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"Norges teknisk-naturvitenskapelige universitet, Viteiiskaps- 
museet, Rapport, botanisk serie" inneholder stoff fra clet fag- 
området og det geografiske ansvarsomrldet som Vitenskaps- 
museet representerer. Serien bringer stoff som av ulike 
grunner bør gjøres kjent så fort som mulig. 1 en del tilfeller 
kan det være forelopige rapporter, og materialet kan senere 
bl i  bearbeidet for videre publisering. Det tas også iiiii fore- 
drag, utredninger 0.1. soin ang8r museets arbeidsfelt. Serien 
er ikke periodisk, og antall nummer pr. år varierer. Serieii 
startet i 1974, og det finnes parallelle arkeologiske og zoolo- 
giske serier fra Vitenskapsmuseet. Serien har flere ganger 
skiftet navn: "K. norske Vidensk. Selsk. Mus. Rapp. Bot. Ser. 
(1974-86, 89 nr.), "Univ. Trondheim Vidensk.mus. Rapp. bot. 
Ser." (1987-95, 21 nr.), og fra 1996 "NTNU Vitensk.rntis. 
Rapp. bot. Ser." 
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Manuskripter 
Manuskripter bør leveres som papirutskrift og som tekstfil på 
IBM-kompatibelt format, skrevet i Word Perfect (versjon 5.1 
eller senere) eller Word (versjon 2.0 eller senere). Viteiiska- 
pelige slekts- og artsnavn kursiveres (eller uiiderstrekes). 
Manuskripter t i l  rapportserien skal skrives på norsk. unntatt 
abstracl (se nedenfor). Unntaksvis, og  etter avtale nied redak- 
tøren, kan manuskipter på engelsk bl i  tatt inii i senen. Tekst- 
filen(e) skal inneholde en ren "brodtekst". dvs. med færrest 
mulig formateringskoder. Overskrifter skal ikke skrives med 
store bokstaver. Manuskriptet skal omfatte: 

I Eget ark med manuskriptets tittel og forfatterensl 
forfatternes navn. Tittelen bør være kort og inneholde 
viktige henvisningsord. 

2 E t  referat på norsk p i  maksimum 200 ord. Referatet inn- 
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disse ha referat og abstract. 

3 Et abstract på engelsk som er en oversettelse av det norske 
referatet. 

Litteraturhenvisninger 
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iiorske alfabetet f~ilges: aa = å (utenoni for nederlaiidske. fin- 
ske og estniske navn), o = ø osv. Flere arbeid av sainine for- 
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Referat Abstract 
Sagmo Solli, I. M., FIatberg, K. I., Soder- 
strom, L., Bakken, S. & Pedersen, B. 1996. 
Blanksigd og luftforurensninger - fertilitets- 
studier. NTNU Vitensk.mus. Rapp. bot. Ser. 
1996-1: 1-14. 

Sporofytter produseres ikke hos blanksigd 
(Dicranum majus) i en del populasjoner i 
Agder, mens arten ofte har sporofyttproduk- 
sjon i Trondelag. To granskogspopulasjoner, 
en fra Agder (uten sporofytter) og en fra 
Trondelag (med sporofytter) er studert for % 
finne årsakene til den manglende sporofytt- 
produksjonen i Agder. Populasjonen i Agder 
har få perichaetier og mangler fullstendig 
hanner, mens det er rikelig med hanner og 
perichaetier i den unders~kte populasjonen i 
Trøndelag. Det ser ut til at en ytre faktor har 
påvirket ett eller flere stadier i livssyklusen 
slik at nye hanner ikke lenger produseres i 
Agder-populasjonen. Denne faktoren kan 
være knyttet til lufttransporterte forurens- 
ninger. 

Ida M. Sagmo Solli, Lars Soderstrom, 
Solveig Bakken, Bård Pedersen, Norges 
teknisk-naturvitenskapelige universitet, Bota- 
nisk institutt, 7055 Dragvoll. 

Kjell I. Flatberg, Norges teknisk-natur- 
vitenskapelige universitet, Vitenskapsmuseet, 
Botanisk avdeling, 7004 Trondheim. 

Sagmo Solli, I. M., Flatberg, K.I., Soder- 
strom, L., Bakken, S. & Pedersen, B. 1996. 
Dicranum majus and air poilution - fertility 
studies. NTNU Vitensk.mus. Rapp. bot Ser. 
1996-1: 1-14. 

Some populations of Dicranum majus in 
southem Norway do not produce sporophyt- 
es whereas populations in central Norway re- 
produce frequently. Two spruce forest popu- 
lations, one from southem Norway (without 
sporophytes) and one from central Norway 
(with sporophytes) have been studied to 
detect the causes for absence of sporophytes 
in southem Norway. The population studied 
in southem Norway produces only few peri- 
chaetia and no males, while both males and 
perichaetia are abundant in the population 
studied in central Norway. It appears that 
some extemal factor has disrupted the life 
cycle so that new males are not longer pro- 
duced. Airborne pollutants are postulated to 
be the cause. 

Ida M. Sagmo Solli, Lars Soderstrom, 
Solveig Bakken, Bård Pedersen, Norwegian 
University of Science and Technology, 
Department of Botany, N-7055 Dragvoll, 
Norway. 

Kjell I. Flatberg, Norwegian University of 
Science and Technology, Museum of Natural 
History and Archaeology, Department of 
Botany, N-7004 Trondheim, Norway. 



Forord Innhold 
Bakgrunnen for denne unders~kelsen er Flat- 
berg & Frisvolls (1992) overvåking av moser 
og moseskader på S~rlandet, 1989-92, der 
de observerte manglende sporofyttproduk- 
sjon hos blanksigd (Dicranum majus) og 
knissigd (D. polysetum). 

Arbeidet har vært u t f~r t  som en del av Ida 
M. Sagmo Solli's hovedfagsoppgave ved 
Botanisk institutt, NTNU, Trondheim, med 
Lars Soderstrom, Solveig Bakken, Kjell I. 
Flatberg og Bård Pedersen som veiledere. 

Prosjektet er delfinansiert gjennom forsk- 
ningsprosjektet Naturens tålegrenser. Pro- 
sjektansvarlige har vært Kjell Ivar Flatberg 
og Lars Soderstrom. 

Trondheim, februar 1996 
Kjell I. Flatberg, Lars Soderstrom 
prosjektansvarlige 
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Innledning sigd (D. polysetum) bare sporadisk produ- - 
serer sporofytter i flere populasjoner i Agder, 

Det er tidligere mens sporofy~~produksjonen er rikelig i 
logiske skader d@d av på 'Ørlandet Trøndelag (Flatberg & Frisvoll 1992). Flere 
( risvol' Hatberg Frisvol' 99 , forfattere rapporterer manglende sporofytt- 
19g2, 1994). Skadene Opptrer i Om- produksjon i forbindelse med luftforurens- 
fang blanksigd (Dicranum majus ninger. Winner (1988) observerte sterile po- 
'g knissigd (D. P ~ ~ Y ~ ~ ~ ~ ~  i pulasjoner av lilundmose (Brachythecium 
vis granskog furuskog. Ingen salebrosum) i de mest luftfonirensede, og 
skader er observeri hos disse mosene i Trøn- særlig de SOifomrensede i Gana- 
delag, Flatberg & Frisvol' at da. Dobben et. a]. (1983) rappoflerer en til- 

pa har bakegang i sporehusproduksjonen hos ribbe- 
med luftforurensningssituasjonen idet Ag- sigd (D* scopariwn) i Nederland siden 1958, 
der-fylkene mottar langt mer av luftforurens- spesielt i med sSO,-nivå. Win- 
ninger enn Trondelagsfylkene (SFT lgg3). 

rier & Bewley (1978) h= nedgang i 
Populasjoner av de to harv i lilknfl- sporofyttproduksjon hos b1.a. bergsigd (D. 
ning til studier av naturens tålegrenser, vært fuscescens) med Økende SO,-avsetning i 
overvåket i Agder Og i perioden Alberta, Canada. Raeymaekers & Glime 
1989-92 (Flatberg & Frisvoll 1994). (1986) viser til redusert sporehusfrekvens 
Flere undersøkelser (Gernmel 1950, Smith & 
Ramsay 1982, Longton 1992) har vist at mo- 
searter med rikelig kjønnet reproduksjon, 
spesielt ved kryssbefruktning, har en større 
genetisk variasjon enn arter som sjelden eller 
aldri reproduserer seg kjønnet eller arter som 
hovedsakelig reproduserer seg ved selvbe- 
fruktning. Stor genetisk variasjon hos en art 
medfgrer at den lettere kan tilpasse seg for- 
andringer i miljøet enn arter/populasjoner 
som er genetisk homogene. Gametofytten 
hos moser er haploide, dvs. at den bare har 
ett kromosomsett. Dette medfører at selek- 
sjonen virker mest "direkte" på genotypene i 
og med at eventuelle recessive alleler ikke 
kan skjules i kombinasjon med dominerende 
alleler. Mange moser er imidlertid polyploi- 
de som medfører at visse gener kan spres re- 
cessivt. Dersom ingen nyskaping av gentyper 
skjer, f. eks. gjennom kjønnet reproduksjon, 
kommer arten til å utarmes på genetisk va- 
riasjon. Den blir dermed dårligere i stand til 
å svare på en miljøforandring. Uteblitt kjøn- 
net reproduksjon i kombinasjon med miljø- 
forandringer må derfor ses på som svært 
alvorlig. 

I tillegg til forskjeller i skadefrekvens er det 
observert at blanksigd (D. majus) og knis- 

hos furumose (Pleurozium schreberi) ved 
behandling med simulert sur nedbør. 

Figur 1. Gametofor (A) med dverghann 
(med antheridium; B), perichaetium (med 
arkegonier; C) og sporofytter (D). 
Gametophore (A) with dwarfmale (with an- 
theridium; B), perichaetium (with archego- 
nia; C) and sporophytes (D). 



Livssyklus og reproduksjonsbiologi 

Blanksigd (Dicranum majus) og knissigd (D. 
polysetum) er dioike (særbu) bladmoser, dvs. 
at de har separate hann- og hunnplanter. I 
Dicranum-slekta har dessuten mange arter, 
deriblant blanksigd (D. mujus) og krussigd 
(D. polysetum), dverghanner (under 1 mm) 
som vokser i stengelfilten på hunnplanten. 
På hver dverghann finnes ett perigonium der 
ett eller flere hannlige kjønnsorganer, anthe- 
ridier, sitter samlet (figur 1). Sigdmoser 
(Dicranum spp.) er akrokarpe moser der de 
hunnlige kjønnsorganene, arkegoniene, sitter 
samlet i et perichaetium i toppen på mose- 
skuddet (figur 1). I et slikt perichaetium er 
det hos blanksigd (D. majus) gjennomsnitt- 
lig 10-15 arkegonier (Hughes 1980, Sagmo 
Solli, upubl.). Gametofytten er haploid (n) 
og er den dominerende generasjonen i mose- 
nes livssyklus (figur 2). Befruktning av arke- 
goniene vil resultere i diploide (2n) 
sporofytter som lever hele sitt liv festet til 
garnetoforen. Blanksigd (D. majus) og knis- 
sigd (D. polysetum) er polysete arter, dvs. at 
flere befruktede arkegonier i ett perichaetium 

kan utvikle sporofytter parallelt. Blanksigd 
(D. majus) kan utvikle opptil 6 sporofytter 
fra samme perichaetium, men vanligvis dan- 
nes bare en eller to (Sowter 1951, Hughes 
1980, Sagmo Solli, upubl.). I sporehuset 
dannes haploide sporer ved reduksjonsde- 
ling. Sporene spres med vinden, og spirer til 
et protonema som gir opphav til en eller flere 
nye grØnne moseplanter, gametoforer. 

Moser er avhengige av vann for at befmkt- 
ning skal kunne lykkes (Longton 1990), da 
de hannlige kjønnscellene (spermatozoidene) 
sprer seg til arkegoniet i en vannfase. Det er 
en sterk begrensning på hvor langt sperma- 
tozoidene kan bevege seg på denne måten, 
og aktiv spredningsavstand er normalt bare 
noen få cm (Wyatt 1982). Hanner og hunner 
må derfor vokse tett sammen for at befrukt- 
ning skal kunne skje, for eksempel hos den 
dioike bergsigd (D. fuscescens). Monoike 
(sarnbu) arter har den fordelen at de hannlige 
og hunnlige kj~nnsorganene alltid dannes 
nær hverandre. Men det øker også graden av 
selvbefruktning sammenlignet med dioike 
arter (Longton 1992). Dioike arter med 

Spore 
(Spore) 

Sporoiyit 
(S orophyte) 

/ r \ Protonerna 

(Pmtoneme) 

Zygote 
(a~70te) in Ukjsnnet reproduksjon 

Gametofor (Asexual repmduction) 
(Gemetophore) 

Perigonlum 

Eggcelle PerlchaeUurn //v 
(Egg )- (Perichaefnrm) 

Figur 2. Livssyklus hos moser. Life cycle in bryophytes. 
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dverghanner i stengelfilten kombinerer det 
beste av disse to strategiene. Hanner og hun- 
ner er nær hverandre (dvs. de er befrukt- 
ningsmessig likestilte med monoike arter), 
men befruktningen vil alltid være en kryss- 
befruktning. 

Målsettning 

En hypotese er at den manglende eller spar- 
somme sporofyttproduksjonen hos blanksigd 
(Dicranum majus) og krussigd i Agder kan 
skyldes effekter av luftforurensninger. Ingen 
av de som har observert manglende sporo- 
fyttproduksjon, har sett direkte på hvilke 
deler av mosens reproduksjon som kan føre 
til at sporedannelse opphører i en popula- 
sjon. Longton (1990) har nevnt flere popula- 
sjonsbiologiske årsaker, b1.a. populasjoner 
av bare ett kjønn, feilslått dannelse av de 
hannlige eller hunnlige gametangiene, feil- 
slått befruktning eller feilslått sporofyttut- 
vikling. Målsetningen med denne undersø- 
kelsen har derfor vært å finne ut hvilken, 
hvilke deler av reproduksjonssyklusen som 
kan ha blitt slått ut slik at sporofytter sjelden 
utvikles i Agder. Undersøkelsen er ment å 
være en grunnleggende studie for videre un- 
dersøkelser av luftforurensningers påvirk- 
ning på mosers reproduksjonsevne der et 
overordnet mål er å finne tålegrenserelaterte 
sammenhenger mellom langtransportert luft- 
forurensning og fertilitet hos moser. 

Materiale og metoder 
Blanksigd (Dicranum majus) ble brukt som 
undersøkelsesobjekt siden den er vanlig i 
granskoger både i Agder og Trøndelag, mens 
knissigd (D. polysetum) er forholdsvis sjel- 
den i Trøndelag. Det ble benyttet to lokali- 
teter til undersøkelsen, en i Agder i et om- 
råde med sterk luftforurensning, og en i 
Trøndelag med lite luftforurensninger. Nors- 
ke og vitenskapelige navn på moser følger 
Frisvoll et al. (1995). 

Lokaliteter 

Middagsåsen ligger i Klæbu kommune, Sør- 
Trøndelag (ca. 220 m o.h., UTM-referanse 
NR 755 218). Undersøkelsesfeltet har en 
gjennomsnittlig helning på 55" og en ekspo- 
sisjon på ca. 110". Nærmeste målestasjoner 
for nedbør (LØksmyr) og temperatur (Vær- 
nes) viser en gjennomsnittlig årsnedbør på 
1021 mm og gjennomsnittlig temperatur på 
5,3 "C for normalperioden 1961-90 (Aune 
1993, Førland 1993). Årsnedbør og gjen- 
nomsnittlig temperatur var i 1993 hen- 
holdsvis 13 18 mm og 5,5 "C (Det norske 
meteorologiske institutt, upubl.). 

Ruenes ligger i Vennesla kommune, Vest- 
Agder (100-125 m o.h., UTM-referanse MK 
427 643). Undersøkelsesfeltet har en gjen- 
nomsnittlig helning på 34" og en eksposisjon 
på ca. 160". Nærmeste målestasjoner for 
nedbør og temperatur (Kjevik) viser en gjen- 
nomsnittlig årsnedbør på 1299 mm og gjen- 
nomsnittlig temperatur på 6,6 "C for normal- 
perioden 196 1-90 (Aune 1993, Førland 
1993). Årsnedbør og gjennomsnittlig tempe- 
ratur var i 1993 henholdsvis l 152 mm og 7,O 
"C (Det norske meteorologiske institutt, 
upubl.). 

Begge undersøkelsesfeltene er blåbærgran- 
skoger i nordvendte skråninger med smyle 
(Deschampsia flexuosa (L.) Beauv.) som 
viktigste feltsjiktsart. Bunnsjiktet består av 
matter av blanksigd (Dicranum majus) 
ispedd flekker med ribbesigd (D. scoparium 
Hedw.), bergsigd (D. fuscescens Sm.) og 
andre barskogsmoser. På feltet i Middags- 
åsen i Klæbu produserte blanksigd (D. 
majus) rikelig med sporofytter, mens bare en 
liten flekk med noen få sporofytter ble 
funnet på Ruenes-feltet i Vennesla våren og 
høsten 1993. 

Data som viser forurensningskomponenter i 
nedbøren fra de nærmeste bakgrunnsstasjo- 
nene til Klæbu og Vennesla, henholdsvis 
Selbu og Birkenes, viser at forurensnings- 



Tabell 1. Våtavsetninger av svovel (S04-S mg/m2), nitrogen (NO3-N pluss NH4-N mg/m2) og 
pH på bakgrunnsstasjonene Birkenes (Agder) og Selbu (Trøndelag) for årene 1990-92 (etter 
SIT 1993). 
Wet depositions of sulphur (S04-S mg/m2), nitrogen (NO3-N plus NH4-N mg/m2) and pH at the 
background stations Birkenes (Agder) and Selbu (Trondelag) for the years 1990-92 (after SFT 
1993 1. 

År Nitrogen Svovel 
Nitrogen Sulphur PH 

Birkenes Selbu Birkenes Selbu Birkenes Selbu 
1990 1721 114 1325 220 4,37 4,84 
1991 1328 205 930 240 4,33 4,94 
1992 1292 148 99 1 193 4.37 4.95 

belastningen i Vennesla er mye større enn i 
Klæbu (tabell 1). 

Innsamlingsmetodikk 

Innenfor hvert av de to undersøkelsesfeltene 
ble fem blokker h 5 x 5 m lagt ut med krav 
om minst 40 % dekning av blanksigd (Dic- 
ranum majus), to av dem nederst i skrå- 
ningen der det var fuktigst, to litt lenger opp 
og en øverst i skråningen der det var tørrest. 
I hver av blokkene ble 20 ruter 2i 5 x 5 cm 
tilfeldig valgt ut med krav om at mosen ikke 
skulle være skadet. Mosematten i hver rute 
ble skåret ut, samlet inn og oppbevart ned- 
frosset ved -20 "C. Innsamlingen av materia- 
let ble utført to ganger på hver lokalitet; førs- 
te gang i mai 1993, andre gang i september 
1993. De samme 5 x 5 meters blokkene ble 
brukt begge gangene, men de tilfeldige ru- 
tene som ble valgt i september måtte ha en 
avstand på minst 10 cm fra de gamle inn- 
samlingsrutene, for å unngå påvirkning fra 
forrige innsamling. 

Til tross for at det ble samlet inn materiale 
både våren og høsten 1993, ble bare høst- 
materialet undersøkt. Dette er fordi man, på 
grunnlag av fenologistudier (Sagmo Solli, 
upubl.), fant at antheridiene og arkegoniene 
er unge og svært små på våren. Det er derfor 
vanskeligere å registrere dem på materiale 

innsamlet om våren enn på høstmaterialet, 
slik at feilkilden ville vært stor. Likeledes 
finner befruktning sted først på sensornme- 
ren (Sagmo Solli, upubl.), slik at man ikke 
finner befruktede arkegonier i vårmaterialet. 

For hver rute ble totalt antall blanksigdskudd 
og antall skudd med sporofytter som spredte 
sporer høsten 1993, skudd med perichaetier 
og skudd med dverghanner registrert. På 
hvert av 10 tilfeldig valgte skudd innen ruta 
ble antall dverghanner telt og perichaetier 
med befruktede arkegonier registrert. På 
hvert av de 10 skuddene ble fem hanner 
tilfeldig valgt for registrering av antheridier. 

Resultater 
Skuddtettheten var mye høyere i Vennesla 
enn i Klæbu (gjennomsnittlig 83,4 skudd per 
rute i Vennesla mot 61,5 i Klæbu; figur 3). 
Det ble ikke funnet sporofytter eller dverg- 
hanner i det innsamlete materialet fra Ven- 
nesla mens både sporofytter og dverghanner 
var vanlig i Klæbu-materialet (2 % resp. 5 % 
av skuddene; figur 3). I Vennesla var det 
også få skudd med perichaetier (1 %) i for- 
hold til i Klæbu (20 %; figur 3). Alle disse 
målingene viste stor variasjon mellom rutene 
innen hver lokalitet. 

I Klæbu var det flere ruter med både hanner 
og perichaetier (51 %) enn ruter som hadde 
bare perichaetier (3 9%) eller bare hanner (35 
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Figur 3. Gjennomsnittlig antall skudd av blanksigd (Dicranum majus) (D) og andel 
skudd med perichaetier (A), sporofytter (B) og hanner (C) per rute i Vennesla og 
Klæbu. Gjennomsnittlig antall skudd (D) følger høyre skala, mens de andre følger 
venstre skala. 
Average number of shoots of Dicranum majus (D) and proportion of shoots with 
perichaetia (A), sporophytes (B) and males (C)  per plot in Vennesla and Klæbu. 
Average number of shoots follows the right scale, the other the lefl scale. 

%, figur 4). Hanner forekom signifikant ofte- Det var en signifikant positiv korrelasjon 
re på skudd med perichaetier enn på skudd mellom antall hanner og antall befruktede 
uten perichaetier ( l 5  % mot 2 %, figur 5), og perichaetier i rutene fra Trøndelag (Spear- 
det var signifikant flere hanner på skudd man's korrelasjonskoeffisient r, = 0,481; p < 
med perichaetier (gjennomsnittlig 1,8) enn 0,001; n = 244; figur 6), slik at en større 
på skudd uten perichaetier (gjennomsnittlig andel perichaetier ble befruktet i ruter med 
0,2; Student's t-test: p c 0,001). mange hanner enn i ruter med få hanner. 

Uten perichaetier og hanner 
Without perichaetia and males 

Uten perichaetier, med hanner I l %  

Vithout perichaetia, w 
35% 

Med perichaetier, u 
Vith perichaetia, wi 

3% With oerichaetia 
V og hanner 
and males 

Figur 4. Andel ruter (5  x 5 cm) med både hanner og perichaetier av blanksigd (Dicranum 
majus), bare hanner, bare perichaetier og bare sterile skudd i Klaebu. 
Proportion of plots (5  x 5 cm) with both males and perichaetia of Dicranum majus, only 
males, only perichaetia and only sterile shoots in Klæbu. 
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hanner ( l 5  %) og skudd uten perichaetier som har hanner (2 %) i Klæbu. 
Proportion of shoots of Dicranum majus with perichaetia bearing males (15 %) and 
shoots without perichaetia bearing males (2 %) in Klæbu. 

Diskusion Mange eksempler på rene ettkjflnnspopula- 
U 

sjoner kan fremlegges (se f. eks. ~ o n g t o n  & 
Den av sporofflter Greene 1969, Longton 1985, 1992). Blank- 
hos blanksigd (Dicranum majus) i Agder kan sigd (D. majus) og andre arter som har 

fravær av hanner og1e11er lav frek- dverghanner er imidlertid spesielle. Siden 
vens av perichaetier. Fravær av hanner er hannene er små alltid vokser i filten Då 
IKKt: IIUCII UViLIIlI~ SILU2i~JUII 11Ub 1IlUbC1. hunnplantens stengel eller på blad av hunn- 
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Figur 6. Sammenhengen mellom antall hanner per rute (5 x 5 cm) og andel perichaetier hos 
blanksigd (Dicranum majus) som er befruktet i Klæbu. Sekstien ruter hadde verken hanner 
eller befruktede perichaetier. Skalaen på x-aksen er logaritrnisk. 
Relation between number of males per plot (5 x 5 cm) and proportion of perichaetia of Dicra- 
num majus fertilised in Klæbu. Sixtyone plots hud no males and no fertilised perichaetia. The 
scale on the x axis is logarithmic. 



planten, vil det ikke eksistere noen rene (se under) så er disse sannsynligvis dannet 
hannpopulasjoner, mens rene hunnpopula- fra Trøndelag-sporer som ble spredt høsten 
s.joner kan være vanlig. 1990. Sporofytter hos blanksigd (D. majus) 

Det ser ut til at dverghanner er mer sensitive 
for ytre påvirkninger enn normale hanner 
fordi krussigd (D. polysetum), som også har 
sparsom sporofyttproduksjon i Agder (Flat- 
berg & Frisvoll 1992), har dverghanner. 
Bergsigd (D. fuscescens), med normale 
hanner, produserer derimot rikelig med spo- 
rofytter både i Agder og i Trøndelag. Man 
vet lite om hvilke krav dverghannene setter 
til lokale forhold og klima sammenlignet 
med normale hanner. I Storbritannia finner 
man ikke dverghanner hos b1.a. ribbesigd (D. 
scoparium) i tørre områder, og gjennom 
dyrkningsforsøk har Briggs (1964) kommet 
fram til at dverghanner er mer tørkesensitive 
enn hunnplantene. Dessuten er temperatur og 
daglengde viktige ytre faktorer for initiering 
av gametangiedannelse hos en del arter 
(Richardson 198 1, Longton 1990). Klimatis- 
ke forskjeller mellom de to lokalitetene skul- 
le derfor kunne forklare mangel på dverg- 
hanner og sparsom perichaetiedannelse i 
Vennesla-materialet. 

I 1989 utførte Flatberg & Frisvoll (1992) 
resiproke transplantasjoner av blanksigd (D. 
majus) mellom Agder og Trøndelag. En av 
lokalitetene var Ruenes, den samme lokali- 
teten som i denne undersøkelsen. Sporofytt- 
fri mose fra Agder som ble flyttet til Trønde- 
lag produserte ikke sporofytter årene 1990- 
92 til tross for at stedegen blanksigd (D. 
majus) produserte rikelig med sporofytter. 
Mose som ble transplantert fra Trøndelag til 
Agder fortsatte å produsere sporofytter på 
Ruenes-lokaliteten i de to påfølgende somre- 
ne, samtidig som omgivende stedegen blank- 
sigd (D. majus) ikke produserte sporofytter. 
De nye sporehusene som ble registrert høs- 
ten 1991 må være et resultat av befruktning 
som har foregått sommeren 199 I på lokalite- 
ten, dvs. at både antheridier og perichaetier 
med arkegonier har blitt dannet på stedet. 
Dersom dverghannene er funksjonelt ettårige 

er ikke uvanlig i områder bare 60 km nord 
for Vennesla-området (Åmli; Flatberg, 
upubl.). Dette indikerer at blanksigd (D. 
majus) produserer perichaetier og dverghan- 
ner med antheridier i områder der klimaet er 
tilnærmet lik forholdene i de undersøkte 
områdene. Disse observasjonene kan tyde på 
at klimatiske faktorer ikke er årsak til at 
ingen hanner og nesten ingen perichaetier 
produseres hos stedegen blanksigd (D. 
majus) i Vennesla, eller at en tidligere 
ugunstig klimaperiode, f.eks. en tØrr for- 
sommer, kan ha ført til utrydding av dverg- 
hannene (direkte eller indirekte) slik at re- 
produksjonen har opphørt. 

Det er vist at pH kan bestemme initiering av 
kjønnsorganer (gametangier) hos en del 
levermoser (Longton 1990). Dersom dette er 
tilfelle også hos sigdmoser, kan redusert ar- 
kegoniedannelse på Vennesla-lokaliteten 
sammenlignet med Klæbu-lokaliteten skyl- 
des surere nedbør i Agder enn i Trøndelag 
over en periode på flere år (jf. tabell 1). 
Siden det transplanterte Trøndelag-materi- 
alet fortsatte å produsere sporofytter i Agder 
i 1990-92, vil dette være mindre sannsynlig. 
I stedet kan en eller flere episoder med sterkt 
sur nedbør ha slått ut dverghannene i Agder 
på et tidligere tidspunkt, f.eks. sommeren 
1988, da det ble registrert svært mye skader 
på blanksigd (D. majus) i Agder, også på den 
aktuelle lokaliteten i Vennesla (Flatberg & 
Frisvoll 1992, 1994). Det er ikke usann- 
synlig at de små hannskuddene kan ha dødd 
av de samme påvirkningene som ga opphav 
til skader og d ~ d  hos hunnplantene dette 
året. 

Det ble ikke observert gamle perichaetier på 
blanksigd (D. majus) i Vennesla-materialet, 
mens svært mange gamle perichaetier ble 
observert i Klæbu-materialet. Dette indikerer 
at Vennesla-populasjonen ikke har produsert 



perichaetier de siste årene, dermed har heller 
ingen kjønnet reproduksjon foregått. 

Dannelse av dverghanner er avhengig av 
sporespiring. Det vil si at sviktende sporo- 
fyttproduksjon i en blanksigd-populasjon 
kan forårsake mangel på dverghanner. Dan- 
nelse av sporer og sporofytter er til gjengjeld 
avhengig av at hanner eksisterer slik at de 
kan befrukte arkegoniene. Med denne under- 
søkelsen er det vanskelig å kunne si noe om 
hvor syklusen opprinnelig ble brutt. Dverg- 
hanner er sannsynligvis funksjonelt ettårige. 
Under laboratorieundersøkelsene ble hanner 
observert ca. 1-1,5 cm under hunnplantenes 
skuddspiss og, med få unntak, aldri funnet 
lenger ned på skuddet. Skudd av blanksigd 
(D. majus) vokser inntil ca. 2 cm i året, av- 
hengig av b1.a. fuktighetsforholdene i vekst- 
sesongen (Pakarinen & Rinne 1979, Bakken 
1994), og arkegoniene utvikles i toppen av 
skuddet. Siden spermatozoider fra antheridi- 
ene sjelden sprer seg mer enn noen få cm er 
det begrenset hvor funksjonell en hann vil 
være etter bare ett år selv om den overlever. 
Allerede året etter at produksjon av dverg- 
hanner er opphørt vil man derfor merke 
fatale følger. Uten funksjonelle hanner i 
populasjonen vil ingen befruktning forekom- 
me, uten befruktning vil ingen sporofytter 
dannes og dermed vil heller ingen nye 
hanner dannes. Kjønnet reproduksjon i po- 
pulasjonen er dermed opphørt, og kan bare 
gjenopprettes dersom sporer fra andre popu- 
lasjoner kommer til og spirer til nye hanner. 
Et større antall hanner i Klæbu-populasjonen 
befrukter en større andel arkegonier og gir 
dermed flere sporofytter enn hva få hanner 
gjør. Dette indikerer at det er viktig med 
mange hanner i en populasjon. Dersom det 
bare er igjen få hanner vil dette gi færre 
sporofytter, og populasjonen blir mer sen- 
sitiv for tilfeldige hendelser. 

Konklusjon 
Mangel på hanner utelukker kjønnet 
reproduksjon hos blanksigd (D. majus) i 
Vennesla-lokaliteten idag. Det er usikkert 
hva som har forårsaket dette. En mulig 
forklaring er at ytre, ikke konstante omsten- 
digheter kan ha invirket. Forekomsten av 
skader på moseteppet etter episoder av sur 
nerbør indikerer att blanksigd (D. majus) er 
sensitiv for slike nedfall. Det finnes få un- 
dersøkelser på dverghanner og deres respons 
på ulike miljøfaktorer (foruten Briggs 1964), 
men lav pH (sur nedbør) kan være en årsak 
til mangelen på dverghanner. 

Det mangler fortsatt undersøkelser før man 
kan definere tålegrenser der luftforurens- 
ninger gir negativ effekt på reproduksjons- 
forløpet hos blanksigd (D. majus) og andre 
moser. Det ville derfor vært ønskelig å få 
bedre kjennskap til dverghanners oppførsel i 
forhold til normale hanner. I denne sammen- 
hengen må man finne ut hvordan hanner 
reagerer på nedbør med lav pH, både når det 
gjelder langtidsvirkninger og hvor lavt pH- 
nivået må være for å forårsake akutt skade 
og død. Slike undersøkelser kan utføres som 
kontrollerte eksperimenter med simulert sur 
nedbør. Det er også ønskelig å undersøke 
hva som kreves for å gjenopprette kjønnet 
reproduksjon når den har opphørt i en 
populasjon. Slike eksperimenter kan enkelt 
utføres ved å manipulere sporespredning, 
slik at sporer spres i ulike mengder i 
populasjoner u ten hanner. 



Sammendrag 
Det er rapportert be tydelige morfologiske 
skader på moser på Sørlandet (Frisvoll 1989, 
Flatberg & Frisvoll 1991, 1992, 1994). De to 
mest skadde artene er blanksigd (Dicranum 
majus) og knissigd (D. polysetum). Det er 
observert at disse artene ikke produserer spo- 
rofytter i mange populasjoner i sterkt luftfor- 
urensede områder i Agder, mens de produ- 
serer rikelig med sporofytter i Trøndelag. 

Målet med dette studiet er å finne årsakene 
til den manglende sporofyttproduksjonen i 
Agder. To granskog-lokaliteter, en i Vennes- 
la i Agder og en i Klæbu i Trøndelag, ble 
valgt som undersøkelsesområder. Blanksigd 
(D. majus), en dioik (særbu) akrokarp mose 
med dverghanner i hunnplantens stengelfilt, 
ble brukt som undersøkelsesobjekt etter som 
denne arten opptrer rikelig både i Agders og 
Trøndelags granskoger. 

På begge lokalitetene ble fem 5 x 5 m blok- 
ker med minst 40 % dekning av blanksigd 
(D. majus) valgt ut. I hver blokk ble 20 ruter 
med blanksigd (D. majus) h 5 x 5 cm tilfel- 
dig valgt og samlet inn i mai og i september 
1993. Det innsamlete materialet skulle ikke 
ha synlige skader, og rutene som ble valgt i 
september skulle ikke være nærmere enn 10 
cm fra vårens innsamlete ruter. 

I hver rute ble antall skudd, antall skudd med 
sporofytter som spredte sporer høsten 1993, 
og antall skudd med perichaetier og dverg- 
hanner registrert. På hvert av 10 tilfeldig 
valgte skudd fra hver rute ble antall dverg- 
hanner telt og perichaetier med befruktete ar- 
kegonier registrert. På hvert av de 10 skud- 
dene ble fem dverghanner tilfeldig valgt for 
registrering av antheridier. Bare høstmateria- 
let ble brukt siden fenologistudier (Sagmo 
Solli, upubl.) viser at garnetangier utvikles i 
løpet av sommeren og at befruktning skjer i 
juli-august. 

Ingen dverghanner og få perichaetier ble fun- 
net i Vennesla-materialet, mens det er rikelig 
av dem i Klæbu-materialet. Det er lite sann- 

synlig at rådende klimatiske forskjeller lå til 
grunn for disse forskjellene, siden resiproke 
transplantasjoner (Flatberg & Frisvoll 1992) 
viste at Trøndelagsmose som ble flyttet til 
Agder fortsatte å produsere sporofytter mens 
Agdermose som ble flyttet til Trøndelag ikke 
produserte sporofytter etter tre år (1989-92). 

Det er tidligere observert at sporofyttproduk- 
sjonen er redusert i en del områder med sterk 
luftforurensning (Winner & Bewley 1978, 
Dobben et al. 1983, Raeymaekers & Glime 
1986, Winner 1988). Vennesla-populasjonen 
av blanksigd (D. majus) ligger i et av de om- 
rådene i Norge som er mest belastet med 
langtransporterte luftforurensninger. Trans- 
plantasjonseksperimentene indikerer at foru- 
rensningsforholdene i et "normalt" år ikke 
reduserer reproduksjonen hos blanksigd (D. 
majus). Imidlertid varierer surhetsgraden og 
innholdet av forurensningsstoffer i nedbør i 
Agder, og en eller flere episoder med eks- 
tremt sur nedbør forut for undersøkelseperio- 
den kan ha slått ut dverghannene hos blank- 
sigd (D. majus) i det aktuelle tilfellet, enten 
direkte eller indirekte gjennom f.eks. feilslått 
perichaetiedannelse og sporeproduksjon. 

Dverghanner av blanksigd (D. majus) er 
sannsynligvis funksjonelt ettårige. Det vil si 
at nye hanner må produseres fra sporer hvert 
år. Dersom reproduksjonen slår feil ett år, vil 
ingen nye hanner dannes, og dermed vil ing- 
en befruktning skje, og ingen sporofytter vil 
dannes før sporer fra andre populasjoner 
kommer til og spirer til nye hanner. Det er 
vanskelig å si noe om hvilket trinn i repro- 
duksjonssyklusen som har slått feil, men 
resultatet vil uansett bli at hanner og sporo- 
fytter mangler. 

Videre studier er nødvendig før en kan etab- 
lere tålegrenser for lufttransporterte foru- 
rensninger som definerer opphør av repro- 
duksjon. Eksperimentelle studier med simu- 
lering av sur nedb~r  med forskjellig pH er 
nodvendig. Studier på hva som kreves for å 
gjenopprette kjønnet reproduksjon er også 
ønskelig. 



Summary 
Severe morphological damage to bryophytes 
in southem Norway is reported by Frisvoll 
(1989) and Flatberg & Frisvoll (1991, 1992, 
1994). Two of the most damaged species, 
Dicranum majus and D. polysetum do not 
produce sporophytes in many populations in 
the heavily air polluted areas in Agder, 
South Norway, while they produce abundant 
sporophytes in Trøndelag, Central Norway. 

The aim of this study is to investigate as de- 
tailed as possible the reasons for the lack of 
sporophytes of D. majus in Agder. Two 
spruce forest localities were chosen, one in 
Vennesla, Agder, and the other in Klæbu, 
Trøndelag, with hardly any and with abund- 
ant of sporophytes, respectively. Dicranum 
majus, a dioicious acrocarpous moss with 
dwarf males in the tomentum of the female 
stems, was used as a model organism as it 
occurs abundantly at both localities. 

At both localities, five 5 x 5 m blocks with 
at least 40 % cover of D. majus were mark- 
ed. In each block, twenty 5 x 5 cm squares 
with D. majus were randomly collected in 
May and in September 1993. The collected 
material should be free from visible darnage 
on the moss and the September squares 
should not be closer than 10 cm from a 
previously collected square. 

In each square, the number of shoots, num- 
ber of shoots with sporophytes (those ripe in 
autumn 1993), and number of shoots with 
perichaetia and dwarf males, were recorded. 
The number of dwarf males was counted on 
each of 10 randomiy selected shoots from 
each square and the occurrence of perichae- 
tia and fertilised archegonia was registered. 
Five dwarf males were randomly selected 
from each of the 10 shoots and the occur- 
rence of antheridia was registered. Only the 
autumn collection was used since phenology 
studies (Sagmo Solli, unpubl.) showed that 
the gametangia develops during the summer 
and fertilisation occurs in July-August. 

There was an abundance of dwarf males and 
perichaetia in material from Trøndelag while 
no males and few perichaetia were found in 
the Agder material. It is not likely that this 
difference is due to climatic reasons since in 
reciprocal transplantations (Flatberg & Fris- 
voll 1992), moss material from Trøndelag 
moved to Agder continued to produce sporo- 
phytes while Agder material moved to Trøn- 
delag did not produce any sporophyte during 
a 3 year period. 

Pollution and low pH reduce the sporophyte 
production in many bryophyte species (Win- 
ner & Bewley 1978, Dobben et al. 1983, 
Raeymaekers & Glime 1986, Winner 1988). 
The Agder population is situated in one of 
the areas in Norway most frequently, and 
most severely, exposed to acid precipitation. 
The transplantation experiment indicates that 
the levels of air pollution in a 'normal' year 
do not reduce reproduction in D. majus. 
However, the leve1 and content of pollution 
in the rain varies and episodes with very acid 
rain have been registered. One or a few of 
these may have been so acid that the dwarf 
male population has been wiped out. 

Dwarf males of D. majus are most likely 
functionally annuals. This means that new 
males must be produced every year from 
spores. If reproduction fails one year, no new 
male will be formed and thus no fertilisation 
will occur the next year and no new sporo- 
phytes will be formed, until distant dispersed 
spores have formed new males. 

It is not possible from these studies to say 
which steps of the reproduction cycle are 
most sensitive, and where the break in repro- 
duction occurred. The result will in any case 
be lack of males and sporophytes. Further 
studies are required before the critical load 
of airbome pollutants for reproduction to fail 
in D. majus, can be established. Experimen- 
tal studies with artificial rain of different aci- 
dity are needed. Studies on the requirements 
needed for re-establishing sexual reproduc- 
tion are als0 warranted. 
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