
Tom 68 2019
Numer 1                  (322)
Strony 43–55

krewnione ze sobą gatunki) grupa ekologicz-
na, w skład której wchodzą gatunki grzybów 
podstawkowych (gromada Basidiomycota), 
workowych (Ascomycota) i grzybów sprzęż-
niowych (Mucoromycota). Grzyby te charak-
teryzuje wytwarzanie makroskopowych, ga-
steroidalnych, czyli zamkniętych, owocników 
(sporokarpów) otoczonych ścianą (perydium), 
która zabezpiecza je przed niekorzystnym 
wpływem otaczającego środowiska, głów-
nie przed wysychaniem (Hawker 1954, Pe-
gler i współaut. 1993, MonteccHi i Sara-
Sini 2000, Hibbett 2007). Cechą definiującą 
gatunek grzyba jako podziemny jest rozwój 
i dojrzewanie owocników w glebie. Szczegól-
nie ta druga cecha jest istotna, ponieważ 
większość gatunków grzybów wielkoowocni-
kowych wykształca owocniki w podłożu. Do-
tyczy to również grzybów naziemnych (epi-
geicznych), jednak w ich przypadku dojrze-
wanie owocników następuje na powierzchni 
gleby. Do grzybów hypogeicznych zalicza się 
czasem gatunki tworzące owocniki jedynie 
częściowo zagłębione w glebie, np. z rodzaju 
Rhizopogon (piestrówka), ale trwale pozba-
wione zdolności aktywnego rozprzestrzenia-
nia zarodników (MonteccHi i SaraSini 2000, 
leSSØe i HanSen 2007).

EWOLUCJA

Hypogeiczność jest cechą, która wyewo-
luowała niezależnie w różnych grupach grzy-
bów (leSSØe i HanSen 2007, oberwinkler 
2012). U podziemnych grzybów workowych 
owocniki gasteroidalne powstały na dwóch 
różnych drogach. Owocniki rodzajów z rzę-
du Eurotiales, np. Elaphomyces (jeleniak), 
wyewoluowały bezpośrednio jako sporokarpy 

WSTĘP

W świecie przyrody istnieje wiele powią-
zań pomiędzy różnorodnymi organizmami, 
często bardzo daleko ze sobą spokrewniony-
mi. Pomimo tej ewolucyjnej odległości mają 
one nierzadko bardzo duży wpływ na siebie. 
Jednym z przykładów tego typu relacji jest 
mykofagia.

Mykofagia jest to odżywianie się zwierząt 
grzybnią i tworzonymi przez nią struktura-
mi, np. owocnikami. Zjawisko to występuje 
powszechnie w przyrodzie i charakteryzu-
je różnorodne grupy organizmów: mięczaki, 
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) wyróżniają kilka 
rodzajów mykofagii, w zależności od znacze-
nia owocników grzybów w diecie zwierząt:
– mykofagia obligatoryjna,
– mykofagia fakultatywna,
– mykofagia przypadkowa.

Pozornie proste zjawisko, jakim jest spo-
żywanie owocników grzybów hypogeicznych 
przez zwierzęta, kryje w sobie o wiele bar-
dziej skomplikowaną sieć powiązań. Przykła-
dem są relacje pomiędzy grzybami podziem-
nymi a drobnymi ssakami, np. przedstawi-
cielami gryzoni, owadożernych i torbaczy. 

GRZYBY PODZIEMNE

DEFINICJA

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

Patryk koMur, Piotr Mleczko

Instytut Botaniki 
Uniwersytet Jagielloński w Krakowie 
Gronostajowa 3, 30-387 Kraków 
E-mail: patryk.komur@doctoral.uj.edu.pl

POWIĄZANIA POMIĘDZY GRZYBAMI PODZIEMNYMI A MAŁYMI SSAKAMI

Słowa kluczowe: dieta zwierząt, grzyby hypogeiczne, mykofagia, rozprzestrzenianie zarodników, sieci ekologiczne



44 Patryk komur, Piotr mleczko

średnie tego procesu można obecnie za-
obserwować u grzybów o tzw. owocnikach 
sekotioidalnych (tHierS 1984). Przykładami 
grzybów podziemnych, które powstały na 
takiej drodze, są rodzaje Chamonixia (boro-
wiczka), Octaviania (podziemka) (Ryc. 2), Hy-
menogaster (podziemniaczek), Thaxterogaster 
(Peintner i współaut. 2001, oriHara i SMitH 
2017). Podstawkowe grzyby hypogeiczne mo-
gły powstawać również poprzez przemiany 
innego typu owocników, np. krzaczkowatych 
(rodzaj Gautieria, wnętrznica) (Ryc. 3) (gia-
cHini i współaut. 2010).

Prawdopodobnie głównym czynnikiem, 
który przyczynił się do powstania owocników 
hypogeicznych były suche warunki klima-
tyczne. Grzyby tworzące owocniki o odsłonię-
tym hymenium w suchych siedliskach były 
narażone na utratę wody przez najbardziej 
wrażliwą na wysychanie warstwę hymenial-
ną. W takich okolicznościach dobór natural-
ny został ukierunkowany na formy tworzące 
owocniki bardziej odporne na suszę, czyli o 
hymenium zamkniętym we wnętrzu owocni-
ka, oraz na ich rozwój w glebie, gdzie panu-
ją bardziej stabilne warunki. Hypogeiczność 
mogła również powstać jako przystosowanie 
do życia w szybko wysychającym i twardym 
podłożu. Owocniki mogły dojrzewać i wytwa-
rzać zarodniki bez potrzeby przebijania się 
na powierzchnię gleby (tHierS 1984, leSSØe 
i HanSen 2007).

EKOLOGIA I GRUPY TROFICZNE

Grzyby hypogeiczne są szeroko rozprze-
strzenione na zróżnicowanych klimatycznie 
obszarach i w różnych zbiorowiskach roślin-
nych, przede wszystkim leśnych, rzadziej na 
terenach bezleśnych (Ławrynowicz 1988, Pe-
gler i współaut. 1993, MonteccHi i SaraSi-
ni 2000). W strefie klimatu umiarkowanego 
najbardziej odpowiednim typem siedliska dla 
grzybów podziemnych są stare, nieużytko-
wane i niezagospodarowane lasy. W lasach 
młodych i gospodarczych różnorodność ga-

gasteroidalne, tzw. kleistotecja. Drugą, częst-
szą drogą było stopniowe przekształcanie 
się otwartych owocników naziemnych (apo-
tecjów). Proces ten przebiegał poprzez stop-
niowe fałdowanie hymenium (warstwy wor-
ków oraz płonnych strzępek, tzw. warstwa 
rodzajna), wraz z całkowitym jego zamknię-
ciem wewnątrz owocnika otoczonego ścianą, 
czyli perydium. Najbardziej znanymi przykła-
dami grzybów, których owocniki powstały w 
ten sposób, są gatunki z rodzaju Tuber (tru-
fla) (Ryc. 1) z rzędu Pezizales (Ławrynowicz 
1988, bonito i SMitH 2016). 

Grzyby podstawkowe przystosowywa-
ły się do podziemnego środowiska poprzez 
przekształcenia różnego typu owocników na-
ziemnych o otwartym hymenium. Proces ten 
następował niezależnie w różnych grupach 
tych grzybów (Peintner i współaut. 2001, 
binder i Hibbet 2006, HoSaka i współaut. 
2006, oberwinkler 2012). Takim przekształ-
ceniom ulegały np. owocniki kapeluszowate. 
Stopniowo traciły one zdolność do rozprosto-
wywania się kapelusza, przy jednoczesnym 
fałdowaniu hymenoforu (czyli części, na któ-
rej wykształca się hymenium, np. blaszek 
lub rurek) oraz redukcji trzonu, najczęściej 
aż do jego całkowitego zaniku. Etapy po-

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

Ryc. 1. Owocnik Tuber mesentericum. Skala: 1 
cm. Fot. M. Kozak.

Ryc. 3. Owocnik Gautieria trabutii. Skala: 1 cm. 
Fot. M. Kozak.
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rząt. Na przykład, skład chemiczny owoc-
ników trufli ciemnozarodnikowej (Tuber me-
lanosporum) jest następujący (Fogel i Peck 
1975): 75-79,2% woda, 16,6% związki azo-
tu, 7,6% białka, 6,4% polisacharydy struk-
turalne (włókniste), 1,9% związki mineralne, 
0,5% tłuszcze. Związki te występują w owoc-
nikach w większych stężeniach niż w nasio-
nach, orzechach lub owocach (Fogel i traP-
Pe 1978). Sucha masa owocników trufli wy-
stępujących w rejonach pustynnych zawiera-
ła nawet do 30% białka (wang i Macrone 
2010). Stosowane przez niektóre drobne ssa-
ki, np. część wiewiórek z Ameryki Północnej, 
suszenie owocników, prowadzi do uzyskania 
pokarmu, w którym procentowy udział sub-
stancji odżywczych znacząco rośnie (Fogel 
i Peck 1975, Fogel i traPPe 1978, MaSer 
i współaut. 1978). W przypadku owocników 
trufli ciemnozarodnikowej stężenie tłusz-
czów, substancji istotnych w diecie małych 
ssaków, wzrasta po wysuszeniu z 0,2-0,5% 
(w świeżych owocnikach) do około 2,5% 
(Fogel i Peck 1975). Dodatkowo, suszenie 
może zapobiegać zainfekowaniu owocników 
przez bakterie i grzyby saprotroficzne (za-
Mbonelli i współaut. 2017). Owocniki róż-
nych gatunków trufli zawierają substancje 
antywirusowe, antybakteryjne, o działaniu 
hepatoprotekcyjnym, przeciwgorączkowym, 
przeciwrakowym czy antyoksydacyjnym, np. 
fenole (wang i Macrone 2010, VillareS i 
współaut. 2012, beara i współaut. 2014). W 
spożywanych owocnikach, oprócz wymienio-
nych związków, są także wolne aminokwa-
sy (występujące w wyższych stężeniach niż 
w pokarmie roślinnym), witaminy takie jak: 
biotyna, kwas pantotenowy (witamina B5), 
ryboflawina, niacyna czy witamina D (wystę-
pująca w większych stężeniach niż w tłusz-
czu rybim) (dubay i współaut. 2007, walliS 
i współaut. 2010). W owocnikach grzybów 
podziemnych znajdują się też konieczne do 
prawidłowego funkcjonowania organizmu 
zwierzęcego związki metali np. miedzi, cyn-
ku, magnezu, wapnia, potasu i żelaza (du-
bay i współaut. 2007, orczan i współaut. 
2012). Stężenie żelaza w owocnikach niektó-
rych trufli może osiągać wartości nawet 180 
razy większe niż w szpilkach sosny, które 
stanowią uzupełnienie diety gryzoni w okre-
sach niedoboru pokarmu (Fogel i traPPe 
1978). orczan i współautorzy (2012) stwier-
dzili znaczące różnice w zawartości metali 
u różnych gatunków grzybów podziemnych 
(wysokie wartości stwierdzono w owocnikach 
rodzaju Tuber). Natomiast wszystkie badane 
przez nich owocniki grzybów hypogeicznych 
charakteryzowały się niskim stężeniem me-
tali toksycznych, np. kadmu czy kobaltu, w 
porównaniu do owocników grzybów epigeicz-
nych. 

tunkowa grzybów podziemnych i produkcja 
ich owocników może być znacznie mniejsza 
(colgan i współaut. 1999, luoMa i współaut. 
2004). Pomimo tego grzyby podziemne moż-
na spotkać nawet w takich miejscach jak 
uprawy ziemniaków, truskawek i pieczarek, 
w szklarniach czy w pojemnikach z roślina-
mi doniczkowymi (Ławrynowicz 1988). Wiele 
gatunków występuje na terenach suchych, 
na których prawdopodobnie wyewoluowały, 
np. półpustyniach i zaroślach śródziemno-
morskich (MonteccHi i SaraSini 2000). 

Czynnikami edaficznymi, które warunku-
ją występowanie i obfitość owocnikowania 
grzybów podziemnych są: zasobność gleby, 
obecność węglanu wapnia, pH, a także gru-
bość i jakość ściółki (claridge i współaut. 
2000, gryndler i współaut. 2017). Więk-
szość grzybów podziemnych, w szczególności 
grzybów workowych, preferuje gleby lekkie, 
wilgotne, wapienne o odczynie lekko zasado-
wym (Hawker 1954, zaMbonelli i współaut. 
2017). Niektóre grzyby podziemne występu-
ją jednak na glebach o odczynie kwaśnym, 
np. pewne gatunki z rodzaju Elaphomyces 
(Ławrynowicz 1988). Część gatunków nie 
ma preferencji co do odczynu gleby i można 
je spotkać zarówno w lasach liściastych o 
glebie zasadowej, jak i w lasach iglastych o 
glebie kwaśnej (Ławrynowicz 1988, Montec-
cHi i SaraSini 2000, gryndler i współaut. 
2017). Mimo że jest to grupa ekologiczna 
wysoce wyspecjalizowana, grzyby podziemne 
można spotkać na wszystkich kontynentach 
na Ziemi, z wyjątkiem Antarktydy (HoSaka i 
współaut. 2008, bonito i SMitH 2016). 

Przeważająca większość grzybów pod-
ziemnych to organizmy mikoryzowe, tworzące 
mutualistyczne związki z roślinami, głównie 
drzewami, ale również z krzewami, krzewin-
kami i roślinami zielnymi. Głównym typem 
tworzonej przez grzyby hypogeiczne mikory-
zy jest ektomikoryza (JuMPPonen i współaut. 
2004, rinaldi i współaut. 2008, tederSoo 
i współaut. 2010, tederSoo i SMitH 2013). 
Część z nich wchodzi również w symbiozę 
endomikoryzową ze storczykami, np. z ro-
dzajów Epipactis czy Cephalanthera. Przy-
kładami takich grzybów są rodzaje Tuber i 
Hymenogaster (ouanPHaniVanH i współaut. 
2008). Grzyby hypogeiczne znacznie rzadziej 
prowadzą saprotroficzny tryb życia, przykła-
dami są rodzaje Sclerogaster (piestrownik), 
Radiigera czy Gastrosporium (wnętrzniaczek) 
(Pegler i współaut. 1993, rinaldi i współ-
aut. 2008, tederSoo i współaut. 2010).

WARTOŚCI ODŻYWCZE OWOCNIKÓW GRZYBÓW 
PODZIEMNYCH

Owocniki grzybów podziemnych zawierają 
szereg składników odżywczych, które mogą 
być dostępne dla konsumujących je zwie-
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i traPPe 2007, reMick 2015). Dla większo-
ści drobnych ssaków żywiących się grzybami 
podziemnymi dieta mieszana, składająca się 
z owocników tych grzybów oraz pokarmu ro-
ślinnego, jest optymalna (dubay i współaut. 
2007, walliS i współaut. 2010). 

BIOLOGICZNA I EKOLOGICZNA ROLA 
RELACJI POMIĘDZY MAŁYMI SSAKAMI 

A GRZYBAMI PODZIEMNYMI

ROLA MAŁYCH SSAKÓW W BIOLOGII GRZYBÓW 
PODZIEMNYCH

W porównaniu do grzybów naziemnych, 
grzyby hypogeiczne mają mniejsze możliwo-
ści rozprzestrzeniania zarodników. Jest to 
efekt środowiska, w którym rozwijają się 
ich owocniki. W procesie ewolucji owocni-
ków gasteroidalnych z form naziemnych i 
otwartych, uwstecznieniu uległy mechanizmy 
aktywnego odrzucania zarodników, które w 
środowisku podziemnym nie mogłyby funk-
cjonować (tHierS 1984, leSSØe i HanSen 
2007). Na przykład u grzybów workowych 
z rzędu Pezizales worki z jednotunikowych 
wieczkowych, charakterystycznych dla tej 
grupy, otwierających się wieczkiem i wyrzu-
cających zarodniki pod wpływem ciśnienia 
wewnętrznego, przekształciły się w worki 
wtórnie prototunikowe (nie otwierające się) 
(Ryc. 5). W przypadku grzybów podstawko-
wych zarodniki z aktywnie odrzucanych ze 
sterygm balistospor przekształciły się w sta-
tismospory, które utraciły mechanizmy ak-
tywnego odrzucania (Ryc. 6–8). 

Zarodniki grzybów podziemnych mogą 
wydostać się z owocników po ich mecha-
nicznym uszkodzeniu lub biologicznym roz-
kładzie. W takich sytuacjach jedyną drogą 
ich migracji jest bierny transport wraz z 
roztworem glebowym. Jednak grzyby te wy-
kształciły również sposoby, które umożliwiły 

Wartości odżywcze grzybów podziemnych 
są najczęściej niższe od innego pokarmu, 
takiego jak owoce czy nasiona, ale mogą 
stanowić pokarm lepiej przyswajalny dla ga-
tunków przystosowanych do ich regularnej 
konsumpcji (claridge i współaut. 1999). 
Niektóre torbacze, np. przedstawiciele rodza-
ju Bettongia, mają układ pokarmowy przy-
stosowany do trawienia grzybów, co zwięk-
sza przyswajalność związków pokarmowych 
z owocników (Mcilwee i JoHnSon 1998, lu-
oMa i współaut. 2003). Również cekotrofia 
(rodzaj koprofagii; zjadanie tzw. odchodów 
nocnych), praktykowana przez niektóre za-
jęczaki może prowadzić do lepszego wyko-
rzystania składników odżywczych zawartych 
w owocnikach grzybów podziemnych (urban 
2016). Badania przeprowadzone przez dubay 
i współautorów (2007) wykazały, że ame-
rykańskie wiewiórki i nornice przyswajają 
nawet ponad 70% substancji odżywczych z 
owocników grzybów podziemnych. claridge 
i cork (1994) podają, że australijskie kan-
guroszczury przyswajają 72% azotu z owoc-
ników grzybów podziemnych z rodzajów Rhi-
zopogon i Mesophellia oraz od 76 do 93% 
energii zawartej w owocnikach tych grzy-
bów. W przeciwieństwie do wspomnianych 
grzybów, powszechnie występujące grzyby z 
rodzaju Elaphomyces (Ryc. 4) stanowią po-
karm mało wartościowy. Około 80% azotu 
znajduje się w niestrawialnych zarodnikach, 
a z pozostałych 20% tylko połowa jest przy-
swajana. W tym przypadku żywiące się tym 
grzybem amerykańskie wiewiórki z rodza-
ju Spermophilus spożywają jedynie ścianę 
owocnika (cork i kenagy 1989). Duża kon-
sumpcja grzybów hypogeicznych jest najczę-
ściej związana z ich sezonowym i masowym 
pojawianiem się, szczególnie w okresach, w 
których brak innego, wysokokalorycznego 
pokarmu (luoMa i współaut. 2003, VerneS 

Ryc. 4. Zarodniki Elaphomyces asperulus. Skala: 
10 µm. Fot. P. Komur.

Ryc. 5. Zarodniki Tuber mesentericum. Skala: 10 
µm. Fot. P. Komur.
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(claridge i współaut. 1999, colgan i cla-
ridge 2002, luoMa i współaut. 2003, cald-
well i współaut. 2005). Stwierdzono np., że 
zarodniki Rhizopogon vinicolor po przejściu 
przez układ pokarmowy gryzoni z rodzajów 
nornica (Clethrionomys), assapan (Glauco-
mys) i pręgowiec (Tamias) charakteryzowały 
się zwiększoną aktywnością metaboliczną w 
stosunku do zarodników pochodzących bez-
pośrednio z owocników (colgan i claridge 
2002). Zawarte w sokach trawiennych sub-
stancje mogą nadtrawiać ściany zarodników, 
natomiast obecne w odchodach substan-
cje odżywcze wspomagać rozwój rosnących 
strzępek (traPPe i współaut. 2005). Istnieje 
niewiele dowodów na poparcie tych tez, np. 
badania wpływu przejścia przez przewód po-
karmowy dzika na ściany zarodników tru-
fli (Piattoni i współaut. 2012). Stwierdzono 
natomiast, że zarodniki niektórych grzybów 
podziemnych obecne w odchodach gryzo-
ni są zdolne do wykiełkowania, a powstała 

im rozprzestrzenianie w środowisku na dal-
sze odległości. Są nimi relacje z organizma-
mi żywiącymi się owocnikami grzybów (Fo-
gel i traPPe 1978, traPPe i claridge 2005, 
claridge i traPPe 2005). Mykofagia odgrywa 
kluczową rolę w zasiedlaniu nowych terenów 
przez grzyby podziemne (cázareS i traPPe 
1994, Frank i współaut. 2009a). Wektorami 
zarodników są: owady (muchówki, chrząsz-
cze, gąsienice motyli), drobne stawonogi, 
mięczaki, gady, ptaki (np. autralijskie emu), 
a także ssaki: w Australii torbacze, na pół-
nocnej półkuli dziki, jelenie, łosie, ryjówki 
i przede wszystkim gryzonie należące głów-
nie do rodzin myszowatych, chomikowatych 
i wiewiórkowatych (SiMPSon 1998, orrock 
i PagelS 2001, Frank i współaut. 2009b, 
VerneS i traPPe 2007, SutHerland i Par-
rella 2009, cooPer i VerneS 2011, Piatto-
ni i współaut. 2012, ScHickMann i współaut. 
2012, urban 2016). Spożycie owocników za-
pewnia organizmowi wektorowemu substan-
cje odżywcze i wodę, natomiast niestrawio-
ne spory są wydalane wraz z odchodami na 
nowych terenach (JoHnSon 1996, traPPe i 
claridge 2005, urban 2016). Ssacza my-
kofagia odgrywa szczególnie ważną rolę w 
dyspersji zarodników grzybów ze względu na 
relatywnie duże dystanse pokonywane przez 
te zwierzęta, ich sezonowe migracje czy duży 
zasięg własnego terytorium (Fogel i traP-
Pe 1978, reddell i współaut. 1997, teron 
i HutcHinSon 2013). Zarodniki niektórych 
gatunków grzybów podziemnych prawdopo-
dobnie wymagają przejścia przez przewód 
pokarmowy zwierząt, aby mogły wykiełkować 

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

Ryc. 6. Zarodniki Leucogaster nudus. Skala: 10 
µm. Fot. P. Komur.

Ryc. 7. Zarodniki Hymenogaster citrinus. Skala: 
10 µm. Fot. W. Kędzior.
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grzyby hypogeiczne mogą stanowić do 72% 
(Fogel i traPPe 1978), a u rodzaju Glau-
comys nawet ponad 90% przyjmowanego 
pokarmu, szczególnie w okresach późnego 
lata (SMitH 2007, VerneS i współaut. 2004). 
Eksperyment przeprowadzony przez zabel i 
waterS (1997) pokazał, że latające wiewiór-
ki Glaucomys sabrinus, mając dostęp do 
różnego rodzaju pokarmu, np. nasion jodły, 
porostów epifitycznych i grzybów, wybierają 
owocniki grzybów podziemnych. W Europie 
głównymi konsumentami owocników grzybów 
podziemnych są gryzonie z rodzajów nor-
nica (Ryc. 9) i mysz (Apodemus) (Ryc. 10) 
(Kataržytė i kutorga 2011, ScHickMann i 
współaut. 2012). Warto zwrócić uwagę, że 
przedstawiciele rodzaju Clethrionomys zarów-
no w Europie, jak i w Ameryce Północnej 
spożywają duże ilości różnorodnych grzybów 
hypogeicznych (Frank i współaut. 2009b, 
ScHickMann i współaut. 2012). Wartości od-
żywcze grzybów podziemnych są wprawdzie 
znacząco niższe od pokarmu roślinnego, np. 
owoców czy nasion, jednak ich wysokie spo-
życie w pewnym stopniu może równoważyć 
te różnice. Badania na temat udziału grzy-
bów podziemnych w diecie małych ssaków 
na terenie Europy nie są liczne. Objęły one 
rejony doliny Dunaju w Austrii i lasy nizin-
ne na Litwie. W odchodach wszystkich gry-
zoni (nornica ruda Clethrionomys glareolus, 
mysz leśna Apodemus flavicollis i zaroślowa 
A. sylvaticus, nornik bury Microtus agre-
stis, popielica szara Glis glis) oraz owado-
żernych (ryjówka aksamitna Sorex araneus, 
r. górska S. alpinus, r. malutka S. minutus) 
odłowionych w Austrii stwierdzono obecność 
zarodnikiów grzybów podziemnych należą-
cych łącznie do 14 taksonów (ScHickMann i 
współaut. 2012). Badania z Litwy wykazały 
natomiast obecność w diecie zwierząt z ro-
dzajów Clethrinomys, Apodemus i Sorex za-
rodników 9 taksonów grzybów podziemnych 
(Kataržytė i kutorga 2011). Warto zazna-

grzybnia do tworzenia związków mikoryzo-
wych z korzeniami drzew, np. grzyby z ro-
dzaju Rhizopogon (colgan i claridge 2002). 
Potrzebne są jednak kolejne badania i do-
świadczenia obejmujące większe spektrum 
gatunków drobnych ssaków i grzybów, żeby 
stwierdzić na ile przejście przez przewód po-
karmowy zwierzęcia jest konieczne dla kieł-
kowania zarodników. 

ROLA GRZYBÓW PODZIEMNYCH W BIOLOGII 
MAŁYCH SSAKÓW

Owocniki grzybów hypogeicznych nie-
rzadko odgrywają istotną rolę w diecie ma-
łych ssaków (Meyer i współaut. 2005). Są 
one pokarmem dostępnym tylko dla zwierząt 
przystosowanych do ich poszukiwania, co 
zmniejsza w środowisku konkurencję o ten 
typ pokarmu (Fogel i traPPe 1978, zabel 
i waterS 1997). Badania orrock i współ-
autorów (2003) pokazały jednak, że gatun-
ki, których preferencje pokarmowe są zbliżo-
ne, konkurują ze sobą o owocniki grzybów 
podziemnych. Stwierdzono, że w okresach 
zwiększonej liczebności populacji północno-
amerykańskiej myszy Peromyscus manicula-
tus udział owocników grzybów podziemnych 
w diecie innej myszy, Napaeozapus insignis, 
spada. Gryzonie, np. niektóre myszy, wie-
wiórki i nornice, traktują niekiedy owocni-
ki jako jedno z głównych źródeł pokarmu, 
szczególnie w sezonach przed i po hiberna-
cji oraz w okresach braku innego, wysoko-
kalorycznego rodzaju pożywienia czy też w 
sytuacji dużej obfitości owocników (rHoadeS 
1986, bennett i baxter 2010). Na przykład 
u rodzaju Tamias z rodziny wiewiórkowa-
tych, żyjącego na terenie Ameryki Północnej, 

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

Ryc. 10. Mysz leśna (Apodemus flavicollis). Fot. P. 
Komur.
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przez ssaki substancji jest siarczek dimetylu 
i jego pochodne produkowane przez rodza-
je Tuber, Octaviania czy Hymenogaster oraz 
występujące w rodzaju Gautieria 1,3-okta-
dien i 3,7-dimetyl-1,6-oktadien-3-ol (Pyare i 
longland 2001, d’auria 2008). W ekspery-
mencie przeprowadzonym przez Pyare i lon-
glanda (2001), 19 z 30 zakopanych, wydzie-
lających zapach (zbliżony do zapachu owo-
ców) owocników Gautieria w ciągu 20 godzin 
zostało odnalezionych przez wiewiórki. Sub-
stancje zapachowe wydzielane przez owocni-
ki grzybów podziemnych mogą mieć również 
działanie zwabiające, ale równocześnie wpro-
wadzające gryzonie w błąd. Na przykład za-
pach Tuber melanosporum przypomina zwie-
rzęce hormony płciowe (luoMa i współaut. 
2003). Dodatkowo, owocniki trufli zawierają 
anandamidy, substancje o charakterze nar-
kotycznym, mogące stanowić dodatkową za-
chętę do ich poszukiwania (Pacioni i współ-
aut. 2015). Zwraca uwagę fakt, że zapach 
owocników np. Tuber borchii staje się coraz 
silniejszy wraz ze wzrostem liczby dojrzałych 
zarodników, co może zabezpieczać owocniki 
przed zbyt wczesnym ich spożyciem (Foggel 
i traPPe 1978, SPliVallo i współaut. 2012). 
Ssaki prawdopodobnie mogą odnajdywać 
owocniki grzybów hypogeicznych również 
dzięki specyficznym ścieżkom zapachowym 
tworzonym przez grzybnię (traPPe i współ-
aut. 2005, SMitH 2007). Niektóre badania 
wskazują, że ssaki mogą również rozpozna-
wać mikrosiedliska charakterystyczne dla 
konkretnych, zjadanych przez siebie grzybów 
(Pyare i longland 2002), a także zapamięty-
wać miejsca występowania owocników grzy-
bów znajdywanych przez nie w poprzednim 
sezonie (Pyare i longland 2001). 

RELACJE POMIĘDZY MAŁYMI SSAKAMI, 
GRZYBAMI PODZIEMNYMI, DRZEWAMI  

I DRAPIEŻNIKAMI

Małe ssaki i grzyby podziemne są czę-
ścią skomplikowanych sieci współzależności 
obejmujących także inne grupy organizmów. 
Mykofagiczne gryzonie stanowią pożywie-
nie drapieżników (luoMa i współaut. 2003, 
leHMkuHl i współaut. 2004, Meyer i współ-
aut. 2005, urban 2016). Zarodniki zjedzo-
ne przez gryzonie dostają się więc do prze-
wodów pokarmowych zwierząt drapieżnych, 
skąd uwalniane są wraz z odchodami. Po-
nieważ odległości pokonywane przez te zwie-
rzęta są większe, zarodniki mogą zostać roz-
przestrzenione na dalsze odległości. Również 
środowisko przewodu pokarmowego drapież-
ników znacząco różni się od przewodu po-
karmowego małych ssaków, co także może 
wpływać na przechodzące przez nie zarodni-
ki (urban 2016).

czyć, że zwierzęta były bardzo efektywne w 
odnajdywaniu grzybów podziemnych; poszu-
kiwania owocników przez badaczy podczas 
prowadzonych badań wykazały obecność je-
dynie 6 gatunków tych grzybów (Kataržytė i 
kutorga 2011).

Spożywanie grzybów podziemnych ma 
nierzadko znaczący wpływ na populację gry-
zoni, np. Pyare i longland (2002) oraz SMitH 
(2007) notowali wzrost populacji amerykań-
skiej latającej wiewiórki Glaucomys sabrinus 
w latach obfitości sporokarpów. Liczebność 
owocników grzybów podziemnych ma wpływ 
na wielkość populacji australijskich torbaczy 
z rodzaju Bettongia, dla których grzyby te 
stanowią istotny składnik diety. Tworzenie 
się hypogeicznych owocników (np. z rodza-
ju Hysterangium) w lasach eukaliptusowych 
było ściśle związane z opadami deszczu; tak 
więc w przypadku suszy czy później, do mo-
mentu wykształcenia owocników, torbacze 
te są zmuszone do żywienia się pokarmem 
zastępczym, co w efekcie prowadzi do spad-
ku liczebności zwierząt (abell-daViS 2008). 
Niektóre drobne ssaki przed snem zimowym 
spożywają duże ilości owocników różnorod-
nych grzybów, w tym hypogeicznych, w celu 
dostarczenia do organizmu większej dawki 
energii, np. w postaci lipidów, aby zwiększyć 
szanse na przetrwanie okresów chłodu i hi-
bernacji (Fogel i traPPe 1978, GębczyńsKa 
i współaut. 1989). Wyższe spożycie grzybów 
podziemnych może występować w okresach 
niedoborów wody, kiedy małe ssaki poszu-
kują alternatywnych jej źródeł w postaci 
np. bogatych w nią owocników. Dotyczy to 
zarówno terenów suchych, jak i relatywnie 
wilgotnych (np. lasy), gdzie w miejscu swego 
występowania małe ssaki nie mają dostępu 
do zwykłych źródeł wody, takich jak stawy, 
strumienie czy kałuże (luoMa i współaut. 
2003, SMitH 2007).

MECHANIZMY ODNAJDYWANIA OWOCNIKÓW 
GRZYBÓW PODZIEMNYCH

Ssaki, dla których grzyby podziemne sta-
nowią źródło pokarmu, mają szereg cech, 
które ułatwiają im wyszukiwanie, zdobywa-
nie i spożywanie owocników. Umiejętnością 
taką jest np. zdolność do kopania, przydat-
na w wydobywaniu owocników spod ziemi 
(Fogel i traPPe 1978). Owocniki grzybów 
hypogeicznych często jednak znajdują się 
płytko pod powierzchnią gleby czy wręcz 
mogą częściowo wystawać przykryte ściółką, 
co ułatwia ich wydobywanie i nie wymaga 
daleko idącej specjalizacji. Kolejną cechą jest 
zdolność do wyczuwania zapachów wydzie-
lanych przez znajdujące się pod powierzch-
nią ziemi owocniki grzybów i grzybnie (Fo-
gel i traPPe 1978, Pyare i longland 2001, 
urban 2016). Przykładami wyczuwanych 
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mi. Z jednej strony, zwierzęta te przynoszą 
zarodniki z przyległych terenów nie objętych 
pożarem, z drugiej, wyszukując i zjadając 
owocniki, które nie uległy zniszczeniu pod-
czas pożaru zwiększają dostępną pulę zarod-
ników. 

METODY BADAŃ OBECNOŚCI 
I RÓŻNORODNOŚCI GRZYBÓW 

PODZIEMNYCH W DIECIE MAŁYCH 
SSAKÓW

Badanie relacji pomiędzy małymi ssaka-
mi a grzybami podziemnymi wymaga sto-
sowania specyficznych metod. Powszechnie 
stosowane odłowy zwierząt, prowadzone są 
obecnie przy użyciu pułapek żywołownych, 
w celu pozyskania odchodów do dalszych 
analiz (Frank i współaut. 2009a, Kataržytė 
i kutorga 2011, ScHickMann i współaut. 
2012). W przeszłości niejednokrotnie uśmier-
cano zwierzęta i do badań pozyskiwano 
treść pokarmową (MaSer i współaut. 1978). 
Odchody są analizowane pod kątem obec-
ności zarodników grzybów podziemnych. Do 
niedawna jedyną możliwością była obserwa-
cja mikroskopowa zarodników z odchodów, 
które identyfikowano na podstawie ich cech 
(Ryc. 6–8, 11–14). Metoda ta nadal jest po-
wszechnie stosowana, jednak ma ona pew-
ne ograniczenia, do których należy m.in. 
brak możliwości dokładnej identyfikacji czę-
ści zarodników. Mocną stroną tej metody 
jest możliwość precyzyjnego określenia licz-
by zarodników obecnych w odchodach. W 
ostatnim okresie dużą popularność zyskały 
metody molekularnej analizy i identyfikacji 
materiału biologicznego. Próby zastosowania 
metody sangerowskiego sekwencjonowania 
fragmentów ITS nrDNA napotkały na pewne 

Jak wspomniano, grzyby podziemne to 
w zdecydowanej większości symbionty mi-
koryzowe, zwłaszcza drzew. Gryzonie, oraz 
prawdopodobnie drapieżniki, przenosząc za-
rodniki grzybów podziemnych mają zatem 
wpływ na dystrybucję grzybni mikoryzowej 
w obrębie zbiorowisk leśnych i na lokalną 
różnorodność grzybów mikoryzowych. Z dru-
giej strony stwierdzono, że gryzonie mogą 
również przenosić zarodniki grzybów poza 
tereny leśne, na których dostępność inoku-
lów grzybów mikoryzowych jest ograniczo-
na (cázareS i traPPe 1994, Frank i współ-
aut. 2009a, VerneS i dunn 2009). Frank 
i współaut. (2009a) wykazali, że odchody 
zwierząt odłowionych 35 m od pnia Quercus 
garryana zawierały liczne zarodniki grzybów 
podziemnych, podczas gdy grzybnia mykro-
zowa związana z korzeniami tego dębu się-
gała najwyżej 5 metrów od jego pnia. Auto-
rzy stwierdzili też, że w zasięgu strefy korze-
niowej drzewa rodzicielskiego relacje mikory-
zowe siewek dębu z grzybami podziemnymi 
tworzyły się w pierwszym roku od wykieł-
kowania podczas gdy siewki, które wykieł-
kowały poza tą strefą, tworzyły mikoryzy z 
tymi grzybami już w drugim roku, pomimo 
braku sieci mikoryzowej. Jedynym wytłuma-
czeniem tej sytuacji była obecność inokulum 
mikoryzowego w postaci zarodników grzybów 
podziemnych przeniesionych przez gryzonie. 
Małe ssaki nie tylko rozprzestrzeniają za-
rodniki grzybów, ale również mogą na tere-
nach bezleśnych pozostawiać nasiona drzew, 
które także są częścią ich pożywienia. Zgu-
bione przez zwierzęta nasiona, trafiając na 
wydalone wraz z odchodami zarodniki grzy-
bów, mogą od razu rozpocząć kiełkowanie w 
sprzyjających warunkach (Meyer i współaut. 
2005, Frank i współaut. 2009b). W ten spo-
sób grzyby hypogeiczne mogą rozwijać się 
na nowych terenach. Powyższa relacja ma 
szczególne znaczenie na obszarach takich 
jak przedpola lodowców, gdzie następuje 
pierwotna sukcesja organizmów. cázareS i 
traPPe (1994) wykazali obecność na takich 
terenach zarodników grzybów podziemnych, 
dostarczanych w odchodach przez wiewiórkę 
ziemną Tamias amoenus. Możliwe zatem, że 
zwierzęta, jak wspomniana wiewiórka, roz-
przestrzeniały grzyby podziemne po ustąpie-
niu lodowców z terenów Europy czy Ameryki 
Północnej po ostatnim zlodowaceniu (Murat 
i współaut. 2004, JuMPPonen i współaut. 
2012). Innym przykładem znaczenia małych 
ssaków dla rozwoju zbiorowisk leśnych są 
obszary, które podlegają naturalnym poża-
rom. VerneS i traPPe (2007) wykazali, że 
wschodnioaustralijski torbacz Thylogale stig-
matica pełni ważną rolę w rozprzestrzenianiu 
zarodników grzybów mikoryzowych na teren 
lasów eukaliptusowych zniszczonych pożara-

Ryc. 11. Zarodniki Hysterangium sp. Skala: 10 
µm. Fot. F. Karpowicz.
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trudności ze względu na obecność w prób-
kach materiału genetycznego ze strzępek 
i zarodników zazwyczaj różnych gatunków 
grzybów, nie tylko owocnikowych, ale rów-
nież pleśniowych, a także komórek grzybów 
drożdżoidalnych (Frank i współaut. 2009b). 
Dużą nadzieję na pokonanie tych trudności 
daje zastosowanie metod sekwencjonowania 
nowej generacji, które umożliwiają jedno-
czesną analizę mieszaniny DNA organizmów 
różnych gatunków (oJa i współaut. 2015).

PODSUMOWANIE I PERSPEKTYWY 
DALSZYCH BADAŃ

Powstałe, często w odległych od siebie 
grupach taksonomicznych, grzyby podziem-
ne posiadają wiele cech wspólnych, z któ-
rych najważniejsze to zamknięte owocniki i 
zarodniki pozbawione zdolności aktywnego 
uwalniania. Wzajemne relacje z organizma-
mi wektorowymi oraz symbiotycznymi rośli-
nami warunkują funkcjonowanie tych grzy-
bów w środowisku i są przykładem skom-
plikowanych sieci zależności ekologicznych 
(Ryc. 15). Wiele aspektów tych relacji pozo-
staje jednak słabo poznanych. 

Nie zostały dokładnie zbadane konse-
kwencje przejścia zarodników przez przewo-
dy pokarmowe zwierząt, w tym wpływ: na 
żywotność, strukturę ściany oraz zdolność 
zarodników do kiełkowania, a także na zdol-
ność zarodników pochodzących z odchodów 
do tworzenia mikoryz (konieczne są bada-
nia większego spektrum gatunków zwierząt, 
w tym drapieżnych, oraz grzybów). Nie po-
znano czasu retencji zarodników i tempa 
ich przechodzenia przez przewody pokarmo-

Ryc. 14. Zarodniki Picoa carthusiana z odchodów 
nornicy rudej. Skala: 10 µm. Fot. P. Komur.

Ryc. 12. Zarodniki Gautieria morchelliformis. Ska-
la: 10 µm. Fot. P. Komur.

Ryc. 13. Zarodniki Octaviania sp. z odchodów 
nornicy rudej. Skala: 10 µm. Fot. P. Komur.

Ryc. 15. Schemat powiązań ekologiczno-troficz-
nych pomiędzy grzybami podziemnymi, zwierzęta-
mi oraz drzewami (ryc. M. Kotaś). 
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we małych ssaków. Kwestie te mają wpływ 
m.in. na wnioskowanie o zasięgu dyspersji 
zarodników. Przypuszcza się, że zwierzęta 
wektorowe mają wpływ na strukturę popula-
cji grzybów podziemnych, jednak do tej pory 
brak jest jednoznacznych danych na ten te-
mat. 

Niewiele wiadomo o konsekwencjach my-
kofagii dla małych ssaków, zwłaszcza na te-
renie lasów strefy umiarkowanej północnej 
półkuli. Lepszego poznania wymagają pro-
blemy: wpływu mykofagii na populacje ma-
łych ssaków (np. liczebność, rozrodczość), 
na kondycję osobników (np. stan zdrowotny, 
mikrobiotę przewodu pokarmowego), prefe-
rencji pokarmowych zwierząt względem ga-
tunków grzybów podziemnych, przyswajalno-
ści substancji pokarmowych przez gryzonie. 
Potwierdzenia wymagają badania nad me-
chanizmami detekcji i odnajdywania grzybów 
podziemnych przez gryzonie. Niewiele wiado-
mo o mykofagii innych niż nornice i myszy 
gatunków małych ssaków (np. wiewiórki, po-
pielice, ryjówkowate), relacjach między mały-
mi ssakami a innymi zwierzętami mykofa-
gicznymi, przede wszystkim owadami, oraz 
ze zwierzętami drapieżnymi i ich wpływie na 
transfer poziomy zarodników. Konieczne są 
też dalsze badania nad rolą zwierząt wekto-
rowych w sukcesji roślinności na terenach 
bezleśnych.

S t r es zc zen i e

Grzyby podziemne charakteryzuje proces tworzenia 
i dojrzewania zarodników przebiegający w obrębie gaste-
roidalnych (zamkniętych) owocników pod powierzchnią 
ziemi. Cecha ta powstała niezależnie u przedstawicie-
li gromad Ascomycota, Basidiomycota i Mucoromycota. 
Zarodniki grzybów podziemnych rozprzestrzeniane są 
przez organizmy wektorowe, np. gryzonie. Owocniki sta-
nowią często dla zwierząt ważne uzupełnienie diety lub 
jej główny element, dostarczając zwierzętom substancje 
takie jak woda, białka, tłuszcze, witaminy czy związki o 
charakterze prozdrowotnym. Grzyby podziemne w więk-
szości tworzą związki ektomikoryzowe, głównie z drze-
wami. Ich relacje ze zwierzętami mają więc wpływ na 
rozpropagowanie inokulum mikoryzowego tych grzybów 
nie tylko w środowisku leśnym ale również na tere-
nach bezleśnych. W zależności te włączone są również 
drapieżniki, które, żywiąc się mykofagicznymi ssakami, 
biorą udział w dalekim transporcie zarodników. Istnie-
nie ścisłych relacji pomiędzy grzybami podziemnymi a 
konsumującymi je gryzoniami a także drapieżnikami 
oraz drzewami ektomikoryzowymi, tworzy sieć zależności 
ekologicznych pomiędzy ewolucyjnie odległymi 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


