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Zapis kopalny grzybow i organizmow grzybopodobnych
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Summ ary. The fossil record of fungi is now available from all Phanerozoic periods. In this paper, the most impor-
tant and interesting taxa from subsequent periods were reviewed, to elucidate recognition of some of directions of
fungal and pseudofungal evolution in changing paleoecosystems. In the three decades since the publication of the
classical Pirozynski's paper (1976), many new taxa of fossil fungi have been discovered. Our knowledge of their
relationships with other co-existing organisms has also expanded. Records of fossil Oomycota and
Chytridiomycota are known from Precambrian. According to Retallack (1994), some of Ediacaran fossils can be
interpreted as lichens. All presently known main groups of fungi were represented in the Paleozoic. Records of

Glomales (Redecker et al., 2000) in Ordovician rocks seems to have a special significance for research on the evo-
lution of mycorrhiza. This group of fungi can be respected as potential partners of mycorrhizal interactions with
first terrestrial plants. Great diversity of fungi existed during the Mesozoic. During the Cenozoic (the only time span with fungal fossils
reported from Poland), with diversification of climatic conditions and development of plant assemblages, they achieved the present

stage of development.
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Istnieje wiele hipotez na temat pochodzenia grzybow
(Fungi) 1 grzybopodobnych (Chromista oraz Protista)
(Michael i in., 1983; Miiller & Loeffler, 1987; Cava-
lier-Smith, 1987; SchiiBller i in., 2001). Obecnie prowadzi
si¢ szerokie badania w celu rozroznienia i scharaktery-
zowania taksonow z tych grup.

Interesujaca hipotezg, dotyczaca skamieniatosci pre-
kambryjskich, mogaca rzuci¢ nowe $wiatto na pochodze-
nie wezesnych przodkow grzybow, przedstawit Teyssédre
(2003). W formacji Tuanshanzi w Chinach znaleziono ska-
mieniatosci Chuaria, Tawuia i Longfengshania, datowane
na ok. 1700 mln lat temu (Zhu & Chen, 1995; Teyssédre,
2003), ktore zinterpretowano jako trzy rézne taksony glo-
néw. Zdaniem Teyssédre mamy tu do czynienia z trzema
stadiami rozwojowymi, tego samego osobnika. Zgodnie z
jego propozycja nie chodzi tu jednak, jak wcze$niej sadzo-
no, o glony. Analogia, ktéra rozpatruje, dotyczy nie-
wielkiej zyjacej wspotczesnie grupy organizmow grzy-
bopodobnych—siatkotrzonkorosli (Dictyosteliomycota, Pro-
tista). Organizmy te w stanie wegetatywnym sa petzakami
odzywiajacymi si¢ na sposob zwierzgey. Gdy zaczyna bra-
kowa¢ substancji odzywczych, osobniki tacza si¢ tworzac
pseudoplasmodium, przypominajace Tawuia, przy zatoze-
niu, iz zostalo sptaszczone wskutek kompresji. Pseudopla-
smodium moze si¢ porusza¢, gdy znajdzie odpowiednie
podtoze przyczepia si¢, wznosi do gory i zmienia ksztalt.
Na rozszerzonej na podtozu podstawie znajduje si¢ trzone-
czek, a na nim zarodnia (= sporangium, sporokarp) kulista,
podtuzna lub gruszkowata. Podobienstwo tej zarodni,
ktora w wyniku kompresji przybrata formg sptaszczonego
liscia do Longfengshania jest, zdaniem Teyssédre, ude-
rzajace. Kiedy zarodnia osiaga dojrzato$¢ uwalniaja sig
gamety, ktore lacza si¢ w zygotg. Zygota przyciaga do sie-
bie otaczajace ja pelzaki, wchiania je i w miarg zwigksza-
nia swej objgtosci, staje si¢ makrocysta, przypominajaca
Chuaria.

Dictyosteliomycota sa spokrewnione ze sluzowcami
(Myxomycota, Protista). Skamieniatosci z Chin moglyby
reprezentowa¢ organizm podobny do wspolnego przodka
zwierzat 1 grzybow. Wedlug Teyssédre ten wspolny przo-
dek oddzielit si¢ 2 mld lat temu od przodka ro$lin, a galaz,
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ktora prowadzi do Myxomycota oddzielita sig 1700 mln lat
temu.

Interesujaca dyskusja toczy si¢ odno$nie wystgpowa-
nia porostow w prekambrze (Retallack, 1994, 1995;
Waggoner, 1995). Najstarsze skamieniato$ci organizmow
tkankowych — zespot duzych, stabo zachowanych, zroz-
nicowanych pod wzglgdem morfologicznym, lecz raczej
prosto zbudowanych, meduzo- i robakoksztattnych istot,
znanych jako fauna z Ediacara — pochodza z Australii i
datowane sg na 590-550 miln lat temu. Najwcze$niejsze
stanowiska, poza Australia, znajduja si¢ w Namibii, Nowej
Funlandii, Anglii, Ukrainie i Rosji. Cho¢ niektérzy suge-
ruja, ze fauna ediakaranska byta kuriozalna pod wzgledem
ekologicznym — zlozona bowiem ze zwierzat nie
majacych otworu gebowego, przewodu pokarmowego i
odbytu, zyjaca pokarmem wytworzonym przez endosym-
biotyczne mikroorganizmy — zdaniem innych reprezentu-
je ona standardowy zespodt heterotrofow (Schopf, 2002).

Interpretacja skamienialosci z Ediacara jako zwierzat,
ktore zyty w symbiozie z chemosyntetyzujacymi lub foto-
syntetyzujacmi mikroorganizmami jest krytykowana przez
Retallacka (1994). Twierdzi on, ze mamy tu do czynienia z
symbioza, ale innego rodzaju, mianowicie z symbioza
glonow i grzybow. Dowodzi on tego m.in. na podstawie
analizy wytrzymato$ci na kompresj¢ skamienialych orga-
nizmoéw z Ediacara. Organizmy te okazuja si¢ by¢ bardzo
odporne na zgniatanie. Metazoa o migkkich ciatach nie
wykazywalyby takiej odporno$ci. Porosty natomiast
zawieraja gtownie chityng, ktora jest podstawowym
sktadnikiem $cian komoérkowych takze grzybow, u ktorych
stanowi  najwazniejszy  element  decydujacy o
wlasciwos$ciach mechanicznych $cian. Interpretacja ,,poro-
stowa”, zdaniem Retallacka (1994) moze wyjasni¢ takze
wiele innych aspektow budowy, rozmiaréw i habitatu orga-
nizmow z Ediacara. Teoria ta nie jest jednak powszechnie
akceptowana (Waggoner, 1995).

W paleozoiku istniaty juz wszystkie gldéwne grupy
grzybow (Truswell, 2000). Paleozoiczny zapis kopalny
Basidiomycota potwierdzony zostat przez wielu autorow
(Dennis, 1969; Truswell, 1996; Redecker i in., 2000; Blac-
kwell, 2000). Dywergencja Basidiomycota z Ascomycota
— mogla nastapi¢ badz we wczesnym paleozoiku
(Truswell, 1996), badz w p6znym prekambrze (Redecker i
in., 2000; Blackwell, 2000). Rozwazano pochodzenie
Basidiomycota od przedstawiciela Ascomycota podobnego
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do wspotczesnych Taphrinales (Truswell, 2000). Taphri-
nales wieloma swymi cechami réznia si¢ od pozostatych
Ascomycota. W cyklu zyciowym tych grzybow wystepuje
dikariofaza (faza pasozytnicza pod wzgledem pokarmo-
wym i fizjologicznym), co zbliza je do niektdrych Basidio-
mycota. Od pozostatych Ascomycota r6znig si¢ rowniez
rozwojem i budowa workdéw (Miiller & Loeffler, 1987).
Glomales nalezace do Glomeromycota (SchiiBller i in.,
2001) znane sa z ordowiku (Redecker i in., 2000), ale uwa-
za si¢, ze wyodrebnity si¢ juz w prekambrze (Truswell,
2000). Zdaniem innych np.Cavalier-Smitha (1987) i
Schiilera i in. (2001), Basidiomycota i Ascomycota byé
moze mialy wspolnego przodka, ktérym nie byt ani grzyb
workowy ani podstawkowy.

Duza roznorodno$¢ grzybow zaznaczyla si¢ w
mezozoiku. W paleogenie i neogenie, wraz ze wzrostem
zroznicowania klimatu i bujnym rozwojem ro$linnosci,
osiagnety one stan rozwoju zblizony do dzisiejszego
(Truswell, 2000).

Obecnie dysponujemy zapisem kopalnym grzybow ze
wszystkich ~ okresow  geologicznych.  Prezentacja
wazniejszych 1 bardziej interesujacych taksonow z
poszczegdlnych okresow moze przyblizy¢ niektore kierun-
ki w jakich ewoluowaty grzyby i organizmy grzybopodob-
ne w zmieniajacych si¢ paleoekosystemach.

Prekambr

Zapis kopalny grzybopodobnych lggniowych (Oomy-
cota) z wezesnego proterozoiku budzi liczne zastrzezenia i
jest kwestionowany  (Pirozynski & Malloch, 1975;
Pirozynski, 1976). Tyler i Barghoorn (1954) doniesli o
odkryciu w rogowcu, w Ontario (Kanada), sprzed 1300
mln lat, prostych form podobnych do Zygomycota. Przy-
naleznos$¢ tych skamieniatosci do grzyboéw jest rowniez
kwestionowana (Pirozynski & Malloch, 1975; Miiller &
Loeftler, 1987). P&éznoprekambryjskie grzybopodobne
lggniowe budza mniej zastrzezen (Pirozynski, 1976).
Prawdopodobnie nalezaly one do roztoczkowcow
(Saprolegniales, Oomycota), ktére obecnie zalicza si¢ do
krolestwa Chromista (Cavalier-Smith, 1987; Wojewoda,
1998). Grzyby ladowe oddzielity si¢ od wodnych
nalezacych do grzybdéw skoczkowych (Chytridiomycota) w
péznym prekambrze lub wezesnym paleozoiku (Truswell,
1996; Barbee & Taylor, 1993).

Jesli interpretacja Retallacka (1994) odnosnie skamie-
niatosci z Ediacara okazataby si¢ stuszna, to pierwsze poro-

sty (Lichenes) mozna bytoby datowac na p6zny proterozoik.
Kambr

Chytridiomycota z fragmentow skorupek zwierzat
morskich datuje si¢ na kambr. Z tego okresu jest znany
takze przedstawiciel Saprolegniales spokrewniony ze
wspotczesnym z rodzaju Leptolegnia (Pirozynski, 1976).

Ordowik

W dolomitach formacji Guttenberg srodkowego ordo-
wiku z Wisconsin w USA znaleziono skamieniatosci grzy-
bow, ktore byly zdeponowane w plytkim morskim
srodowisku 460-455 mln lat temu. Skamieniate strzgpki i
zarodniki bardzo przypominaja wspolczesne arbuskularne
mikoryzowe Glomales, nalezace do grzyboéw kiebiako-
wych (Glomeromycota) — (Redecker i in., 2000). Te ska-
mieniatoéci wskazuja, ze grzyby podobne do Glomales
wystepowaty w czasie, kiedy florg ladowa tworzyly msza-
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ki. Zdaniem Wilkinsona (2001), ktéry badat ewolucje
mikoryz, Glomales z ordowiku mogtly tworzy¢ mikoryzg z
owczesnymi mszakami.

Sylur

Zgodnie z hipoteza Pirozynskiego i Mallocha (1975)
ros$liny ladowe powstawaly w wyniku symbiozy ziem-
nowodnych glonow i grzybopodobnych sylurskich Oomy-
cota. Po odkryciu ordowickich Glomales, zdolnych — jak
si¢ przypuszcza — tworzy¢ zwiazki mikoryzowe z
pierwszymi ros§linami ladowymi, takze ta grupa grzybow
mogta odegraé znaczaca rolg w paleosrodowisku syluru.

Do pierwotnych roslin telomowych (Telomophyta)
nalezaly ryniofity (Rhyniophyta), ktére pojawity si¢ w
sylurze. Znanym przedstawicielem tej grupy jest kuksonia
(Cooksonia). Roslina ta okryta byla epiderma ze szparka-
mi, co dowodzi, ze rosta niewatpliwie na ladzie. Rosliny
ladowe mogly powstaé z zielenic typu tarczowlosa (Coleo-
chaete). Biorac jednak pod uwagg, ze sporofit roslin telo-
mowych to zupelnie nowa struktura (u tarczowlosa
sporofitu jeszcze nie ma), trzeba przyjaé, ze mszaki (przy-
najmniej niektore) majace bardzo prosty sporofit, moga
by¢ pierwszymi roslinami, ktoére pojawily si¢ na ladzie.
Proste ryniofity typu kuksonii bylyby, w takim ujgciu,
rezultatem ewolucji sporofitow tych pramszakdéw (Szwey-
kowscy, 2003). Do niedawna postulowano odwrotny kieru-
nek ewolucji: sporofity mszakéw stanowityby, wedtug
tego pogladu, rezultat procesow redukcji sporofitu ryniofi-
tow (Szweykowscy, 2003). W tym kontekscie znaczenia
nabiera przypuszczenie, ze Glomales tworzyly zwiazki
symbiotyczne z pramszakami. Podobne do mikoryzy
zwiazki grzybdw z mszakami znane sg obecnie. Wszystkie
wspotczesne Glomales tworza mikoryzy arbuskularne, a
takie wlasnie spotyka si¢ u mszakéw. W tym miejscu warto
zaznaczy¢, iz w Polsce, w Gorach Swigtokrzyskich, odkry-
to ostatnio kuksoni¢ (Bodzioch i in., 2003). Rosliny od
poczatku swej ewolucji zalezaty od grzybow, inaczej — jak
zauwazaja Pirozynski i Malloch (1975) — nie skolo-
nizowatyby ladu. Kuksonia tez najprawdopodobniej miata
swoich partnerow mikoryzowych, np. Glomales. Zwtasz-
cza, ze studia nad zyjacymi Glomales 1 spokrewnionymi z
nimi formami kopalnymi, wskazuja na réznorodnos¢ sro-
dowisk, w ktorych moga wystgpowac oraz na duza zmien-
no$¢ gatunkowa (Wagner & Taylor, 1981), a takze na
szerokie rozmieszczenie geograficzne i brak specyficzne-
go partnera mikoryzowego (Arnolds, 1992).

Dewon

Ryniofity (Rhyniophyta) pojawily si¢ w poéznym
sylurze, ale optimum swego wystgpowania osiagnelty we
wczesnym i §rodkowym dewonie. Do dobrze poznanych
ich dewonskich przedstawicieli z torfowiska w Rhynie w
Szkocji naleza rodzaje: rynia (Rhynia), aglaofiton (Agla-
ophyton) i horneofiton (Horneophyton). Selosse i Le Tacon
(1998) opisuja mikoryzeg arbuskularna u Rhynia major.
Gatunek ten zostat poczatkowo wilaczony do Rhynia, jed-
nak nowsze badania wykazaty, ze ro§lina ta byla na tyle
odmienna od rynii, ze utworzono dla niego nowy rodzaj —
Aglaophyton (Szweykowscy, 2003). Aglaophyton major
byt prawdopodobnie sporofitem i ptozyt si¢ po podtozu —
$wiadcza o tym grupy chwytnikow znajdujace si¢ w 1dz-
nych miejscach todygi (Szweykowscy, 2003). Na chwytni-
kach (ryzoidach) znaleziono dobrze zachowane arbuskule,
ktoére mogly powstaé¢ wskutek symbiozy z Glomales
(Selosse & Le Tacon, 1998).
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Inna dobrze poznana rosling znaleziona w formacji
skalnej w Rhynie jest asteroksylon (4steroxylon mackiei),
ktéry po doktadniejszym zbadaniu okazal si¢ zwiazany z
linia rozwojowa widtakéw i obecnie nie nalezy juz do
podgromady ryniofitow. Wedlug obecnej klasyfikacji aste-
roksylon jest zaliczony do klasy widtakow jednakozarod-
nikowych (Lycopsida) i do rzedu prawidtakowcow
(Drepanophycales = Asteroxylales) (Szweykowscy 2003).
W korze pierwotnej klaczy asteroksylona stwierdzono
stale wystepowanie strzgpek Palacomyces asteroxyli
(Oomycota), co wskazuje na mikoryze¢ (Szafer & Kosty-
niuk, 1962).

Z torfowiska w Rhynie pochodzi takze dobrze udoku-
mentowany zapis kopalny porostow. Dewonskie porosty
okresla sig¢ jako cyjanoporosty (Cyanolichenes), gdyz w
symbiozie z grzybami zyly cyjanobakterie — sinice (Tay-
lor i in., 1995). Warto tutaj nadmieni¢, ze obecnie zyjacy
geosyfon (Geosiphon pyriforme) tworzy symbiozg z cyja-
nobakteriami, ktore egzystuja wewnatrz komorek grzyba.
Warto doda¢, ze takze glony i grzyby tworzyty w dewonie
swoista grupg plechowcow — glonogrzybow (A4lgomyce-
tes). Niektorzy nie traktuja ich jeszcze jako typowych
porostow (Szafer & Kostyniuk, 1962), inni za$ nalezacy
do tej grupy Spongiophyton sp.— odkryty we wczesnym
dewonie w Ameryce Potnocnej — zaliczaja do porostow
(Stein i in., 1993).

W dewonie wystepowaty takze Chytridiomycota (Tay-
lor i in., 1994), Ascomycota (Taylor i in., 1999) i Basidio-
mycota (Taylor & Osborn, 1996). Przedstawiciel
Chytridiomycota byl saprotrofem na Aglaophyton major i
przypominat zyjacych przedstawicieli Blastociadiales
(Chytridiomycota), w szczegolnosci rodzaj Allomyces
(Taylor i in., 1994).

W dewonie istniaty juz wszystkie glowne interakcje
grzybow z innymi organizmami, a wigc mikoryza, sapro-
trofizm i pasozytnictwo (Taylor & Osborn, 1996).

Karbon

Bogaty zapis kopalny roslinno$ci tego okresu umozli-
wil takze poznanie grzybéw wchodzacych w interakcje z
karbonskimi roslinami.

Z koncem dewonu ryniofity wygingly bezpowrotnie.
Miejsce ich zajety formy nowe, nalezace juz wytacznie do
wyzszych klas paprotnikow. Wsrod widtakowych
(Lycophyta) endomikoryzg stwierdzono u lepidofitow
(Lepidophytales), skrzypowych (Sphenopsida), kalami-
tow (Calamitaceae), poza tym u paproci nasiennych (Lygi-
nopteridopsida) 1 kordaitow (Cordaitopsida). Z tego
okresu pochodza grzyby nalezace do Chytridiomycota,
Zygomycota 1 Basidiomycota, a takze pasozytnicze Oomy-
cota (Pirozynski ,1976).

Znany z p6znego karbonu Palaeosclerotium pusillum,
wykazuje cechy zaréwno Basidiomycota, jak i Ascomyco-
ta. Na ok. 310 mln lat temu datuje si¢ pierwsze rdzowce
(Puccinales) — (Truswell, 1996). Rdzowce naleza wpraw-
dzie do grzyboéw podstawkowych (Basidiomycota), ale
obecnie w wyniku badan molekularnych i ultrastruktural-
nych wida¢ coraz wyrazniej odrgbno$é rdzowcow od
innych przedstawicieli podstawkowych, np. budowa por w
septach przypomina raczej workowce (Szweykowscy,
2003).

Perm

Z konca paleozoiku pochodzi charakterystyczna grupa
ro$lin — glosopterydowce (Glossopteridales) — zimno-

lubne paprocie nasienne obejmujace rosliny wystgpujace
tylko na obszarze Gondwany oraz nieliczne, znane takze z
poczatku mezozoiku. Rosliny te mialy posta¢ drzew o
wysmuklym pniu i dobrze uformowanej koronie oraz
znaczny przyrost wtorny na grubos¢. Wiele sposrod tych
pni wykazuje symptomy prochniczej dziatalnosci grzy-
boéw. W ich drewnie bowiem znajduja si¢ charakterystycz-
ne wglebienia do 3 cm dlugosci, w ktérych znaleziono
strzepki grzybow Basidiomycota, co moze wskazywac na
ich funkcj¢ w rozktadzie drewna. Glosopterydowce stano-
wity bardzo wazny sktadnik flory Gondwany, tworzac tam
rozlegle lasy. Delignifikacja drewna wtoérnego odbywajaca
si¢ przy udziale grzybow miata duze znaczenie dla
owczesnego paleosrodowiska, a symptomy ich dziatania
bardzo przypominaja te, ktore obserwujemy we
wspoltczesnych ekosystemach lesnych (Truswell, 1996).

Chociaz pojawienie si¢ pierwszych Basidiomycota
datuje si¢ na prekambr (Blackwell, 2000), to najwczesniej-
sze dobrze udokumentowane skamieniatosci tych grzybow
pochodza dopiero z przetomu karbonu i permu (390 mlIn lat
temu). Sa to grzybnie ze sprzazkami (Redecker i in., 2000;
Blackwell, 2000), znane tylko u nielicznych gatunkow
Ascomycetes. Natomiast u Basidiomycota formowanie si¢
sprzazek stanowi zwykle etap przed wyksztatlcaniem
podstawek (Miiller & Loeffler, 1987).

Trias

Do charakterystycznych dla mezozoiku roslin nalezaty
benetyty (Cycadeoideopsida) o duzych pierzastych lisciach,
bardzo podobnych do tych u sagowcow (Cycadopsida).
Liscie benetytdw i sagowcdw mozna odrdznié jedynie na
podstawie szczegdtow budowy aparatéw szparkowych. To
podobienstwo sprawiato, ze przez wiele lat sadzono, ze
wszystkie mezozoiczne szczatki liSci pojedynczo pierzasto
ztozonych nalezaty do sagowcow. Dzi§ wiemy, ze wigk-
szo$¢ tych lisci nalezata do benetytow (Szweykowscy,
2003). Dlatego tez dane o kopalnych grzybach z tego
okresu, cho¢ podawane niekiedy w powiazaniu z sagowca-
mi, mogtly faktycznie dotyczy¢ benetytow.

Sposroéd  kigbiakowych (Glomeromycota) opisano z
triasu grzyby z rodzajow Glomus i Gigaspora. Liczne z
nich wspoétzyja z korzeniami roélin, tworzac mikoryze
wezykularno-arbuskularng (SchiiBller i in., 2001). Grzyby
te znaleziono na korzeniach benetytow (Selosse & Le
Tacon, 1998).

Na pierzastych lisciach Pterophyllum sp. znaleziono
apotecjum i worki (Taylor & Osborn, 1996). Workowce
wytwarzajace owocniki miseczkowate lub talerzykowate
(apotecjum = miseczka = apothecium), ktdre podczas
dojrzewania odstaniaja warstwe rodzajna (hymenium),
byly kiedy$ zaliczane do klasy miseczniakow (Discomyce-
tes). Dzi$ uwaza sig, ze apotecja powstawaty wielokrotnie,
niezaleznie w obrgbie réznych, blizej niespokrewnionych
linii rozwojowych. Dlatego klasa miseczniakow — cho¢
niekiedy wyodrgbniana — jest taksonem sztucznym
(Miiller & Loeftler, 1987). Jesli interpretacja skamie-
niato$ci odkrytych na lisciach Pterophyllum sp. jest whasci-
wa, to dowodzitoby to istnienia tych grzybow workowych
juz w triasie.

Sposérdd Basidiomycota opisano ze srodkowego triasu
z Queensland w Australii Eopolyporoides kuklei, jako
saprotrofa na pniach benetytow (Truswell, 1996). Z
Antarktydy pochodzi sporokarp (owocnik grzybow),
utworzony z zarodni i otaczajacych ja wegetatywnych
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strzgpek Endochretophora sp., o nie ustalonym pokre-
wienstwie z grzybami wspotczesnymi (Truswell, 1996). Z
triasu Antarktydy sa znane takze wtosowce (Trichomyce-
tes) — grzyby wlaczane do sprz¢zniakowych (Zygomyco-
ta), wyspecjalizowanych pasozytow stawonogow.
Odkryto strzepki tych grzybow potaczone z kutikulg owa-
da (Taylor & Osborn, 1996).

W triasie zatem wystgpowaly zaréwno grzyby mikory-
zowe, saprotroficzne, jak ipasozyty zwierzat oraz roslin.

Jura

Znany z jury jest rodzaj araukaria (Araucaria), sa to
ro§liny iglaste z rodziny iglawowatych (Araucariaceae).
Na drewnie araukarii odkryto w Patagonii Phellinites
degiustoi (Pirozynski, 1976), ktory Michael i in. (1983)
uznali za najstarsza kopalng hubg (Basidiomycota).

Kreda

Zapis kopalny grzybow z kredy wskazuje na wzrost
roznorodno$ci Ascomycota (Pirozynski, 1976), obecne
byly rowniez w tym okresie Basidiomycota (Truswell,
1996). Z Kanady jest znany rodzaj Palambages (Deutero-
mycota) — (Pirozynski, 1976).

Z kredy pochodza najwczesniejsze $lady ektomikory-
zy. Zarejestrowano ektomikoryzowe interakcje migdzy
grzybami 1 korzeniami oOwczesnych drzew iglastych.
Mikoryzy te sa identyczne z formowanymi wspotczesnie
na korzeniach sosnowatych (Pinaceae) — (Taylor &
Osborn, 1996; Truswell, 1996). Szczatki kopalne, jakie
zalicza si¢ do rodziny sosnowatych sa znane od okresu kre-
dy. Byta to jednak juz woéweczas silnie zréznicowana grupa
roslin. Sadzi si¢ w zwiazku z tym, ze sosnowate musiaty
powsta¢ wczesniej, prawdopodobnie na poczatku mezo-
zoiku (Szweykowscy, 2003). Gleba, na ktorej rosty te drze-
wa nie zawierala, jak si¢ przypuszcza, zbyt wiele nutrien-
tow. Ektomikoryza mogta wigc odegrac¢ decydujaca rolg w
ekspansji sosnowatych.

Paleocen

Kalgutkar (1997) podaje prawie 30 gatunkdéw grzybow
z pdznego paleocenu i wezesnego eocenu z Kanady. Gatun-
ki opisane przez niego naleza gldwnie do Hyphomycetes
(Deuteromycota) i Ascomycota. Na szczegdlna uwage
zashuguja rodzaje Pesavis 1 Ctenosporites (Deuteromyco-
ta). Palinolodzy wykorzystuja zarodniki tych grzybow w
stratygrafii jako skamienialo$ci przewodnie.

Eocen

Korzenie sosny (Pinus sp.) z eocenu zachowaty dobrze
udokumentowany zapis kopalny ecktomikoryzy (Selosse &
Le Tacon, 1998). Obecnos¢ grzybni w komorkach kory i
korzeni metasekwoi (Metasequoia), mogtaby $wiadczy¢ o
ektomikoryzie, jednak brak sieci Hartiga wskazuje, ze nie
chodzito o grzyby cktomikoryzowe, ale raczej saprotrofy.
Korzenie sosny natomiast zachowaly sie¢ Hartiga, a kopalny
grzyb, ktory tworzyt ektomikoryzg z sosna, jest poréwnywa-
ny do wspotczesnych z rodzaju piestréwka (Rhizopogon).
Piestrowkowce (Rhizopogonales) to grzyby podstawkowe
podziemne, o kulistych, jajowatych lub bulwiastych owocni-
kach, tworzace ektomikoryzg z drzewami iglastymi, szcze-
golnie z sosna (Taylor & Osborn, 1996). Czg$¢ grzyboéw
mikoryzowych ma zdolno$¢ wytwarzania enzymow
rozktadajacych zwiazki organiczne, podobnie jak saprotrofy,
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poza tym — na co zwracaja uwage Hibbett i1 in. (2000) —
mikoryzy cechuje niestabilno$¢ i stanowia one ewolucyjnie
dynamiczne powiazania. Dlatego trudno jest niejednokrotnie,
na podstawie zapisu kopalnego, okresli¢ czy mamy do czy-
nienia z mikobiontem czy saprotrofem.

Z eocenu pochodza takze grzyby epifityczne (Zastaw-
niak, 1968; Truswell, 1996). W weglu brunatnym w
Geiseltal w Niemczech zachowaty sig strzgpki i konidiofo-
ry podobne do znanych u wspolczesnych gatunkow pedzla-
ka (Penicillium) — (Zastawniak, 1968).

Interesujaca skamienialos¢ z péznego eocenu stanowi
owocnik grzyba podstawkowego z blaszkami, doskonale
zachowany w bursztynie, odkryty na Dominikanie. Wazyt
0,5 grama, miat 9 mm wysokosci i kapelusz o $rednicy 6 mm.
Podobne tworza czernidtaki (Coprinus), nalezace do rzedu
pieczarkowcow (Agaricales). Poniewaz jednak nie mozna
go bylo zakwalifikowaé do zadnego znanego rodzaju,
utworzono dla niego nowy rodzaj — Coprinites 1
umieszczono w rodzinie czernidtakowatych (Coprinaceae)
— (Poinar & Singer, 1990).

Oligocen

W oligocenie powszechne byly grzyby z rodzaju Calli-
mothallus (Ascomycota) — (Truswell, 1996).

W ztozach wegla brunatnego Australii znaleziono
perytecjum podobne do wystgpujacego u wspotczesnego
Hypoxylon truncatum (Truswell, 1996). Perytecjum
(=perithecium=otocznia) jest to owocnik grzybow worko-
wych kulisty, gruszkowaty lub butelkowaty, na szczycie z
otworkiem, wyrastajacy oddzielnie lub w skupieniach i
pograzony w podktadce. Wngtrze perytecjum wypetniaja
worki z zarodnikami. Wspoétczesnie rodzaj drewniak
(Hypoxylon) reprezentuja gatunki nadrzewne (Guminska
& Wojewoda, 1985).

Innym ciekawym rodzajem oligocenskim odkrytym w
Ameryce Polnocnej bylo Geastrum (Truswell, 1996).
Rodzaj ten nalezy do Basidiomycota. Gwiazdoszowce
(Geastrales), do ktorych zalicza si¢ gwiazdosza
(Geastrum), to grzyby naziemne, reprezentowane obecnie
przez ok. 25 gatunkéw. Grzyby te posiadaja charaktery-
styczne kuliste owocniki, ostonigte endoperydium i gwiaz-
dziscie pgkajace wywinigte egzoperydium (Guminska &
Wojewoda, 1985).

Miocen

Gwiazdoszowce sa znane rowniez z miocenu, szcze-
gblnie dobrze zachowato si¢ Geastrum florissantensis
(Pirozynski, 1976).

W Polsce znaleziono dobrze zachowane okazy bardzo
podobne do wspotczesnego hubiaka pospolitego Fomes
fomentarius (Skirgietto, 1961). Ten grzyb podstawkowy
zyje na zywych i martwych drzewach liSciastych.

Doskonale zachowane miocenskie stanowisko w stanie
Idaho (USA) dostarczyto bogatego zapisu kopalnego grzy-
boéw epifitycznych. Zanaleziono tam przedstawicieli
Phragmothyrites, Stomiopeltites (Ascomycota), Entopelta-
cites (Deuteromycota). Phragmothyrites sp. pasozytowat
na Persea, Lithocarpus, Betula i Magnolia. Stomiopeltites
byt znaleziony na Betula, Smilax, Zeusiphoides, a Entopel-
tacites sp. znaleziono na liSciach Persea. Znaleziska te
maja duze znaczenie dla podtrzymania interpretacji
dotyczacej cieptego i wilgotnego srodowiska w Owczesnym
ckosystemie (Carlie i in., 2001).

Niewiele jest znanych kopalnych porostow z mezozoiku
i kenozoiku. Miocenskie porosty z rodzaju Lobaria zostaly
odkryte w Kalifornii (MacGinitie, 1937).
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Tab. 1. Wybrane taksony i grupy ekologiczne grzybow i grzybopodobnych w T
skali czasu geologicznego. Zielona czcionka — grupy ekologiczne

Table 1. Stratigraphic distribution of selected taxon and ecological groups of fossil
fungi and pseudofungi. Green font — ecological groups
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Basidiomycota (Fomes idahoensis)
Ascomycota (Phragmothyrites,Stomiopeltites)
Deuteromycota (Entopeltacites, Exesisporites)

Basidiomycota (Coprinites, Geastrum)
Ascomycota (Callimothallus)
Deuteromycota (Pesavis, Ctenosportites)

Deuteromycota (Palambages)
rdznorodne Ascomycota

Basidiomycota (Phellinites degiustoi)

Glomeromycota (Gigaspora, Glomus)
Zygomycota (Trichomycetes)
Ascomycota (Discomycetes)
Basidiomycota (Eopolyporoides kuklei)

Basidiomycota (grzybnia ze sprzazkami) (290min)
Basidiomycota (Puccinales)

Palaeosclerotium pusillum (o cechach posrednich
Ascomycota i Basidiomycota)

Zygomycota

Chytrydiomycota,

Ascomycota

QOomycota (Paleomyces asteroxyli)

Lichenes (Cyanolichenes, Spongiophyton)

Oomycota

Glomerymycota (Glomales) (460min)

Oomycota (Saprolegniales)
Chytridiomycota

Lichenes (?)

Ryec. 1. Kopalne zarodniki i strzgpki Glomales z
ordowiku (A—C, E-G) i zarodniki pochodzace od
wspotczesnych Glomales (D, H); Redecker i in.,
2000

Fig. 1. Fossil spores and hyphae from the
Ordovician (A-C, E-G) and spores formed by
extant glomalean fungi (D,H); Redecker i in.,
2000

Pliocen
Jednym z najwczesniej opisanych
taksondw w stanie Idaho (USA) byt Fomes
idahoensis bardzo przypominajacy

wspotczesnego pniarka obrzezonego Fomi-
topsis pinicola (Pirozynski, 1976).
Znaczenie stratygraficzne dla pliocenu
Meksyku miaty powszechnie wystgpujace
zarodniki Exesisporites sp. (Deuteromycota).

Plejstocen

Na Alasce znaleziono 3 gatunki grzybow
podstawkowych  plejstocenskich, wystg-
pujace réwniez wspodlczesnie: lakownicg
I$niaca Ganoderma lucidum i sptaszczona G.
lipsiense, mnalezace do lakownicowcow
(Ganodermatales) oraz kurzawke otowiana
Bovista plumbea (Pirozynski, 1976). Pierwszy
grzyb wyrasta na drewnie drzew lisciastych,
drugi na zywych drzewach liSciastych (rza-
dziej iglastych) oraz na martwych pniach i
pniakach. Kurzawka otowiana jest przedsta-
wicielem purchawkowcow (Lycoperdales) i
ro$nie gromadnie na pastwiskach, ugorach,
fakach 1 polanach gorskich (Guminska &
Wojewoda, 1985).

W Polsce w osadach doliny Wisty pod
Tarnobrzegiem znaleziono czarniaka pospo-
litego Cenococcum geophilum (Krauss i in.,
1965). Jest to podziemny grzyb konidialny
zaliczany do Deuteromycota. Wystgpuje w
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lasach iglastych 1 liSciastych, na torfowiskach, czgsto w
sasiedztwie gatunkow z rodzaju Elaphomyces (Lawrynowicz,
1988).

Holocen

Do holocenskich grzybow podstawkowych odkrytych
w Polsce, gtéwnie na Pomorzu, naleza: gmatwek dgbowy
Daedalea quercina (Klichowska, 1960a, 1961a), hubiak
pospolity Fomes fomentarius (Klichowska, 1960b), czyren
ogniowy Phellinus igniarius (Klichowska, 1961a). Sa to
grzyby nadrzewne (huby). Z okolic Wroctawia jest znana
stutka (Coltricia sp.) — (Klichowska, 1961b). Rodzaj ten
nalezy do rodziny szczecinkowcowatych (Hymenochaeta-
ceae) 1 podobnie jak huby oraz lakownicowate (Ganoderma-
taceae) odkryte w plejstocenie byt wilaczany do rzedu
bezblaszkowcoéw (Aphyllophorales) — (Guminska &
Wojewoda, 1985). Z holocenu jest znany réwniez czarniak
pospolity (Krauss i in., 1965).

Dyskusja i wnioski

W niniejszym artykule przedstawiono rys zapisu
kopalnego grzybow i organizmoéw grzybopodobnych, z
uwzglednieniem wszystkich okresow geologicznych.
Takie ujecie w literaturze polskiej nie byto prezentowane.
Stanowi wlasne ujgcie na podstawie réznorodnych publi-
kacji, doniesien naukowych i materialow przegladowych.
Na tej podstawie sporzadzitlem schemat ukazujacy dystry-
bucj¢ wazniejszych grup systematycznych i ekologicznych
w skali czasu geologicznego oraz umiejscowienie odkry-
tych bardziej interesujacych taksondéw grzybow w
poszczegdlnych okresach geologicznych.

Porownujac klasyczna juz pracg Pirozynskiego (1976)
z pozniejszymi, widaé, iz w ciagu ostatnich 30 lat odkryto
wiele nowych taksonow grzyboéw kopalnych. Wzbogacita
si¢ takze wiedza o ich interakcjach z innymi organizmami
(White & Taylor, 1989; Elsik i in., 1990; Sherwood-Pike,
1991; Currah & Stockey, 1991; Kirk i in., 2001; i inni).
Kalgutkar (1997) opisat 73 gatunki grzybow kopalnych z
paleogenu i neogenu, zaliczonych do 38 rodzajow. Truswell
(1996) dokonata przegladu australijskich grzybéw kopal-
nych, gtownie mezozoicznych oraz z paleogenu i neogenu.
Kalgutkar i Jansonius (2000) przedstawili przeglad 950
gatunkow grzybow kopalnych nalezacych do 230 rodzajow.
Zaproponowano takze utworzenie nowych rodzajow i
uporzadkowano synonimy, zaprezentowano krotkie wpro-
wadzenie do paleomikologii oraz podano podstawy miko-
logii dla palinologéw i metody badan pytkéw roslin i
zarodnikéw przydatny mikologom. Przeprowadzono takze
dyskusj¢ dotyczaca morfologii zarodnikow grzyboéw ze
szczegbdlnym uwzglednieniem cech zarodnikoéw grzybow
kopalnych. Gtéwna cz¢$¢ pracy stanowi opis taksonomicz-
ny rodzajow i gatunkoéw. Publikacja ta stanowi przede
wszystkim praktyczny przewodnik pomocny w oznaczaniu
grzybow kopalnych i ukazuje zarazem stopien zaawanso-
wania wspotczesnych badan paleomikologicznych.
Uwzglednia ona przede wszystkim grzyby kenezoiku, w
duzej mierze pochodzace z Kanady.

W Polsce doniesienia o grzybach kopalnych sa nielicz-
ne i odnosza si¢ tylko do kenozoiku. Zarodniki grzybow z
oligocenu opisata Grabowska (1965), z miocenu Mamczar
(1960), Stuchlik (1964), Oszczypko i Stuchlik (1972), a z
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pliocenu Stachurska i in. (1957). Autorzy ci nie podaja do
jakich gatunkoéw nalezaly znalezione zarodniki. Kopalne
grzyby z rodzajow Fomes (Basidiomycota), Meliola i Tre-
matosphaerites (Ascomycota), pochodzace z neogenu, opi-
sata Skirgietto (1961). Klichowska (1960a, 1960b, 1961a,
1961b) i Krauss i in. (1965) przedstawili doniesienia o
grzybach z plejstocenu i holocenu, takich jak: Ganoderma
lucidum, G. lipsiense, Daedalea quercina, Fomes fomenta-
rius, Phellinus igniarius, Bovista plumbea (Basidiomyco-
ta) oraz Cenococcum geophilum (Deuteromycota).

Prac materialowych, przegladowych i dokonujacych
syntezy wynikow badan paleomikologicznych w polskiej
literaturze jest bardzo mato. Niewielkim przyczynkiem jest
praca Turnau (1984) o roli grzybow w procesie powsta-
wania ro§lin ladowych. Biorac pod uwage liczbg prac
ukazujacych si¢ w Polsce z paleobotaniki i paleozoologii,
dysproporcja jest tu ogromna, nawet jesli si¢ uwzgledni
wyjatkowo ograniczone mozliwosci identyfikacji zapisu
kopalnego grzybow i organizméw grzybopodobnych. Brak
prac materialowych i przegladowych w tym zakresie
powoduje, ze jedynie wzmiankuje si¢ o nich w polskich
publikacjach mikologicznych lub paleobotanicznych, nie
moéwiac juz o pracach popularnonaukowych. A przeciez
grzyby ciesza si¢ w naszym kraju duzym zainteresowa-
niem. Polska nalezy do krajoéw mikofilnych, gdzie grzyby
zbiera si¢, a ich znajomo$¢ wérdd grzybofilow — jak
wykazaty badania — nie jest mata (Kopczynski & Lawry-
nowicz, 2000). Wiedzg o grzybach kopalnych mozna prze-
kazywac przystgpnie i interesujaco réwniez uczniom i
studentom oraz szerszemu gronu odbiorcow. Liczeg, ze
niniejszy artykul wypetni luk¢ w tym zakresie. Moze by¢
przydatny paleontologom i mikologom, a takze nauczycie-
lom biologii.

Wzajemne przenikanie si¢ réznych dyscyplin wiedzy
zaowocowato juz niejednokrotnie dobrymi wynikami.
Badania grzybow kopalnych moga wnies¢ wiele do zrozu-
mienia przyrody jako calo$ci oraz historii jej rozwoju.

Przeglad wynikow badan dotyczacych paleoekologii
grzybow wskazuje na ich doniosta rolg w ksztattowaniu si¢
paleoekosystemow (Kopczynski, 2004). Szczegblnie
wazny jest ich udzial w procesie wyjscia roslin na lad.
Mikoryza okazata si¢ wtedy strategia sukcesu (Pirozynski
& Malloch, 1975). Zgodnie z ich hipoteza pierwsze rosliny
ladowe powstaty dzigki symbiozie ziemnowodnych glo-
néw 1 sylurskich Oomycota. Grzybopodobne lggniowe
(Oomycota) naleza obecnie do kroélestwa Chromista.
Odkrycie w skatach ordowiku Glomales (Glomeromycota)
— (Redecker i in., 2000) wydaje si¢ mie¢ szczegdlne zna-
czenie dla badan nad ewolucja mikoryzy. Po ich odkryciu
wysunigto hipoteze, ze to wiasnie ta grupa grzybow two-
rzyta podzniej zwiazki mikoryzowe z pierwszymi roslinami
ladowymi i pozwolita im opanowac¢ to srodowisko. Prze-
mawia za tym rowniez fakt, ze wspotczesne Glomales
tworza endomikoryzy. Znane sa takze ich zwiazki miko-
ryzowe z mszakami, co nabiera szczegdlnego znaczenia
przy rozpatrywaniu Glomales jako ewentualnych partne-
réw mikoryzowych pierwszych roslin ladowych.

Wybitny peleontolog i filozof francuski Teilhard de
Chardin (1993) pisal, iz §wiat stanowi biologiczna czaso-
przestrzen i twierdzil, Zze nie mozna niczego postrzegaé
inaczej jak czastke tej czasoprzestrzeni. Grzyby i grzybo-
podobne sa powiazane ogromnie ztozong siecia zaleznosci
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z cala przyroda, z jej biologiczna czasoprzestrzenia. Struk-
tura i dynamika tej sieci nie moga by¢ dobrze poznane bez
wnikliwych badan paleontologicznych tych organizméw.
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