMITH 2007).

MECHANIZMY ODNAJDYWANIA OWOCNIKOW
GRZYBOW PODZIEMNYCH

Ssaki, dla ktorych grzyby podziemne sta-
nowia zrodlo pokarmu, maja szereg cech,
ktére ulatwiaja im wyszukiwanie, zdobywa-
nie i spozywanie owocnikow. Umiejetnoscig
taka jest np. zdolnos¢ do kopania, przydat-
na w wydobywaniu owocnikow spod ziemi
(FOGEL i TRAPPE 1978). Owocniki grzybow
hypogeicznych czesto jednak znajduja sie
pltytko pod powierzchnia gleby czy wrecz
moga czeSciowo wystawacé przykryte Sciotka,
co ulatwia ich wydobywanie i nie wymaga
daleko idacej specjalizacji. Kolejna cecha jest
zdolnos¢ do wyczuwania zapachow wydzie-
lanych przez znajdujace sie pod powierzch-
nig ziemi owocniki grzybéw i grzybnie (Fo-
GEL i TRAPPE 1978, PYARE i LONGLAND 2001,
URBAN 2016). Przykladami wyczuwanych

przez ssaki substancji jest siarczek dimetylu
i jego pochodne produkowane przez rodza-
je Tuber, Octaviania czy Hymenogaster oraz
wystepujace w rodzaju Gautieria 1,3-okta-
dien i 3,7-dimetyl-1,6-oktadien-3-ol (PYARE i
LoNGLAND 2001, D’AUrRiA 2008). W ekspery-
mencie przeprowadzonym przez PYARE i LON-
GLANDA (2001), 19 z 30 zakopanych, wydzie-
lajacych zapach (zblizony do zapachu owo-
cow) owocnikéw Gautieria w ciaggu 20 godzin
zostalo odnalezionych przez wiewiorki. Sub-
stancje zapachowe wydzielane przez owocni-
ki grzybéw podziemnych moga mie¢ rowniez
dziatanie zwabiajace, ale réwnoczesnie wpro-
wadzajace gryzonie w blad. Na przyklad za-
pach Tuber melanosporum przypomina zwie-
rzece hormony plciowe (LUOMA i wspélaut.
2003). Dodatkowo, owocniki trufli zawieraja
anandamidy, substancje o charakterze nar-
kotycznym, mogace stanowi¢ dodatkowsg za-
chete do ich poszukiwania (PACIONI i wspol-
aut. 2015). Zwraca uwage fakt, ze zapach
owocnikéw np. Tuber borchii staje sie coraz
silniejszy wraz ze wzrostem liczby dojrzalych
zarodnikéw, co moze zabezpiecza¢ owocniki
przed zbyt wczesnym ich spozyciem (FOGGEL
i TRAPPE 1978, SPLIVALLO i wspotaut. 2012).
Ssaki prawdopodobnie moga odnajdywac
owocniki grzybéw hypogeicznych réwniez
dzieki specyficznym Sciezkom zapachowym
tworzonym przez grzybnie (TRAPPE i wspol-
aut. 2005, SMITH 2007). Niektore badania
wskazuja, ze ssaki moga rowniez rozpozna-
wac¢ mikrosiedliska charakterystyczne dla
konkretnych, zjadanych przez siebie grzybow
(PYARE i LONGLAND 2002), a takze zapamiety-
wacC miejsca wystepowania owocnikéw grzy-
bow znajdywanych przez nie w poprzednim
sezonie (PYARE i LONGLAND 2001).

RELACJE POMIEDZY MALYMI SSAKAMI,
GRZYBAMI PODZIEMNYMI, DRZEWAMI
I DRAPIEZNIKAMI

Male ssaki i grzyby podziemne sa cze-
Scia skomplikowanych sieci wspélzaleznosci
obejmujacych takze inne grupy organizmow.
Mykofagiczne gryzonie stanowia pozywie-
nie drapieznikéw (LUOMA i wspoélaut. 2003,
LEHMKUHL i wspétaut. 2004, MEYER i wspol-
aut. 2005, URBAN 2016). Zarodniki zjedzo-
ne przez gryzonie dostaja sie wiec do prze-
wodow pokarmowych zwierzat drapieznych,
skad uwalniane sa wraz z odchodami. Po-
niewaz odleglosci pokonywane przez te zwie-
rzeta sa wieksze, zarodniki moga zostac¢ roz-
przestrzenione na dalsze odlegtosci. Roéwniez
srodowisko przewodu pokarmowego drapiez-
nikow znaczaco rozni sie od przewodu po-
karmowego malych ssakow, co takze moze
wplywaé na przechodzace przez nie zarodni-
ki (UrRBAN 2016).



50

PATRYK KOMUR, PIOTR MLECZKO

Jak wspomniano, grzyby podziemne to
w zdecydowanej wiekszosci symbionty mi-
koryzowe, zwlaszcza drzew. Gryzonie, oraz
prawdopodobnie drapiezniki, przenoszac za-
rodniki grzybow podziemnych maja zatem
wplyw na dystrybucje grzybni mikoryzowe;j
w obrebie zbiorowisk lesnych i na lokalng
roznorodnos¢ grzybow mikoryzowych. Z dru-
giej strony stwierdzono, ze gryzonie moga
rowniez przenosi¢ zarodniki grzyboéw poza
tereny leSne, na ktérych dostepnosé¢ inoku-
low grzybow mikoryzowych jest ograniczo-
na (CAZARES i TRAPPE 1994, FRANK i wspol-
aut. 2009a, VERNES i DuNN 2009). FRANK
i wspoétaut. (2009a) wykazali, ze odchody
zwierzat odlowionych 35 m od pnia Quercus
garryana zawieraly liczne zarodniki grzybow
podziemnych, podczas gdy grzybnia mykro-
zowa zwiazana z korzeniami tego debu sie-
gala najwyzej 5 metréow od jego pnia. Auto-
rzy stwierdzili tez, ze w zasiegu strefy korze-
niowej drzewa rodzicielskiego relacje mikory-
zowe siewek debu z grzybami podziemnymi
tworzyly sie w pierwszym roku od wykiel-
kowania podczas gdy siewki, ktére wykiel-
kowaly poza tg strefa, tworzyly mikoryzy z
tymi grzybami juz w drugim roku, pomimo
braku sieci mikoryzowej. Jedynym wyttuma-
czeniem tej sytuacji byla obecnos¢ inokulum
mikoryzowego w postaci zarodnikéw grzybow
podziemnych przeniesionych przez gryzonie.
Mate ssaki nie tylko rozprzestrzeniaja za-
rodniki grzybow, ale réowniez moga na tere-
nach bezlesnych pozostawia¢ nasiona drzew,
ktore takze sa czeScia ich pozywienia. Zgu-
bione przez zwierzeta nasiona, trafiajac na
wydalone wraz z odchodami zarodniki grzy-
bow, moga od razu rozpoczac¢ kielkowanie w
sprzyjajacych warunkach (MEYER i wspoétaut.
2005, FRANK i wspétaut. 2009b). W ten spo-
s6b grzyby hypogeiczne moga rozwija¢ sie
na nowych terenach. Powyzsza relacja ma
szczegblne znaczenie na obszarach takich
jak przedpola lodowcéw, gdzie nastepuje
pierwotna sukcesja organizméw. CAZARES i
TRAPPE (1994) wykazali obecnos¢ na takich
terenach zarodnikéw grzybéw podziemnych,
dostarczanych w odchodach przez wiewidrke
ziemna Tamias amoenus. Mozliwe zatem, ze
zwierzeta, jak wspomniana wiewiorka, roz-
przestrzenialy grzyby podziemne po ustapie-
niu lodowcow z terenéow Europy czy Ameryki
Pélnocnej po ostatnim zlodowaceniu (MURAT
i wspoélaut. 2004, JUMPPONEN i wspoblaut.
2012). Innym przykladem znaczenia matych
ssakow dla rozwoju zbiorowisk lesnych sg
obszary, ktoére podlegaja naturalnym poza-
rom. VERNES i TRAPPE (2007) wykazali, ze
wschodnioaustralijski torbacz Thylogale stig-
matica pelni wazna role w rozprzestrzenianiu
zarodnikéw grzybow mikoryzowych na teren
lasow eukaliptusowych zniszczonych pozara-

mi. Z jednej strony, zwierzeta te przynosza
zarodniki z przyleglych teren6w nie objetych
pozarem, z drugiej, wyszukujac i zjadajac
owocniki, ktére nie ulegly zniszczeniu pod-
czas pozaru zwickszaja dostepna pule zarod-
nikéw.

METODY BADAN OBECNOSCI
I ROZNORODNOSCI GRZYBOW
PODZIEMNYCH W DIECIE MALYCH
SSAKOW

Badanie relacji pomiedzy malymi ssaka-
mi a grzybami podziemnymi wymaga sto-
sowania specyficznych metod. Powszechnie
stosowane odlowy zwierzat, prowadzone sa
obecnie przy uzyciu pulapek zywolownych,
w celu pozyskania odchodéow do dalszych
analiz (FRANK i wspoétaut. 2009a, KATARZYTE
i KUTORGA 2011, SCHICKMANN i wspoétaut.
2012). W przeszlosci niejednokrotnie usmier-
cano zwierzeta i do badan pozyskiwano
tre§¢ pokarmowa (MASER i wspoétaut. 1978).
Odchody sa analizowane pod katem obec-
nosci zarodnikow grzyboéw podziemnych. Do
niedawna jedyna mozliwoscia byta obserwa-
cja mikroskopowa zarodnikéw z odchodéw,
ktore identyfikowano na podstawie ich cech
(Ryc. 6-8, 11-14). Metoda ta nadal jest po-
wszechnie stosowana, jednak ma ona pew-
ne ograniczenia, do ktorych nalezy m.in.
brak mozliwosci dokladnej identyfikacji cze-
Sci zarodnikéw. Mocng strona tej metody
jest mozliwo§¢ precyzyjnego okreslenia licz-
by zarodnikéw obecnych w odchodach. W
ostatnim okresie duza popularnos¢ zyskaty
metody molekularnej analizy i identyfikacji
materialu biologicznego. Proby zastosowania
metody sangerowskiego sekwencjonowania

fragmentéw ITS nrDNA napotkaly na pewne

7! y- i

Ryc. 11. Zarodniki Hysterangium sp. Skala: 10
um. Fot. F. Karpowicz.
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Ryc. 12. Zarodniki Gautieria morchelliformis. Ska-
la: 10 um. Fot. P. Komur.

Ryc. 13. Zarodniki Octaviania sp. z odchodow
nornicy rudej. Skala: 10 ym. Fot. P. Komur.

Ryc. 14. Zarodniki Picoa carthusiana z odchodow
nornicy rudej. Skala: 10 ym. Fot. P. Komur.

trudnosci ze wzgledu na obecno$¢ w proéb-
kach materialu genetycznego ze strzepek
i zarodnikéw zazwyczaj roznych gatunkow
grzybow, nie tylko owocnikowych, ale réw-
niez plesniowych, a takze komoérek grzybow
drozdzoidalnych (FRANK i wspétaut. 2009b).
Duza nadzieje na pokonanie tych trudnosci
daje zastosowanie metod sekwencjonowania
nowej generacji, ktére umozliwiaja jedno-
czesng analize mieszaniny DNA organizmow
roznych gatunkéw (OJA i wspétaut. 2015).

PODSUMOWANIE I PERSPEKTYWY
DALSZYCH BADAN

Powstale, czesto w odleglych od siebie
grupach taksonomicznych, grzyby podziem-
ne posiadaja wiele cech wspélnych, z kto-
rych najwazniejsze to zamkniete owocniki i
zarodniki pozbawione zdolnosci aktywnego
uwalniania. Wzajemne relacje z organizma-
mi wektorowymi oraz symbiotycznymi rosli-
nami warunkuja funkcjonowanie tych grzy-
bow w Srodowisku i sa przykladem skom-
plikowanych sieci zaleznosci ekologicznych
(Ryc. 15). Wiele aspektéw tych relacji pozo-
staje jednak stabo poznanych.

Nie zostaly dokladnie zbadane konse-
kwencje przejScia zarodnikéw przez przewo-
dy pokarmowe zwierzat, w tym wplyw: na
zywotnos¢, strukture Sciany oraz zdolnosc
zarodnikoéw do kielkowania, a takze na zdol-
nos¢ zarodnikéw pochodzacych z odchodow
do tworzenia mikoryz (konieczne sa bada-
nia wieckszego spektrum gatunkow zwierzat,
w tym drapieznych, oraz grzyboéw). Nie po-
znano czasu retencji zarodnikow i tempa
ich przechodzenia przez przewody pokarmo-

zZprzestrzenianie

Rozprzestrzenianie

nasion Kietkowanie
(przypadkowe porzucenie, nasion
magazynowanie itp.)

Tworzenie
miko

Mikoryzowe

Tworzenie
nasion < drzewa

Ryc. 15. Schemat powiazan ekologiczno-troficz-
nych pomiedzy grzybami podziemnymi, zwierzeta-
mi oraz drzewami (ryc. M. Kotas).
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we malych ssakéw. Kwestie te maja wplyw
m.in. na wnioskowanie o zasiegu dyspers;ji
zarodnikow. Przypuszcza sie, ze zwierzeta
wektorowe maja wplyw na strukture popula-
cji grzybow podziemnych, jednak do tej pory
brak jest jednoznacznych danych na ten te-
mat.

Niewiele wiadomo o konsekwencjach my-
kofagii dla maltych ssakow, zwlaszcza na te-
renie lasow strefy umiarkowanej poéinocne;j
potkuli. Lepszego poznania wymagaja pro-
blemy: wplywu mykofagii na populacje ma-
tych ssakow (np. liczebnosé, rozrodczosd),
na kondycje osobnikow (np. stan zdrowotny,
mikrobiote przewodu pokarmowego), prefe-
rencji pokarmowych zwierzat wzgledem ga-
tunkéw grzybow podziemnych, przyswajalno-
Sci substancji pokarmowych przez gryzonie.
Potwierdzenia wymagaja badania nad me-
chanizmami detekcji i odnajdywania grzybéw
podziemnych przez gryzonie. Niewiele wiado-
mo o mykofagii innych niz nornice i myszy
gatunkow matych ssakow (np. wiewiorki, po-
pielice, ryjowkowate), relacjach miedzy maty-
mi ssakami a innymi zwierzetami mykofa-
gicznymi, przede wszystkim owadami, oraz
ze zwierzetami drapieznymi i ich wplywie na
transfer poziomy zarodnikéw. Konieczne sa
tez dalsze badania nad rola zwierzat wekto-
rowych w sukcesji roslinnosci na terenach
bezlesnych.

Streszczenie

Grzyby podziemne charakteryzuje proces tworzenia
i dojrzewania zarodnikow przebiegajacy w obrebie gaste-
roidalnych (zamknietych) owocnikéw pod powierzchnia
ziemi. Cecha ta powstala niezaleznie u przedstawicie-
li gromad Ascomycota, Basidiomycota i Mucoromycota.
Zarodniki grzybow podziemnych rozprzestrzeniane sa
przez organizmy wektorowe, np. gryzonie. Owocniki sta-
nowia czesto dla zwierzat wazne uzupelnienie diety lub
jej glowny element, dostarczajac zwierzetom substancje
takie jak woda, biatka, tluszcze, witaminy czy zwiazki o
charakterze prozdrowotnym. Grzyby podziemne w wiek-
szosci tworza zwiazki ektomikoryzowe, gléwnie z drze-
wami. Ich relacje ze zwierzetami maja wiec wplyw na
rozpropagowanie inokulum mikoryzowego tych grzybow
nie tylko w Srodowisku leSnym ale réwniez na tere-
nach bezleSnych. W zaleznosci te wlaczone sa rowniez
drapiezniki, ktore, zywiac sie mykofagicznymi ssakami,
biorg udzial w dalekim transporcie zarodnikéw. Istnie-
nie Scislych relacji pomiedzy grzybami podziemnymi a
konsumujacymi je gryzoniami a takze drapieznikami
oraz drzewami ektomikoryzowymi, tworzy sie¢ zaleznosci
ekologicznych pomiedzy ewolucyjnie odleglymi od siebie
organizmami.
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RELATIONSHIPS BETWEEN HYPOGEOUS FUNGI AND SMALL MAMMALS

Summary

Hypogeous fungi are characterized by formation and maturation of spores in gasteroid sporocarps in the soil.
This feature evolved independently in fungal phylla Ascomycota, Basidiomycota and Mucoromycota. Hypogeous fun-
gal spores are dispersed by animal vectors such as rodents, for which fungal fruitbodies are often an important
supplement of the diet or even main food source. Frutibodies of hypogeous fungi provide animals with proteins,
fats, vitamins or biologically active compounds. The majority of hypogeous fungi are ectomycorrhizal symbionts of
plants, mostly trees. Their relations with small mammals influence the distribution of fungal inoculum not only
in forests but also in not-forested areas. Also carnivores and the birds of prey, that feed on small mammals, are
involved in above-mentioned relations by long-distance transport of fungal spores. Close relationships between hypo-
geous fungi and mycophagous rodents, together with predators and ectomycorrhizal plants, creates a net of ecologi-
cal interrelationships between evolutionary distant organisms.

Key words: ecological nets, hypogeous fungi, mycophagy, animals diet, spore dispersal



