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General geographical distribution, origin and evolution of Taphrinales are
the subject of the paper. The distribution of holarctic species has been more
carefully analyzed. Range spectra of the flora of Taphrinales of several re-
gions of Europe have also been included. The problems connected with the
origin and evolution of Taphrinales arve discussed on the basis of the more
important hypotheses concerning phylogenesis of Ascomycetes.

WSTEP

Praca niniejsza jest kontynuacja studiéow nad grzyvbami z rzedu Ta-
phrinales i obejmuje zagadnienia ich geograficznego rozprzestrzenienia
oraz pochodzenia i ewolucji. Problemy te w poprzednim opracowaniu
(Satata 1974) zostaly przedstawione tylko w bardzo ogoélnym zarysie
ze wzgledu na ustalone ramy wydawnictwa.

W' rozdziale pierwszym zestawiono wazniejsza literature dotlyvczaca
tej interesujgcej grupy grzybow z podzialem na prace taksonomiczno-
florystyezne oraz traktujace o cytologii i biologii szpetkowych. W na-
stgpnym zas rozdziale omowiono ogolne rozmieszezenie gatunkow Ta-
phrinales ze zwroceniem szezegolne] uwagi na rozprzestrzenienie grzy-
bow wystepujacych w Holarktydzie, Na podstawie monografii Mixa
(1949, 1954, 1957) oraz opracowan regionalnych innych autorow wyzna-
czono glowne obszary wystepowania tych grzybow na kuli ziemskiej.

Na podstawie wynikoéw dotychezasowych badan nad szpetkowymi, w
nastepnych rozdzialach ustosunkowano sie¢ do zagadrien zwiazanych ze
stanowiskiem systematycznym, pochodzeniem i ewolucjg tej grupy
grzybow.
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W zwigzku z zakonczeniem | oddaniem do druku niniejszej pracy autor czuje
sig w obowiazku zlozy¢ serdeczne podziekowanie Pani prof. dr A. Skirgiello
za wiele cennych rad i wskaziwek w trakeie pracy i przygotowywania maszynopisu.

ZARYS HISTORII BADAN NAD SZPETKOWYMI

Pierwsze w literaturze botanicznej wzmianki o szpetkowych (Taphri-
nales) znajdujemy w pracy Malpighiego z 1679 roku (Tulasne 1866),
gdzie podany jest opis lisci topoli (Populus) porazonych prawdopodobnie
przez Taphring populina Fr. Opisy za$ samych grzybow pojawiaja sie
dopiero z poczatkiem XIX wieku (Persoon, Synop. meth. fung. 1801,
p. 700).

Nazwa Taphrina zostala nadana tym grzybom przez Friesa w 1825
roku (Syst. orb. veget. 1, p. 317) i jest ona obowiazujaca w mysl prze-
piséw o nomenklaturze botanicznej. Ta sama nazwa rodzajowa wymie-
niona jest takze w Systema mycologicum (Fries 1832). Warto dodag,
ze Fries w 1815 roku (Obs. mycol. 1, p. 217) dla grzybow tych uzywat
nazwy rodzajowej Taphria, ktorg pézniej odrzucil, bowiem taka nazwa
nadana zostala juz wezesniej jednemu z rodzajow owadéw. Zgodnie z po-
stanowieniami obecnie obowiszujacego kodeksu nomenklatury botanicz-
nej odrzucenie wezesniejszej nazwy Taphrie nie bylo konieczne.

Z pézniejszych opracowan, w ktorych podane sa m. in. opisy nowych
taksonow zaliczanych do Taphrinales, na uwage zaslugujy prace: Ber-
keleya, Desmaziéresa i Fuckela Desmaziéres podal
w 1848 roku opis nowego rodzaju Ascomyces Mont. et Desmaz, do
ktorego zaliczyl grzyb wystepujacy na lisciach Quercus (A. coerulescens
Mont. et Desmaz.), Berkeley w 1860 roku zaliczyl grzyb porazajacy
brzoskwinig do rodzaju Ascosporium Berk. (A. deformuans Berk.), a Fuc-
kel (1861) podal opis nowego rodzaju Exoascus Fuck., zaliczajac do
niego grzyb wystepujacy na owocach $liwy (E. pruni Fuck.).

Juz w kilka lat poiniej Tulasne (1866) przeniost wymienione
wyze] taksony do rodzaju Taphrina Fr. Wiekszosé nowych kombinaeji
zaproponowanych przez Tulasne przetrwala do dnia dzisiejszego.
Warto dodaé, ze autor ten podzielil znane wowcezas 6 gatunkow szpetko-
wych na dwie grupy:

I. Taphrinae polysporae
1. Taphrina aurea (Pers.) Tul.
2. Taphrina coerulescens (Mont. et Desm.) Tul.

II. Taphrinae octosporae
3. Taphrina bullate (Berk. et Br.) Tul.
4. Taphring deformans (Berk.) Tul.
5. Taphrina pruni (Fuck.) Tul.
6. Taphrina alnitorqua (Westend.) Tul.

W latach nastepnych ukazuje sie szereg prac (m.in.: Fuckel 1870,
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1873; Magnus 1874, 1875; Rathav 1880, 1881; Saccardo 1882;
Farlow 1883; Rostrup 1883, 1885, 1890: Johanson 1883,
1887). ktore wydatnie poszerzyly zakres wiadomosei o tej interesujacej
grupie grzybow,

Na specjalne omdwienie zaslugujg studia nad szpetkowymi Sade-
becka, ktoryeh wyniki opublikowane sg w szeregu pracach (m.in.:
1882, 1884, 1887, 1890), a ich uwienczeniem jest pierwsza $wiatowa mo-
nografia szpeikowych (Sadebeck 1893). W pracy tej Sadebeck
omowil dokladnie biologie szpetkowych, zamiedeil opisy 40 gatunkow
oraz podal uwagi o ich ogdélnym rozmieszezeniu geograficznym. Mono-
grafie zamykaja starannie wykonane i zebrane w kilku tablicach rysunki
mikroskopowe grzybni, komorek workotworezych i workow,

Sadebeck (1893) znane wowezas gatunki szpetkowych zaliczyl do
trzech nastepujacych rodzajow: Exoascus Fuck., Taphrina Fr. i Magnu-
sielle Sadeb.

Gatunki zaliczone do rodzaju Exoascus charakteryzujg sie (Sade-
beck 1893) trwala, przerastajaca porazone organy roslinne, wieloletnia
grzybnia, z kidrej corocznie wyrastajg strzepki grzybni subkutykularnej.
Wszystkie komorki tej grzybni przeksztaleaja sie nastepnie w komorki
workotworeze i w worki. Rodzaj ten w monografii Sadebecka byl
najliczniejszy. gdyz zaliczyl! on do niego az 21 gatunkow,

Nastepny rodzaj, Taphrina, objal grzyby charakteryzujace sie grzyb-
nig jednoroczna, rozrastajaca sie tylko pomiedzy kuiykula a komorkami
epidermy lub wewnatrz komorek skorki. Czeé¢ komorek tej grzybni za-
mienia si¢ nastepnie w worki, a inne pozostajg plonne, ulegaja zesluzo-
waceniu i zanikaja. Rodzaj ten w omawianej pracy liczyl 14 gatunkow.

Pozostale gatunki (5) zaliczyl Sadebeck do nowo wyodrebnionego
rodzaju Magnusiella, ktory objal grzyby nie tworzace komorek worko-
tworezych i o workach formujacych sie bezposrednio na szezytach strze-
pek grzybni miedzykomorkowej.

Uzupelnieniem omowionej monografii jest nastepna praca Sade-
becka (1895), w ktérej znajdujg sie opisy dwu nowych taksonéw oraz
wprowadzone sa niewielkie zmiany w owczesnej klasyfikacji szpetko-
wych.

Omowiong wyzej klasyfikacje szpetkowyeh Sadebecka wspol-
czesny mu Giesenhagen (1895, 1901) zaakceptowal tylko czesciowo;
utrzymal on jako odrebny rodzaj Magnusiella, a grzyby zaliczane do
rodzajow Exoascus i Taphrina polaczyl w jeden rodzaj — Taphrina, co
przy braku réznic morfologicznych pomiedzy nimi wydawalo sie sluszne.
Takie samo stanowisko zajelo potem wielu mikologow.

Gatunki z rodzaju Taphrina podzielil Giesenhagen (1901) wg
przynaleznodei systematycznej roslin zywicielskich na cztery podrodzaje,
ktéorymi sg:

Acta Mycologica — 3
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Taphrinopsis — wystepujacy na paprociach (Filices);
Eutaphring — na kotkowych  (Juliflorae);
Euexroascus — na rozowatych (Rosiflorae);

4. Sadebeckiella -— na terpentynowych (Terebinthales).

Warto przy tej okazji dodaé, ze grzyby zaliczane przez Sadebecka
(1893, 1895) i Giesenhagena (1895, 1801) do rodzaju Magnusiella,
po dokladniejszym zbadaniu, zostaly zaliczone poézniej badiz do rodzaju
Taphrina, badz do rodziny Protomycetaceae.

Po ukazaniu sie monografii szpetkowych opracowanej przez Sade-
becka (1893) ukazalo sie szereg opracowan regionalnych (wainiejsze
z nich: Atkinson 1894; Jatevskij 1901, 1926; Neger 1905;
Schroeter 1893; Nishida 1911; Palm 1917; Jankowska
1928; Laubert 1928; Bataille 1936). Jednoczesnie w literaturze
mikologicznej ukazaly sie opisy licznych nowych taksonow. Nie sposab
przy tej okazji pemina¢ nazwiska Siemaszki (1923), ktory opisal
z Kaukazu dwa nowe gatunki szpetkowych. Jeden z nich, Taphrine
athyrii Siem., przetrwal do dzisiaj jako odrebny i wyrainy takson.

W latach dwudziestych rozpoczal studia nad szpetkowymi mikolog
amervkanski Mix, ktory grzybom tym poswiecit kilka publikacji.
Uwieniczeniem jego badan jest bez watpienia swiatowa monografia ro-
dzaju Taphrina (Mix 1949). W latach nastepnych ukazaly sie jeszcze
jej uzupelnienia (Mix 1954, 1957).

Po opublikowaniu pracy Mixa (1949) ukazalo sie szereg nowych
opracowan regionalnych. Z wazniejszych wymieni¢ nalezy publikacje
m.in. takich autoréw, jak: Henderson (1956), Mayor (1958),
Gjaerum (1964, 1967) i Zerova (1969). Wystepujace w srodkowej
Europie gatunki Taphrinales zestawil takze Buhr (1964, 1963).

Na odrebne oméwienie zasluguja badania nad biologia i cytologia
szpetkowych. Wyniki tych badan umozliwily sprecyzowanie stanowiska
systematycznego wielu taksonow; rzucily tez Swiatlo na pochodzenie Ta-
phrinales 1 miejsce tej grupy w systemie grzybow. (Wazniejsze publika-
cje: Tkeno 1901, 1903; Juel 1921; Martin 1924, 1925, 1927, 1936,
1940; Mix 1924, 1925, 1935; Eftimu 1927, Wieben 1927; Fitz-
patrick 1934; Kramer 1960; Upadhyay i Pavagi (1973).

Na uwage zasluguja tez badania Mixa (1953, 1954a) nad zachowa-
niem sie tych grzybow w sztucznych kulturach.

@ s

UWAGI O OGOLNYM ROZMIESZCZENIU GEOGRAFICZNYM
Taphrinales

Jest faktem dos¢ interesujacym, ze szpetkowe (Taphrinales) rozprze-
strzenione sa glownie w strefach klimatu umiarkowanego i chlodnego
na polkuli pélnocnej. Na ogdlna liczbe 97 znanych dotychezas gatunkow
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(tab. 1) ogromna wiekszos¢ (79 gat.) stanowia grzyby, ktérych glowny
osrodek rozmieszezenia geograficznego znajduje sie w obrebie Holark-
tydy. Wiaze sie to bez watpienia z tym, Ze wiekszoé¢ gatunkdw szpet-
kowych pasoiytuje na ro§linach zywicielskich z rodzin, ktére wystepuja

Tabela 1 — Tableau 1
Wykaz rodzin roslin zywicielskich i liczby wystepujgeyeh na nich gatunkdw
Taphrinales (Saltata 1974)
Index des familles de plantes-hétes et du nombre d'espéces des Taphrinales
¥ wvivant en parasites (Satata 1974)

Liczba gatunkow Liczba gatunkéw
Nazwa rodziny Liczba znanych notowanych stwierdzonych
Zywicieli gatunkow w Europie w Polsce
Nom de f:zmj lles | Nombre d'espe- Nombre d,‘fSDE' Nombre d'espéces
de plantes-hétes ces connues ces trouvées trouvées en Pologne
en Pologne
Polypodiaceae 22 7 3
Betulaceae 23 12 9
Salicaceae 1 3 3
Fagaceae 3 2 ey
Utlmaceae 2 2 1
Rosaceae 25 12 8
Euphorbiaceae 1 - -
Anacardiaceae 1 1 -
Aceraceae 11 4 -
Hippocastana-
ceae i = =
Zingiberaceae 2 = -
Razem a7 43 25
Au total

wylacznie w Holarktydzie lub maja tu najwicksza liczbe rodzajow i ga-
tunkow,

W tropikalnych panstwach roélinnych centrum swego wysigpowania
ma tylko 15 gatunkdéw szpetkowych (5 — w Paleotropis i 10 — w Neo-
tropis), a glowny ofrodek wystepowania Taphrine entomospora Thaxter
(zywiciel: Notophagus antarctica Oerst.) znajduje sie w panstwie antark-
tycznym (Antarctis).

Nie znamy dotychezas grzybéw z omawianej grupy systematycznej,
ktore wystepowalyby wylacznie w panstwie australijskim (Australis),
albo przyladkowym (Capensis).

Wreszcie dwa pozostale gatunki szpetkowych, Taphring deformans
(Berk.) Tul. wystepujaca na Prunus persica (L.) Batsch i na P. dulcis (L.)



112 B. Salata

Batsch oraz Taphrina wiesneri (Rathay) Mix porazajaca rozne gatunki
z rodzaju Prunus L. (subgen, Cerasus), wystepuja w kilku panstwach
roslinnych. Grzyby te rozprzestrzenily sie w wielu regionach swiata
wraz z wprowadzeniem tam do uprawy ich roslin zywicielskich i obec-
nie majg charakter gatunkow kosmopolityeznyeh. Jednak moZzemy je
uwaza¢ za powigzane genetycznie z panstwem wokdlbiegunowym pol-
nocnym, poniewaz pierwotna ojczyzna ich roslin zywicielskich znajduje
sie w obrebie Holarktydy.

Stosunkowo duzo szpetkowych porazajacych paprocie wystepuje w
panstwach tropikalnych (Paleotropis 3 gat. i Neotropis T gat.). Stanowia
one niemal polowe (45,4%) gatunkéw znanych dotychezas 2z wystepowa-
nia na przedstawicielach rodziny Polypodiaceae.

Do wystepujacych na paprociach gatunkéw paleotropikalnych nalezy
zaliczy¢ trzy wymienione nizej grzyby. W nawiasach nazwy ich roélin

zywicielskich, a obok — nazwy obszarow florystyeznyeh (Mattick
1964) w ktorych wystepuja.

Taphrina laurencia Giesenh, (Pteris quadriaurita Retz.) — obszar
indyjski.

Taphrina rhomboidalis Syvd. et Butler (Pieris spp.) — obszar indyjski,

Taphrina tubiformis (Rabenh.) Lagerh. ex Thirum. (Polystichum ari-
statum (Forst.) Presl) — obszar indyjski, Nowa Kaledonia, Polinezja:
podana takze z Azji Wschodniej (Japonia).

Centrum swego rozmieszczenia w obrebie panstwa neotropikalnego
maja zas nastepujgce gatunki szpetkowych:

Taphrina amplians Mix (Pteris orizabe Mat. et Gal) — obszar ka-
raibski,

Taphrina blechni Bres. ex Mix (Blechnum sp.) — poludniowo-wschod-
nia Brazylia,

Taphrina ecuadorensis Syd. (Dryopteris cheilanthoides (Kunze)
C. Chr.) — obszar andyjski,

Taphring fasciculata (Lagerh. et Sadeb.) Gisenh. (Dryopteris sp.) —
obszar andyjski,

Taphrina pteridis Viégas (Pteris sp.) — poludniowo-wschodnia Bra-

zylia,
Taphrina tonduzigna P. Hennings (Pteris spinosa (L.) Desv.) — obszar
karaibski, \

Taphrina thaxteri Mix (Dryopteris poiteana (Bory) Urban) — obszar
karaibski.

Na ro§linach kwiatowych znamy tylko 5 gatunkow szpetkowych, kto-
rych glowne centrum rozmieszezenia geograficznego znajduje sie w obre-
bie tropikalnych panstw roélinnych. Stanowi to zaledwie 5,1% ogélnej
liczby Taphrinales porazajacych te rosliny. Grzyby te wystepuja na rosli-
nfch zywicielskich nalezacych do Rosaceae. Euphorbiaceae 1 Zingibera-
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ceae, Pasozyly dwu pierwszych rodzin (Rosaceae, Euphorbiaceae) wyste-
puja tylko w panstwie neotropikalnym. Sa to:

Taphrinag mericana H. et P. Syd. (Prunus microphylle (HBK) Gray) —
obszar karaibski,

Taphring anding Palm (P. seroting Ehrh. var. salicifolic Koehne) —
obszar karaibski i andyjski,

Taphrine sebastiance (Sadeb.) Jacz. (Sebastiana ypanemensis (Mill.)

Arg) — obszar pampasow w Brazylii.
Na przedstawicielach Zingiberaceae znamy tylko dwa gatunki, kto-
rymi sa:

Taphrine maculans Butler (Curcuma, Hedychium, Zingiber spp.) —
obszar indyjski; podana takze z Japonii,

Taphrina linearis H. et P. Syd. (Globba marantiana L.) — obszar
malajski.

Glowny osrodek ich rozmieszezenia geograficznego lezy zatem w obre-
bie panstwa roélinnego paleotropikalnego.

Ogromna wiekszosé, jak juz wezedniej zaznaczono, stanowia jednak
gatunki szpetkowych, kiorych centrum rozmieszezenia geograficznego
znajduje si¢ w obrebie panstwa roslinnego wokdlbiegunowego polnocnego
(rye. 11 2). Z tego tez wzgledu ich rozmieszczenie geograficzne powinno
by¢ przeanalizowane nieco dokladniej.

Na przedstawicielach rodziny Polypodiaceae wystepuje w obrebie
Holarktydy 12 gatunkoéw szpetkowych. Spoérod nich tylko Taphrina hi-
ratsukae wykazuje charakter typowego gatunku cyrkumborealnego. Grzyb
ten znany jest bowiem zaréwno z Ameryki Polnoenej, jak tez z Europy
i z Azji Wschodniej. Wystepowanie innych gatunkéw ograniczone jest
do pewnych tylko obszaréw florystycznych Holarktydy (tab. 2). Zwraca
uwage stosunkowo bogata flora szpetkowych na przedstawicielach ro-
dziny Pelypodiaceae w obszarze atlantyckim Ameryki Polnocnej i w
Europie.

Doéé interesujace jest rozmieszezenie geograficzne gatunkéw Taphrina
wystepujacych na przedstawicielach rodziny Betulaceae. Obok nielicz-
nych gatunkow cyrkumborealnyeh (Taphrinag alni, T. bacteriosperma,
T. carnea) znane sg na przedstawicielach tej rodziny gatunki wspolne
dla Ameryki Polnocnej i Azji Wschodniej. Grzybami tymi sa: Taphrina
coryli Nishida wystepujaca w Ameryce Polnocnej na Corylus americana
Marsh. i C. rostrata Ait., a w Azji Wschodniej na C. heterophylla Fisch,
i C. sieboldiana Blume oraz Taphrina japonica porazajaca w Ameryce
Polnoenej Alnus rubra Bong. a w Japonii A. japonica Sieb. et Zuce,
i A. hirsuta Turcz.

Najwigcej szpetkowych na przedstawicielach rodziny Betulaceae wy-
stepuje na gatunkach z rodzaju Betula L. i Alnus Mill. Zestawiono je na
tle obszarow florystycznych Holarktydy (tab. 3 i 4).
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Tabela 2 — Tableau 2

Holarktyezne gatunki Taphring wystepujgee na p:-u-dsta'\'-'ici-.-luch rodziny
Polypodiaceae

Espéces holarctiques de Taphrina vivant en parasites des représentants de la
famille de Polypodiaceae

Obszary florystyczne Holarktydy
Régions floristiques de la Holarclis

| ¢ | A | p | & |
'

Gatunki grzybow
Espéces des champignons

=
=]

T. californica Mix -
T. faulliana Mix "
T. cystopteridis Mix
T. gracilis Mix - +
T. polystichi Mix -
T.
T.

fusca Giesenh. +
filicina Rosir. ex
Johans. +
T. lutescens Roslir. +
T. athyrii Siem.
T. wellsteiniana Herzf.
T. vestergrenii Giesenh.
T. hiratsukae Nishida +

-!. .i. .!.. .i. -‘. 1

+ +

Objasnienia:

Légende:

A — obszar arkiyczny — réglon arctique,

B — pacyficzny Amerykl Pn, — paclfique de I'Amérigue du Nord,

C — atlantycki Amerykl Pn, — atlantique de 'Amdérique du Nord,

D — drddziemnomorski — méditerranéenne,

E — europejsko-zachodnlosybery jakl — «'Burope et de Siberie Occldentale (B = Europa —
Europe, E' — Zachednia Syberla — Sibérie Oceldentale),

F — wsechodniosybery)skl — de Sibérle Orlentale,

G — zachodnio- | srodkowoazjatyekl — d'Asle Qceldentale et Centrale,

H — wschodnioazjatyekl — d'Asle Orlentale,

' — wystepuje sporadycznic — o0 eclles se trouvent sporadiquement.

Do omowienia pozostalo jeszcze rozmieszczenie geograficzne grzybow
porazajacych gatunki z rodzaju Carpinus L. i Ostrye Scop. Na grabach
(Carpinus spp.) znamy 2 gatunki szpetkowych, sq to: Taphrina carpini
(Rostr.) Johans. wystepujaca na Carpinus betulus L. i C. orientalis Mill.
w Europie oraz T. australis (Akt) Giesenh. porazajgca C. caroliniana
Walt. w obszarze atlantyckim Ameryki Pdlnocnej. Podobny typ roz-
mieszczenia maja grzyby porazajgee gatunki z rodzaju Ostrya; Taphrina
virginica Sadeb. wystepuje na Ostrya virginica Willd, we wschodnie)
czesci Amervki Polnocnej, a T. ostryae Massal. w pédlnocnych rejonach
obszaru srodziemnomorskiego w Europie.

Z grzybow porazajacych przedstawicieli rodziny Salicaceae najszerzej
rozprzestrzeniona jest Taphrina populina Fr.,, kiora wystepuje na roz-
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Tabkela 3 — Tableau 3
Gatunki Taphrina poratajace brzozy (Betule spp) na tle obszaréw florystycznyeh
Holarktydy
Espéces de Taphrina wvivant en parasites du bouleau (Betula spp.) par rapport aux
régions floristiques de la Holarctis

s ot Obszary florystyezne Holarktydy
Qatunh ar ayhc‘:-w Régions floristiques de la Holactis
Especes de champignons
AlB|c|E|FP| F| G| H

Taphrina boycei Mix +
. americana Mix +
. flava Farlow g
. bacteriosperma Johans. + + + +
. carnea Johans. + :

. nana Johans. -+ - + +
. betulage (Fuck.) Johans. + -+
. betulina Rostr. -+ -

. butulicola Nishida

e R R B N e R

Objasnienia na tab. 2.
Légende sur la tabl, 2,

Tabela 4 — Tableau 4

Gatunki Taphrina wystepujace na olszach (Alnus spp) na tle obszaréw
florystycznych Holarktydy
Espéces de Taphrina se trouvant sur les aulnes (Alnus spp.) par rapport aux
régions floristique de la Holarctis

. . Obszary florystyczne Holarktydy
Gatunki grzybow Régions floristiques de la Holarctis
Espeéces des champignons

A B c'|l=m | e | =
T. alni (Berk. et Br)) Gjaerum -+ +
T. oecidentalis Ray +
T. japonica Kusano + +
T. whetzelii Mix +
T. robinsoniana Giesenh. -+
T. tosquinetii (Westend.) Magn, -
T. viridis (Sadeb. ex) Maire +
T. epiphylla (Sadeb.) Sace. + +
T. sadebeckii Johans. o +

Objasnienia na tab. 2.
Légende sur la tabl, 2.

nych gatunkach z rodzaju Populus L. we wszystkich obszarach flory-
stycznych Holarktydy; sporadycznie pojawia sie takze w rejonach tro-
pikalnych (India). Gatunkiem cyrkumborealnym, cho¢ spotykanym znacz-
nie rzadziej, jest takze Taphrina johansonii Sadeb. wystepujaca w obsza-
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rze atlantyckim Ameryki Podlnoenej, w Europie i w Azji Wschodniej.
Dwa pozostale gatunki szpetkowych wystepujace na topolach (Populus)
maja zasiegi bardziej ograniczone. Taphrina populi-salicis Mix wystepuje
wylacznie w obszarze pacyficznym Amervki Pdlnocnej, a Taphrina rhi-
zophora Johans, — w Europie. Ostatni grzyb podawany byl wprawdzie
takze = Ameryki Pdlnocnej lecz dane te, zdaniem Mixa (1954), sa nie-
zbyt pewne.

Na przedstawicielach rodziny Fegaceae wystepuja w obrebie Holark-
tyvdy 4 gatunki szpetkowych, sposrod ktérych tylko Taphrina coerules-
cens (Mont. et Desm.) Tul. (zywiciel: Quercus spp.) jest grzybem cyrkum-
borealnym. Zasiegi pozostalych sa bardziej ograniczone: Taphrina casta-
nopsidis Jenkins znana jest wylacznie z obszaru pacyficznego Ameryki
Polnocnej, Taphrina kusanoi Tkeno z Azji Wschodniej, a Taphrina leruchii
(Vuill.) Sace. (wystepujaca na Quercus ilex L.) z obszaru srodziemno-
morskiego Europy.

Na przedstawicielach rodziny Ulmaceae znamy tylko 2 gatunki szpet-
kowych, ktorymi sa: Taphrina ulmi (Fuck.) Johans. porazajaca wiazy
(Ulmus spp.) w Ameryce Poélnocnej i w Europie oraz Taphrina celtis
Sadeb. wystepujaca w obszarze $rodziemnomorskim Europy i pdlnocnej
Afryki na Celtis australis L. C. tournefortii Lam,

Na 23 gatunki szpetkowych wystepujacych w Holarktydzie na przed-
stawicielach rodziny Rosaceae az 16 grzybow wystepuje na roznych ga-
tunkach z rodzaju Prunus L. W zestawieniu ich (tab. 5) zwraca uwage
stosunkowo duza liczba gatunkéw unikontynentalnych, wystepujacych
wylaeznie w Ameryce Pdlnocnej (6 gat.) i w Azji Wschodniej (3 gat.).
Zdumiewa takze brak gatunkow wspolnych dla Ameryki Polnocnej
i Europy. jak tez wykazujacych dysjunkcje arktyezno-trzeciorzedowa
(wystepujacych w Ameryce Pdlnocnej i w Azji Wschodniej), Wprawdzie
Taphrina confusa, wystepujgca pospolicie w obszarze pacyficznym i atlan-
tyckim Ameryki Poélnocnej, notowana byla takze w Europie, lecz grzyb
ten wystgpuje na naszym kontynencie sporadycznie i zostal tu sprowa-
dzony zapewne przez czlowieka wraz z jego zywicielem (Prunus virgi-
niana L.), kitory ostatnio jest coraz czedciej hodowany. Gatunek ten
nalezy zatem traktowaé jako pélnocnoamerykanski., W podobny sposdb
prawdopodobnie dostala sie do Ameryki Pélnocnej Taphrina pruni, ktora
wystepuje tam sporadycznie na owocach Prunus domestica L. Poniewaz
ojezyzng Sliwy domowej sg obszary Eurazji (Kozlowska 1972) i tyl-
ko tu grzyb ten wystepuje czesto, dlatego mozemy uwaza¢ Taphrina
pruni za gatunek europejsko-azjatycki. Tym bardziej, ze w Eurazji grzyb
ien wystepuje takie na sliwach dziko rosnacych (P. cerasifera, P. dome-
stica subsp. insititia, P. spinosa). Genetycznie z Eurazja jest takze zwia-
zana Taphrina deformans, ktora obecnie rozpowszechniona jest w wielu
regionach $wiata na brzoskwini (Prunus persica) i migdalach (Prunus
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Tabela 5 — Tableau 5
Gatunki Taphrina wyslcpujgee na przedstawicielach rodzaju Prunus L. na tle
obszaréw floryvstyeznych Holarktydy
Espéces de Taphrina se trouvant sur les représentants du genre Prunus L. par
rapport aux régions floristiques de la Holaretis

. Obszary florystyezne Holarkiydy
_Gal""k' Brzybow Régions floristiques de la Holarctis
Especes des champignons

B|c|p|E|F| G| H
T. flectens Mix +
T. thomasii Mix +
T. pruni-sucordatae (Zeller) Mix +
T. flavorubra Ray + -
T. confusa (Atk.) Giesenh. + + i
T. communis (Sadeb.) Giesenh. o+
T. farlowii Sadeb, e
T. insititiae (Sadeb.) Johans. o+ -
T. armeniacae Georg. et Bad, <+
T. padi (Jacz.) Mix + 4+
T. cerasi-microcarpae (Kuschke) + +

Laubert

T. mume Nishida -+
T. truncicole Kusano -+
T. pruni (Fuck.) Tul. E M R + S = +
T. deformans (Berk.) Tul, 4 + -+ + + +
T. wiesneri (Rathay) Mix -+ L 4+ + +

Objasnicnia na tab, 2,
Légende sur la tabl, 2.

dulcis). Z grzybow zamieszczonych w tab. 5 tylko Taphrina wiesneri
zdaje si¢ by¢ gatunkiem cyrkumborealnym. Wystepuje bowiem zaréwno
na poélnocnoamerykanskich, eurcazjatyckich, jak i wschodnioazjatyckich
gatunkach z rodzaju Prunus. Poniewaz grzyb ten wraz z roslinami zy-
wicielskimi zostal rozprzestrzeniony w réznych regionach $wiata, dlatego
musi byé traktowany jako gatunek kosmopolityczny, podobnie jak wy-
mieniona wyzej Taphrina deformans.

Z innych grzybow wystepujacych na przedstawicielach Rosaceae naj-
szerzej rozpowszechniona jest Taphrina potentillae (Farl.) Johans., ktora
wystepuje na réoznych gatunkach pieciornika (Potentilla spp.) w Ameryce
Polnocnej, Europie i w Azji Wschodniej. W Europie wystepuje takie na
Geum montanum L. (Korsyka). Grzyb ten moze byé zatem uwazany za
gatunek cyrkumborealny.

Dosé¢ szeroko rozpowszechniona jest takze Taphrina bullata (Berk.)
Tul., ktora wystepuje pospolicie w Europie na Pyrus communis L., a w
Azji Wschodniej na P. montana Nakai; grzyb ten na P. communis noto-
wany byl takie w Ameryce Pdlnocnej. Majace jednak na uwadze euro-
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azjatyckie pochodzenie wszystkich odmian grusz hodowanych (Koz-
lowska 1972) i sporadyczne wystepowanie w Ameryce porazajacego
je grzyba — nalezy traktowa¢ Taphrina bullata za gatunek euroazjatycki.

Na gruszach znamy jeszcze 2 gatunki z rodzaju Taphrine, ktérymi sa
wystepujace w Azji Wschodniej Taphrina orientalis Mix na Pyrus lind-
leyi Rehd. i Taphrina piri Kusano porazajaca P. miyabei Sarg. (= Sorbus
alnifolia K. Koch).

Dwa nastepne gatunki wystepujgce na rézowatyeh znane sa dotych-
czas z Europy. Sa to: Taphrina crataegi Sadeb. porazajaca glogi (Cra-
taegus spp.) i Taphrina sorbi (Jacz.) Mix znana z Kaukazu na Sorbus
torminalis (L.) Crantz.

Do grupy polnocnoamerykanskich gatunkow szpetkowych nalezy jesz-
cze zaliczyé Taphrina amelanchieri Mix, ktora wystepuje na Amelanchier
alnifolia Nutt. w obszarze pacyficznym Ameryki.

Na przedstawicielach Anacardiaceae znamy dotychezas tylko jeden
gatunek — Taphrina purpurascens Robins. — ktéry wystepuje na roz-
nych gatunkach sumaka (Rhus spp.) we wschodnich regionach Ameryki
Polnoenej i w obszarze srodziemnomorskim Europy.

Interesujace jest rozprzestrzenienie geograficzne szpetkowych pora-
zajacych klony (Acer spp.). Wiéréd nich moZzemy wyrdini¢ nastepujace
grupy gatunkow (w nawiasach nazwy roélin Zywicielskich):

1. gatunki europejskie:

Taphrina acerina Elias. (Acer platanoides L.),
T. acericola Massal. (A. campestre L.),
T. polyspora (Sorok.) Johans. (A, tatericum L., A, orientale L),
T. pseudoplatani (Massal)) Jaap, (A, psendoplatanus L.).
2. gatunki polnocnoamerykanskie:
. bartholomaei Mix (4. grandidentatum Nutt.),
. carveri Jenkins (A. saccharinum L),
. darkeri Mix (A. circinatum Pursh.),
dearnessii Jenkins (A. rubrum L)),
. lethifera (Peck.) Sacc. (A. spicatum Lam.),
. sacchari Jenkins (A. saccharum Marsch.,, A. nigrum Michx).

N ey Ry ey

3. gatunek wschodnioazjatyvcki
T. nikkoensis Kusano (A. diabolicum K. Koch).
Wsréd grzybow porazajacych klony brak wice gatunkéw wspélnych dla
Ameryki Polnocnej i Europy., jak tez dla Ameryki Pélnocnej i Azji
Wschodniej.

Z holarktycznych gatunkow szpetkowych do omowienia pozostaje
jeszcze Taphrina aesculi (Patt) Giesenh., ktora wystepuje na Aesculus
californica Nutt. w obszarze pacyficznym Ameryki Polnocnej.
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Rozdzialu tego nie sposob zakonczy¢ bez zestawienia (tab. 6), ktore
moze rzuci¢ Swiatlo na czas i miejsce powstania oraz dalsze zroznicowa-
nie sie gatunkow Taphrina.

Tabela 6 — Tableau 6

Udzial grup zasicgowych we florze Taphrinales Holarktvdy
Participation des groupes d'aire dans la flore de Taphrinales de la région holarctique

Liczba
Gatunki gatunkow % gatunkéw
Espices Nombre % d'espéces
d'espéces
I Unikontynentalne: 53 [ 65,43
1. pilnocnoamerykanskie 30 37,04
2. europejskie 16 19,75
3. wschodnioazjatyckie 5 T 8,64
IT Bikontynentalne: 18 22,22

4, pilnoenoamerykansko=-europejskie 6,17

i
o

5. europejsko-zachodnioazjatyckie 1 1,23
6. europejsko-azjatyekie transkontynentalne 10 12,35
7. pilnocnoamerykansko-wsechodnioazjatyekie 2 2,47
I Plurikontynentalne: | 10 | 12,35
8. cyrkumborealne 8 9,88
9. kosmopolityvezne 2 247
Razem 81 100,00

Au total

NomenKlatura wg Kornasia (1973).
Nomenclature d'aprés Kornas (1973).

ANALIZA ROZMIESZCZENIA GEOGRAFICZNEGO SZPETKOWYCH
WYSTEPUJACYCH W EUROPIE

W Europie zanotowano dotvchezas 43 gatunki szpetkowych, wsrod
ktoryeh zdeevdowanie dominujg gatunki europejskie. Do grupy tej mozna
prawdopodobnie zaliczvé nastepujace grzyby (w nawiasach nazwy roslin
zywicielskich znanych z Europy):

Taphrina acerina (Acer platanoides),
. acericola (/Acer campestre),
. armeniacae (Prunus armeniaca).
. athyrii (Athyrivm filiz-femina, Dryopteris spp.),
. carpini (Carpinus spp.),
. celtis (Celtis spp.),
. crataegi (Crataegus spp.),

RS
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. kruchii (Quercus ilex),

. ostryae (Ostrya carpinifolia),

. polyspora (Acer tataricum),

. pseudoplatani (Acer pseudoplatanus),
. thizophora (Populus alba),

. sorbi (Sorbus torminalis),

tosquinetii (Alnus glutinosa, A. X pubescens),
viridis (Alnus viridis),

wettsteiniana (Polystichum lonchitis).

Gléwny odrodek wyst¢powania wigkszosci z nich znajduje sie w zachod-
niej, Srodkowej i pélnocnej Europie. Na uwage zaslugujy: Taphrina
ostryae, T. kruchii i T. celtis. ktére zwiazane sq z obszarem $rédziemno-
morskim Europy: ostatni z nich znany jest takie z mediterranskiego
obszaru Afryki Pélnoenej. Ograniczony zasicg posiada tez Tuphrina sorbi,
znana dotychezas z Kaukazu.

Duzy udzial we florze szpetkowych Europy maja tez gatunki eurs-
pejsko-azjatyckie. Do grupy tej nalezy zaliczy¢ nastepujace grzyby:

MEEEEEN NS

. betulae (Betula spp.).
. betulina (Betula spp.),

bullate (Pyrus communis),
cerasi-microcarpae (Prunus microcarpa),

. epiphylla (Alnus incana),

nana (Betula spp.),

. insititiae (Prunus spp.),

padi (Prunus padus),

. pruni (Prunus spp.),
. sadebeckii (Alnus glutinosa, A. X pubescens),
. vestergrenii (Dryopteris filis-mas).

Sposrod nich tylke Taphrina padi ma zasieg ograniczony do Europy
i Zachodniej Syberii. Pozostale wystepujy takze w Azji Wschodniej.

Znaczna grupe stanowisy tez gatunki cyrkumborealne, kibre rozprze-
sirzenione s3 na kontynencie polnocnoamervkanskim, w Europie i w Azji.
Do grupy tej naleza:

T
T.
. carnea (Betula spp.),

. coerulescens (Quercus spp.),

. hiratsukae (Matteuccia sthrutiopteris),
. johansonii (Populus tremula),

. populina (Populus spp.).

. potentillae (Potentille spp.).

b B e B N B |

alni (Alnus glutinosa, A. incana),
bacteriosperma (Betula spp.),

Pozostale z wystepujacych w Europie gatunkéw Taphring znane sa
takZze z Ameryki Pélnocnej. Do grupy tej nalezy zaliczyé:
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T. confusa (Prunus virginiana),

T. fusca (Dryopteris rigida).

T. filicina (Dryopteris carthusiana),

T. lutescens (Thelypteris palustris),

T. ulmi (Ulmus spp.),

T. purpurescens (Rhus spp.).

Wymieniona wyzej Taphring confusa powinna byé w istocie wyodreb-
niona jako gatunek pélnocnoamerykanski, na co wskazywano w poprzed-
nim rozdziale. Umieszczono ja jednak w tej grupie dla pewnego uprosz-
czenia.

Wreszcie dwa grzyby, ktérymi sa Taphrina deformans i T. wiesneri,
maja charakter gatunkow kosmopolityeznych.

Spektra zasiggowe flory Taphrinales kilku regionow Europy przed-
stawia rye. 3. Wykazy za$ gatunkow szpetkowych wystepujaeyeh w tych
regionach, dostosowane do ujecia autora (Salata 1974), zamieszezono
w tab. T.

B1 B2 3 B DS D6 o.w

Rye. 3. Spektra zasiegowe flory Taphrinales kilku regionéw Europy
Specires «’aire de flore des Taphrinales de quelques régions d'Europe
A — Norwegia, B — Szwecja, C — Wielka Brytania, D — kanton Neuchfiitel w Szwajearil,
E — Polska, F — Ukralniska SRR
1 — gatunki cyrkumborealne, 2 — kosmopolityezne, 3 — curopejskie, 4 — amerykansko-europej-
skie, § — curopejsko-azjatyckie transkontynentalne, § — europejsko-zachodnicazjatyckie

Spectres «'aire de flore des Taphrinales de quelques régions d'Europe
A — Norvége, B — Suéde, C — Grande-Bretagne, D — Canton de Neuchftel en Sulsse, E —
‘ologne, F — République Socialiste Sovietigue d'Ukraine;
1 — espices cireurboréales, 2 — espéces cosmopolites, J — espéees européennes, 4 — cspéees
américanc-europécnnes, 5 — espéces d'Europe et d'Asie transcontinentales, § — espéces d'Eu-
rope et d'Asie Occldentale



Tabela 7 — Tableau 7

Flora Taphrinales kilku rejonéw Europy
Flore de Taphrinales le quelques régions d'Europe

Gatunki
Espéces

Polska
Pologne

o
=
=

Wielka Brytania
Suisse

Norwegia
Norvege

| Grande-Bie-
tagne
Kanton Neu-
chite]l w
Szwajcarii
Canton de
Neuchatel en
Ukrainska SRR
Républigue
Socialiste
Soviétique
d'Ukraine

Taphrina
acerina + + 4
T. acericola T .
alni + b dE A vl +
athyrii -+ o+ +
bacterio-
sperma 4 +
betulae i ! L N +
hetulina 4 I
bullata 4
carnea |
carpini + - + 4 ‘¢ ST
. coerulescens + o+ + !
confusa
crataegi 4- 4 + - 2 "
deformans + b :
epiphylla + 4 ; 4
filicina i + +
hiratsukae -+ |
insititice + 4 4 4+ i
T. johansonii + o - o e
T. lutescens +
T.
T

HHH

4 =
f
+ 4
"
£

a1

HNEEa AN eaay

. nana
. padi

T. populina

T, pruni

T. polyspora

T. potentillae £ +

T. rhizophora

T. sadebeckii

T. tosquinetii

T. ulmi

T. vestergrenii

T. wettsteiniana

T. wiesneri

+ 4
b
+
|
-}

+ 4+

-1
b4+
Ao
i e o

N T
ade

4
il |

+

]

-+
L
-
4-

| &

|
Ozllem 26 | 25 | 20 23 55 2
Total |

Zestawienie wg: A — Gjiaerum (1964, 1967), B — Palm (1917), C — Dennis (1968), D
Mayor (1%:8), E — Salata (1974), F — Zerova (1969) i zielnik (KRAM). i
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Analiza geograficzna szpetkowych wystepujacych w Polsce podana
zostala w poprzedniej pracy (Satata 1975).

Rozdzialu tego nie sposob zakonezyé bez stwierdzenia, ze flora szpet-
kowych wielu regiondéw swiata poznana jest dotychczas slabo i nie jest
wykluczone, ze dalsze badania rzucg nieco inne $wiatlo na =zasiegi wy-
mienionych wyzej grzybow,

POCHODZENIE I EWOLUCJA TAPHRINALES

1. Wazniejsze poglady na filogeneze workowcow

Rozwazan o pochodzeniu i ewolucji szpetkowych (Taphrinales) nie
sposob rozpoczac bez pobieznego chociazby przegladu wazniejszych hipo-
tez dotyezacych filogenezy calej klasy Ascomyeetes.

Do obecnych czasow utrzymaly sie w literaturze mikologicznej po-
glady Sachsa (1873), ktdory wyprowadzal workowce z grupy krasno-
rostow, opierajac sig na podobienstwach budowy plechy i organow roz-
mnazania plciowego u wymienionveh roélin. W mysl zalozen tej hipo-
tezy workowee wywodza si¢ od krasnorostow zaliczanych do klasy Flo-
rideae, bowiem z fa grupa systematyczna maja najwiecej wspdlnych
cech. Sposréd workowcow natomiast najbardziej zblizaja sie do krasno-
rostow grzyby z rzedu Laboulbeniales, Sphaeriales i niekiore Pezizales,
u ktoryeh odbywa sie wytwarzanie nieruchliwych spermacjow przeno-
szonych nastepnie na wlostek,

Hipoteza tu zyskala szereg zwolennikéw, do ktoryeh naleza jeszeze
obecnie m.in. Bessey (1950, 1964) i Chadefaud (1960). Najwaz-
niejszymi argumentami przemawiajacymi za przyjeciem hipotezy pocho-
dzenia workowcow od krasnorostow, wg jej zwolennikow, sa:

— wystepowanie na zZenskich organach rozrodezych (karpogoniach)
u przedstawicieli Florideae i na askogonach u wielu workowcow pomoc-
niczych komarek nazywanych wlostkiem (trichogyne);

— rozmnazanie pleiowe u krasnorostéw z wymienionej grupy i u wie-
lu workowcow odbywa sig¢ przy udziale nieruchliwych gamet meskich
nazywanych spermacjami, ktore powstaja w jednokomoérkowych antery-
diach;

— z zaplodnionego karpogonu wyrasta u przedstawicieli Florideae
pek nici zwanych gonimoblastami, co bardzo przypomina wytwarzanie
strzepek askogennych przez wiekszosé workoweow;

— u niektorych przedstawicieli Florideae na plesze wystepuja spe-
cjalne zaglebienia zwane konceptaklami, zawierajace anteryvdia lub kar-
posporangia. Twory te sg uderzajgco podobne do perytecjow oraz pyknid
wytwarzanych przez liczne workowee;

Acta Mycologica — 4
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— wystepowanie centralnej pory w poprzecznych scianach komorek
plechy u obu wymienionych grup roélin.

Wyczerpujaca polemike z podanymi wyZej pogladami przedstawili
min. Heim (1952), Cejp (1957) i Zerowv (1972), ktorzy podkres-
laja, ze hipotezie wskazujgcej na powiazanie filogenetyezne pomiedzy
workoweami i krasnorostami zaprzeczaja zdeeydowanie wyniki badan
biochemicznych. Sciana komoérkowa bowiem u krasnorostdw zbudowana
jest z celulozy z domieszka zwigzkdw pektynowych, a u workowedw jest
zawsze chitynowa. Ponadto weglowodanem =zapasowym u Rhodophyta
jest tzw. skrobia krasnorostow, a u workowcow, tak jak i u wszystkich
innych grzybéw — glikogen. Zupelnie niezrozumiale i trudne do przy-
jecia sa, zdaniem Zerova (1972), kierunki ewolucji w obrebie Asco-
mycetes nakre§lone przez zwolennikéw hipotezy Sachsa.

Jesli przyimiemy, ze podane wyzej wspolne cechy krasnorostow z gru-
py Floridege i grzybow z klasy Ascomycetes wskazuja na ich powigza-
nie filogenetyezne, to cech tych znajdziemy najwiecej u grzybéw z rze-
dow: Pseudosphaeriales, Sphaeriales, Laboulbeniales i Pezizales. Zatem
wlasnie te grupy systematyczne, obejmujace w wiekszosei grzyby o sto-
sunkowo skomplikowanej budowie morfologicznej plechy i organéw roz-
mnazania pleiowego, powinny by¢ uwazane za wyjsciowe (pierwotne)
w obrebie calej klasy workowcow. Grzyby zas charakteryzujace sie pro-
sta, nieskomplikowana budowa plechy i organdéw rozmnazania plciowego
(Endomycetales, Eurotiales) nalezy traktowaé jako wiorne, a wiee filo-
genetycznie mlodsze i powstale wskutek proceséw uproszezenia w budo-
wie. Takie tez stanowisko zajmuje Bessey (1942, 1964), ktory za grupy
wyjsciowe dla wszystkich workoweow przyjmuje rzedy Pezizales i Le-
canorales oraz Sphaeriales i Hypocreales. Z wymienionvch grup syste-
matycznych wyprowadza on pozostale rzedy Ascomycetes (z wyjatkiem
Laboulbeniales), ktore traktuje jako odrebna galaz rozwojows, najbar-
dziej zblizona do krasnorostéw (ryve. 4).

Przyjmujac taki punkt widzenia na rozwdj Ascomycetes dochodzimy
do stwierdzenia, ze ewolucja workowcow polegalaby glownie na proce-
sach redukcji i uproszezenia budowy zaréwno plechy wegetatywnej jak
i organéw rozmnazania. Taki kierunek rozwoju filogenetycznego wor-
kowcow jest, zdaniem Zerova (1972), zupelnie nieuzasadniony i trud-
ny do przyjecia. Nie mozna bowiem zupelnie zrozumie¢ dlaczego grzyby
traktowane przez zwolennikéw hipotezy Sachsa za picrwotne (wyjs-
ciowe) wirdéd workowcodw sa lepiej przystosowane do Zycia ladowego niz
formy uwazane przez nich za filogenetycznie mlodsze. Wyraza sie to
m.in, tym, ze u grzybow z pierwszej grupy (Pezizales, Sphaeriales) wor-
ki maja roznie wyksztalcone aparaty szezytowe ulatwiajuce uwalnianie
i rozsiewanie zarodnikéw workowych.

W swietle przedstawionych faktow zupelnie jasne staje sie stanowisko
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Schéma du developpement phylogénétique des Ascomycetes (Bessey 1042, 1964)

wigkszosei mikologow, ktorzy podobienstwo w budowie plechy i orga-
now rozmnazania workowcow oraz krasnorostow interpretuja jako wy-
nik ewolucji przebiegajacej rownolegle w dwu réznych grupach roslin,
a nie za wyraz pewnego pokrewienstwa (Gdumann 1952; Heim
1952; Skirgiello 1960, 1961).

Obecnie wickszo§¢ mikologéw zdecydowanie opowiada sie za hipo-
tezq zarysowang przez de Bary'ego (1884), ktory przodkéow workow-
cow widzial w klasie glonowedw (Phycomycetes), szezegélnie zas wsrod
grzybow zaliczanych do Mucorales. Zwolennicy tej hipotezy (m.in.
Atkinson 1915; Crongquist 1960; Gidumann 1964; Wer-
dermann 1954) wskazuja przede wszystkim na duze podobienstwo
w budowie plechy i przebiegu- procesu plciowego u najwyzej uorganizo-
wanych glonoweow (Endogonales, Entomophtorales) i nizszych workow-
cow (Endomycetales). Wsrod przedstdwicieli rodziny Entomophtoraceae,
obok gatunkow posiadajacych typowa dla glonowedow cenocetyczna grzyb-
nig, wystgpuja grzyby, ktorych strzepki podzielone sg poprzecznymi prze-
grodami na komorki wielo- a nawet jednojadrowe. Te komoérki, zwane
najczesciej ,,ciatkami strzepkowymi”, zdolne sa do rozmnazania sie przez
podzial lub przez paczkowanie, co cechuje takie nizsze workowce.

U wielu wyvzej uorganizowanych sprzezniakéw (np. Endogone lacti-
flua, Entomophtora fumosa) podczas kopulacji wielojadrowych game-
tangiow lacza sie tylko dwa jadra (po jednym z kazdego gametangium)
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a pozostale degeneruja. Analogiczne zjawisko obserwujemy u Dipodascus
albidus, gatunku zaliczanego do najnizszych workowcdow,

Na podkreslenie zastuguje tez fakt, Zze powstajaca w wyniku kopu-
lacji zygota u Endogone lactiflua jest typowym dikarionem; kariogamia
u tego gatunku zachodzi dopiero podezas kielkowania zygoty po okresie
spoczynku. Znaczne rozdzielenie w czasie procesu plazmo- i kariogamii
bardzo zbliza ten grzyb do klasy workoweow. Wreszeie u niektorych
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Ryc. 5. Schemat rozwoju filogenetycznego workowedw (Gdumann 1949)
Schéma du développement phylogénétique des Ascomycétes (Giumann 1949)

przedstawicieli glonoweow (Endogone, Mortierella) zygota zostaje okryta
splotem strzepek wegetatywnych co przypomina owoeniki, wytwarzanie
ktérych staje sie niemal regula u wyzszych workowcow,

Przedstawione wyzej dane sa glownymi argumentami przemawiajg-
cymi za przyjeciem hipotezy o powiazaniu filogenetyecznym workoweow
z grzybami nalezacymi do klasy Phycomycetes (podklasy Zygomycetidae).
Zwolennicy omawianej hipotezy uwazaja sposrod workowcow za pier-
wotne (najnizej uorganizowane) grzyby zaliczane do rzedu Endomyceta-
les. Z nich mialy rozwing¢ sie pozostale grupy Ascomycetes.

Jakkolwiek poglady mikologéow na temat dalszego filogenetycznego
rozwoju workowcow sg w szczegolach do$é¢ rozbiezne (ryc. 5—9) to jed-
nak wyraZznie zarysowuje sie w nich mysl przewodnia, ze rozwdj tych
grzybow odbywal sie od form o prostej, nieskomplikowanej budowie
plechy i organéw rozmnazania pleiowego, do form, u ktorych zaréwno
plecha wegetatywna jak i organy rozmnazania wykazuja znaczne zroz-
nicowanie. Silne zroznicowanie plechy u workowcow wyzej uorganizo-
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wanych uwazane jest za wynik przystosowania sie do réinorodnych wa-
runkéw drodowiska ladowego. Istotnie grzyby z rzedow Pezizales i He-
lotiales, uwazane przez zwolennikéw tego kierunku ewolucyinego za sto-
jace na najwyiszym szczeblu rozwoju w obrebie klasy Ascomycetes, sa
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Ryc. 6. Schemat rozwoju filogenetycznego workowedéw (Luttrel 1955)
Schéma du diveloppement phylogénétique des Ascomycétes (Luttrel 1955)

znacznie lepiej przystosowane do zycia ladowego niz workowece uwazane
za pierwotne (Endomycetales, Eurotiales). Przejawia sie¢ to m.in. w tym,
ze u wyzszych workowedw wytwarzane sa zwykle owocniki, a znajdu-
jace si¢ w nich worki maja réznorodne mechanizmy ulatwiajgce czynne
uwalnianie i rozsiewanie zarodnikéw workowych. Tak nakreslony roz-
woj filogenetyczny workowedw jest zgodny =z ogdlnymi zasadami réini-
cowania sie i ewolueji organizmow.

Nalezy odnotowa¢, ze byly tez proby pogodzenia obu zarysowanych
wyzej hipotez przez wskazanie dwu niezaleinych drog rozwoju workow-
cow. Stanowisko takie zajmowali Nannfeldt (1932) oraz Greis
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(1943), ktorzy uwazali, ze ogromna wigkszos¢ workowcow wywodzi sie
z Phycomycetes (Zygomycetidae), a grzyby zaliczane do rzedu Laboul-
beniales rozwingly si¢ niezaleznie z krasnorostow. Poglad ten nie zvskal
jednak wiekszego uznania.

2. Stanowisko w systemie i zakres rzedu Taphrinales

W wiekszodcei dotychezasowych systeméw grzybow (Gdumann
1926, 1949; Gadumann i Dodge 1928; Kursanov 1940; Greis
1943; Kursanov i in. 1954; Werdermann 1954; Cejp 1957;
Harder 1962; Alexopoulos 1966; Ubrizsy i Vords 1966,
1968) workowce dzielone s na dwie podklasy: workowee nizsze — Pro-
toascomycetidae (Hemiascomycetidae) i workowce wyizsze — Euascomy-
cetidae.

W podklasie Protoascomycetidae zgrupowane zostaly grzyby, ktore
nie wytwarzaja strzgpek workotwoérezych ani owocnikéw, a do drugiej
podklasy (Euuscomycetidae) zaliczono workowce, ktore przewaznie wy-
ksztalcaja strz¢pki workotwoéreze oraz owocniki, Stosujac konsekwentnie
powyisze kryteria podzialu, grzyby z rzedu Taphrinales nie tworzace
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owocnikow zgodnie zaliczano do workowcow najprosciej uorganizowa-
nych — do podklasy Protoascomycetidae,

Stosunkowo niedawno badania Arxa, Chadefauda, Le Gal,
Luttrella, Miillera | Teriera wskazaly na nowe szczegoly
budowy anatomicznej workoweow; wykorzystal je Gdumann (1964)
Zarysowujac nowy, rozniacy sie od poprzednich (Giumann 1926,
1949), system grzybow. Dla wyjasnienia pozycji systematycznej interesu-
Jacych nas grzybow z rzedu Taphrinales ogromne znaczenie maja badania
Schneidera (Gidumann 1964), ktory wykazal, ze §ciana workoéw u tych
grzybow sklada sie z dwu warstw: zewnetrznej i wewnetizne], rozdzie-
lonych §luzowata warstewka. Na szezycie worka zaznacza sie ponadto
linia, wzdluz ktérej otwiera sic worek (prymitywne przvstosowanie do
czynnego uwalniania askospor),

Studia cytologiczne nad szpetkowymi wykazaly, 7e grzybnia ich skia-
da si¢ z komorek o jadrach sprzezonych, ktore przeksztalcaja sie nastep-
nie w worki zawicrajace po 8 zarodnikow. Wielozarodnikowosé znana
jest tylko u Taphrina populi-salicis Mix. Ponadto u wickszoéei gatunkow
Taphrinales worki ukladaja sie w zwarta warstwe, przypominajacg hyme-
nium miseczniakow,

Na tej podstawie Géumann (1964) zalicza grzyvby z rzedu Taphri-
nales do workowe6w wyzej uorganizowanych, podklasy Eutunicatae,
i uwaza je za zblizone do niektérych Helotiales (Ascocorticium), dla kto-
rych charakterystyczna jest prosta budowa workow.

Rowniez Miiller i Loeffler (1971) oraz Zerov (1972) zali-
czaja te grzyby do workowcow wyiszych, z tym ze dla podklasy wor-
koweow wyzej uorganizowanych przyjmuja oni nazwe Eusscomycetidae,
co w Swietle przepisow o nomenklaturze botanicznej jest bardziej uza-
sadnione,

Na podobng pozycje szpetkowyech wskazywal juz znacrnie wezesniej
Heim (1952), ktéry podkreslal, ze dikariotyczne strzepki u tych grzy-
béw sa homologami strzepkéw workotworezych miseczninkow. Dlatego
tez wskazywal, ze Taphrinales nalezy interpretowaé jako formy pocho-
dzace od miseczniakow, lecz uwstecznione wskutek przystosowania sie
do pasozytniczego trybu zycia. Uwstecznienie to przejawia sie gléwnie
wytwarzaniem w workach lieznych blastospor powstajacych przez pacz-
kowanie zarodnikéow workowyeh.

Przedstawione wyzej poglady Giumanna (1964)i Heima (1952)
na pochodzenie oraz miejsce szpetkowych w systemie grzyvbow zblizone
sg bardzo do stanowiska Besseya (1950, 1964), ktéry Taphrinales tak-
Ze uwaza »a grupe uwsteczniona wywodzaca sie od miseczniakow (rvc. 3).
Ta zbieznos¢ pogladéw jest o tyle interesujaca, #e zapatrywania B es-
seya na kierunki ewolucji workowcow sa diametralnie inne, o czym
wspomniano wyzej.
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Nie sposob przy tej okazji nie wspomnie¢ o systemie grzybéw
Schroetera (1897), ktory — ftraktujac szpetkowe jako rodzing
(Exoascaceae) — razem z rodzing Ascocorticiaceae zaliczyl do rzedu Pro-
todiscineae, obejmujacego prymitywne workowce wyzsze (Euasceae).
Podobne stanowisko zajal ostatnio rowniez Zerov (1972), ktory wska-
zujac na stosunkowo prosta budowe workow u Taphrinales, uznal ze
grzyby te nalezy umiesci¢ wérod bardziej prymitywnych rzedéw Euasco-
mycetidae, a nie wérdd wyzszych miseczniakow, jak uezynil to m.in.
Giaumann (1964).

Podsumowujac przedstawione wyzej dane nalezy wskazacd, ze w swiet-
le nowszych badan grzyby z rzedu Taphrinales wielu mikologéw zalicza
do podklasy workowcow wyzej uorganizowanych, chociaz poglady na ich
pozycje systematyezna w obrebie Euascomycetidae sa nieco rozbiezne.

Celowe wvdaje sie w tym miejscu podkreslenie, ze w cyklu Zycio-
wym szpetkowych dominuje zdecydowanie dikariofaza. Przerastajaca po-
razone organy roslin ich grzybnia jest bowiem dikariotyczna az do mo-
mentu formowania si¢ workow. Grzybnia ta powstaje w wyniku kopula-
cji somatogamicznej albo na drodze wegetatywne] przez podzial jadra
komorek paczkujacych lub jadra komorek grzybni infekujacej, czemu
nie towarzyszy wytwarzanie sciany komorkowej. Grzybnia haploidalna
u tych grzybow jest silnie zredukowana i Zyje saprofitycznie zasiedlajac
paczki oraz inne organy roélin. U niektoryeh wreszcie gatunkow (Ta-
phrina potentillae, T. maculans) faza haploidalna zostala calkowicie zre-
dukowana przez wytwarzanie w workach dwujadrowych blastospor,
z ktorych wyrastaja potem strzepki grzybni infekujacej.

Majac na uwadze fakt, ze w rozwoju ewolucyjnym grzybow zaznacza
sig wyraznie tendencja do redukeji grzybni haploidalnej i organdw roz-
mnazania plciowego na korzys¢ grzybni dikariotycznej i somatogamii,
nalezy zaakceptowac¢ stanowisko Heima (1952) i Géau-
manna (1964), ktorzy grzyby z rzedu Taphrinales stawiaja obok naj-
wyzej uorganizowanvch workoweow, uwazajgc je jednak za uwstecz-
nione wskutek pasozytniczego trybu zycia.

Uwstecznicnie to, jak juz wezesniej wskazano, przejawia sie zdol-
noscig do paczkowania askospor, wytwarzaniem u niektorych gatunkow
(Taphrina populi-salicis) lieznych zarodnikéw workowych, a takze zdol-
noscig do paczkowania grzybni haploidalnej i brakiem owoenikdow.

Tak wiec przystosowanie sie do obligatorycznego pasozytnictwa dalo
w efekcie grupe grzybow, ktdre osiagnely wysoki poziom ewolucyjnego
rozwoju, a z drugiej strony — grupe pod wieloma wzgledami uwstecz-
niong, nawigzujaca do nizszych workowcow.

W wielu dotychczasowych systemach grzybow (min. Gidumann
1949; Werdermann 1954; Arx 1967; Kreisel 1969) do rzedu
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Taphrinales, obok rodziny Tephrinaceae, zaliczano takze grzyby zgrupo-
wane w rodzinie Protomycetaceae.

Nieliezne stosunkowo gatunki zaliczane do rodziny Proiomycetaceae,
pasozytujgee wylacznie na zielnych roélinach kwiatowych i na niekto-
rych paprociach (Osmundaceae). wydaja sie by¢ prosciej uorganizowane
niz grzyby z rodziny Taphrinaceae. Przerastajaca porazone organy roslin
ich grzybnia jest prawdopodobnie diploidalna i sklada sie z wielojadro-
wvch komérek, z ktorvech w péiniejszym okresie formuja sie réwniez
wielojadrowe zarodniki przetrwalnikowe (chlamydospory). Egzosporium
chlamydospor nastepnie peka, a endosporium uwypukla si¢ na zewnatrz
tworzace worek. Po wielu podzialach (mitotycznych, a pdZniej mejotycz-
nym) jader wyksztaleaja sie liczne (wielozarodnikowoéél), jed-
nojadrowe, haploidalne zarodniki workowe. Do kopulacji dochodzi albo
pomiedzy zarodnikami workowymi, albo pomiedzy wyroslymi z nich ko-
mérkami odpaczkowanymi, co prowadzi do wytworzenia diploidalnych
strzepek grzybni intramatrykalnej.

Wielozarodnikowosé, brak grzvbni dikariotycznej oraz jakichkolwiek
mechanizmow do czynnego uwalniania zarodnikow sa cechami, na pod-
stawie ktorveh Gidumann (1964) podnosi omawiang grupe do rangi
rzedu (Protomycetales) i zalicza do workoweow najnizej uorganizowa-
nvch. Podobne stanowisko zajmuja rowniez Ubrizsy i Vdrds (1966,
1968), Miiller i Loeffler (1971) oraz Zerov (1972), Ubrizsy
i Vords oraz Zerov dla podklasy workowcéw najprosciej uorganizowanych
przyimuja nazwe Protogscomycetidae, co jest najbardziej uzasadnione
(Salata 1974).

Nie sposéb przy tej okazji pomingé wynikéw interesujycych badan
eksperymentalnych nad grzybami zaliczanymi do Taphrinales i Proto-
mycetales. Badania Mixa (1953, 1954a) nad zachowaniem sie w sztucz-
nych kulturach licznych gatunkéw z rodzaju Taphrina i podobne badania
nad gatunkami z rodzaju Protomyces (Tubalki 1957) wskazaly na wiele
wspolnyeh cech u obu tych grup grzybow. Totez Tubaki sugeruje wla-
czenie gatunkow z rodzaju Protomyces do rzedu Taphrinales.

Tubaki (1957), badajac m.in. fotometrycznie alkoholowy wyciag
z kultur kilku gatunkéw Taphring (T. wiesneri, T. communis) i Proto-
myces (P. inouyei, P. lactucae-debilis i P. pachydermus), stwierdzil u iych
grzybow wystepowanie podobnych barwnikéw. Danych tveh nie po-
twierdzaja jednakize dokladniejsze badania biochemiczne Valadona,
Monnera i Myersa (1962) i Valadona (1964), kidrzy stwier-
dzili wystepowanie fi- i y-karotenu oraz likopenu tylko u gatunkéw z ro-
dzaju Protomyces. Barwnikow tych natomiast nie stwierdzili u Taphrina
deformans i T. communis, co — by¢ moze — wedlug wymienionych wy-
zej autordw sugeruje odrebna pozycje taksonomiczng gatunkow z rodzaju
Protomyces i Taphrina.
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Tak wigc rozbiezne wyniki badan ekspervmentalnych nie moga byé
wykorzystane do wyjasnienia stanowiska systematycznego interesujgcych
nas grzybow z rzedu Protomycetales.

Podane w_v:?_e'j cechy tych grzybéw: wielozarodnikowosé, brak urza-
dzen do czynnego uwalniania askospor, cenocetyczne strzepki, a takie
diplobiontyeczny cykl rozwojowy wskazuja na odrebne od szpetkowych
ich stanowisko systematyczne. Wymienione wyzej cechy zblizaja te grzy-
by do najpro$ciej uorganizowanych workowcow. Przeto bez zastrzezen
mozna je umiescic, idac za wymienionymi wezesniej mikologami, w pod-
klasie Protoascomycetidae.

Do rzedu Taphrinales wlaczano tez niekiedy saprofityezne grzyby
z rodziny Ascocorticiaceae (m.in. Schroeter 1897, Werdermann
1954, Cejp 1957). Ostatnio ta grupa zgodnie zaliczana jest do naj-
proéciej uorganizowanych Helotinles (Giumann 1964; Dennis
1968; Kreisel 1969).

Niektorzy z wyzej wymienionych mikologow (Werderman 1954,
Ubrizsy i Vords 1968) do rzedu Taphrinales wlaczali tez grzyby
zaliczane do rodziny Ascesphaeraceae. Jakkolwiek stanowisko systema-
tvezne tych urzybow nie jest ostatecznie wyjasnione, to jednak wydaje
sig, ze najbardziej sluszne jest traktowanie ich jako odrebnego rzedu
w obrebie Euascomycetidae, jak sugeruja to Kreisel (1969) i Zerov
(1972).

W swietle zatem nowszych pogladéw na system i filogeneze workow-
cow, uwazam ze interesujace nas grzyby z rzedu Taphrinales powinny
by¢ zaliczone do workoweow najwyze] uorganizowanych — podklasy
Euascomycetidee, chociaz wykazuja pewne uwstecznienia w zwigzku
z pasozytniczym trybem zycia (p. str. 133). Nalezy tez podkreslic, ze
grupa ta reprezentowana jest tylko przez jedna, monotypowa
rodzine Taphrinaceae.

3. Wiek, centrum powstania i pochodzenie szpetkowych

Na ogdél powszechnie uwaza sie, Ze szpetkowe (Tuphrinales) sq grupa
filogenetycznie starg. Wskazuje na to wystgpowanie ich na paprociach
oraz na roflinach kwiatowych z rodzin, ktére wystepowaly juz w po-
czatkowym okresie rozwoju roélin okrytozalazkowych (tab. 1). Stano-
wisko to podkresla ponadto fakt, ze grzyby te wystepuja niemal wylacz-
nie na roslinach drzewiastych, uwazanych za filogenetycznie starsze od
roslin zielnych. Dotychezas znamy tylko 3 gatunki szpetkowych (Tap-
hrina maculans, T. linearis i T. potentillae), ktére pasozytuja na zielnych
rodlinach kwiatowych.

Napotykamy jednak na ogromne trudnoéci w ustaleniu czasu, kiedy
pojawily sie po raz pierwszy te interesujace grzyby; nie znamy bowiem
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ich szezatkow kopalnych ze starszych okresow geologicznych. Znalezione
w Danii kopalne owocostany olszy (Alnus) znicksztalcone przez Taphrina
alni pochodza dopiero z plejstocenu (Mix 1949). W okresic tym szpet-
kowe byly juz prawdopodobnie silnie zréznicowane i szeroko rozpo-
wszechnione.

Wydaje sig, Ze pewng wskazéwksg umozliwiajaeq okreslenie wieku
jakiejkolwiek grupy grzybow pasozytniczych moZe byé¢ okres pojawienia
si¢ ich roslin Zywicielskich, Rozwoju [filogenetycznego pusozytéow nie
moima bowiem wyobrazi¢ sobie bez powigzania ich z wyst¢powaniem
i rozwojem zywicieli.

Przyjmujac zaloZenie, ze interesujgce nas grzvby z rzedu Taphrinales
w poprzednich okresach geologicznych wystepowaly na roslinach Zywi-
cielskich z tych samych rodzin co obeenie, mozna z pewnym stopniem
prawdopodobienstwa okresli¢ ich wick. Zapewne Savile (1955) taka
przyjal podstawe podajac, ze szpetkowe pojawily sie juz z koncem dol-
nego triasu. Poglad ten nalezy jeinak skorygowaé w oparciu o nowsze
wyniki badan nad szpetkowymi. Savile (1955) zastanawiajac si¢ nad
podaniem wieku Taphrinales opieral si¢c na monografii tej grupy grzy-
béw opracowanej przez Mixa (1949). W cytowanej pracy podane sa
dwa gatunki (Taphring osmundae Nishida, T. higginsii Mix) pasozytujace
na przedstawicielach Osmundaceae, rodziny bardzo starej wsrod paproci
cienkozarodniowych (Leptosporangiatac). Nowsze badania (Kramer
1958) wykazaly, Zze oba te grzyby powinny by¢ zaliczone do rodziny
Protomycetaceae. Wobec tego faktu wszystkie obecnie znane na papro-
ciach gatunki szpetkowych wystepuja wylgeznie na przedstawicielach
rodziny Polypodiaceae (sensu lato), rodziny filogenetyeznie najmiodsze]
sposrod papreci cienkozarodniowych, Nieliczne szezatki kopalne naleza-
cych do tej rodziny paproci znane s bowiem dopiero z okresu juraskiego
(Kriftofovid 1957: Zimmermann 1959; Némejec 1963). Na-
leza one do rodzaju Onychiopsis Yokoyama, nie majiycego przedstawicieli
we florze wspolezesnej i do rodzaju Davallia Smith, na ktérym nie zna-
my obecnie przedstawicieli Taphrinales. Z wspdlczesnych paprotkowa-
tych (Polypodiaceae), na ktorych wystepuja szpetkowe, do najstarszych
naleza rodzaje Onoclea L. i Pteris L.; znane sg bowiem juz z okresu
kredowego, ale szerzej rozpowszechnily si¢ dopiero w eocenie i miocenie
(Némeje 1963).

Uwzgledniajac przedstawione wyzej dane mozna z pewnyvm stopniem
prawdopodobienstwa przyjad, ze szpetkowe pojawily sie dopiero w okre-
sie kredowym (ryc. 10), a na pewno nie wczesniej niz z koncem gérnej
jury.

Bez dokladniejszej znajomosdci grzybéw wystepujacych w poprzed-
nich okresach geologicznych nie moZemy dokladnie wskazaé, z ktérej
grupy systematycznej rozwingly si¢ interesujgce nas grzyby pasozytnicze
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z rzedu Taphrinales. W sSwietle faktow przedstawionych w poprzednim
rozdziale najbardziej prawdopodobne wydaje sie by¢ stanowisko G du-
manna (1964), ktory szpetkowe wyprowadza z pierwotnych helotko-
wych (Helotiales), prowadzacych saprofityezny tryb zycia (ryc. 9).

Wsrod obeenie zyjacych Helotiales wiele cech pierwotnych wykazuje
grzyb zaliczany do rodzaju Ascocorticium (A. anomalum (Ell. et Harnk.)
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fywicielskich (Savile 1935; zmienione). Datowanie wg Szafera i Kostyniuka
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Chronologie du développement de guelques groupes de champignons parasitaires et
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niuk (1962), (éveloppement des plantes-hites daprés Migdefrau (1954), déve-
loppement des parasites (sauf Taphrinales) d'aprés Savile (1955)

Earle), ktéry zyje saprofitycznie na korze drzew iglastych (Pinus spp.)
tworzae brudnobialawa powloczke, podobnie jak niektore podstawczaki
zaliczane do rodziny Corticiaceae.

Grzyb ten nie tworzy typowo wyksztalconych owocnikow; hymenium
sklada si¢ z malych, o$miozarodnikowych workow i parafyz ukladaja-
cych sie w zwarta palisade. Wyrastaja one bezposrednio na pseudoparen-
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chymatyeznej, 4-6-warstwowej grzybni, Ktora odréZnia sie wyraznie od
strzgpek przerastajacych substrat i odpowiada hypotecjum. Dojrzale
worki, ktorych rozmiary wahaja sie w granicach 18—26 X 7—8 u, sa
w szczytowej czesci zaokraglone i maja tam otworek przez kidry uwal-
niane s3 czynnie zarodniki (Oberwinkler i in. 1967). Aparat szczy-
towy i mechanizm uwalniania zarodnikow nie zostal jednak dokladnie
przestudiowany. Nie poznano dotychczas takze szezegolow procesu pleio-
wego u tego grzyba, a bardzo waine byloby przesledzenic zachowania
si¢ jader w milodych, tworzacych si¢ workach. Zatem dopiero doklad-
niejsze studia nad tym grzybem mogg wskaza¢, czy przedstawiona wy-
zej hipoteza jest prawdopodobna. Ten interesujgcy gatunek zasluguje na
dokladniejsze poznanie réwniez z tego wzgledu, Ze byé moze — zdaniem
Gdumanna (1964) — z podobnych form wyksztalcily si¢ takze pier-
wotne podstawczaki.

Majac juz wyrobiony poglad na wiek Taphrinales i hipotetycznych
ich przodkéw warto zastanowi¢ sic nad ofrodkiem ich powstania. Na
0gol z duzym prawdopodobienstwem przyjmuje sie, e ojezyzna danej
grupy systematycznej znajduje sic tam, gdzie dzi§ jeszeze dana grupa
roslin reprezentowana jest przez najwicksza liczbe swych przedstawicieli
(Szafer 1964). Stwierdzenie to sluszne jest jednakze tylko dla grup
historyeznie mlodszych. W przypadku grup historycznie starych zalo-
zenie to moze prowadzi¢ do zupelnie blednego wnioskowania, co jest
bardzo wyraznie widoczne, na przykladzie grzybow z rzedu Taphrinales,
Z danych przedstawionych w poprzednim rozdziale wynika, Zze obecnie
szpetkowe najliczniej reprezentowane sy w umiarkowanej strefie Ame-
ryki Pélnocnej. Mozna by wige z tego faktu wyprowadzi¢ wniosek, ze
tam znajduje si¢ ich centrum powstania.

Przyjecie takiego stanowiska nastrecza jednak ogromne trudnosci
w wytlumaczeniu genezy zasiggéow niektorych gatunkow. Na czolowe
miejsce wysuwa si¢ tu przede wszystkim zasieg Taphrina entomospora
pasozytujacej na Nothofagus antarctica. Grzyb ten znany jest obecnie
tvlko z Patagonii. Najblizsze stanowiska pokrewnych mu gatunkow, pa-
soiytujacych na przedstawicielach Fagaceae, znajdujy si¢ dopiero w
umiarkowanych rejonach Ameryki Pélnocnej (Taphrina coerulescens,
T. castanopsidis). Ponadto przy odizolowanym stanowisku Nothofagus
{o dlugosé¢ niemal calego kontynentu poludniowoamerykanskiego) od in-
nych przedstawicieli Fagaceae, trudno zrozumie¢ wystepowanie na nim
wymienionego wyzZej grzyba — chyba Ze przyjmiemy niczaleine po-
wstanie tego gatunku.

Trudnosci te wydaja si¢ znikad, jesli przyjmiemy wschodnioazjatyckie
pochodzenie Taphrina entomospora. W Swietle studiow systematyczno-
-morfologicznych i danych paleobotanicznych przyjmuje si¢ za oczywiste,
ze Fagaceae powstaly i ulegly zréznicowaniu w Azji Wschodniej, skad
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nastepnie rozprzestrzenily sie do roznych rejonow $wiata (Takhtajan
1966). Uwazane wérod Fagaceae za pierwoine, gatunki z rodzaju Notho-
fogus migrowaly nastepnie przez Malezje, Australie i Antarktyde az do
Anddéw Chilijskich. Wedrowke taka potwierdzaja dane paleobotaniczne.

Mozna wige przyjac, ze Taphrina entomospora réwniez wyodrebnila
sig w centrum powstania i roznicowania sie Fagaceae, a nastepnie odbyla
wedrowke razem ze swoimi zywicielami az do poludniowych rejonow
kontynentu Amervki Poludniowej i tylko tu utrzymala sie. Na potwier-
dzenie tego przypuszczenia brak jednak danych paleobotanicznych.

Dla wysuniecia hipotezy o osrodku pochodzenia Taphrinales trzeba
jednak przyju¢ pewne zalozenia, a mianowicie ze:

— rosliny okrytozalazkowe, na ktorych szpetkowe glownie wyste-
puja, powstaly i ulegly pewnemu zréznicowaniu w Azji Wschodniej
(Takhtajan 1957);

— grzyby te wystepuja na rodlinach okrytozalazkowych z rodzin
filogenetyeznie starych:

— paprocie, na ktorych wystepuja przedstawiciele Taphrinales,
powstaly 1 ulegly zroznicowaniu w tym samym czasie co rosliny okryto-
zalgzkowe;

— interesujaca nas grupa grzybow powstala w okresie dolnej kredy.

Na tej podstawie mozna wysunaé¢ przypuszczenie, ze ojczyzna (cen-
trum) powstania Taphrinales sa obszary Azji Wschodniej. Nie wyklu-
czone, ze centrum powstania tej grupy systematycznej jest obszar Ka-
tazji, uwazany przez Takhtajana (1957) za kolebke powstania roslin
okrytozalazkowych.

Tu grzyby te prawdopodobnie byly juz zrdznicowane, a nastepnie
rozprzestrzenily sie ze swoimi zywicielami glownie w roéznych rejonach
Polkuli Polnocnej, ulegajac dalszemu roznicowaniu na gatunki. Tylko
nieliczne gatunki Taphrinales przystosowaly sie do warunkow klimatu
tropikalnego i rozprzestrzenily sie w roznych rejonach Polkuli Polud-
niowej.

Wydaje sig, ze obecne wystepowanie tych samych gatunkow w Azji
Wschodniej 1 w obszarze pacyficznym Ameryki (Taphrina coryli, T. ja-
ponica), jak tez gatunkow pokrewnych, niewiele roznigcych sie morfo-
logicznie (m.in. Taphrina castanopsidis i T. kusanoi) wskazuje, ze grzyvby
te odbywaly wedrdwke razem ze swoimi zywicielami z Azji Wschodniej
przez obszar Ciesniny Beringa do Ameryki Polnocnej.

Przyjmujac za pewnik wschodnioazjatyckie pochodzenie szpetkowych
moina stosunkowo latwo zrozumieé rozmieszezenie geograficzne niekto-
rych tropikalnych ich gatunkow. Bardzo interesujace jest rozmieszczenie
tropikalnych gatunkéw szpetkowych pasozytujacych na paprociach,
ktore wystepuja — z jednej strony — na obszarze Indii i Malazji, a z
drugiej — w przyrownikowych obszarach Ameryki z pominieciem kon-
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tynentu Afrykanskiego (ryc. 1). Wykazuja one podobny iyp rozmiesz-
czenia jak liczne gatunki i rodzaje roslin kwiatowych, charakteryzujace
sie’ dysjunkejg pantropikalna. Zrozumienie tego zjawiska mozliwe jest
tylko przez przyjecie za zaszly fakt zjawiska migracji grzybow razem
ze swoimi zywicielami w starszym trzeciorzedzie wzdluz owcezesnego
rownika przebiegajacego przez Archipelag Sundajski, poludniowa Europe
i Ameryke Srodkowa (Szafer 1964). Zmiana stref klimatycznych spo-
wodowala nastepnie zubozenie flory Europy i Afryki, stad grzyby te
wystepuja obecnie na odizolowanych stanowiskach.

Przyjecie zatem Azji Wschodniej jako centrum powstania i roznico-
wania sie szpetkowych ulatwia znacznie zrozumienie obecnego ich roz-
przestrzenienia, a przez to hipoteza ta staje sie bardziej prawdopodobna.
Ogromna szkoda, ze wymieniony wyzej obszar nalezy obecnie do rejo-
now slabo zbadanych pod wezgledem mikologicznym. By¢ moze doklad-
niejsze studia nad wystepujacymi tu gatunkami szpetkowyvch rzucg nowe
swiatlo na interesujace nas zagadnienie.

4a. Kierunki ewolucji szpetkowych porazajacych paprocie

Znajac juz w zaryvsie wiek interesujacej nas grupy grzyvbow, miejsce
ich powstania i hipotetyeznych przodkdw, warto zastanowi¢ sie nad wska-
zaniem kierunkéw ich ewolucyjnego rozwoju. Podjecie rozwazan nad
tym =zagadnieniem jest jednakze ogromie utrudnione z braku danych
paleobotanicznych. Z tego tez wzgledu wnioski o kierunku ewolucji
szpetkowych mozna wyprowadza¢ tylko na podstawie poznanych szcze-
golow ich budowy morfologicznej, cytologicznej, jak tez znajomodei ich
cvklu rozwojowego. Warto dodaé, ze kierunki rozwoju grzybéw pasozyt-
niczych mozna tez niekiedy zrozumie¢ rozpatrujac je na tle rozwoju
ewolucyjnego ich zywicieli, na co bardzo wyraZznie wskazuja studia
Leppika (1953—1967) nad rdzawnikowymi. Wérod Uredinales za naj-
bardziej pierwotne, ze wzgledu na ich budowe morfologiczng, uchodza
grzyby z rodziny Pucciniastraceae, ktore w stadium telialnym wystepuja
przewaznie na paprociach (Osmundaceae, Polypodiaceae), a stadium ecy-
dialne tworza na drzewach iglastych. Wiele cech pierwotnych wykazuja
tez gatunki z rodzin: Cronartiaceae, Chrysomyxraceae 1 Coleosporiaceae,
ktorych rozwdj zwigzany jest z wytwarzaniem ecydiow na roznych ga-
tunkach iglastych. Na najwyzszym szezeblu rozwojowym znajdujg sie
wreszcele grzyby z rodziny Pucciniaceae, ktére caly cykl rozwojowy od-
bywaja na przedstawicielach rodlin okrytozalazkowych. Roxzwdj filogene-
tyczny tych grzybow zwiazany jest wiec scidle z rozwojem ewolucyjnym
ich roslin zywicielskich, co podkredla takze Savile (1971).

Whnioskujac przez analogie mozna by przyjac, ze i wsrod Taphrinales
formy najbardziej pierwotne, zblizone do wyjsciowych, z ktorych potem
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rozwingly si¢ grzyby pasozytujace na rdélinach kwiatowych, znajduja
sig wsréd pasozytow paproci. Do przyjecia takiego wniosku nie upowaz-
niaja nas niestety dotycheczasowe wyniki badan nad szpetkowymi, Grzy-
by wystepujace na paprociach charaktervzuja sie bowiem tymi samymi
cechami (grzybnia jednoroczna lub wieloletnia, subkutykularna lub mie-
dzykomérkowa: worki o podobnych wymiarach, z komdrkami podstawo-
wymi lub siedzace) co gatunki znane na roslinach okrytozalazkowych.
Pewne rdznice wykazuje tylko kilka gatunkéw tropikalnych wystepu-
jacych na paprociach, ktorych grzybnia rozwija sie w Scianie komérek
epidermy. Majac na uwadze podobny typ ich rozmieszezenia geograficz-
nego oraz zblizony wiek roslin zywicielskich, na ktérych wystepuja, na-
lezy raczej przypuszczaé, Zze gatunki Taphrinales wystepujace na papro-
ciach i na roslinach okrytozalazkowych powstaly w tym samym czasie
ze wspolnych przodkow i nastepnie ulegaly niezaleznie dalszemu rozni-
cowaniu. Wielka szkoda, ze nie poznano dotychezas szezegolow budowy
cytologiczne] i cyklu rozwojowego grzyvbow wystepujacveh na papro-
ciach, bo — by¢ moze — rzuciloby to nieco inne $wiatlo na interesujace
nas zagadnienie. W {ej sytuacji trudno probowaé nakresli¢ nawet w za-
rysie kierunki ich ewolucyjnego rozwoju.

Mozna jedynie prébowaé wyrobi¢ sobie poglad na temat wygladu
pierwotnych szpetkowych wystepujacych na paprociach. Trzeba jednak
przyjac¢ za sluszne zalozenie, Ze byly one zblizone do filogenetycznie
najstarszych, obecnie Zyjacych gatunkow. Na ogol powszechnie uwaia
si¢ za sluszne, Ze im wiekszy zasieg geograficzny ma dany gatunek, tym
jest on starszy (Szafer 1964). Przyjmujge to zalozenie moina przy-
puszczac, ze do najstarszych z obecnie zyjacych gatunkdw szpetkowych,
porazajacych paprocie, nalezy Taphring hiratsukae; grzyb ten znany jest
bowiem z Ameryki Pélnocnej, Europy i Azji Wschodniej (tab. 2). Poglad
ten zdaje si¢ potwierdza¢ wystepowanie go m.in. na Onoclea sensibilis,
gatunku paproeci bardzo starym, bo znanym juz z gornej kredy (N é-
me je 1963). Taphrina hiratsukae charakteryzuje sie grzybnia rozrasta-
jaca sie pomiedzy kutykula a komérkami epidermy oraz workami zwvkle
maczugowatymi, kiore znajduja sie na komérkach podstawowych.

Znacznie mniejszy zasieg maja Taphrina laurencia i T. rhomboidalis
wystepujace tylko w obszarze indyjskim na gatunkach z rodzaju Pteris L.
Majac jednak na uwadze, ze paprocie z rodzaju Pteris znane byly juz
z okresu kredowego, mozna przypuszczaé ze stare sa takze porazajace
je grzyby. Podobnie jak Taphrina hiratsukae, charakteryzuja sie one
workami polozonymi na komorkach podstawowych, ale grzybnia u tych
gatunkow rozrasta sie w Scianie komoérek epidermy.

Zatem wsrod najstarszych z obecnie Zyjacych gatunkéow szpetkowych
porazajacych paprocie zarysowuja sie pewne roznice, wskazujace praw-
dopodobnie na dwa rozne kierunki ewolucyjnego rozwoju. Jeden kie-
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runek reprezentuja gatunki, ktorych grzybnia rozrasta sie pomiedzy
kutykula a komorkami epidermy; drugi za$ kierunek rozwojowy tworza
grzyby, ktorych strzepki rozrastaja sie w Scianie komoérek skorki. Ktore
z nich nalezy uzna¢ za pierwotne, wyjéciowe, trudno w tej chwili wska-
za¢, bowiem nie znamy ani szezegdldow ich budowy cytologicznej, ani tex
dokladnie] nie przestudiowano ich cyklu rozwojowego. Moina jedynie do-
da¢, Ze bardzo latwo wyobrazi¢ sobie powstanie gatunkéw charaktery-
zujacych sie grzybnia rozwijajaca sie w przestworach miedzykomorko-
wych z form o grzybni subkutykularnej, Grzybnie miedzykomorkows
maja m.in. Taphrina filicing i T. wettsteiniana. Oba wymienione gatunki
naleza zapewne do filogenetycznie mlodszych, na co wskazuje niezbyt
szerokie ich rozprzesirzenienie, a takize trzeciorzedowy wiek rodzajow
paproci, na ktérych wystepuja.

Wydaje sie, co warto w tym miejscu podkresli¢, Zze grzybnig rozra-
stajaca sie w Scianie komdrek epidermy charakteryzuja sie takZze nie-
ktore neotropikalne gatunki szpetkowych (Taphrina amplians, T. pteri-
dis, T. thaxteri i T. tonduziana). Podkresla to ich wspilne pochodzenie
z wymienionymi wczesniej gatunkami wschodnioazjatyckimi, tym bar-
dziej, ze Taphrina amplians i T. pteridis wystepuja w Amcryee rowniez
na gatunkach z rodzaju Pteris.

4b. Kierunki ewolucji szpetkowych wystepujacych na Angiospermae

Nieco lepiej poznano dotychezas szpetkowe wystepujgce na roslinach
kwiatowych (okrytozalazkowych). Warto wiec zastanowi¢ sie, czy wsrod
nich zarysowuja sie jakie$ kierunki ewolucyjnego rozwoju. Gdumann
(1964) przypuszcza, ze pierwotne gatunki szpetkowych charakteryzowaly
sig prawdopodobnie wyksztalcaniem workow bezposgrednio na strzepkach
grzybni, bez tworzenia komdrek askogenicznych (chlamydospor), tak jak
odbywa to sie m.in. u Taphrina potentillae. Warto wiec pod tym katem
przeanalizowa¢ gatunki grzybow wystepujace na przedstawicielach naj-
starszych rodzin sposrod okrytozalazkowych. Mozna bowiem przypusz-
cza¢, jak juz wezeéniej wskazywano, Zze i wystepujace na nich gatunki
grzybow sa filogenetycznie stare, a wiec najbardziej zblizone do form
wy jsciowych.

Jakkolwiek wiekszos$¢ rodzin, na ktorych wystepuja interesujgce nas
grzyby, posiadala swoich przedstawicieli juz w okresie kredowym, to
jednak naleza one do kilku odrebnych linii rozwojowych Angiospermae.
Jedng taka linie rozwojowa tworza rzedy: Utricales (obejmujacy rodzing
Ulmaceae), Fagales (Fagaceae) i Betulales (Betulaceae), ktore wypro-
wadza Takhtajan (1966) z Hemamelidales. Gatunki z rzedu Urticales
tworza odrebna galaz rozwojowa. Inna zas galaz drzewa genealogicznego
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prowadzi do rzedu Fagales, ktérej boczne odgalezienie tworza rosliny
zaliczane do Betulales.

Zastanowmy sie wige nad cechami grzybow, ktére wystepuja na
przedstawicielach wymienionych wyZej grup systematycznych. Na przed-
stawicielach Ulmaceae, uwazanych za pierwotne w rzedzie Urticales,
znamy tylko dwa gatunki szpetkowych (Taphrina ulmi, T. celtis). Oba
charakteryzuja si¢ grzybnia jednoroczng, rozwijajaca sie pomiedzy kuty-
kula 1 komoérkami epidermy. W pewnym okresie rozwojowym czesé ko-
morek tej grzybni przeksztalea sie w worki, a inne pozostaja plonne
(Kramer 1960). Worki u T. ulmi powstaja bezposrednio ze strzepek
grzybni subkutykularnej bez przeksztalcania sie jej komorek w chla-
mydospory. Gatunek ten zapewne stary filogenelyceznie, o czym swiad-
czy takze jego szerokie rozprzestrzenienie (Europa, Ameryka Poélnocna),
zdaje si¢ potwierdzac podany wezesniej poglad Giumanna (1964). Nie
znamy jednakze innych szezegolow cyklu rozwojowego tego grzyba, co
uniemozliwia wyprowadzanie innych wnioskow. Warto byloby szczego-
lowo przestudiowaé takze rozwoj ontogenetyczny Taphrina celtis, ktory
wydaje si¢ byé gatunkiem mlodszym, na co wskazuje bardziej ograni-
czony zasieg jego wyslepowania.

Ze szpetkowych wystepujaeyeh na przedstawicielach Fagaceae, ga-
tunkiem starym wydaje si¢ by¢ Taphrina coerulescens porazajaca deby
(Quercus spp.). Grzyb ten rozpowszechniony jest niemal w calej Ho-
larktydzie i charakleryzuje si¢ grzybnig rozwijajacy si¢ w przestworach
migdzykomorkowych tkanek liscia, Odgalezienia grzybni miedzykomor-
kowej wrastaja takze pomiedzy komorki epidermy i tu, ze szezytowych
ich komorek, formuja si¢ bezpoSrednio worki (bez wyksztaleania chla-
mydospor). Podobne cechy wykazuje takize Taphrina carnea, porazajaca
brzozy (Betula spp.). chociaz grzyb ten zdaje si¢ byé gatunkiem mlod-
szym, na co wskazuje bardziej ograniczony zasicg jego wystepowania.
U innych gatunkow wystepujacych na przedstawicielach Betulaceae i Fa-
gaceae wyksztaleanie workow poprzedzone jest tworzeniem sie ko-
morek askogenicznych. Na tej podstawie mozna przypuszezad, ze Taphrina
coerulescens i T. carnea wykazujy cechy pierwotnych gatunkéw i ze
z form do nich podobnych rozwingly si¢ prawdopodobnie inne grzyby
wystepujace na przedstawiciclach obu wymienionych rodzin. Wspélne
cechy tych dwu niewatpliwic starych i pierwotnych gatunkéw (m.in.
worki bez komdrek podstawowych) pozwalajy przypuszezaé, Ze obecnie
znane gatunki szpetkowych na przedstawicielach Betulaceae i Fagaceae
wywodza sie prawdopodobnie ze wspélnych form.

Wskazanie dokladniejszych linii rozwojowych grzybéw wystepuja-
cych na obu wymienionych wyzej rodzinach bedzie mozliwe dopiero po
ich szczegolowym zbadaniu. Dotychezas dokladniej poznano bowiem z tej
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grupy tylko rozwdj ontogenetyczny Taphrina epiphylla, ktora wystepuje
na olszach (Alnus spp.). :

Gatunki szpetkowych, wystepujace na przedstawicielach wymienio-
nych wyzej rodzin (Ulmaceae, Betulaceae, Fagaceae), ksztaltem workow
zdaja sie rozni¢ od wigkszosci pozostalych, ktire w tej grupie sa prze-
waznie cylindryezne. Majae na uwadze takze pochodzenie ich zywicieli
od wspolnych przodkow, mozna chyba przyjac, ze i wystepujace na nich
grzyby wywodza sie od wspolnych form. Rozwdj grzybow porazajacych
przedstawicieli Ulmaceae odbywal sie jednakie prawdopodobnie nieza-
leznie, bowiem tylko u nich czesé¢ komorek grzyvbni subkutykularnej po-
zostaje plonna. Zatem prawdopodobnie od wspolnych form jedna galaz
rozwojowa prowadzi do pasozytow Ulmaceae, a z drugiej rozwinegly sig
grzyby wystepujace zaréwno na przedstawicielach Betulaceae, jak i Fa-
gaceae. Przypuszczenia te nie sa jednak udokumentowane danymi paleo-
botanicznymi i w $wietle dokladniejszych studiow nad szpetkowymi
moga okaza¢ si¢ malo prawdopodobne. Do grupy pasozytow wystepuja-
cych na przedstawicielach wymienionych wyzej rodzin zdajy sie tez zbli-
za€, ze wzgledu na budowe morfologiczna. grzyby wystepujice na przed-
stawicielach Salicaceae: jakkolwiek ostatnio przyjmuje sig, 2ze rozwdj
filogenetyczny roslin tu zaliczanych odbywal sie niezaleinie od wymie-
nionych wyzej grup systematycznych (Takhtajan 1966). Nalezy do-
dac¢, ze u niektorych gatunkow tworzacveh zarysowang linie rozwojows
(Taphrina epiphylla) dikarionizacja strzepkow nastepuje wskutek kopu-
lacji haploidalnych blastospor. Byé mozZe ten sposob powstawania strzepek
dikariotycznych nalezy vzna¢ wéréd szpetkowyeh za pierwotny.

Nastepna linie rozwojowa szpetkowych, wystepujacych na Angio-
spermae, zdaja sie tworzy¢ grzyby pasozytujace na przedstawicielach
Rosaceae (z wyjatkiem Taphrina potentillae). Grzyby te charakteryzuja
sie wytwarzaniem workow znajdujacych sie zwykle na komdrkach pod-
stawowych, ksztaltu maczugowatego i o szezytach zaokraglonych. Oma-
wiang grupe tworza prawdopodobnie gatunki filogenetycznie stosunkowao
mlode, o czym mozna wnioskowac na podstawie ich rozmicszczenia geo-
graficznego. Wérod pasozytow rozowatych brak bowiem gatunkow sze-
rzej rozprzestrzenionych (z wyjatkiem gatunkow rozprzestrzenionych
przy udziale czlowieka): cyrkumborealnych, wykazujacych dysjunkeje
arktyczno-trzeciorzedowa lub transatlantycka. Zdaje sie to wskazywac,
ze grzyby te w obecnej postaci wyroéznicowaly sie z form wyjsciowych
stosunkowo pdino, nie wezedniej niz z koncem trzeciorzedu. kiedy to nie
bylo juz polgezenia pomiedzy kontynentem Eurazji i Ameryki. Przyj-
mujac tvlko takie zalozenie latwo jest zrozumie¢ obecne ich wystepo-
wanie, a szczegdlnie brak gatunkéw wspdlnych dla calej Holarktydy.
Warto podkresli¢, ze u nich wszystkich worki wyksztalcaja sie z komd-
rek askogenicznych (chlamydospor). Potwierdza to cytowany juz wyzej
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poglad Gadumanna (1964), Ze rozwdj szpetkowych odbywal sie od
form, u ktérych worki tworzyly sie bezposrednio na grzybni, w kierunku
form, ktére wytwarzaja chlamydospory. Nalezy dodaé, ze dikarionizacja
strzepek u niektorych przedstawicieli omawianej wyzej grupy grzybow
(Taphring deformans, T. pruni) zachodzi na drodze wegetatywnej przez
podzial jadra komorek paczkujacych lub jadra komorek grzybni intra-
matrykalnej czemu nie towarzyszy wytwarzanie Sciany oddzielajacej
jadra potomne. By¢ moze ten sposdb powstawania strzepek dikariotycz-
nych u omawianych grzybow jest filogenetycznie mlodszy od wymie-
nionego wyze]j.

Podane wyzej uwagi nie stosuja si¢ jednak do Taphrine potentillae.
Grzyb ten nie tworzy chlamydospor przez co zbliza sie do form uwaza-
nych przez Gdumanna za pierwotne; ponadto jest szeroko rozpow-
szechniony (Ameryka Polnocna, Europa, Azja Wschodnie) co potwierdza,
ze jest prawdopodobnie gatunkiem filogenetycznie starym. Mimo to
wydaje sie, ze grzyb ten osiagnal wsrod szpetkowych wysoki poziom
ewolucyjnego rozwoju, co wyraza sie zupelnym zanikiem saprofityczne]
grzybni haploidalnej. Jest wige bardzo prawdopodobne, ze gatunek ten
rozwijal si¢ niezaleznie od innych grzybow wystepujacych na roézowa-
tych. By¢ moze ten wysoki poziom ewolucyjnego rozwoju zwigzany jest
z przystosowaniem sie do pasozytowania na roslinach zielnych.

Grupe filogenetycznie mloda tworza tez zapewne grzyby wystepujace
na przedstawicielach rzedu Sapindales (Aceraceae, Hippocastanaceae).
Wsrod nich brak takze gatunkoéw szerzej rozpowszechnionych, a zwraca
uwage znaczna liczba grzybow wystepujacych tylko w Ameryce Pélnoc-
nej. Grzyby te rozwinely sie tez prawdopodobnie stesunkowo pézno, po-

Tu'.‘rel'ales
Helvellacege Geoglo?‘su@eue
Peznizaceae Sarcoscyphaceae Cyttariaceae Helori?ceue S:Ierp_lriﬁiuceue
Humurldc.oue s 1 Hyalo- Dermateaceae
scyphaceae s
=, -
Byronemaceae Ascocorticiaceae
S P
? K 2
Erysiphales Taphrinales
Gymnoascaceae

Ryc. 11. Powigzania filogenetyczne wsrod miseczniakow (Giumann 1964)
Enchainements phylogénétiques entre les Discomycétes (GAumann 1964)
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dobnie jak gatunki wystepujace na roézowatych, i tworza prawdopodobnie
odrebng lini¢ rozwojowa. Nie wykluczone, ze wywodza si¢ one z tych
samych form wyjsciowych co szpetkowe wystepujgce na przedstawicie-
lach Rosaceae, na co wskazuja niektore wspolne cechy morfologiczne.

W $wietle dotychczasowych badan nad szpetkowymi trudno wskazaé
formy wyjsciowe dla Taphrina sebastianae wystepujacej na Euphorbia-
ceae i Taphrina purpurascens porazajacej przedstawicieli Anacardiaceae
(Rhus spp.). Ostatni grzyb zbliza sie morfologiczne do gatunkow wyste-
pujacych na przedstawicielach Aceraceae.

Wysoki poziom ewolucyjnego rozwoju osiagnely takize grzyby wy-
stepujgce na przedstawicielach Zingiberaceae (Taphrina maculans, T. linea-
7is). Z ostatnich badan (Upadhyay, Pavagi 1973) wynika, ze u Tap-
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Saprofityczne Helotiales

Rye. 12, Przypuszezalny rozwdj ewolueyjny szpetkowyeh (Taphrinales)
Développement phylogénétique probable des Taphrinales

hrina maculans, podobnie jak u Taphrina potentillae, ulegla zredukowa-
niu grzybnia haploidalna. Worki powstaja jednak z komorek askogenicz-
nych. By¢ moze wysoki poziom ewolucyjnego rozwoju zwigzany jest
takze z przystosowaniem sie do pasozytowania na ro$linach zielnych.
Trudno w tej chwili wskaza¢ do ktorej grupy szpetkowych najbardziej
zblizaja sie te dwa gatunki.

Naszkicowany w zarysie poglad na rozwoj ewolucyjny szpetkowych
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zdaje sie potwierdza¢ stanowisko Giumanna, ze pierwotnych form
szpetkowych nalezy poszukiwaé wsréd gatunkow u ktorych worki wy-
twarzaja sie bezposrednio na grzybni. Wyiszy zas poziom ewolucyjnego
rozwoju osiggnely grzyby tworzace komdrki askogeniczne (chlamydos-
pory). Przyjecie takiego stanowiska umozliwia nakreslenie kilku linii
rozwojowych wsrod szpetkowych wystepujacych na przedstawicielach
Angiospermae (ryc. 12), ktére w zarysie zgodne sg z galeziami roz-
wojowymi ich roslin zywicielskich.

Streszezenie

W pracy przedstawiono zagadnienia zwigzane z ogélnym rozmieszczeniem geo-
graficznym oraz pochodzeniem i ewolucjg Taphrinales.

Grzyby z rzedu Taphrinales rozprzestrzenione sy gléwnie w strefach klimatu
umiarkowanego i chlodnego na Pdlkuli Polnocnej. WigZe sie to niewatpliwie z tym,
e wiekszoS§¢ z nich pasozytuje na roslinach #zywicielskich z rodzin (tab. 1), ktére
wystepuja wylgeznie w  Holarktydzie lub majg tu najwiekszg liczbe rodzajow
i gatunkdw.

Na ogolng liczbe 97 znanych dotychezas gatunkéw az 79 ma centrum swego
wystepowania w Holarktydzie. W tropikalnych panstwach roslinnych ma glowny
o$rodek rozmieszezenia tylko 15 gatunkow (5 — w Paleotropis i 10 — w Neo-
tropis), a wystepowanie Taphrina entomospora ograniczone jest do panstwa antark-
tycznego (Antaretis). Wreszeie dwa pozostale gatunki (Taphrinae deformans i T.
wiesneri) wystcpuja w wielu panstwach roslinnych. Oba te grzyby sa jednak gene-
tyeznie powigzane z Holarktydg, Gléwne osrodki wystepowania gatunkéw Taphri-
nales na kuli ziemskiej przedstawiajg rye. 11 2,

W pracy dokladniej przeanalizowano rozmieszczenie geograficzne grzyvbow wy-
stepujgeych w Holarktydzie. Gatunki te wymieniono na tle obszaréw florystycznych
w ktarvch wystepujg (tab. 2—35).

Bardzo interesujace sa spekira zasiegowe flory Taphrinales kilku regionow
Europy (rye. 3), ktdre wskazujg #e w krajach Srodkowej, pdélnocnej i zachodniej
Europy dominujg gatunki eurcazjatyckie, europejskie i cyrkumborealne.

W dalsze] czescl pracy przedstawiono zﬁgad:niem’n zwigzane z pochodzeniem
i ewolucja tych interesujgeyeh grzybow,. Rozdzial ten zaczyna sie od przegladu
wazniejszych hipotez dotyezqeych filogenezy calej klasy Ascomycetes. Nastepnie
zwrdcono uwage na miejsce Taphrinales w systemie grzybow i zakres tej grupy.

Uwzgledniajae dotyechezasowe wyniki badan nad grzyvbami z rzedu Taphrinales
autor akceptuje stanowisko Heima (1952) i Géiumanna (1964), ktorzy grzyby
te stawiaja obok najwyizej uorganizowanych workowedw, uwazajge je jednakize za
uwstecznione wskutek pasoiytniczego trybu Zycia.

Wlgczane niekiedy do rzedu Taphrinales, grzyby zgrupowane w rodzinie Pro-
tomycetaceae powinny byé — zdaniem autora — zaliczone do workoweow nizej
uorganizowanych, podklasy Protoascomycetidae. Wskazuje na to wystepujgca u nich
wielozarodnikowodé workow, brak grzybni dikariotyeznej oraz jakichkolwiek me-
chanizméw sluzgeych do czynnego uwalniania zarodnikéw workowych.

Zatem grzyvby z rzedu Taphrinales, zgrupowane w monotypowej rodzinie Ta-
phrinaceae, powinny by¢ umieszezone wéréd najwyzej uorganizowanych workoweow.

Analizujge rozwdj fillogenetyczny roélin, na ktérych wystepuja grzyby z rzedu
Taphrinales autor dochodzi do stwierdzenia, ze pasozyty te pojawily sie dopiero
w okresie kredowym (ryc. 10), a napewno nie weczesniej niz z koncem gornej jury.
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Wydaje sie bardzo prawdopodobne, e osrodkiem powstania tej grupy systema-
lyeznej sa obszary Azji Wschodniej (Katazja?) skad nastepnie rozprzestrzenily sie.
Przyjecie bowiem tylko takiego zaloZenia umozliwin zrozumienic ich obecnego roz-
mieszczenia.

Nalezy przypuszeza¢, 2e gatunki Taphrinales wystepujgee na paprociach i na
roslinach okrytozalazkowych powstaly w tym samym czasie | ze wspdlnych przod-
kéw, a nastepnie ulegaly niezaleZnie dalszemu réinicowaniu,

Opierajac si¢ na rozwoju filogenetyeznym rodlin zywicielskich | cechach paso-
zytujacych na nich grzybéow autor potwierdza praypuszezenie Giumanna (1969),
ze rozwdj Taphrinales odbywal si¢ od form, u ktdrych worki tworzyly sie bezpo-
srednio na grzybni, w kierunku form, kidre wyiwarzajyq komérki askogeniczne
(chlamydospory). Przyjecie takiego stanowiska umozliwia nakreslenie kilku linii
rozwojowych wérdd Taphrinales (rye. 12), ktoére w zarvsle s zgodne z rozwojem
filogenetycznym ich roélin sywiciclskich.
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RESUME

Dans cet ouvrage, on a présenté les problémes concernant la distribution géo-
graphique générale ainsi que l'origine et I'évolution des Taphrinales.

Les champignons de l'ordre des Taphrinales sont répandus surtout dans les
zones du climat tempéré et froid de I'hémisphére Nord, ce qui est sans doute lié
a ce que la plupart d'entre eux vivent en parasite sur les plantes-hites des familles
(tab. 1) qui se trouvent seulement dans la région holaretique ou qui ¥ ont le plus
grand nombre de genres et d'espéces.

Dans la région holarctique, on retrouva 79 espéces sur le nombre total de 97
connues jusqu'a présent, Dans le royaume vegétal tropical ne se trouvent que 15
espéces (5 — en Paleotropis et 10 — en Neotropis); la distribution de Taphrina en-
tomospora est limitée au royaume antarctique (Antarctis).

Enfin les deux derniéres especes (Taphrina deformans et T. wiesneri) se trou-
vent dans divers royaume végétaux, Pourtant ces deux champignons sont liés
génétiquement a la région holarctique, Les centres principaux de distribution des
especes Taphrinales sur le globe terrestre sont présentés sur les fig. 1 et 2.

Dans l'ouvrage, on a analysé plus exactement la distribution géographique des
champignons de la région holarctique. On a ¢énumeré espéces par rapport aux
regions floristiques ol elles se localisent (tab. 2—35).

Les spectres d'aire de la flore Taphrinales dans quelques régions d'Europe sont
trés intéressants (fig. 3), et indiquent la domination des espéces euro-asiatiques,
européennes et circumboréales dans les pays de 'Europe occidentale, centrale =t
septentrionale.

Dans le chapitre suivant, on a présenté les problémed de l'origine et de 'évo-
lution de ces champignons. On a commencé par la revue des hypothéses plus im-
portantes concernant la phylogenése de toute la classe des Ascomycétes, Ensuite
on s'est préoccupé de la place de ce groupe dans le systéme des champignons et de
son étendue.

Tout en prenant en considération les résultats des recherches sur les champig-
nons de l'ordre Taphrinales, I'auteur accepte le point de vue de Heim (1952) et
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de Gdumann (1964) qui placent ces champignons & coté des Ascomycéles le plus
haut organisés, en les considerant regressifs vu leur vie de parasites.

Inclus parfois dans lordre Taphrinales, les champignons de la famille des
Protomycetaceac doiveni €ire, selon l'auteur, classés parmi les Ascomycétes plus
bas organisés, de la sous-classe des Protoascomycetidae. Les asques multispores, le
mancue de mycélium dicarvotique et de n'importe quels mécanismes servant a la
libération active des ascospores portent a y croire.

Done, les champignons de 'ordre des Taphrinales, groupés dans la famille mono-
typique des Taphrinaceae — doivent étre places parmi les Ascomyecétes le plus
haut organisés.

En analysant 'évolution phylogénélique des plantes-hétes des champignons e
l'ordre des Taphrinales, 'auteur constate que ces parasites n‘apparurent pour la
premiére fois dans le crétacé (fig. 10) et certainement pas avant la fin du juras-
sique supérieur,

Il parait trés vraisemblable que le cenire de la origine de ce groupe systé-
matique se trouvait dans les régions de I'Asie Orientale d'oit il se répandit. En
effet, I'acception seule d'une telle hypoihése facilite la compréhension de sa distri-
bution actuelle.

On pent supposer que les espéces Taphrinales se trouvant sur les fougeres et
sur les plantes angiospermes se formeérent 4 la méme période et 4 partir d'ancétres
communs; ensuite ils subirent, indépendamment, leur différenciation ultérieure.

Partant du développement phylogénétique des plantes-hites et des caractéri-
stiques de leurs champignons-parasites, 'auteur confirme I'hypothése de G &u-
mann (1964 que le développement des Taphrinales commenca par les formes
dont les asques se produisaient directement sur le mycélium pour arriver aux
formes qui produisent les celulles ascogénes (chlamydospores).

Si on accepte ce point de vue, il devient possible de tracer quelques voies de
développement parmi les Taphrinales (fig. 12) qui, dans leurs grandes lignes, sont
conformes au éveloppement phylogénétique de leurs plantes-hotes,
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