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ANOTĀCIJA

Pirmprodukcija ūdens ekosistēmās ir atkarīga no fotosintēzes procesa, ko 
veic autotrofie organismi, piemēram, fitoplanktons, fitobentoss un makroaļģes. 
Šajā promocijas darbā apskatīts Rīgas līcī maz izpētīts aspekts  – fitoplanktona 
pirmprodukcijas sezonālā dinamika un tās saistība ar abiotiskajiem un biotiska-
jiem vides faktoriem. Šādu zināšanu iegūšana sniedz iespēju padziļināti izvērtēt 
eitrofikācijas procesu ietekmi gan reģionāli, gan vispārīgi, kā arī papildina zinā-
šanu kopumu par pelaģiskajā trofiskajā barības tīklā pieejamo enerģijas apjomu 
un to ietekmējošajiem vides faktoriem. Galvenie rezultāti norāda, ka ikgadējā 
pirmproduktivitāte Rīgas līcī sasniedza 353–376 g C m2. Produktīvā perioda laikā 
(no aprīļa līdz oktobrim) fitoplanktona pieejamo barības vielu avots sezonāli 
mainās, līdz ar to pirmprodukcijai novērojama izteikta sezonalitāte. Augstākā 
tīrā (NPP) un kopējā (GPP) pirmprodukcija ir novērojama pavasarī, savukārt 
rudens periodā vērojama viszemākā fitoplanktona produktivitāte. Pamatojoties 
uz izotopu signāliem, pavasara mērījumi atšķīrās no pārējā perioda, pieļau-
jot lielāku ietekmi no sauszemes un antropogēnajiem avotiem. Kramaļģēm, 
dinoflagelātiem un ciliātam Mesodinium rubrum vērojama visciešākā pozitīvā 
saistība ar izotopiskajām izmaiņām Rīgas līcī, norādot uz minēto taksonu lomu 
jaunās produkcijas veidošanā, papildinot sistēmu ar jaunu enerģiju. Jāuzsver, 
ka miksotrofais ciliāts M. rubrum dominēja visos gadalaikos, uzrādot būtisku 
korelāciju ar paaugstinātu produktivitāti. Savukārt kramaļģes tika identificētas 
kā galvenais jaunās produkcijas veidotājs pavasarī, bet diazotrofās cianobak-
tērijas Aphanizomenon flosaquae  – vasarā, barības vielas reģenerējošā sistēmā. 
Promocijas darba galvenie rezultāti ir publicēti četrās publikācijās.

Atslēgvārdi: pirmprodukcija, Mesodinium rubrum, Balijas jūra, Rīgas līcis 
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PUBLIKĀCIJU SARAKSTS

Šis promocijas darbs ir publikāciju kopa, kas sastāv no sekojošām četrām 
publikācijām (tekstā turpmāk apzīmētas ar romiešu cipariem): 

I	 Labucis A., Purina I., Labuce A., Barda I., Strake S. Spring seasonal 
pattern of primary production in the Gulf of Riga (Baltic Sea) after 
a mild winter. Environmental and Experimental Biology. (2017) 15, 
247–255.

II	 Purina I., Labucis A., Barda I., Jurgensone I., Aigars J. Primary produc-
tivity in the Gulf of Riga (Baltic Sea) in relation to phytoplankton 
species and nutrient variability. Oceanologia. (2018) 60, 544–552.

III	 Tunēns J., Aigars J., Poikāne R., Jurgensone I., Labucis A., Labuce A., 
Liepiņa-Leimane I., Buša L., Vīksna A. Stable carbon and nitrogen 
isotope composition in suspended particulate matter reflects sea-
sonal dynamics of phytoplankton assemblages in the Gulf of Riga, 
Baltic Sea. Estuaries and Coasts. (2022) 45, 2112–2123.1

IV	 Labucis A., Labuce A., Jurgensone I., Barda I., Andersone I., Ikauniece A. 
Seasonal variation in size structure and production of autotrophic 
plankton community in eutrophied, low-light environment: A focus 
on Mesodinium rubrum. Oceanologia (2023) 65, 398–409.

1	 Šajā promocijas darbā iekļauta daļa no III publikācijas  – iekļauti rezultāti, kas raksturo 
fitoplanktona asimilētās biomasas avotu (jūras vai sauszemes), pamatojoties uz stabilo 
oglekļa un slāpekļa izotopu mērījumiem.
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1. IEVADS 

Pirmprodukcija ūdens ekosistēmā ir atkarīga no fotosintēzes procesa, ko 
veic autotrofie organismi, piemēram, fitoplanktons, fitobentoss un makroaļ-
ģes. Fotosintēzes procesa kvantitatīvai noteikšanai laika gaitā plaši izmantotas 
četras pieejas: (a) skābekļa koncentrācijas izmaiņas, (b) oglekļa dioksīda 
izmaiņas, (c) organisko vielu veidošanās un (d) hlorofila fluorescences izmaiņas 
(Falkowski et  al., 2003). Šajā promocijas darbā autotrofā fitoplanktona (mik-
roaļģu) organisko vielu sintēzes apjoms tiek novērtēts, pamatojoties uz skābekļa 
koncentrācijas izmaiņām.

Fitoplanktons ir galvenais pirmproducents pelaģiskajā dzīvotnē (Henriksen, 
2009; Ask et al., 2016). Fitoplanktonu veido taksonomiski daudzveidīgs, galve-
nokārt fotosintezējošu vienšūnas organismu kopums, taču vienlaikus pastāv arī 
daudz miksotrofu un heterotrofu fitoplanktona sugu. Tipiski mērenajai klimata 
joslai, līdz ar sezonālajām vides izmaiņām, mainās arī fitoplanktona populā-
cijā dominējošās taksonomiskās un funkcionālās grupas, kā arī to ekoloģijas 
iezīmes. Pavasara ziedēšanas periodu var minēt kā piemēru, kurā atspoguļojas 
kontrasti starp dažādām fitoplanktona funkcionālajām grupām, kā arī ir izteikti 
novērojama vides apstākļu ietekme. Mērenās joslas jūrās, tai skaitā Baltijas jūrā, 
pavasara ziedēšana ilgst aptuveni vienu mēnesi, taču tā kopumā sastāda ap 
40–60% no ikgadējās oglekļa piesaistes (Heiskanen, 1998). Atlikušajā produktī-
vās sezonas laikā asimilācijas efektivitāte ir zemāka.

Jāatzīmē, ka lielākā daļa mērenās klimatiskās zonas pavasara pirmprodukci-
jas ir “jaunā produkcija” (Falkowski et al., 2003). Respektīvi, tā ir pirmproduk-
cija, kas veidota no oksidētajām neorganiskā slāpekļa formām (NO3, NO2) vai 
fiksētā atmosfēras slāpekļa (N2) (definīcija no Dugdale, Goering, 1967; Williams 
et  al., 1989). Tādējādi pelaģiāles produktīvajā slānī jauno produkciju ietekmē 
fizikālie un ķīmiskie procesi  – ūdens sajaukšanās, apvelings, upju notece un 
atmosfēras pārnese. Gluži pretēji ir ar “reģenerēto produkciju”, kas ir veidota 
no sistēmā pieejamām un apritē esošajām barības vielām, piemēram, amonija 
joniem (Berg et al., 2003).

Baltijas jūra ir kontinentāla iekšzemes jūra ar ierobežotu ūdens apmaiņu 
un izteiktu sāļuma un klimatisko gradientu no mērenās joslas līdz subarktiski 
limniskajām ekosistēmām. Līdz ar to pelaģiskās pirmprodukcijas apjoms Baltijas 
jūrā minētajā gradientā ir izteikti mainīgs (1. tabula). Īpaši tas novērojams starp 
Baltijas jūras apakšbaseiniem, kuru trofiskais stāvoklis dažādo vides un ekolo-
ģisko faktoru ietekmē atšķiras, variējot no mezotrofa līdz eitrofam. Aprēķināts, 
ka Baltijas centrālajā daļā, t.  i., Austrum- un Rietumgotlandes baseinos, vidējā 
kopējā pirmprodukcija ir aptuveni 172  g  C  m-2 y-1 (Samuelsson et  al., 2006). 
Piekrastes un upju ietekmes zonās pirmprodukcijas rādītāji parasti ir augstāki 
nekā atklātajos Baltijas jūras ūdeņos. Lai gan sevišķi duļķainos un turbulentos 
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ūdeņos, piemēram, Klaipēdas šaurumā, kur Seki dziļums <1 metru, pirmpro-
dukcija eifotiskajā slānī var būt zemāka ierobežotās gaismas pieejamības dēļ.

Rīgas līcis ir sekls, daļēji noslēgts Baltijas jūras apakšbaseins ar lielu upju 
noteci, kas rezultējas paaugstinātā eitrofikācijā salīdzinājumā ar Baltijas jūras 
centrālo daļu (Kotta et  al., 2008). Līča eitrofo stāvokli apstiprina arī līdz šim 
noteiktie pirmprodukcijas apjomi (piem., Wasmund et  al., 2001). Pētījumi par 
pirmprodukciju Rīgas līcī pēdējās desmitgadēs bijuši salīdzinoši reti un nere-
gulāri (Andrushaitis et  al., 1992; Olesen et  al., 1999; Wassmann, Tamminen, 
1999; Wasmund et al., 2001), galvenokārt aptverot periodu no 1989. līdz 1997. 
gadam. Kopumā aprēķinātā ikgadējā kopējā pirmprodukcija Rīgas līcī ir viena 
no lielākajām visā Baltijas jūrā (1. tabula). Tā svārstās no 250 līdz 350 g C m-2 y-1, 
kas ietilpst vispārējā diapazonā, kāds definēts piekrastes pārejas ūdeņu sistēmām 
(Nikson, 1982), t. i., 200–400 g C m-2 y-1.

Zināms, ka Rīgas līča pirmprodukcijas dinamikā pavasara un vasaras sezonā 
fitoplanktona produkciju galvenokārt ierobežo barības vielu pieejamība (Olesen 
et  al., 1999), savukārt rudens sezonā ir ierobežota fotosintēzei nepieciešamās 
gaismas pieejamība sezonālo izmaiņu un ūdens masu sajaukšanās ietekmē. 
Taču, ņemot vērā Rīgas līča seklumu, stabilizējošie (saules siltumenerģija) un 
destabilizējošie (vēja) spēki spēcīgi ietekmē pelaģiskās dzīvotnes visas produk-
tīvās sezonas gaitā, un pirmprodukcijas apjoms to ietekmē dienu no dienas var 
atšķirties pat līdz divām reizēm (Wassman, Tamminen, 1999). Svārstības pastip-
rina lokāli ūdens masu apmaiņas procesi kā apvelings, kas parasti izraisa pirm
produkcijas samazināšanos īstermiņā, taču pieaugumu ilgtermiņā (Lehmann, 
Myrberg, 2008). Agrākie pētījumi (Lundsgaard et al., 1999; Olesen et al., 1999; 
Olli, Heiskanen, 1999) norāda uz augstu barības vielu aprites efektivitāti Rīgas 
līča pelaģiālē. Savukārt jaunā produkcija pārsvarā ir lokalizēta līča dienvidu 
daļā, bet sistēmā kopumā dominē reģenerētā produkcija.

1. tabula.	 Pirmprodukcijas vērtības dažādos Baltijas jūras un Ziemeļatlantijas apgabalos

Reģions
Kopējā pirm
produkcija, 
g C m-2 y-1

Horizonts Periods Sezona Atsauce

Baltijas jūra

Rīgas līcis 353–376 0–10 m 2011–2012 apr.–okt. Šis pētījums (II) 

Rīgas līča 
piekraste 350 1, 5, 10 m 1993–1995 maijs–sept. Olesen et al., 

1999

Rīgas līcis 290 NA NA janv.–dec. Kotta et al., 
2008

Somu līcis 74–111 NA NA janv.–dec. Pitkänen, 2008

Botnijas līcis 18 0, 1, 2, 4, 8, 
15, 20 m 2000 janv.–dec. Samuelsson 

et al., 2006
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Reģions
Kopējā pirm
produkcija, 
g C m-2 y-1

Horizonts Periods Sezona Atsauce

Botnijas jūra 47 0, 1, 2, 4, 8, 
15, 20 m 2000 janv.–dec. Samuelsson 

et al., 2006

Baltijas jūras 
centrālā daļa 172 0, 1, 2, 4, 8, 

15, 20 m 2000 janv.–dec. Samuelsson 
et al., 2006

Gdaņskas 
līcis 225 NA 1993–1997 janv.–dec. Witek et al., 

1999

Kategats 135–165 2, 7, 15 un 
22 m 1981–2000 janv.–dec. Rydber et al., 

2006

Belta 
šaurums 185–220 2, 7, 15 un 

22 m 1981–2000 janv.–dec. Rydber et al., 
2006

Citi reģioni

Ziemeļjūra, 
Vatu jūra 124–176 3 m 1995–1996 janv.–dec. Tillmann et al., 

2000

Česapīka 
līcis, ASV 300–500 no 0,5–1 m 1995–2004 janv.–dec. Harding et al., 

2020

Atlantijas 
okeāns 83,9 0–200 NA janv.–dec. Eppley, 

Peterson, 1979

Tomēr lielākajā daļā līdzšinējo pētījumu aplūkota abiotisko faktoru 
ietekme uz pirmprodukciju, savukārt informācija par ekoloģisko aspektu 
saistību ar produktivitāti Rīgas līcī un visā Baltijas jūrā ir ierobežota. Zināms, 
ka pirmprodukciju ietekmē fitoplanktona taksonomiskais sastāvs, populācijas 
struktūra, kā arī dominējošo sugu fizioloģiskās un ekoloģiskās iezīmes (piem., 
Chavez et  al., 1990; Falkowski et  al., 2003; Spilling et  al., 2019; Barmejo et al., 
2020). 

Rīgas līča fitoplanktona taksonomiskais sastāvs un populācijas struktūra 
atbilst klasiskajam boreālās zonas planktona attīstības scenārijam (Yurkovskis 
et al., 1999; Jurgensone et al., 2011; Olli et al., 2011). Parasti pavasarī, periodā 
no aprīļa līdz maijam, dominē kramaļģes  Pauliella taeniata un Thalassiosira 
baltica. Pavasara beigās fitoplanktona biomasu pārsvarā sastāda kramaļģes 
Chaetoceros spp. un dinoflagelāti Peridiniella catenata, kā arī miksotrofie ciliāti 
Mesodinium rubrum. Jūlijā un augustā novērojama cianobaktēriju (galvenokārt 
Aphanizomenon flosaquae) ziedēšana. To bieži papildina zaļaļģes un kriptofī-
taļģes. Septembrī–oktobrī, pēc tam, kad konvektīva ūdens masu sajaukšanās ir 
izjaukusi termoklīnu, fitoplanktona attīstības scenāriju noslēdz otrā kramaļģu 
ziedēšana (Yurkovskis et  al., 1999; Jurgensone et  al., 2011). Ziemas un rudens 
periodā ūdens masas vēja ietekmē vertikāli sajaucas, uznesot virspusē dziļumā 
esošās barības vielas, kas nodrošina fitoplanktona attīstību nākamajā pavasarī 
(Rydberg et al., 1990). Ziemā fitoplanktona attīstība ir kavēta ierobežotā dienas 
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gaismas ilguma un vējaino apstākļu vai ledus segas dēļ, kas kopumā samazina 
vispārējo gaismas pieejamību ūdenī (Vihma, Haapala, 2009).

Visbeidzot, vides faktoru loma un ietekme Baltijas jūrā atšķiras gan reģio-
nālā mērogā, gan  – jo sevišķi  – lokāli (Snoeijs-Leijonmalm, Andrén, 2017). 
Tādēļ planktona pirmprodukcijas apjoma un to galveno veidotāju un veicinošo 
faktoru noteikšana ir būtiska, lai papildinātu izpratni par oglekļa plūsmu dina-
miku un ekosistēmas funkcionēšanu kopumā, veicinot virzību uz ekosistēmā 
balstītu vides pārvaldību. Arī nesen izvirzītā hipotēze par miksotrofo organismu 
būtisko nozīmi planktona ekoloģijā uzsver vajadzību pēc funkcionālo grupu, jo 
sevišķi miksotrofo organismu, detalizēta ekoloģiskā raksturojuma (Mitra et al., 
2014, 2016), lai tiktu nodrošināts pietiekams datu apjoms to jēgpilnai iekļauša-
nai reģiona barības tīkla modeļos.

Darba mērķis: izprast pirmprodukcijas galvenos ietekmējošos vides faktorus 
Rīgas līcī un identificēt fitoplanktona funkcionālo grupu nozīmi tās veidošanā.

Darba uzdevumi:
•	 apzināt pirmprodukciju ietekmējošos vides faktorus un to ietekmes;
•	 aprēķināt jaunās un reģenerētās produkcijas apjomu;
•	 apzināt pirmprodukcijā asimilēto vielu avotu (sauszeme vai jūras vide);
•	 noteikt pirmprodukcijas veidošanā nozīmīgākās fitoplanktona funkcio-

nālās grupas.

Darba zinātniskā novitāte un praktiskā aktualitāte
Šajā promocijas darbā apskatīts Rīgas līcī maz izpētīts aspekts  – pirmpro-

dukcijas sezonālā dinamika un tās saistība ar abiotiskajiem un biotiskajiem 
vides faktoriem. Šādu zināšanu iegūšana sniedz iespēju padziļināti izvērtēt eitro-
fikācijas procesu ietekmi gan reģionāli, gan vispārīgi, kā arī papildina zināšanu 
kopumu par pelaģiskajā trofiskajā barības tīklā pieejamo enerģijas apjomu un 
to ietekmējošajiem vides faktoriem, rezultātā ļaujot precīzāk novērtēt pelaģisko 
dzīvotni un ekosistēmu. Turklāt šis ir pirmais pētījums, kurā aprēķināti jaunās 
un reģenerētās pirmprodukcijas apjomi un, pamatojoties uz izotopu signāliem, 
analizēta biomasā asimilēto vielu izcelsme. Rezultātā iegūta informācija par 
biogēnu apriti un to iesaisti bioloģiskajos procesos, kas ir pamatinformācija 
bioģeoķīmisko ciklu un barības tīkla procesu pilnvērtīgākai izprašanai. Iegūto 
informāciju iespējams praktiski pielietot vides pārvaldībā, izmantojot uz ekosis-
tēmu balstīto pieeju.

Pētījuma rezultāti prezentēti trīs vietējās un trīs starptautiskās konferencēs:

1.	 Latvijas Universitātes 73. zinātniskā konference. 02.02.–06.02.2015. 
Bioloģijas fakultātes Hidrobioloģijas katedras sekcija “Latvijas ūdeņu 
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vides pētījumi un aizsardzība”. Mutisks referāts: Fitoplanktona eko-
loģiskās kvalitātes elementu indikatoru klašu robežvērtību izstrāde 
Latvijas piekrastei. Atis Labucis, Ieva Bārda, Iveta Jurgensone.

2.	 Latvijas Universitātes 74. zinātniskā konference. 01.02.2016. Bioloģijas 
fakultātes Hidrobioloģijas katedras sekcija “Latvijas ūdeņu vides pētīju-
mi un aizsardzība”, mutisks referāts: Fitoplanktona Pirmprodukcijas 
sezonālā dinamika Rīgas līcī 2015. gadā. Atis Labucis, Iveta Jurgensone, 
Anda Ikauniece.

3.	 ICES Annual Science Conference 2016, 19.09.–23.09.2016. Rīgā. 
Mutisks referāts: Phytoplankton community and controlling factors 
of primary production in the Gulf of Riga (Baltic Sea). Atis Labucis, 
Iveta Jurgensone, Ieva Barda, Anda Ikauniece.

4.	 ICES/PICES Early Career Scientist Conference in Busan, Republic of 
Korea, 30.05.–02.06.2017. Mutisks referāts: Phytoplankton community 
and controlling factors of primary production in the Gulf of Riga 
(Baltic Sea). Atis Labucis, Iveta Jurgensone, Ieva Barda, Anda Ikauniece.

5.	 Valsts Pētījumu Programmas EVIDEnT 3. zinātniskā konferencē. 
24.11.2017. VPP Evidents 1. projektu sadaļā; mutisks referāts: 
Pirmprodukcijas aprite Rīgas līcī. Atis Labucis, Iveta Jurgensone, Ieva 
Bārda, Lelde Ozoliņa.

6.	 European Space Agency’s 2019 Living Planet Symposium. 13.05.–
17.05.2019. Milāna, Itālija. Stenda referāts: Sentinel-3 Ocean and Land 
Colour Instrument data comparison with in situ chlorophyll-a. Atis 
Labucis.

Promocijas darbā iekļauti rezultāti, kas iegūti šādos projektos:
•	 ES LIFE+ Nature  & Biodiversity programmas projekts “Inovatīvas 

pieejas jūras bioloģiskās daudzveidības monitoringam un dabas vērtību 
aizsardzības stāvokļa novērtēšanai Baltijas jūrā (MARMONI)”;

•	 projekts “„Rīgas līča ekosistēmas funkcionālā modeļa izstrāde efektīvas 
nacionālās politikas Baltijas jūras aizsardzībai, nodrošināšanai un ilgt-
spējīgas ekosistēmas izmantošanai veicināšanai (LIMOD)”, finansējums 
no Eiropas Reģionālā attīstības fonda; 

•	 Valsts pētījumu programma 2014–2017 “Latvijas ekosistēmu vērtība 
un tās dinamika klimata ietekmē (EVIDEnT)”, finansējums no Latvijas 
valsts pētījumu programmas 2014–2017.
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2. MATERIĀLI UN METODES

2.1.	 Pētījuma reģiona raksturojums
Rīgas līcis atrodas Baltijas jūras ziemeļaustrumu daļā un aizņem 16 330 km2 

lielu platību. Tā vidējais dziļums ir 26 m un maksimālais dziļums aptuveni 60 m. 
Rīgas līča sateces baseins (135 700 km2) ir vairāk nekā astoņas reizes lielāks par 
Rīgas līča virsmas laukumu (Kotta et  al., 2008), un 86% no saldūdens apjoma 
ieplūst līča dienvidu daļā (Kļaviņš et  al., 2002). Tādējādi veidojas ZR virzienā 
pieaugošs sāļuma gradients, sākot ar 0,5–2,0 praktiskā sāļuma vienībām (turp-
māk tekstā: PSU) dienvidu reģiona virsējos slāņos, līdz 7,0 PSU Irbes šaurumā. 
Vidējais sāļums lielākajā daļā Rīgas līča variē no 5,0 līdz 6,0 PSU. Ūdens tempe-
ratūra virsējā slānī sezonāli svārstās no 0 līdz 20 °C. Ledus segas platība un tās 
ilgums ik gadu ir mainīgs, un ledus sezona vidusmērā ilgst aptuveni 80  dienu 
(Kotta et al., 2008). Ziemas sezonā (no novembra līdz aprīlim) Rīgas līča ūdens 
slāņi ir sajaukti, tāpēc temperatūra, ūdens sāļums un pieejamo barības vielu 
koncentrācija visā ūdens stabā ir līdzīga (Stigebrandt, 1996). No aprīļa līdz 
oktobra vidum līcī veidojas sezonālā stratifikācija, kas ierobežo vertikālo ūdens 
masu apmaiņu un veicina skābekļa samazināšanos un barības vielu uzkrāšanos 
piegrunts slānī. Savukārt rudens sezonā ūdens kolonna vēja ietekmē atkal tiek 
sajaukta (Yurkovskis, 2004).

2.2.	 Paraugu ievākšana un apstrāde 
Paraugi tika ievākti nacionālā monitoringa stacijās Rīgas līča centrālajā un 

piekrastes daļā (1. attēls) laika posmā no 2011. līdz 2017. gadam (2. tabula). 
Katrā paraugošanas reizē tika apsekoti un ievākti fizikālie, ķīmiskie un biolo-
ģiskie parametri, sekojot HELCOM COMBINE programmas rekomendācijām 
(HELCOM, 2017), izņemot I publikācijā aprakstīto pētījumu, kurā ūdens 
paraugi tika ievākti ar Ferry box sistēmu, kas uzstādīta uz pasažieru prāmja 
Tallink MS Romantika (pumpējot ūdeni no 5 m dziļuma). 

Barības vielu koncentrācija tika mērīta pēc Grasshoff et al. (1983) meto-
dēm. Visas laboratorijas analīzes tika veiktas akreditētā Latvijas Hidroekoloģijas 
institūta Hidroķīmijas laboratorijā (ISO/IEC 17205). Hlorofila-a un fitoplank-
tona taksonomiskais sastāvs un biomasa tika analizēti saskaņā ar HELCOM 
COMBINE programmas standarta metodiku (HELCOM, 2017). Stabilo izotopu 
analīze veikta Latvijas Universitātes Ķīmijas fakultātes Analītiskās ķīmijas 
laboratorijā.
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Fitoplanktona pirmprodukcijas mērījumiem pētījuma teritorijā izmantota 
gaišo un tumšo pudeļu skābekļa tehnika (sīkāk sk. Olesen et al., 1999). Skābekļa 
sākotnējā un pēcinkubācijas koncentrācija noteikta, titrējot ar nātrija tiosulfātu 
atbilstoši ISO 5813:1983 standartam. Fotosintētiski aktīvā radiācija (PAR) mērīta 
uz kuģa klāja, eksperimentālās inkubācijas laikā, izmantojot LI-1400 datu logeri 
un LI-190 kvantu sensoru.

1. attēls. Pētījumu un paraugu ņemšanas vietas Rīgas līcī

Jaunās produkcijas aprēķināšanā izmatota barības vielu patēriņa metode 
(sīkāk skat. Wasmund et al., 2005). Tā noteikta, balstoties uz 2012. gada datiem, 
pieņemot, ka pavasara ziedēšana sākas aprīlī un noslēdzas jūnijā. Jaunās pro-
dukcijas aprēķinos ņemta vērā atmosfēras pārnese, t.  i., slāpekļa piesaiste no 
atmosfēras, kuras aprēķinos izmantoti uz pētījuma brīdi pieejamā informācija 
no 2010. gada. Respektīvi, atmosfēras piesaistītā slāpekļa apjoms visā Rīgas līča 
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virsmas teritorijā pieņemts 9973 t (HELCOM, 2013). Rēķinot vidējo piesaistīto 
slāpekļa daudzumu uz Rīgas līča virsmas teritorijas vienību, noteikts konstants 
slāpekļa pārneses no atmosfēras ātrums, t.  i., 0,12 mmol m-2 d-1. Jāuzsver, ka 
PO4

3- pārprodukcija, kā minēts Rahm et al. (2000), aprēķinos tika pieņemta kā 
nebūtiska.

Frakcionēšana izmēru grupās tika veikta uzreiz pēc integrētā ūdens 
parauga ievākšanas un pirms paraugu taksonomiskās analīzes (IV publikācija). 
Fitoplanktona paraugi tika nošķirti ar apgrieztās frakcionēšanas metodi – virzīti 
caur sietu, kura acu izmērs ir 56 µm (turpmāk: <56-frakcionēts). Frakcionēšanai 
tika izraudzīts 56  μm tīkls, pamatojoties uz M. rubrum populācijas struktūru 
(sadalījumu izmēru klasēs) ilgtermiņa monitoringa datos 101A. stacijā (skat. 
datubāzi https://latmare.lhei.lv/).

2.3.	 Statistiskās metodes 
Lai analizētu sakarības starp vides faktoriem un pirmprodukcijas mainī-

gajiem lielumiem, tika izmantotas daudzdimensiju un daudzfaktoru analīzes 
metodes  – galveno komponentu analīze (principal component analysis; PCA) 
un daļēja mazāko kvadrātu regresija (partial least squares regression; PLSR). 
Pirms analīzes visu mainīgo vērtības tika normalizētas un standartizētas, pār-
veidojot tās uz variācijas koeficientiem. Analīzes veiktas, izmantojot StatSoft© 
STATISTICA 7 (I publikācija) un R programmu v.3.6.1 (R Core Team, 2019) 
(III un IV publikācija). Tīrās pirmprodukcijas (NPP) apjoma atšķirības starp 
nefrakcionēto un <56-frakcionēto planktona sabiedrību izvērtētas, pielietojot 
neparametrisko Vilkoksona testu (Wilcoxon signed-rank test).

2. tabula.	 Pētījumā apsekoto staciju koordinātas, dziļums un ievākto datu periods

Stacija Z platums A garums Dziļums, m Periods

101A 57,1000 23,9833 22 Marts–maijs 2014 (I), 
Marts–nov. 2017 (III, IV)

119 57,3000 23,8500 44 Marts–maijs 2014 (I), 
Apr. 2011 – okt. 2012 (II)

120 57,4167 23,7667 45 Apr. 2011 – okt. 2012 (II)

121 57,6167 23,6167 56 Apr. 2011 – okt. 2012 (II)

137A 57,3500 24,0833 42 Apr. 2011 – okt. 2012 (II)

135 57,4000 23,4833 44 Marts–maijs 2014 (I),
Apr. 2011 – okt. 2012 (II)
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3. REZULTĀTI UN DISKUSIJA

3.1.	 Kopējā pirmprodukcija
Kopējā pirmprodukcija (GPP) Rīgas līcī, salīdzinot ar citiem Baltijas jūras 

reģioniem (1. tabula), bija salīdzinoši liela (353–376  g  C  m-2 y-1; II publikā-
cija). Laika periodā no 1993. līdz 1995. gadam gada GPP tika lēsta robežās no 
250 līdz 255 g C m-2 y-1 (Andrushaitis et al., 1992; Wasmund et al., 2001). Taču 
šie aprēķini balstījās mērījumos, kuros nav iekļauts produktīvākais fitoplanktona 
sukcesijas periods, t.  i., no marta beigām līdz aprīļa beigām. Savukārt Olesen 
et  al. (1999) rezultāti liecina, ka gada kopējā pirmprodukcija Rīgas līcī var 
pārsniegt 350 g C m-2, kas tuvinās šajā pētījumā iegūtajām vērtībām (II publi-
kācija). Jāatzīmē, ka, neraugoties uz eitrofikācijas saglabāšanos un lielo fosfora 
un slāpekļa slodzi (HELCOM, 2018), pirmprodukcija Rīgas līcī kopš 90. gadu 
sākuma nav būtiski mainījusies (Andrushaitis et al., 1992; Wasmund et al., 2001).

Kopumā GPP apjoms Rīgas līcī atspoguļoja fitoplanktona biomasas rādītājus 
ar augstākajām vērtībām (4,53–3,45 g C m-2 d-1) pavasara periodā un zemākajām 
vērtībām rudens–ziemas posmā (II publikācija), un tas atbilst boreālās zonas 
fitoplanktona sezonālās attīstības gaitai. Straujš GPP pieaugums agrā pavasarī 
(parasti no marta līdz aprīļa sākumam; 2. attēls) ir tieši saistīts ar apgaismojuma 
palielināšanos un augstām barības vielu koncentrācijām pēc ziemas konvekcijas 
perioda, taču arī pavasara palu un apjomīgo nokrišņu pievadītās barības vielas 
veicina pirmprodukcijas palielināšanos (I, II publikācija). Turklāt stabilo oglekļa 
un slāpekļa izotopu dinamika suspendētajās daļiņās (SPM) (III publikācija) 
neizslēdza sauszemes vai antropogēnas izcelsmes avotus ziemā un agrā pavasarī 
(t.  i., martā). Rezultāti liecina, ka visa pārējā produktīvā perioda gaitā (aprīlis–
oktobris) δ13C un δ15N sezonālās atšķirības lielākoties skaidrojamas ar fitoplank-
tona sugu sukcesiju, norādot, ka sauszemes vai antropogēnu avotu ietekme uz 
pirmprodukciju vasarā ir ierobežota. Izteikta pozitīva sakarība novērota starp 
izotopiskajām izmaiņām un kramaļģu, dinoflagelātu, kā arī miksotrofo ciliātu 
M. rubrum biomasu, savukārt diazotrofajām cianobaktērijām bija novērojams 
negatīvs, taču statistiski nenozīmīgs efekts uz δ15N vērtībām.

Gada GPP apjoms piekrastes ūdeņos bija par 8,5–14,1% zemāks, t.  i., 
323  g  C  m-², (IV publikācija) nekā Rīgas līča centrālās daļas eifotiskajā slānī 
(II publikācija). Šo atšķirību iemesls, visticamāk, ir ierobežotā ūdens caurredza-
mība duļķainajos un turbulentajos piekrastes ūdeņos. Rīgas līča centrālajā daļā 
Seki dziļums svārstījās no 2,3 līdz 5,1  m (II publikācija), turpretim pētījumu 
vietā dienvidu piekrastes teritorijā (101A stacija; IV publikācija) tas nepārsnie-
dza 2,5 m. Pamatojoties uz monitoringa datiem (sk. datubāzi https://latmare.
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lhei.lv/), eifotiskā slāņa dziļums piekrastes un atklātajās teritorijās ievērojami 
atšķīrās; laikposmā no 2011. līdz 2014. gadam tas caurmērā bija 5,9 m un 9,7 m 
attiecīgi piekrastes (101A) un atklātajos ūdeņos (119). Pretēji šim novērojumam, 
laika posmā no 1994. līdz 1997. gadam Daugavas grīvas areālā tika konstatēts 
par 20% lielāks pirmprodukcijas apjoms nekā atklātajā Rīgas līcī (Olesen et al., 
1999; Wasmund et al., 2001). Taču jāņem vērā atšķirības paraugošanas un aprē-
ķinu metodēs šajā (II, IV publikācija) un agrākajos pētījumos (Olesen et  al., 
1999; Wasmund et al., 2001). Būtiskākā atšķirība ir tā, ka Olesen et al. (1999) un 
Wasmund et al. (2001) skābekļa metabolisma inkubācijai izmantoja planktona 
cenozes paraugus no virsējā sajauktā slāņa, tādēļ slāņa dziļums atklātos un pie-
krastes ūdeņos atšķīrās (diapazonā 15–25 m 119. stacijā un 10 m 101A stacijā). 
Šajā promocijas darbā gaišo un tumšo pudeļu inkubācijas metodei izmantoti 
ūdens integrētie paraugi, kas ņemti no eifotiskā slāņa (pieņemot, ka tā dziļums 
ir 10 m) (II, IV publikācija). Atšķirīgā paraugošanas pieeja, iekļaujot pētījumā 
arī daļēji neeifotisko zonu, kur autotrofo organismu biomasa dabiski ir zemāka 
(Andersson, Rudehäll, 1993; Lugioyo et al., 2007), iepriekš veiktajos pētījumos 
(Olesen et al., 1999; Wasmund et al., 2001) integrētie paraugi, iespējams, bijuši 
vairāk atšķaidīti. Olesen et al. (1999) un Wasmund et al. (2001) inkubācijas rezul-
tātā GPP vērtības atklāto ūdeņu stacijās bija zemākas nekā piekrastes ūdeņos, 
kur paraugi tika ievākti tikai no eifotiskā slāņa, un, ņemot vērā atklāto ūdeņu 
un telpiskās atšķirības, tas liedz pētījumus tieši salīdzināt. Turpretim piekrastes 
zonās iegūtie rezultāti ir tieši salīdzināmi ar šī promocijas darba rezultātiem.

2. attēls. Dienas kopējā produkcija (GPP), tīrā produkcija (NPP) un elpošana (R) Rīgas līča 
centrālajā daļā (dziļums > 30 m) 2011. un 2012. gadā. Attēls no II publikācijas
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3.2.	 Planktona sabiedrības metabolisms 
Planktona kopējā elpošana svārstījās no 0,01 līdz 3,12  g  C  m-2 d-1 (caur-

mērā 1,01 g C m-2 d-1) un sastādīja lielu daļu – 40,4–68,5% (2. attēls) no GPP. 
Frakcionēšana pēc izmēra uzrādīja, ka nefrakcionētā sabiedrība kopumā ir 
neefektīva NPP produkcijā (3. attēls). Tāpēc nav pārsteidzoši, ka nefrakcionētās 
sabiedrības NPP un GPP apjoms būtiski neatšķīrās no <56-frakcionētās 
sabiedrības producētā daudzuma (NPP VWilcoxon  =  205,00; p  =  0,488; n  =  19. 
GPP VWilcoxon = 194,00; p = 0,708; n = 19). Turklāt šī promocijas darba rezultāti 
uzrāda izteiktu kovariāciju starp NPP un <56-frakcionētās sabiedrības tak-
soniem, īpaši maza izmēra (16–33  μm) M. rubrum (4. attēls). Tas liecina, ka 
lielākā daļa NPP tiek producēta planktona mazākās frakcijas biomasā. 

3. attēls. Dienas vidējā A) tīrā/neto pirmprodukcija (NPP) un B) kopējā pirmprodukcija 
(GPP) nefrakcionētās un <56-frakcionētās autotrofās sabiedrībās Rīgas līča piekrastes ūdeņu 
virsējā (10 m) slānī (101A stacija). Attēls no IV publikācijas
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Zīmīgi, ka nefrakcionētās populācijas elpošana bija augsta, jo iekļāva arī 
heterotrofiskus vienšūņus (piemēram, tintinīdas) un daudzšūņus (virpotāji un 
airkājvēžu kāpuri). Kopumā aprēķini liecina, ka mikrozooplanktona elpošana 
vidēji sasniedz 35–43% no dienas GPP (Calbet, Landry, 2004) savukārt pēc 
Witek et al. (1997) aprēķiniem, zooplanktona elpošana sastāda 1% no kopējās 
elpošana ziemā un 20% (vidēji) pārējā periodā. Jebkurā gadījumā, ņemot vērā 
izmēru pārklāšanos, pirms inkubācijas zooplanktonu nebija iespējams atfiltrēt, 
neatbrīvojoties no kramaļģēm, cianobaktēriju pavedieniem un dinoflagelātiem, 
tādēļ to atfiltrēšana netika veikta. Līdz ar to elpošanas (un GPP) rezultāti 
jāinterpretē uzmanīgi, salīdzinājumā ar aprēķiniem, kas iegūti ar citu metodi, 
atšķirīgu no gaišās-tumšās pudeles skābekļa mērījumu metodes.

4. attēls. Nozīmīguma raksturlielums (Variable Importance for the projection; VIP) PLSR 
modelī iekļautajiem mainīgajiem parametriem. A) Tīrās pirmprodukcijas VIP nefrakcionētā 
planktona populācijā, B) Kopējās pirmprodukcijas VIP nefrakcionētā planktona populācijā, 
C) Tīrās pirmprodukcijas VIP <56-frakcionētā planktona populācijā un D) Kopējās 
pirmprodukcijas VIP <56-frakcionētā planktona populācijā. Nozīmīgākie mainīgie parametri 
(VIP > 80%) ir atzīmēti ar sarkanu apli. Attēls no IV publikācijas
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Rīgas līča centrālās daļas produktīvais slānis ziemā un agrā pavasarī bija 
summāri heterotrofs (NPP < elpošana) (2. attēls), savukārt piekrastes planktona 
populācijas bija dinamiskākas un gada laikā mijās starp summāri autotrofām 
uz summāri heterotrofām (3. attēls). Planktona kopējās elpošanas pieaugums 
virzienā uz piekrasti un upes grīvām ir novērots arī, piemēram, Gdaņskas līcī 
(Witek et  al., 1997). Lielā allohtonā materiāla daudzuma dēļ pārejas ūdeņu 
sistēmās ir palielināta baktēriju aktivitāte, kas paaugstina planktona kopējo 
elpošanu (Hopkinson, 1985; Smith, 1993; Alongi, 1998) un līdz ar to izraisa 
pārmaiņas populācijas metabolismā (mijoties starp summāri autotrofu un sum-
māri heterotrofu).

Novērotā pelaģiskās dzīvotnes metabolisma dinamika atšķiras no Olesen 
et al. (1999) pētījuma rezultātiem, kuros laika posms no pavasara vidus līdz 
pavasara beigām (aprīlis–maijs) bija atzīmēts kā vienīgais periods, kad Rīgas 
līča produktīvais slānis ir summāri autotrofs. Taču Olesen et al. (1999) pētījumā 
bija norādīts, ka elpošanas mērījumi vasaras sezonā bijuši apgrūtināti; planktona 
kopējā elpošana minētajā pētījumā tika pārvērtēta, kā rezultātā vasaras NPP 
tika aplēsts par zemu, tāpēc summāri autotrofie periodi visā pārējā produktīvajā 
sezonā, iespējams, palikuši neidentificēti. Atšķirīgi ir arī šajā promocijas darbā 
un Olesen et al. (1999) pētījumā analizētie slāņi. Šajā promocijas darbā ir rakstu-
rota planktona sabiedrība 0–10 m dziļumā, savukārt Olesen et al. (1999) paraugi 
ņemti no augšējā jauktā slāņa (kas svārstās no 10 līdz 25 m dziļumam). Minēto 
nesakritību iemesls varētu būt atšķirības starp paraugotajām populācijām.

Ņemot vērā visu iepriekšminēto, Rīgas līča eifotiskais slānis, visticamāk, ir 
summāri autotrofs pavasarī un vasaras sākumā, un potenciāli arī pārējā gada 
laikā atkarībā no vides faktoriem un autotrofās biomasas. Daudzfaktoru analīze 
atklāja, ka tīro pirmprodukciju (NPP) Rīgas līcī ietekmē mazāks skaits vides 
faktoru nekā kopējo pirmprodukciju (GPP) (4. attēls). PLSR analīzes rezul-
tāti uzrādīja, ka svarīgākie NPP ietekmējošie faktori gan nefrakcionētajā, gan 
<56-frakcionētajā populācijā ir mazā izmēra (16–33  μm) M. rubrum un PAR 
(4. attēls), savukārt GPP gadījumā nozīmīgi faktori bija ne tikai mazā izmēra 
M. rubrum un PAR, bet arī barības vielas, temperatūra un kramaļģu biomasa 
(4. attēls).

3.3.	 Jaunā un reģenerētā pirmprodukcija
Pirmprodukcija eifotiskajā slānī ir atkarīga no diviem dažādiem slāpekļa 

piegādes avotiem. Viens no tiem ir izšķīdušie slāpekļa savienojumi, kas radušies 
heterotrofu organismu vielmaiņas procesā, piemēram, amonijs, urīnviela un 
mazākā mērā arī aminoskābes. Pirmprodukciju, kas rodas no šī pārstrādātā slā-
pekļa, sauc par reģenerēto produkciju. Teorētiskā sabalansētā un slēgtā (balanced 
steady-state) sistēmā barības vielu otrreizējā pārstrāde var turpināties neierobežoti 
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ilgi. Tomēr reālās ekosistēmās rodas dažādi zudumi, ko izraisa, piemēram, grim-
šana, organismu migrācija un nozveja, un, pats svarīgākais, denitrifikācija. Lai 
izvairītos no sistēmas produktivitātes krituma, šie zudumi ir jākompensē ar ārēju 
barības vielu pievadi. Barības vielu pieaugums ir dabisks process, kas notiek 
konvektīvās sajaukšanās laikā – kad dziļākos slāņos remineralizētās barības vielas 
tiek uzceltas augšup līdz eifotiskajam slānim. Lai gan šis ir galvenais nitrātu atjau-
nošanas process, norisinās arī citi ārēji slāpekļa pievades procesi, piemēram, dia-
zotrofu N2 fiksācija, kā arī sauszemes un antropogēnas izcelsmes vielu pieplūde. 
Pirmprodukciju, kuras pamatā ir ārēja slāpekļa pievade N2 vai oksidēta slāpekļa 
formā, sauc par jauno produkciju (Eppley, Peterson, 1979).

Barības vielu koncentrācijas samazināšanās līkne liecināja, ka jaunās pro-
dukcijas periods Rīgas līcī ilgst līdz jūnijam un pēc tam sāk dominēt reģenerētā 
produkcija. Tas sakrīt ar līdzšinējiem pētījumiem (Lundsgaard et  al., 1999; 
Olesen et al., 1999; Olli, Heiskanen, 1999), kas uzrādīja augstu vielu aprites efek-
tivitāti Rīgas līča pelagiālē produktīvajā periodā, īpaši vasarā. Jaunās produkcijas 
vidējais apjoms aplūkotajā periodā sastādīja 51,8% no NPP, pamatojoties uz 
barības vielu patēriņa aprēķiniem. Tomēr fitoplanktona sukcesijas gaitā rezultāti 
bija mainīgi. Kramalģu ziedēšanas periodā jaunā produkcija pārsniedza 75% no 
NPP, bet laikā, kad dominēja dinoflagelāti, tā sastādīja aptuveni 50% (II publi-
kācija). Ja jauno produkciju rēķina, balstoties uz SiO4 patēriņu (pēc Wasmund 
et al., 2013), tad vidējais rezultāts kramaļģu ziedēšanas periodā (aprīlis–maijs) ir 
1,95 gC m-2 d-1. Tas liecina, ka pavasara ziedēšanas laikā kramaļģēm ir nozīmīga 
loma pirmprodukcijas veidošanā. Arī III publikācijas rezultāti netieši apstip-
rina kramaļģu lielo ietekmi pavasara ziedēšanas laikā, taču pārējos šī promocijas 
darba pētījumos (I, II, IV publikācijas) tieša saistība starp kramaļģēm un pirm-
produkcijas rādītājiem netika konstatēta.

Vasarā, kad barības vielas ir nemitīgā apritē, vidē neorganisko barības vielu 
koncentrācijas ir zemas vai pat grūti konstatējamas, tomēr šajā sezonā Baltijas 
jūrā plaši attīstās diazotrofās cianobaktērijas (Kahru et  al., 1994; Eigemann 
et  al., 2019; Liepina-Leimane et  al., 2022). Ploug et al. (2010) demonstrēja, 
ka cianobaktērijas A. flosaquae Baltijas jūrā ir ļoti produktīvas  – tām piemīt 
liels oglekļa un slāpekļa asimilācijas ātrums un spēja atbrīvot ievērojamu daļu 
(35,5%) no piesaistītā atmosfēras slāpekļa. Tas liecina, ka A. flosaquae popu-
lācija, pateicoties straujai fosfora recirkulācijai pēc fitoplanktona šūnu bojāejas 
un tās spējas asimilēt slāpekli no atmosfēras, nodrošina augsto biomasu Rīgas 
līcī (II publikācija). To apstiprina arī izotopu signāli (III publikācija), kas 
uzrāda negatīvu (taču statistiski nebūtisku) diazotrofo cianobaktēriju ietekmi 
uz δ15N  vērtībām vasaras periodā. Dugdale un Goering (1967) norādīja, ka 
barības vielu recirkulāciju ir gandrīz neiespējami izmērīt tās straujās gaitas un 
nepārtrauktības dēļ, kas liedz konstatēt izmaiņas barības vielu koncentrācijā 
un padara cēloņsakarības neviennozīmīgas.
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3.4.	 Fitoplanktona sabiedrības loma pirmprodukcijā
Suspendētā viela (SPM) ir dinamisks kā dzīvo, tā nedzīvo daļiņu kopums, 

kam var būt nozīme barības tīklu funkcionēšanā, barības vielu un piesārņotāju 
apritē, kā arī sistēmas produktivitātē, sevišķi piekrastē un estuārijos (Cresson 
et  al., 2012; Golubkov et  al., 2017; Jędruch et  al., 2017; Xu et  al., 2019). SPM 
daudzumu un sastāvu šādā vidē ietekmē dažādi ārējie avoti, piemēram, upju 
noteces, piekrastes erozija un atmosfēras nokrišņi, kā arī iekšējie procesi – pirm
produkcija un organisko vielu mineralizācija.

Baltijas jūras virsējā slānī SPM izotopisko sastāvu parasti nosaka tas, vai 
klātesošs ir fitoplanktons, kas izšķīdušās barības vielas iekļauj SPM sastāvā 
(Winogradow et  al., 2019; III publikācija). Kad izšķīdušo barības vielu kon-
centrācija ūdens stabā samazinās, autotrofie organismi spiesti uzņemt izšķīdušā 
oglekļa savienojumus, kas satur vairāk smagākos δ13C un enerģētiski grūtāk 
izmantojamos izotopus, piemēram, bikarbonāta vai atmosfēras CO2 (Golubkov 
et al., 2017). Padziļināti aplūkojot fitoplanktona sugas līdztekus pirmprodukcijas 
rādītājiem, konstatētas galvenās sugas, kas regulē barības vielu plūsmas un pro-
duktivitāti Rīgas līcī. Visos gadalaikos dominē miksotrofais ciliāts M.  rubrum, 
būtiski korelējot ar paaugstinātām GPP vērtībām, savukārt diazotrofā cianobak-
tērija A. flosaquae sekmē jauno produkciju vasarā, kad barības vielas sistēmā ir 
nepārtrauktā apritē (II, III publikācija).

Kā jau iepriekš minēts, stabilo oglekļa un slāpekļa izotopu dinamika 
suspendētajās daļiņās (III publikācija) skaidri uzrāda, ka oglekļa un slāpekļa 
izotopu izmaiņas pamatā veido bioloģiskie procesi. Kovariācija starp δ13C un 
δ15N un sezonāli mainīgajiem abiotiskajiem faktoriem, piemēram, temperatūru 
un barības vielu koncentrācijām, nosaka δ13C un δ15N vērtību sezonālo raksturu 
(kā aprakstīts Savoye et  al., 2003), atspoguļojot fitoplanktona sugu sezonālo 
sukcesiju (III publikācija). Tā nosaka SPM oglekļa un slāpekļa izotopu vērtī-
bas pavasara ziedēšanas laikā un būtiski ietekmē izotopu attiecību līdz rudens 
vidum. Kramaļģes, dinoflagelāti un M. rubrum uzrāda vislielāko pozitīvo sais-
tību ar izotopiskajām izmaiņām Rīgas līcī, kas nozīmē, ka to augšana veicina 
13C un 15N bagātināšanos un rezultējas jaunajā produkcijā (un tas sakrīt ar 
II publikācijas rezultātiem). Tikmēr samazinātās δ15N vērtības vasaras periodā 
visticamāk skaidrojamas ar izotopiski noplicinātā atmosfēras slāpekļa piesaisti 
caur cianobaktēriju heterocistām. Tomēr šāda negatīva korelācija starp vasaras 
cianobaktēriju biomasu un δ15N vērtībām nav skaidri identificējama (III  pub-
likācija), iespējams, tāpēc, ka cianobaktērijas nekad nav bijušas galvenie un 
vienīgie dominējošie taksoni fitoplanktona sabiedrībā. 

Aprīlī, pavasara ziedēšanas noslēgumā, δ15N vērtības tik tikko pārsniedza 
vērtību diapazonu, kurā ietilpst okeāna dziļūdens neorganiskā slāpekļa (Pantoja 
et al., 2002; Jędruch et al., 2017) vai Baltijas jūras centrālās daļas virsmas SPM 
δ15N vērtības (Winogradow et al., 2019), tādējādi apliecinot, ka upju notecēm, 
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kas piegādā sauszemes un antropogēnas izcelsmes neorganisko slāpekli, ir iero-
bežota ietekme. Iespējams, ka pavasara ziedēšanas noslēgumā, kad nav pieejami 
ievērojami ārējā slāpekļa avoti, SPM δ15N vērtība ir atkarīga no jau asimilēto slā-
pekļa krājumu otrreizējas izmantošanas. Pretēji šim pieņēmumam visaugstākā 
δ15N vērtība bija novērojama maijā, kad fitoplanktona oglekļa biomasas pieau-
gums vairs netika konstatēts. Visticamāk, svarīgs faktors bija fitoplanktona sugu 
sastāva maiņa, piemēram, kramaļģu secīga nomaiņa ar aktīvi migrējošajiem 
ciliātiem M. rubrum. Viens no ticamākajiem iemesliem šādiem novērojumiem 
varētu būt, ka virsmas δ15N vērtības paaugstina šī ciliāta spēja vertikāli migrēt, 
tādejādi izmantojot slāpekļa krājumus no piegrunts slāņiem ar augstāku δ15N 
saturu (Lips, Lips, 2017). Turklāt, iespējams, ka nefiltrētā ūdenī (kāds izmantots 
pētījumā) atrodas arī citi taksoni, piemēram, maza izmēra zooplanktons, kas 
varētu palielināt kopējās δ15N vērtības SPM kopumā, kā to uzrāda Rolff (2000).

Mesodinium rubrum ir miksotrofs Litostomatea ciliāts, kurš iegūst plastīdas 
(un līdz ar to fotosintezēšanas spējas) no kriptofītaļģēm, ar kurām tas barojas 
(Juel Hansen, Fenchel, 2006; Johnson et al., 2016). Tas ir ļoti produktīvs duļķai-
nos, turbulentos ūdeņos, ar zemu pieejamās gaismas intensitāti (Crawford, 1989; 
Johnson, Stoecker, 2005; Moeller et al., 2011; Herfort et al., 2012). Mesodinium 
rubrum bieži vien lielā daudzumā sastopams piekrastes ūdeņos (Cloern et  al., 
1994; Sanders, 1995; Leles et  al., 2017), tostarp iesāļajā Baltijas jūrā (Rychert, 
2004; Lips, Lips, 2017). Nākamajā nodaļā aplūkotas M. rubrum iezīmes un eko-
loģiskās stratēģijas, pateicoties kurām tas spēj dominēt Rīgas līcī un arī citviet.

3.5.	 Miksotrofā ciliāta Mesodinium rubrum būtiskā loma
Fakts, ka M.  rubrum ir nozīmīgs Rīgas līča pirmprodukcijas veidotājs, ir 

konstatēts šī promocijas darba I, II, un III publikācijā. Izrietoši IV publikācijā 
tā loma tika pētīta sīkāk, novērtējot pirmprodukciju pēc izmēra frakcionētās 
autotrofās sabiedrībās, tostarp vērtējot maza izmēra (garumā 16–33 μm) un liela 
izmēra (garumā ≥ 34  μm) M. rubrum pienesumu. Mesodinium rubrum sasto-
pams plašā izmēru diapazonā (15–70  μm; 5. attēls), tāpēc daudzos pētījumos, 
kas aplūko M. rubrum, ir ieviestas izmēru kategorijas (piem., Johansson, 2004; 
Montagnes et al., 2008; Johnson et al., 2016), šādi atklājot, ka dažādām izmēru 
klasēm ir atšķirīgas ekoloģiskās reakcijas uz vides izmaiņām.

Neraugoties uz atšķirīgo pieejamās gaismas daudzumu ūdenī, M. rubrum 
uzrādīja vērā ņemamu kovariāciju ar pirmprodukcijas rādītājiem kā atklātās, tā 
piekrastes zonās (I, II, IV publikācija; 4. attēls), tādējādi apliecinot tā elastīgo 
dabu. Mesodinium rubrum ir norādīts kā nozīmīgs pirmprodukcijas veidotājs arī 
vairākos citos Baltijas jūras apakšbaseinos (Nielsen, Kiørboe, 1994; Höglander 
et  al., 2004; Johansson, 2004; Lips, Lips, 2017), kas apstiprina tā būtisko lomu 
un identificē šo ciliātu kā vienu no galvenajiem pirmproducentiem Baltijas jūrā 
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un citviet līdzīgās ekosistēmās, atsaucoties uz šī organisma augsto produktivitāti 
dažādos duļķainos un turbulentos ūdeņos un it īpaši ierobežotas gaismas pieeja-
mības apstākļos (Crawford, 1989; Johnson, Stoecker, 2005; Moeller et al., 2011; 
Herfort et al., 2012). Līdz ar to M. rubrum bieži lielā skaitā sastopams piekrastes 
ūdeņos (Cloern et al., 1994; Sanders, 1995; Leles et al., 2017) un konkrētos ap
stākļos izraisa masveida savairošanos, ko dēvē par “sarkano ziedēšanu” (Taylor 
et al., 1971). Taču M. rubrum izraisīta “sarkanā ziedēšana” nav konstatēta Baltijas 
jūras reģionā – šajā pētījumā aplūkotajā teritorijā.

5. attēls. A) Skats no sāniem (lateral view) un B) skats no augšas (superior view) uz 
Mesodinium rubrum šūnu, atspoguļojot tās plašo izmēru diapazonu

Jāatzīmē, ka M. rubrum nesen atzīts par kriptisko sugu kompleksu, kas 
sastāv no vismaz divām aprakstītām un apstiprinātām sugām – M. rubrum un 
Mesodinium major (skat. Garcia-Cuetos et al., 2012; Johnson et al., 2016). Abām 
sugām ir līdzīga morfoloģija un vienādas izcelsmes plastīdas, taču novērojamas 
atšķirības šūnu izmērā un ekoloģijā. Tomēr, tā kā šajā promocijas darbā netika 
izmantotas molekulārās metodes, visi M. rubrum līdzīgie ciliāti tiek dēvēti par 
M. rubrum. Taču, lai turpinātu padziļināt izpratni par procesiem, tostarp pirm-
produkciju Rīgas līcī un Baltijas jūrā kopumā, būtu jāveic M. rubrum ģenētiskās 
daudzveidības pētījumi.

Mesodinium rubrum migrācija ir balstīta fototakses reakcijā (Crawford, 
Lindholm, 1997), un ciliātam piemīt izteikta temperatūras, sāļuma un gaismas 
tolerance (Lindholm, Mörk, 1990; Olli et  al., 1996). Tas var vertikāli migrēt 
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vairākus desmitus metru dienā (Hajdu et al., 2007), piekļūstot gan eifotiskajam 
slānim, gan barības vielām bagātajam apakšējam slānim. Stratifikācijas apstākļos 
seklajā Baltijas jūrā M. rubrum šāda pārvietošanās sniedz priekšrocības (Lips, 
Lips, 2017), tādējādi ļaujot izkonkurēt citus organismus. Tā kā šajā pētījumā 
galvenā uzmanība pievērsta virsējam (eifotiskajam) slānim, aprēķinos nav 
iekļauts migrētspējīgo organismu krājums, kas atrodas dziļāk, kā rezultātā, tai 
skaitā arī M. rubrum kopējais daudzums un biomasa, iespējams, novērtēti par 
zemu. Tomēr M. rubrum efektīvās produktivitātes nozīmīgākais cēlonis, visti-
camāk, ir tā spēja pārslēgties starp autotrofiju un heterotrofiju (miksotrofija), 
kā arī vājam apgaismojumam pielāgotā kriptofītu izcelsmes hloroplastu sistēma 
(Daneri et  al., 1992; Herfort et  al., 2012), nevis vertikālās migrācijas spējas. 
Apstākļos, kad barības vielas ir pieejamas ierobežotā daudzumā, miksotrofijai 
ir vērā ņemama priekšrocība (Mitra et al., 2014), turklāt tā ir svarīga barošanās 
stratēģija pavasara ziedēšanas noslēgumā un vasarā, kā arī citos periodos, kad 
sistēma no summāri autotrofas pārtop par summāri heterotrofu (Haraguchi 
et al., 2018). Tomēr M. rubrum ekoloģiskā elastība un tās ietekme uz fototrofisko 
produkciju joprojām ir nepilnīgi izprasta, un nepieciešami turpmāki padziļināti 
pētījumi šajā jomā.

Mesodinium rubrum fotosintētiskā aktivitāte pieaug līdz ar kriptofītu 
pieejamību, tiesa gan – ar aptuveni 7 dienu nobīdi (Gustafson et al., 2000). Vasarā 
kriptofīti Rīgas līcī ir plaši sastopami (IV publikācija). Līdz ar to hloroplastu 
iegūšana neierobežo M. rubrum augšanu un ļauj tam sasniegt augstāko fotosin-
tētiskās aktivitātes efektivitāti bez vērā ņemamiem ierobežojumiem. Lai gan šajā 
pētījumā netika konstatēta tieša saistība starp kriptofītiem un pirmprodukcijas 
rādītājiem, ir zināms, ka polārajos reģionos būtiski palielinās produkcija, kad 
biomasā dominē tieši kriptofīti, īpaši virsējā jauktajā slānī stratifikācijas apstāk-
ļos (piemēram, Moline et  al., 2004; Mendes et  al., 2018). Jānorāda, ka polārie 
reģioni nav galvenais M. rubrum izplatības areāls, tāpēc tur ir labvēlīgi apstākļi 
kriptofītu izplatībai (Anschütz et al., 2022).

Kriptofīti ietekmē dažādus M. rubrum ekoloģijas aspektus. Līdztekus 
iepriekš minētajiem fizioloģiskajiem komponentiem Teleaulax kriptofītu pieeja-
mība samazina M. rubrum šūnu vidējo izmēru un apjomu, jo kriptofītu lielais 
īpatsvars veicina ciliāta šūnu dalīšanos (Gustafson et al., 2000). Tas varētu daļēji 
skaidrot M. rubrum izmēra samazināšanos Rīgas līcī vasarā, jo kriptofītu lielākā 
izplatība bijusi laika posmā no 26. līdz 32. gada nedēļai. Mesodinium rubrum 
izmēra pārmaiņas, no lielākiem uz mazākiem, vasarā ir novērojamas arī citos 
Baltijas jūras reģionos. Tomēr šajos pētījums izmēra izmaiņas galvenokārt tiek 
skaidrotas ar pastiprinātu izēšanas spiedienu (Witek, 1998; Johansson, 2004; 
Rychert, 2004), augstāku temperatūru (Garcia-Cuetos et  al., 2012; Haraguchi 
et  al., 2018) un zemām izšķīdušā neorganiskā slāpekļa koncentrācijām 
(Haraguchi et al., 2018) vasaras periodā.
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3.6.	 Pelaģiskā pirmprodukcija mainīgā vidē
Pirmprodukcija ir nozīmīgs jebkuras ekosistēmas process, kas nodrošina 

enerģiju visam barības tīklam. Tāpēc ir ļoti svarīgi izprast un kvantitatīvi 
novērtēt vides faktoru regulējošo ietekmi uz šo svarīgo bioģeoķīmisko procesu. 
Ir jāapzina reālie bioģeoķīmiskie rādītāji, lai atbilstoši kalibrētu saistītos hidro-
dinamiskos un bioģeoķīmiskos modeļus (Kuliński et  al., 2022), kas ir pamats 
veiksmīgai ekosistēmā balstītai vides pārvaldības ieviešanai.

 Jaunā produkcija teorētiski ir tieši atkarīga no ūdens masu sajaukšanās 
vertikālajiem procesiem. Savukārt kopējā pirmprodukcija ilgtermiņā ir atka-
rīga no jaunās produkcijas, kas aizstāj nogrimšanas, izēšanas vai citādā ceļā 
zaudēto biomasu. Tādējādi klimata pārmaiņas, ietekmējot meteoroloģisko un 
termohalīno situāciju sistēmās, var ietekmēt arī šelfa jūru pirmproduktivitāti. 
Saskaņā ar globālajām prognozēm, klimata pārmaiņu scenāriji Rīgas līča reģio-
nam paredz turpmāku gaisa temperatūras un nokrišņu daudzuma pieaugumu. 
Sekojoši samazināsies to dienu skaits, kad novērojams sals un ledus veidošanās 
(BACC  II, 2015). Kopumā ziemas kļūs mērenākas un ledus sega virs jūras 
samazināsies, turpretim vasaras kļūs izteiktākas. Izmaiņas, visticamāk, veicinās 
stratifikāciju un neorganisko barības vielu (sevišķi slāpekļa) izteiktāku limitē-
šanu virsējā slānī, kā arī, iespējams, vēl vairāk samazinās gaismas pieejamību 
(Winder, Schindler, 2004; Sommer et al., 2012; Skudra, Lips, 2017). No ekolo-
ģiskā viedokļa raugoties, organismi, kuri spēj pielāgoties barības vielu trūku-
mam eifotiskajā slānī (piemēram, migrētspējīgais ciliāts M. rubrum, diazotrofās 
cianobaktērijas), šādos apstākļos gūs pārsvaru pār citiem (Wasmund, Uhlig, 
2003; Spilling, Markager, 2008; Griffiths et al., 2016). Turklāt nākotnes klimata 
apstākļi šķiet kriptofītiem piemēroti (Gaillard et  al., 2020), ļaujot paredzēt, ka 
kriptofītu izcelsmes hloroplasti pastāvīgi būs pieejami un nodrošinās miksotrofā 
ciliāta M. rubrum autotrofiju. Vairāki pētījumi uzrāda, ka, ņemot vērā M. rub-
rum efektīvo neorganisko barības vielu uzņemšanu (Wilkerson, Grunseich, 
1990; Stoecker et al., 1991; Tong et al., 2015), tas spēj saglabāt fotosintezēšanas 
spēju un izdzīvot mēnešiem ilgi zemas gaismas pieejamības apstākļos (Johnson, 
Stoecker, 2005). Tāpēc pētījuma reģionā, it īpaši vasaras periodā, var sagaidīt 
M. rubrum izplatības palielināšanos un līdz ar to arī lielāku tā ietekmi uz pirm
produkciju. Tomēr pārmaiņas pirmā trofiskā līmeņa sabiedrībās, iespējams, 
ietekmēs arī tālākos barības tīkla elementus. Šāds aspekts būtu nākotnē jāpēta 
padziļināti.

Prognozētās klimata pārmaiņas (BACC II, 2015), visticamāk, saasinās 
eitrofikācijas izpausmes Baltijas jūrā, jo (i) pieaugs noteces apjoms, kas attie-
cīgi palielinās ārējo barības vielu slodzi, un (ii) paaugstināsies ūdens tempe-
ratūra, kas savukārt samazinās skābekļa plūsmu no atmosfēras un stimulēs 
iekšējo barības vielu apriti (piem., Meier et  al., 2011, 2012a; Neumann et  al., 
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2012; Omstedt et al., 2012; Meier et al., 2018). Ņemot vērā, ka eifotiskajā zonā 
sagaidāma barības vielu aprites intensifikācija, visticamāk, gan fitoplanktona, 
gan secīgi pirmprodukcijas apjoms Baltijas jūras centrālajā daļā pieaugs. Arī 
baktēriju aktivitāte palielināsies (piem., Wulff et  al., 2001) un stimulēs barības 
vielu plūsmu no sedimentiem (Meier et  al., 2012b), tā vēl vairāk pastiprinot 
eitrofikācijas izpausmes. Tomēr Baltijas jūras ziemeļu daļā pirmprodukcija var 
samazināties, jo pieaugs allohtono organisko vielu ieplūde, kas radīs labvēlīgus 
apstākļus heterotrofām baktērijām (Andersson et al., 2015). Rīgas līča pirmpro-
dukcijas potenciālās izmaiņas līdz šim nav bijušas vides modelēšanas pētījumu 
objekts, tāpēc turpmākajos pētījumos tām jāpievērš lielāka uzmanība, nošķirot 
eitrofikācijas un brūnēšanas (ūdens caurredzamības samazināšanās, ko izraisa 
palielināts optiski aktīvo allohtono vielu, piemēram, izšķīdušo humusvielu 
daudzums) izraisītos efektus. Tomēr nesens pētījums uzrādīja, ka brūnēšana 
ietekmē fitoplanktona sabiedrības sastāvu, organismiem no lielākiem mainoties 
uz mazākiem, taču tiešā veidā neietekmē pirmproduktivitāti eitrofos piekrastes 
ūdeņos (Spilling et al., 2022).

Vēl viens vides faktors, kas pasaules okeānā, tostarp Baltijas jūrā, neizbē-
gami mainās, ir pH, kuram samazinoties, pieaug okeāna paskābināšanās, ko 
izraisa CO2 koncentrācijas pieaugums atmosfērā. Ir zināms, ka okeāna paskā-
bināšanās gan tieši, gan netieši ietekmē pelaģiskās sugas, populācijas un veselas 
ekosistēmas. Jāatzīmē, ka Baltijas jūras fitoplanktona reakcija uz paskābināšanos 
ir ļoti dažāda, katrai sugai specifiska (Havenhand et  al., 2019). Cianobaktēriju 
sugas uzrāda pozitīvu, negatīvu vai neitrālu reakciju (Baltijas jūras rietumu 
daļa, Bergen et al., 2016; Somu līcis, Hornick et al., 2017), arī M. rubrum šķiet 
salīdzinoši izturīgs un pielāgoties spējīgs (Nielsen et  al., 2010), un kramaļģes 
eksperimentālos pētījumos paskābināšanās ietekmē savairojās (Kremp et  al., 
2012). Arī mezokosmu pētījumi uzrādīja, ka okeāna paskābināšanās var ietek-
mēt fitoplanktona sabiedrību un to populāciju struktūru, bet kopējā fitoplank-
tona produktivitāte paskābināšanās iespaidā parasti pieauga – taču ar sezonālām 
atšķirībām (Skageraka reģions, Eberlein et al., 2017). 

Tā kā pirmprodukcija ir pelaģiskā barības tīkla pamats, tad līdz ar to kli-
mata un citu antropogēno faktoru izraisītas pirmprodukcijas apjoma izmaiņas 
būtiski ietekmēs oglekļa apriti un visa jūras bioma struktūru un funkcionēšanu. 
Pamatprocesu un virzītājspēku izzināšana uzlabos arī izpratni par sarežģīto jūras 
sistēmu un tās funkcionēšanu. Šī promocijas darba pētījums ļāva identificēt 
fitoplanktona funkcionālās grupas (t. i., maza izmēra M. rubrum un kramaļģes), 
kurām ir nozīmīga loma Rīgas līča produktivitātē. Tāpēc, lai saprastu un anali-
zētu Rīgas līča barības tīkla dinamiku un ekosistēmu kopumā, ir nepieciešami 
pētījumi, kuros galvenā uzmanība būtu pievērsta to atbildes reakcijai uz klimata 
pārmaiņām un to specifiskajai mijiedarbībai ar citām trofiskajām grupām (piem., 
konkurējošas vai plēsēja–upura attiecības).



26

SECINĀJUMI

•	 Šajā pētījumā noskaidrots, ka ikgadējā pirmproduktivitāte Rīgas līcī 
sasniedza 353–376 g C m-2. Salīdzinājumā ar laika periodu no 1993. līdz 
1995. gadam netika konstatēts ievērojams produktivitātes pieaugums.

•	 Augstākā tīrā (NPP) un kopējā (GPP) pirmprodukcija novērojama pa-
vasarī, savukārt rudens periodā bija vērojama viszemākā produktivitāte. 
Pavasarī dominēja jaunā produkcija, sastādot 51,80% no pavasara NPP.

•	 Rīgas līcī produktīvā perioda laikā fitoplanktona pieejamo barības vielu 
avots sezonāli mainās. Pamatojoties uz izotopu signāliem, pavasara 
mērījumi atšķīrās no pārējā perioda, pieļaujot lielāku ietekmi no saus-
zemes un antropogēnajiem avotiem. 

•	 Kramaļģēm, dinoflagelātiem un Mesodinium rubrum visizteiktāk vēro-
jama pozitīva saistība ar izotopiskajām izmaiņām Rīgas līcī, norādot uz 
to lomu jaunās produkcijas veidošanā. 

•	 Miksotrofais ciliāts Mesodinium rubrum dominēja visos gadalaikos, 
uzrādot būtisku korelāciju ar paaugstinātu produktivitāti. Savukārt 
kramaļģes tika identificētas kā galvenais jaunās produkcijas veidotājs 
pavasarī, bet diazotrofās cianobaktērijas Aphanizomenon flosaquae  – 
vasarā, barības vielas reģenerējošā sistēmā.

•	 Mesodinium rubrum ir nozīmīgs pirmprodukcijas veidotājs Rīgas līcī. 
Rīgas līča piekrastes ūdeņos konstatēta cieša kovariācija starp M. rub-
rum mazā izmēra (16–33 µm) šūnu biomasu un NPP.

•	 Gan nefrakcionētās, gan <56-frakcionētās planktona sabiedrības pirm-
produkcijas dinamiku Rīgas līcī tieši ietekmē Mesodinium rubrum mazā 
izmēra (16–33 µm) šūnu biomasa un pieejamās gaismas daudzums, 
savukārt <56-frakcionētās planktona pirmproduktivitāti ietekmē arī 
temperatūra un kramaļģu biomasa.
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AIZSTĀVAMĀS TĒZES

•	 Salīdzinot ar laika periodu no 1993. līdz 1995. gadam, pirmprodukcijas 
apjoms Rīgas līcī ir samazinājies (jo mazinājušās P un N slodzes).

•	 Fitoplanktona taksonomiskais sastāvs, izmēra struktūra un biomasa 
būtiski ietekmē pirmprodukcijas dinamiku. 

•	 Pavasarī jauno produkciju Rīgas līcī veido kramaļģes, savukārt vasarā – 
diazotrofās cianobaktērijas.

•	 Ciliāts Mesodinium rubrum ir nozīmīgs Rīgas līča tīrās pirmprodukcijas 
veidotājs.
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