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Sammendrag

Denne artikkelen inneholder bakgrunnskunnskap 
om vannplanter, som grunnlag for inndelingen av 
ferskvannssystemer i NiN. Vannplanter kan deles i fem 
livs- og vekstformgrupper. Disse gruppene (og en del 
enkeltarter) sine preferanser i forhold til de viktigste 
økoklinene i vannsystemer – kalkinnhold, humusinnhold 
i vannet (vannfarge) og siktedyp (dybderelatert 
lyssvekking) – blir beskrevet på grunnlag av et stort 
materiale av karplanteregistreringer i norske innsjøer.
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A Fordeling av vannplanter på fem 
livs- og vekstformgrupper

Vanntilpassete karplanter kan fordeles på fem livs- og 
vekstformgrupper (se for eksempel Flatberg 1976, 
Edvardsen & R. Økland 2006; Fig. 1):

lemnide •	 (= flyteplante; Fig. 1a): plante som flyter 

fritt på vannoverflata
nymfeide •	 (= flytebladplante; Fig. 1b): plante 
som har rot eller rotstokk festet på bunnen 
og flyteblad på vannoverflata, eventuelt også 
undervannsblader i vannmassene
elodeide •	 (= langskuddplante; Fig. 1c): plante 
med lange stengler (med blader) i de frie 
vannmassene, frittsvevende eller festet på bunnen
isoetide•	  (= kortskuddplante; Fig. 1c): plante 
med rosett av tettstilte blader på bunnen og 
eventuelt en stengel med blomster som kan rage 
opp i lufta
helofytt•	  (= sumpplante; Fig. 1d): plante som 
er tilpasset livet i eller i nær tilknytning til 
vann (ferskvannsbunn, saltvannsbunn og/eller 
fjæresonemark/bunn og/eller våtmark) gjennom 
forekomst av luftekanaler i rot, stengel og/eller 
blad; rota eller rotstokken står mer eller mindre 
permanent i vann mens blader og blomster rager 
opp i lufta

Et fellesbegrep for lemnider, nymfeider, elodeider og 
isoetider er hydrofytt (ekte vannplante). Helofyttbegrepet 
er drøftet av Hvoslef & Rørslett (1986). I tillegg til disse 
karplantegruppene, kan også moser og kransalger være 
kvantitativt viktige i vann og ha særpregete tilpasninger til 
vannmiljøet.

B Fordeling av 
vannplantegruppene på ulike 
innsjøtyper

Innsjø utgjør en hovedtype på landskapsdel-nivå i NiN, 
som deles i grunntyper på grunnlag av tre økokliner 
[først og fremst kalkinnhold (KA) og akkumulering av 
organisk materiale: humusinnhold i ferskvann (AO–G); i 
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tillegg skilles bresjøer ut som egen grunntype på grunnlag 
av økoklinen massebalanse: turbiditet (MB–A) trinn 
A2 turbid]. Tilstandsøkoklinen eutrofieringstilstand 
(EU) er den viktigste tilstandsøkoklinen i innsjøer og 
en hovedkilde til variasjon i artssammensetning mellom 
innsjøer.

En CCA-analyse [canonical correspondence analysis (ter 
Braak 1986) er en metode for betinget ordinasjon, som 
uttrykker langs akser variasjon i artssammensetningen 
som kan forklares av målte miljøfaktorer (R. 
Økland 1990)] av planteartssammensetningen (med 
semikvantitativ angivelse av artsmengde) i 94 innsjøer 
(T. Andersen, upubl. resultater) som funksjon av fem 
antatt viktige, målte miljøvariabler viser hvordan de 
fire gruppene av hydrofytter er relatert til de viktige 
økoklinene. De fem variablene er:

Zmax: største målte dybde•	
Area: overflateareal•	
TotN: totalnitrogenkonsentrasjon i vann•	
TotP: totalfosforkonsentrasjon i vann•	
Ca: kalsiumkonsentrasjon i vann•	

Langs første CCA-akse (Fig. 2), som er den aksen som 
fanger opp mest av variasjonen, fordeler innsjøene seg 
langs en gradient fra store, dype og kalkfattige  innsjøer 
(Fig. 3a) til venstre (lave akseskårer) til små, grunne, 
kalksjøer (Fig. 3b) til høyre (høye skårer). Langs andre 
CCA-akse fordeler innsjøene seg først og fremst fra 
næringsrike (eutrofe; Fig. 3c) sjøer til næringsfattige 
(oligotrofe; Fig. 3a, 3b) sjøer, men vinkelen mellom Ca-, 
TotN- og TotP-vektorene i CCA-diagrammet er spiss 
(mindre enn 90°) og viser at miljøvariablene samvarierer; 
kalkrike sjøer har større tendens enn kalkfattige sjøer til å 
være eutrofe.

Fig. 2 viser hvordan de fire vannplantegruppene 
fordeler seg langs CCA-aksene.

Isoetidene har sin hovedutbredelse i oligotrofe, 
relativt kalkfattige innsjøer til venstre i diagrammet, men 
skaftevjeblom (Elatine hexandra) skiller seg fra de andre 
artene ved å ha tyngdepunktet sitt lenger nede og til 
høyre i diagrammet. Den forekommer derfor også/helst 
i innsjøer som både er mer kalkrike og mer næringsrike. 
Elodeider som gruppe forekommer i alle innsjøtyper. 
Flere elodeidearter har tyngdepunkt i næringsrike, 
eventuelt næringsrike og kalkrike innsjøer, og mangler i 

Fig. 1. Inndeling av vanntilpassete planter i livs- og vekstformgrupper. (a) 
Stor andmat (Spirodela polyrrhiza), en lemnide. Sørumsneset, Lillestrøm, 
Skedsmo, Akershus. (b) Nøkkeroser (Nymphaea alba og Nuphar spp.), 
som er nymfeider, i stilleflytende elv. Samme sted som (a). (c) Tusenblad 
(Myriophyllum alterniflorum), en elodeide (med lange rødlige stengler), som 
vokser sammen med sylblad (Subularia aquatica), en isoetide (med kvite 
blomster) med liten bladrosett som er festet på bunnen. Bildet er tatt etter en 
lang tørkeperiode, ved ekstremt lav vannstand. Hammer, Snåsavatnet, Snåsa, 
Nord-Trøndelag. (d) Takrør (Phragmites autralis), en helofytt. Hanangervann, 
Vanse, Lista, Vest-Agder. Foto: Rune Halvorsen.
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nærings- og kalkfattige innsjøer, for eksempel hornblad 
(Ceratophyllum demersum),busttjønnaks [Stuckenia 
pectinata (= Potamogeton pectinatus)] og akstusenblad 
(Myriophyllum spicatum). De fleste nymfeider har sin 
hovedforekomst i næringsrike innsjøer, men enkelte arter 
har tyngdepunkt i næringsfattige sjøer, for eksempel 
småpiggknopp [Sparganium natans (= S. minimum)], 
fjellpiggknopp (S. hyperboreum) og soleinøkkerose 
(Nuphar pumila), sistnevnte i mer kalkrike sjøer enn de 
to andre nevnte artene. Lemnidene tar all sin næring fra 
vannet og har klart tyngdepunkt i næringsrike innsjøer. 
Kransalgene har tyngdepunkt i næringsfattige innsjøer, 
glattkrans (Nitella spp.) i kalkfattige sjøer og kransalger 
(Chara spp.) i kalksjøer.

C Fordeling av vannplantegrupper 
i forhold til økoklinen kalkinnhold 
(KA)

Det er vist gjentatte ganger at økoklinen kalkinnhold 
(KA), det vil si kalsiumkonsentrasjonen, pH og 
miljøfaktorer som samvarierer med disse (blant annet 
alkalinitet), er blant de viktigste forklaringsvariabler for 
planteartsmangfold (artsantall) i innsjøer, og endringer 
i pH og relaterte faktorer har vist seg å være gode 
forklaringsvariabler for endringer i artsmangfold (se blant 
annet Hutchinson 1975, Catling et al. 1985, Jackson & 
Charles 1987, Rørslett 1991, Mjelde 1997, Lindstrøm et 
al. 2004). 

Den viktigste mekanismen for virkningen av pH og 
endringer i pH [for eksempel variasjon i forsuringstilstand 

Fig. 2.  Fordeling av artsgrupper og arter langs CCA-akser 1 og 2; analysene er basert på planteartsmengdedata fra 94 norske innsjøer (T. Andersen, upubl. resultater). 
Lokaliteter: Grå sirkler hvis diameter gjenspeiler relativt artsantall. Arter: Røde sirkler hvis diameter gjenspeiler relativ hyppighet. Delfigurene viser isoetider (øverst til 
venstre), elodeider (øverst til høyre), nymfeider (nederst til venstre) og lemnider og kransalger (nederst til høyre, samlet). Artsnavn (latinsk slektsnavn + artsnavn) er 
forkortet til 4+3 karakterer.
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& Sand-Jensen 1991, Brouwer et al. 2002). Isoetidene 
tar opp CO2 fra sedimentet via røttene, mens nymfeidene 
har flyteblader som muliggjør opptak av CO2 fra lufta. 
De minste, ettårige isoetidene, pusleplantene, kan benytte 
vannet like over sedimentoverflaten hvor konsentrasjonen 
av CO2 er høyere enn i resten av vannsøylen (Maberly 
1985). Elodeidene utnytter ulike karbonkilder og 
framviser et spekter av tilpasninger. De fleste elodeidene 
er HCO3

–-brukere. De har svært små røtter eller 
mangler røtter og er avhengige av karbonopptak fra 
vannet. Elodeidene er derfor de første plantene som 
forsvinner ved forsuring. Enkelte elodeider, for eksempel 
blærerot (Utricularia spp.) og vasshår (Callitriche spp.), 
er imidlertid tilpasset opptak av CO2 fra vannet ved 
sine fint oppdelte blad, samt utvikling av flyteblad eller 
overvannsskudd. 

Den største endringen i artsrikdom ser ut til å finne 
sted ved pH omkring 6,5 (Fig. 4). Når pH overskrider 
6,5, øker artsantallet markert, særlig for elodeider og 
kransalger. Lemnider, som er typiske HCO3

–-brukere, er 
begrenset til vann med pH > 6,5 fordi HCO3

– dominerer 
i vannmassen ved pH > 6,5. 

Artsantallet ser ut til å synke ytterligere når pH 
synker under 5. Dette er blant annet vist for finske 
innsjøer av Heitto (1990) som fant en klar tendens til 
lavere artsantall i de sureste innsjøene (pH 5,1 + 0,4). 
Ved pH < 5 foreligger omtrent alt løst karbon som fri 
CO2 mens mengden av HCO3

–
 er minimal. Vannplanter 

som forekommer når pH er lavere enn 5 har spesielle 
tilpasninger til CO2-opptak [for utfyllende informasjon se 
Lindstrøm et al. (2004)]. 

Liksom i et større datamateriale fra norske 
innsjøer (se Artikkel 18: Fig. 3) er det en klar 
sammenheng mellom pH og Ca i de 94 innsjøene 
med planteartssammensetningsdata (Fig. 5). 
Forskjellene i artsantall mellom innsjøer gruppert 
etter kalsiumkonsentrasjon (Fig. 6) gjenspeiler for en 
stor del artenes krav til karbon-kilde. Trinndelingen 
av kalkinnhold (KA) samsvarer med oppdelingen av 
gradienten ’alkalinitet’ i Vannrammedirektivet (Solheim 
& Schartau 2004):

trinn 6 •	 kalksubstrat (kalkmark, kalkbunn, kalksjø) 
= ’svært kalkrik’ hos Solheim & Schartau (2004): 
> 20 mg Ca/L
trinn 4 •	 intermediær og trinn 5 kalkrik = ’kalkrik’ 
hos Solheim & Schartau (2004): 4–20 mg Ca/L
trinn 3 •	 moderat kalkfattig = ’kalkfattig’ hos 
Solheim & Schartau (2004): 1–4 mg Ca/L
trinn 2 •	 kalkfattig = ’svært kalkfattig’ hos Solheim 
& Schartau (2004): < 1 mg Ca/L
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(SU)] i vannet på mengde og artssammensetning av 
vannplanter antas å være via endringer i kjemisk form 
og mengden av oppløst karbon. Artene har tilpasset seg 
å utnytte ulike karbonkilder – vann, luft og sediment – 
gjennom utvikling av ulike opptaksmekanismer (Madsen 

a

b

c

Fig. 3. Ekstremer i variasjonsbredden langs viktige økokliner i 
landskapsdel-hovedtypen innsjø. (a) Innsjø [1] klar kalkfattig innsjø med 
eutrofieringstilstand (EU) trinn 1 ubetydelig eutrofieringseffekt. Langavatnet, 
Stord, Hordaland. (b) Innsjø [4] klar kalksjø med eutrofieringstilstand (EU) 
trinn 1 ubetydelig eutrofieringseffekt. Ultveitvatnet, Norderhov, Ringerike, 
Buskerud. (c) Grunn, næringsrik innsjø [eutrofieringstilstand (EU) omkring 
trinn 5 sterk eutrofieringseffekt] omgitt av et breit helofyttbelte dominert 
av takrør (Phragmites australis). Innsjøen ligger i et område med intensiv 
jordbruksdrift. N f Byberg, Sola, Rogaland. Foto: Rune Halvorsen.
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Fig. 4. Variasjon i kumulativt artsantall for ulike vannplantegrupper langs en gradient i vann-pH (fra Lindstrøm et al. 2004).

Fig. 5. Sammenhenger mellom pH og Ca i de 94 innsjøene planteartssammensetningsdata er samlet fra.

Fig. 6.  Antall arter i ulike vannplantegrupper, fordelt på innsjøer etter kalsiumkonsentrasjon i vannet (mg/L). De fem laveste ’kalsiumkategoriene’ svarer til 
kalkinnhold (KA) fra trinn 2 kalkfattig til trinn 6 kalksjø. Kalsiumkonsentrasjon > 40 mg/L blir også inkludert i kalkinnhold (KA) trinn 6 kalksjø. Bare arter som 
forekommer i minst 10 % av innsjøene i hver kategori er talt med.
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D Fordeling av vannplantegrupper 
i forhold til økoklinen akkumulering 
av organisk materiale: 
humusinnhold i ferskvann (AO–G)

Fig. 7 viser en klar negativ sammenheng 
mellom vannfarge [akkumulering av organisk 
materiale: humusinnhold i ferskvann (AO–G] og 
karplanteartsartsantall for 67 norske innsjøer. Tilsvarende 
resultater er funnet for små innsjøer i Danmark, hvor 
det bare unntaksvis ble funnet mer enn 2 arter ved > 
200 mg Pt/l (Søndergaard et al. 2003). En undersøkelse 
av innsjøer i Florida viste også en markert nedgang 
i vannplantebiomassen ved fargetall > 150 mg Pt/l 
(Bachmann et al 2002). Det er flere årsaker til at 
karplanteartsmangfoldet i innsjøer avtar når innholdet av 
organisk materiale øker; de viktigste antas å være svekket 
lystilførsel og at et organisk substrat er mindre gunstig 
med hensyn til feste for røtter etc. 

Karplanteartsantallet i innsjøer med høyt organisk 
innhold er gjennomgående lavere enn i sjøer med lavere 
organisk innhold, også når man sammenlikner innsjøer 
med tilsvarende kalkinnhold (KA) (Fig. 8). Ett unntak er 
små kalkrike innsjøer (overflateareal < 0,5 km2). 

Fig. 9 viser fordelingen av enkeltarter av karplanter 
langs økoklinen akkumulering av organisk materiale: 
humusinnhold i ferskvann (AO–G).

E Fordeling av vannplanter i forhold 
til dyp – økoklinen dybderelatert 
lyssvekking i vann (DL)

Lystilgangen (innstrålingen) er en viktig begrensende 
faktor for vannplanter (Spence 1972, 1982, Dale 1986, 
Rørslett 1987, Duarte 1991); artenes forekomstgrense 
mot dypet ser ut til å være korrelert med lystilgangen 
(Chambers & Kalff 1985, Blindow 1992, Canfield et 
al. 1985, Duarte & Kalff 1987, Middelboe & Markager 
1997). 

Svekket lystilgang, for eksempel på grunn av 
eutrofiering som resulterer i høy planteplanktonbiomasse, 
fører til reduserte vannplantemengder og en forskyvning 
av planteartenes forekomstområde inn mot grunnere 
vann [se referanser i Rørslett (1996)]. De ulike livs- og 
vekstformgruppene (isoetider, elodeider etc.), og artene 
innen hver gruppe, har ulike lyskrav (for eksempel 
Rørslett 1996, Blindow 1991, 1992, Schwartz et al. 1996, 
Middelboe & Markager 1997). 

PAR (fotosynteseaktiv stråling) er den viktigste 
enkeltfaktoren for å beskrive vannplantenes respons på 
lys [se for eksempel Rørslett (1996)]. Det er antydet 
at 10 %-nivået av overflateintensiteten korrelerer med 
dybdegrensa for fastsittende karplantevegetasjon (se også 
Lydersen et al. 2000, Rørslett 2002). 

Det er ingen direkte sammenheng mellom siktedyp 
og PAR, men siktedyp er den oftest (og ofte også 
den eneste) målte miljøvariabelen som uttrykker 
dybderelatert lyssvekking i limnologiske undersøkelser. 
Sammenhengen mellom siktedyp og lyssvekking er 
oftest akseptabel. Siktedyp kan derfor brukes for å 
uttrykke en generell sammenheng mellom lysforholdene 
i vann og vegetasjonens dybdeutbredelse (maksimal 

Fig. 7. Karplanteartsantall i 67 norske innsjøer som funksjon av vannfarge [akkumulering av organisk materiale: humusinnhold i ferskvann (AO–G)]. 28 av sjøene er 
klare ifølge inndelingen av landskapsdel-hovedtypen innsjø i NiN (det vil si at de har <30 mg Pt/l; trinn G1 oligohumøs og trinn G2 meso-oligohumøs).
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Fig. 8. Midlere karplanteartsantall (alle arter inkludert, uansett frekvens) i 194 norske innsjøer (antallet sjøer i hver kategori vises av tall i de blå søylene) gruppert 
etter typeinndelingen i Vannrammedirektivet (Solheim & Schartau 2004) som tar utgangspunkt i tre gradienter: ’alkalinitet’ [kalsiumkonsentrasjon i vannet: svært 
kalkfattige sjøer (Ca < 1 mg/L), kalkfattige (1–4 mg/L), kalkrike (4–20 mg/L) og svært kalkrike (> 20 mg/L)], innholdet av organisk materiale (vannfarge: klare sjøer 
med < 30 mg Pt/L og humøse sjøer med > 30 mg Pt/L) og størrelse (i km2). Grunntypeinndelingen av landskapsdel-hovedtypen innsjø i NiN tar også utgangspunkt 
i kalkinnhold (KA) (paralleller til trinnene langs ’alkalinitet’ er trinn 2 kalkfattig, trinn 3 moderat kalkfattig, samletrinnet som består av trinn 4 intermediær og trinn 
5 kalkrik og trinn 6 kalksjø) og akkumulering av organisk materiale: humusinnhold i ferskvann (AO–G) [paralleller til trinnene langs ’vannfarge’ er samletrinn 
bestående av henholdsvis trinn G1 oligohumøs og trinn G2 meso-oligohumøs (’klar’) og trinn G3 meso-polyhumøs, trinn G4 polyhumøs og trinn G5 svært humøs]. 
Størrelse uttrykkes i NiN ved terrengformvariabelen vannflateareal (VU–2). Innsjøkategoriene i figuren svarer til følgende grunntyper av landskapsdel-hovedtypen 
innsjø i NiN: ’svært kalkfattige’ = [1] klar kalkfattig innsjø; ’svært kalkfattige, humøse’ = [6] kalkfattig humussjø; ’kalkfattige’ = [2] klar moderat kalkfattig innsjø; 
’kalkfattige, humøse’ = [7] moderat kalkfattig humussjø; ’kalkrike’ = [3] klar intermediær innsjø; ’kalkrike, humøse’ og ’svært kalkrike, humøse’ = [8] intermediær 
humussjø; ’svært kalkrike’ = [4] kalksjø.

dybdeutbredelse i forhold til siktedyp brukes blant annet i 
forbindelse med EUs vannrammedirektiv).

En vanlig antakelse er at undervannsvegetasjon finnes 
ned til en dybde 2–3 ganger siktedypet (Canfield et al. 
1985, Chambers & Kalff 1985). Danske data viser at 
det i gjennomsnitt finnes vannplanter (samlet for alle 
livs- og vekstformgruppene isoetider, elodeider, kranslger 
og vannmoser) ned til en dybde som tilsvarer ca. 1,6 × 
siktedypet [Søndergaard et al. (2003) på grunnlag av 
data fra Middelboe & Markager (1997)]. Moser går 
noe dypere enn de øvrige gruppene, slik at de danske 
resultatene ikke er sammenliknbare med data som ikke 
inkluderer vannmoser.

Uavhengig av lysforholdene finnes helofytter og 
flytebladsplanter sjelden rotfestet på større dyp enn 
3 meter (ofte er helofyttvegetasjon begrenset til mye 
grunnere vann). Vannplantenes evne til å kolonisere bunn 
på ulike dyp påvirkes også av breddegrad (Duarte & Kalff 
1987).

I Norge finnes dybdegrensedata for for få innsjøer 
til at det er mulig å gjøre noen omfattende analyse av 

forskjeller mellom innsjøtyper. Et datamateriale bestående 
av ca. 20, stort sett klare, innsjøer (M. Mjelde, upubliserte 
data), viser imidlertid noen mønstre som kan vise seg å ha 
generell gyldighet (se også Fig. 10):

 
Sammenhengen mellom siktedyp og dybdegrense •	
er forskjellig for de ulike plantegruppene.
Kransalgene (•	 Nitella spp., først og fremst N. 
opaca) går dypest, deretter følger elodeidene 
[materialet omfatter få arter, først og fremst 
småblærerot (Utricularia minor) og noe vasspest 
(Elodea canadensis)]. Isoetider [stivt brasmegras 
(Isoetes lacustris)] ikke er observert dypere enn 7–8 
m uansett siktedyp [se også Rørslett & Brettum 
(1989)].
Dybdegrensa for kransalgene i Sør-Norge ligger •	
nær siktedypsnivå, mens den i Nord-Norge 
ligger på omtrent halve siktedypet (forbehold for 
sparsomt materiale). 
Nedre grense for elodeider ser ut til å ligge i •	
underkant av siktedypsnivå, lavere for regulerte 
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Fig. 9. Fordeling av vannplantearter langs en gradient i vannfarge; akkumulering av organisk materiale: humusinnhold i ferskvann (AO–G) (mg Pt/L). Datagrunnlag: 
67 norske innsjøer, både kalkfattige og kalkrike innsjøer med ulik trofigrad. De røde punktene er medianen i hver arts fordeling, de vertikale linjene angir 25 %- og 
75 %-nivåene (nedre og øvre kvartil) for farge i innsjøer der den enkelte art forekommer.

innsjøer (trekanter i Fig. 10). I nord-norske 
innsjøer ligger dybdegrensa betraktelig grunnere, 
det spinkle datamaterialet antyder nær 1/3 av 
siktedypsnivået. 
Sammenhengen mellom nedre grense for isoetider •	
og siktedyp er uklar.
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