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ANOTACIJA

Pirmprodukcija Gdens ekosistémas ir atkariga no fotosintézes procesa, ko
veic autotrofie organismi, pieméram, fitoplanktons, fitobentoss un makroalges.
Saja promocijas darba apskatits Rigas lici maz izpétits aspekts — fitoplanktona
pirmprodukcijas sezonala dinamika un tas saistiba ar abiotiskajiem un biotiska-
jiem vides faktoriem. Sadu zinaganu iegii$ana sniedz iespéju padzilinati izvértét
eitrofikacijas procesu ietekmi gan regionali, gan visparigi, ka ari papildina zina-
$anu kopumu par pelagiskaja trofiskaja baribas tikla pieejamo energijas apjomu
un to ietekméjosajiem vides faktoriem. Galvenie rezultati norada, ka ikgadéja
pirmproduktivitate Rigas lici sasniedza 353-376 g C m* Produktiva perioda laika
(no aprila lidz oktobrim) fitoplanktona pieejamo baribas vielu avots sezonali
mainas, lidz ar to pirmprodukcijai novérojama izteikta sezonalitate. Augstaka
tira (NPP) un kopéja (GPP) pirmprodukcija ir novérojama pavasari, savukart
rudens perioda vérojama viszemaka fitoplanktona produktivitate. Pamatojoties
uz izotopu signaliem, pavasara mérijjumi ats$kiras no paréja perioda, pielau-
jot lielaku ietekmi no sauszemes un antropogénajiem avotiem. Kramalgém,
dinoflagelatiem un cilidttam Mesodinium rubrum vérojama visciesaka pozitiva
saistiba ar izotopiskajam izmainam Rigas lici, noradot uz minéto taksonu lomu
jaunas produkcijas veido$ana, papildinot sisttmu ar jaunu energiju. Jauzsver,
ka miksotrofais ciliats M. rubrum dominéja visos gadalaikos, uzradot butisku
korelaciju ar paaugstinatu produktivitati. Savukart kramalges tika identificétas
ka galvenais jaunas produkcijas veidotajs pavasari, bet diazotrofas cianobak-
térijas Aphanizomenon flosaquae — vasara, baribas vielas regeneréjosa sistéma.
Promocijas darba galvenie rezultati ir publicéti ¢etras publikacijas.

Atslegvardi: pirmprodukcija, Mesodinium rubrum, Balijas jara, Rigas licis
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PUBLIKACIJU SARAKSTS

Sis promocijas darbs ir publikaciju kopa, kas sastav no sekojosam &etram
publikacijam (teksta turpmak apzimétas ar romie$u cipariem):

I

II

III

v

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.

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

Tuneéns J., Aigars J., Poikane R., Jurgensone I, Labucis A., Labuce A,
Liepina-Leimane I., Busa L., Viksna 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.!

Labucis A., Labuce A., Jurgensone I., Barda I., Andersone L., 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.

Saja promocijas darba ieklauta dala no III publikacijas - ieklauti rezultati, kas raksturo

fitoplanktona asimilétas biomasas avotu (juras vai sauszemes), pamatojoties uz stabilo
oglekla un slapekla izotopu mérjjumiem.



1. IEVADS

Pirmprodukcija tidens ekosistéma ir atkariga no fotosintézes procesa, ko
veic autotrofie organismi, pieméram, fitoplanktons, fitobentoss un makroal-
ges. Fotosintézes procesa kvantitativai noteik$anai laika gaita plasi izmantotas
Cetras pieejas: (a) skabekla koncentracijas izmainas, (b) oglekla dioksida
izmainas, (c) organisko vielu veido$anas un (d) hlorofila fluorescences izmainas
(Falkowski et al., 2003). Saja promocijas darba autotrofa fitoplanktona (mik-
roalgu) organisko vielu sintézes apjoms tiek novértéts, pamatojoties uz skabekla
koncentracijas izmainam.

Fitoplanktons ir galvenais pirmproducents pelagiskaja dzivotné (Henriksen,
2009; Ask et al.,, 2016). Fitoplanktonu veido taksonomiski daudzveidigs, galve-
nokart fotosintezéjo$u vienstinas organismu kopums, ta¢u vienlaikus pastav ari
daudz miksotrofu un heterotrofu fitoplanktona sugu. Tipiski mérenajai klimata
joslai, lidz ar sezonalajam vides izmainam, mainas ari fitoplanktona popula-
cija domingjosas taksonomiskas un funkcionalas grupas, ka ari to ekologijas
iezimes. Pavasara ziedé$anas periodu var minét ka pieméru, kura atspogulojas
kontrasti starp dazadam fitoplanktona funkcionalajam grupam, ka ari ir izteikti
novérojama vides apstaklu ietekme. Mérenas joslas juras, tai skaita Baltijas jara,
pavasara ziedé$ana ilgst aptuveni vienu ménesi, ta¢u ta kopuma sastada ap
40-60% no ikgadéjas oglekla piesaistes (Heiskanen, 1998). Atlikusaja produkti-
vas sezonas laika asimilacijas efektivitate ir zemaka.

Jaatzimé, ka lielaka dala mérenas klimatiskas zonas pavasara pirmprodukci-
jas ir “jauna produkcija” (Falkowski et al., 2003). Respektivi, ta ir pirmproduk-
cija, kas veidota no oksidétajam neorganiska slapekla formam (NO,, NO,) vai
fikséta atmosfeéras slapekla (N,) (definicija no Dugdale, Goering, 1967; Williams
et al., 1989). Tadéjadi pelagiales produktivaja slani jauno produkciju ietekmé
fizikalie un kimiskie procesi — udens sajauk$anas, apvelings, upju notece un
atmosféras parnese. Gluzi pretéji ir ar “regeneréto produkciju’, kas ir veidota
no sistéma pieejamam un aprité eso$ajam baribas vielam, pieméram, amonija
joniem (Berg et al., 2003).

Baltijas jara ir kontinentala iek$zemes jara ar ierobezotu tdens apmainu
un izteiktu saluma un klimatisko gradientu no mérenas joslas lidz subarktiski
limniskajam ekosistémam. Lidz ar to pelagiskas pirmprodukcijas apjoms Baltijas
jira minétaja gradienta ir izteikti mainigs (1. tabula). Ipasi tas novérojams starp
Baltijas juras apaksbaseiniem, kuru trofiskais stavoklis dazado vides un ekolo-
gisko faktoru ietekmeé atskiras, variéjot no mezotrofa lidz eitrofam. Aprékinats,
ka Baltijas centralaja dala, t. i., Austrum- un Rietumgotlandes baseinos, vidéja
kopéja pirmprodukcija ir aptuveni 172 g C m? y' (Samuelsson et al., 2006).
Piekrastes un upju ietekmes zonas pirmprodukcijas raditaji parasti ir augstaki
neka atklatajos Baltijas juras tidenos. Lai gan seviski dulkainos un turbulentos



tdenos, pieméram, Klaipédas $auruma, kur Seki dzilums <1 metru, pirmpro-
dukcija eifotiskaja slani var bt zemaka ierobezotas gaismas pieejamibas dél.

Rigas licis ir sekls, daléji noslégts Baltijas jiras apaksbaseins ar lielu upju
noteci, kas rezultéjas paaugstinata eitrofikacija salidzinajuma ar Baltijas jtras
centralo dalu (Kotta et al., 2008). Lic¢a eitrofo stavokli apstiprina ari lidz $im
noteiktie pirmprodukcijas apjomi (piem., Wasmund et al., 2001). Pétijumi par
pirmprodukciju Rigas lici pédéjas desmitgadés bijusi salidzino$i reti un nere-
gulari (Andrushaitis et al., 1992; Olesen et al., 1999; Wassmann, Tamminen,
1999; Wasmund et al., 2001), galvenokart aptverot periodu no 1989. lidz 1997.
gadam. Kopuma aprékinata ikgadéja kopéja pirmprodukcija Rigas lici ir viena
no lielakajam visa Baltijas jara (1. tabula). Ta svarstas no 250 lidz 350 g C m? y/,
kas ietilpst visparéja diapazona, kads definéts piekrastes parejas denu sistémam
(Nikson, 1982), t. i., 200-400 g C m? y™.

Zinams, ka Rigas lica pirmprodukcijas dinamika pavasara un vasaras sezona
fitoplanktona produkciju galvenokart ierobezo baribas vielu pieejamiba (Olesen
et al., 1999), savukart rudens sezona ir ierobezota fotosintézei nepiecieSamas
gaismas pieejamiba sezonalo izmainu un tdens masu sajauk$anas ietekmé.
Tacu, nemot véra Rigas lica seklumu, stabilizéjosie (saules siltumenergija) un
destabilizéjosie (véja) speki spécigi ietekmé pelagiskas dzivotnes visas produk-
tivas sezonas gaita, un pirmprodukcijas apjoms to ietekmé dienu no dienas var
atskirties pat lidz divam reizém (Wassman, Tamminen, 1999). Svarstibas pastip-
rina lokali iidens masu apmainas procesi ka apvelings, kas parasti izraisa pirm-
produkcijas samazinaganos istermina, ta¢u pieaugumu ilgtermina (Lehmann,
Myrberg, 2008). Agrakie pétijumi (Lundsgaard et al., 1999; Olesen et al., 1999;
Olli, Heiskanen, 1999) norada uz augstu baribas vielu aprites efektivitati Rigas
lica pelagialé. Savukart jauna produkcija parsvara ir lokalizéta lica dienvidu
dala, bet sisttma kopuma dominé regeneréta produkcija.

1. tabula. Pirmprodukcijas vértibas dazados Baltijas juras un Ziemelatlantijas apgabalos

Kopéja pirm-
Regions produkcija, Horizonts | Periods Sezona Atsauce
g Cm?y!
Baltijas jara
Rigas licis 353-376 0-10 m 2011-2012 | apr.—okt. Sis pétijums (II)
Rigas li¢a . Olesen et al.,
piekraste 350 1,5, 10 m 1993-1995 | maijs—sept. 1999
- . . Kotta et al.,
Rigas licis 290 NA NA janv.—dec. 2008
Somu licis 74-111 NA NA janv.—dec. Pitkidnen, 2008
e 0,1,2,4,8, . Samuelsson
Botnijas licis | 18 15,20 m 2000 janv.-dec. et al., 2006




Kopéja pirm-
Regions produkcija, Horizonts | Periods Sezona Atsauce
g Cm?y!

o e 0,1,2,4,8, . Samuelsson
Botnijas jara | 47 15,20 m 2000 janv.—dec. et al,, 2006
Baltijas jaras 0,1,2,4,8, . Samuelsson
centrala dala | 12 1520m | 2000 Janv—dec. | o a1, 2006
Gdanskas 225 NA 1993-1997 | janvi-dec, | "iteketal,
licis 1999
Kategats 135-165 271500 1061 9000 | janv-dec. | Rydberetal,

g 2 m Jjanv—dec 1 1006
Belta 2,7,15un R Rydber et al.,
Saurums 185-220 2 m 1981-2000 | janv.-dec. 2006

Citi regioni

Ziemeljura, . Tillmann et al.,

> 124-1 1 -1 —dec.
Vatu jira 76 3m 995-1996 | janv.-dec 2000
Cesapika . Harding et al,,
licis, ASV 300-500 no 0,5-1 m | 1995-2004 | janv.-dec. 2020
Atlantijas . Eppley,
okeans 83,9 0-200 NA janv.~dec. Peterson, 1979

Tomeér lielakaja dala lidz$inéjo pétjjumu aplikota abiotisko faktoru
ietekme uz pirmprodukciju, savukart informacija par ekologisko aspektu
saistibu ar produktivitati Rigas lici un visa Baltijas jara ir ierobezota. Zinams,
ka pirmprodukciju ietekmé fitoplanktona taksonomiskais sastavs, populacijas
struktiira, ka arl dominéjoso sugu fiziologiskas un ekologiskas iezimes (piem.,
Chavez et al., 1990; Falkowski et al., 2003; Spilling et al., 2019; Barmejo et al,,
2020).

Rigas lica fitoplanktona taksonomiskais sastavs un populacijas struktira
atbilst klasiskajam borealas zonas planktona attistibas scenarijam (Yurkovskis
et al., 1999; Jurgensone et al., 2011; Olli et al., 2011). Parasti pavasari, perioda
no aprila lidz maijam, dominé kramalges Pauliella taeniata un Thalassiosira
baltica. Pavasara beigas fitoplanktona biomasu parsvara sastada kramalges
Chaetoceros spp. un dinoflagelati Peridiniella catenata, ka ari miksotrofie ciliati
Mesodinium rubrum. Julija un augusta novérojama cianobaktériju (galvenokart
Aphanizomenon flosaquae) ziedé$ana. To biezi papildina zalalges un kriptofi-
talges. Septembri-oktobri, péc tam, kad konvektiva idens masu sajauksanas ir
izjaukusi termoklinu, fitoplanktona attistibas scenariju noslédz otra kramalgu
ziedésana (Yurkovskis et al., 1999; Jurgensone et al., 2011). Ziemas un rudens
perioda tidens masas véja ietekmé vertikali sajaucas, uznesot virspusé dziluma
eso$as baribas vielas, kas nodrosina fitoplanktona attistibu nakamaja pavasari
(Rydberg et al., 1990). Ziema fitoplanktona attistiba ir kavéta ierobezota dienas



gaismas ilguma un véjaino apstaklu vai ledus segas dél, kas kopuma samazina
visparéjo gaismas pieejamibu tideni (Vihma, Haapala, 2009).

Visbeidzot, vides faktoru loma un ietekme Baltijas jura atSkiras gan regio-
nala méroga, gan - jo seviski — lokali (Snoeijs-Leijonmalm, Andrén, 2017).
Tadeé] planktona pirmprodukcijas apjoma un to galveno veidotaju un veicinoso
faktoru noteiksana ir butiska, lai papildinatu izpratni par oglekla plasmu dina-
miku un ekosistémas funkcionésanu kopuma, veicinot virzibu uz ekosistéma
balstitu vides parvaldibu. Ari nesen izvirzita hipotéze par miksotrofo organismu
batisko nozimi planktona ekologija uzsver vajadzibu péc funkcionalo grupu, jo
seviski miksotrofo organismu, detalizéta ekologiska raksturojuma (Mitra et al.,
2014, 2016), lai tiktu nodros$inats pietieckams datu apjoms to jégpilnai ieklausa-
nai regiona baribas tikla modelos.

Darba meérkis: izprast pirmprodukcijas galvenos ietekméjosos vides faktorus
Rigas lici un identificét fitoplanktona funkcionalo grupu nozimi tas veidosana.

Darba uzdevumi:

o apzinat pirmprodukciju ietekméjosos vides faktorus un to ietekmes;

« aprékinat jaunas un regenerétas produkcijas apjomu;

o  apzinat pirmprodukcija asimiléto vielu avotu (sauszeme vai jiras vide);

o noteikt pirmprodukcijas veido$ana nozimigakas fitoplanktona funkcio-
nalas grupas.

Darba zinatniska novitate un praktiska aktualitate

Saja promocijas darba apskatits Rigas lici maz izpétits aspekts — pirmpro-
dukcijas sezonala dinamika un tas saistiba ar abiotiskajiem un biotiskajiem
vides faktoriem. Sadu zinaganu iegtidana sniedz iespéju padzilinati izvértét eitro-
fikacijas procesu ietekmi gan regionali, gan visparigi, ka ari papildina zinasanu
kopumu par pelagiskaja trofiskaja baribas tikla pieejamo energijas apjomu un
to ietekméjosajiem vides faktoriem, rezultata laujot precizak novértét pelagisko
dzivotni un ekosistému. Turklat $is ir pirmais pétjjums, kura aprékinati jaunas
un regenerétas pirmprodukcijas apjomi un, pamatojoties uz izotopu signaliem,
analizéta biomasa asimiléto vielu izcelsme. Rezultata iegita informacija par
biogénu apriti un to iesaisti biologiskajos procesos, kas ir pamatinformacija
biogeokimisko ciklu un baribas tikla procesu pilnvértigakai izprasanai. Iegito
informaciju iespéjams praktiski pielietot vides parvaldiba, izmantojot uz ekosis-
tému balstito pieeju.

Pétijuma rezultati prezentéti tris vietéjas un tris starptautiskas konferences:

1. Latvijas Universitates 73. zinatniska konference. 02.02.-06.02.2015.
Biologijas fakultates Hidrobiologijas katedras sekcija “Latvijas tdenu



vides pétijjumi un aizsardziba” Mutisks referats: Fitoplanktona eko-
logiskas kvalitates elementu indikatoru klasu robezvertibu izstrade
Latvijas piekrastei. Atis Labucis, leva Barda, Iveta Jurgensone.

Latvijas Universitates 74. zinatniska konference. 01.02.2016. Biologijas
fakultates Hidrobiologijas katedras sekcija “Latvijas iidenu vides pétiju-
mi un aizsardziba’, mutisks referats: Fitoplanktona Pirmprodukcijas
sezonala dinamika Rigas lici 2015. gada. Atis Labucis, Iveta Jurgensone,
Anda Tkauniece.

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

ICES/PICES Early Career Scientist Conference in Busan, Republic of
Korea, 30.05.-02.06.2017. Mutisks referats: Phytoplankton community
and controlling factors of primary production in the Gulf of Riga
(Baltic Sea). Atis Labucis, Iveta Jurgensone, leva Barda, Anda Ikauniece.
Valsts Pétjjumu Programmas EVIDEnT 3. zinatniskd konferencé.
24.11.2017. VPP Evidents 1. projektu sadala; mutisks referats:
Pirmprodukcijas aprite Rigas lici. Atis Labucis, Iveta Jurgensone, Ieva
Barda, Lelde Ozolina.

European Space Agencys 2019 Living Planet Symposium. 13.05.-
17.05.2019. Milana, Italija. Stenda referats: Sentinel-3 Ocean and Land
Colour Instrument data comparison with in situ chlorophyll-a. Atis
Labucis.

Promocijas darba ieklauti rezultati, kas ieguti Sados projektos:

ES LIFE+ Nature & Biodiversity programmas projekts “Inovativas
pieejas jaras biologiskas daudzveidibas monitoringam un dabas vértibu
aizsardzibas stavokla noveértésanai Baltijas jura (MARMONI)”;
projekts “,Rigas lica ekosistémas funkcionala modela izstrade efektivas
nacionalas politikas Baltijas jiras aizsardzibai, nodro$inasanai un ilgt-
spéjigas ekosistémas izmantos$anai veicina$anai (LIMOD)”, finanséjums
no Eiropas Regionala attistibas fonda;

Valsts pétjjumu programma 2014-2017 “Latvijas ekosistému vértiba
un tas dinamika klimata ietekmé (EVIDEnT)”, finanséjums no Latvijas
valsts pétijumu programmas 2014-2017.

10



2. MATERIALI UN METODES

2.1. Pétijuma regiona raksturojums

Rigas licis atrodas Baltijas jaras ziemelaustrumu dala un aiznem 16 330 km?
lielu platibu. Ta vidgjais dzilums ir 26 m un maksimalais dzilums aptuveni 60 m.
Rigas lica sateces baseins (135 700 km?) ir vairak neka astonas reizes lielaks par
Rigas lica virsmas laukumu (Kotta et al., 2008), un 86% no saldidens apjoma
ieplast lica dienvidu dala (Klavins et al., 2002). Tadéjadi veidojas ZR virziena
pieaugoss saluma gradients, sakot ar 0,5-2,0 praktiska saJuma vienibam (turp-
mak teksta: PSU) dienvidu regiona virséjos slanos, 1idz 7,0 PSU Irbes $auruma.
Vidéjais salums lielakaja dala Rigas lica varié no 5,0 lidz 6,0 PSU. Udens tempe-
ratiira virséja slani sezonali svarstas no 0 lidz 20 °C. Ledus segas platiba un tas
ilgums ik gadu ir mainigs, un ledus sezona vidusméra ilgst aptuveni 80 dienu
(Kotta et al., 2008). Ziemas sezona (no novembra lidz aprilim) Rigas li¢a tdens
slani ir sajaukti, tapéc temperatiira, idens salums un pieejamo baribas vielu
koncentracija visa Gdens staba ir lidziga (Stigebrandt, 1996). No aprila lidz
oktobra vidum lici veidojas sezonala stratifikacija, kas ierobezo vertikalo adens
masu apmainu un veicina skabekla samazinasanos un baribas vielu uzkrasanos
piegrunts slani. Savukart rudens sezona idens kolonna véja ietekmé atkal tiek
sajaukta (Yurkovskis, 2004).

2.2. Paraugu ievaksana un apstrade

Paraugi tika ievakti nacionala monitoringa stacijas Rigas li¢a centralaja un
piekrastes dala (1. attéls) laika posma no 2011. lidz 2017. gadam (2. tabula).
Katra paraugos$anas reizé tika apsekoti un ievakti fizikalie, kimiskie un biolo-
giskie parametri, sekojot HELCOM COMBINE programmas rekomendacijam
(HELCOM, 2017), iznemot I publikacija aprakstito pétijumu, kura adens
paraugi tika ievakti ar Ferry box sistému, kas uzstadita uz pasaZieru pramja
Tallink MS Romantika (pumpéjot Gdeni no 5 m dziluma).

Baribas vielu koncentracija tika mérita péc Grasshoff et al. (1983) meto-
dém. Visas laboratorijas analizes tika veiktas akreditéta Latvijas Hidroekologijas
institGta Hidrokimijas laboratorija (ISO/IEC 17205). Hlorofila-a un fitoplank-
tona taksonomiskais sastavs un biomasa tika analizéti saskana ar HELCOM
COMBINE programmas standarta metodiku (HELCOM, 2017). Stabilo izotopu
analize veikta Latvijas Universitates Kimijas fakultates Analitiskas kimijas
laboratorija.

11



Fitoplanktona pirmprodukcijas mérjjumiem pétjjuma teritorija izmantota
gaiSo un tumso pudelu skabekla tehnika (sikak sk. Olesen et al., 1999). Skabekla
sakotnéja un pécinkubacijas koncentracija noteikta, titréjot ar natrija tiosulfatu
atbilstosi ISO 5813:1983 standartam. Fotosintétiski aktiva radiacija (PAR) mérita
uz kuga klaja, eksperimentalas inkubacijas laika, izmantojot LI-1400 datu logeri

un LI-190 kvantu sensoru.
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1. attéls. Pétijumu un paraugu nemsanas vietas Rigas lici

Jaunas produkcijas aprékinasana izmatota baribas vielu patérina metode
(sikak skat. Wasmund et al., 2005). Ta noteikta, balstoties uz 2012. gada datiem,
pienemot, ka pavasara ziedésana sakas aprili un noslédzas janija. Jaunas pro-
dukcijas aprékinos nemta véra atmosféras parnese, t. i., slapekla piesaiste no
atmosféras, kuras aprékinos izmantoti uz pétjjuma bridi pieejama informacija
no 2010. gada. Respektivi, atmosféras piesaistita slapekla apjoms visa Rigas lica
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virsmas teritorija pienemts 9973 t (HELCOM, 2013). Rékinot vidéjo piesaistito
slapekla daudzumu uz Rigas li¢a virsmas teritorijas vienibu, noteikts konstants
slapekla parneses no atmosféras atrums, t. i., 0,12 mmol m? d. Jauzsver, ka
PO,* parprodukcija, ka minéts Rahm et al. (2000), aprékinos tika pienemta ka
nebautiska.

Frakcioné$ana izméru grupas tika veikta uzreiz péc integrétd tadens
parauga ievaksanas un pirms paraugu taksonomiskas analizes (IV publikacija).
Fitoplanktona paraugi tika noskirti ar apgrieztas frakcionésanas metodi — virziti
caur sietu, kura acu izmeérs ir 56 um (turpmak: <56-frakcionéts). Frakcioné$anai
tika izraudzits 56 pm tikls, pamatojoties uz M. rubrum populacijas strukttru
(sadalfjumu izméru klasés) ilgtermina monitoringa datos 101A. stacija (skat.
datubazi https://latmare.lhei.lv/).

2.3. Statistiskas metodes

Lai analizétu sakaribas starp vides faktoriem un pirmprodukcijas maini-
gajiem lielumiem, tika izmantotas daudzdimensiju un daudzfaktoru analizes
metodes - galveno komponentu analize (principal component analysis; PCA)
un daléja mazako kvadratu regresija (partial least squares regression; PLSR).
Pirms analizes visu mainigo vértibas tika normalizétas un standartizétas, par-
veidojot tas uz variacijas koeficientiem. Analizes veiktas, izmantojot StatSoft©
STATISTICA 7 (I publikacija) un R programmu v.3.6.1 (R Core Team, 2019)
(IIT un IV publikacija). Tiras pirmprodukcijas (NPP) apjoma atskiribas starp
nefrakcionéto un <56-frakcionéto planktona sabiedribu izvértétas, pielietojot
neparametrisko Vilkoksona testu (Wilcoxon signed-rank test).

2. tabula. Pétijuma apsekoto staciju koordinatas, dzilums un ievakto datu periods

Stacija Z platums A garums Dzilums, m Periods

101A 57,1000 23,9833 22 ﬁ:ﬁz:nmo?szg?;‘la(lll) )
119 57,3000 23,8500 44 %;‘;t;;)ﬁaijsoﬁ 1‘; o(Pz a
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 f}j‘i%ﬁaijsoﬁ 1‘; 0(;)2 a
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3. REZULTATI UN DISKUSIJA

3.1. Kopeja pirmprodukcija

Kopéja pirmprodukcija (GPP) Rigas lici, salidzinot ar citiem Baltijas jiras
regioniem (1. tabula), bija salidzino$i liela (353-376 g C m?y"; II publika-
cija). Laika perioda no 1993. lidz 1995. gadam gada GPP tika lésta robezas no
250 lidz 255 g C m?y"' (Andrushaitis et al., 1992; Wasmund et al., 2001). Tacu
$ie aprekini balstijas mérjjumos, kuros nav ieklauts produktivakais fitoplanktona
sukcesijas periods, t. i, no marta beigam lidz aprila beigam. Savukart Olesen
et al. (1999) rezultati liecina, ka gada kopéja pirmprodukcija Rigas lici var
parsniegt 350 g C m?, kas tuvinas $aja pétijjuma iegttajam vértibam (II publi-
kacija). Jaatzimeé, ka, neraugoties uz eitrofikacijas saglabasanos un lielo fosfora
un slapekla slodzi (HELCOM, 2018), pirmprodukcija Rigas lici kops 90. gadu
sakuma nav batiski mainijusies (Andrushaitis et al., 1992; Wasmund et al., 2001).

Kopuma GPP apjoms Rigas lici atspoguloja fitoplanktona biomasas raditajus
ar augstakajam veértibam (4,53-3,45 g C m*d"') pavasara perioda un zemakajam
vértibam rudens-ziemas posma (II publikacija), un tas atbilst borealas zonas
fitoplanktona sezonalas attistibas gaitai. Strauj§ GPP pieaugums agra pavasari
(parasti no marta lidz aprila sakumam; 2. attéls) ir tiesi saistits ar apgaismojuma
palielinasanos un augstam baribas vielu koncentracijam péc ziemas konvekcijas
perioda, tacu arl pavasara palu un apjomigo nokri$nu pievaditas baribas vielas
veicina pirmprodukcijas palielinasanos (I, I publikacija). Turklat stabilo oglekla
un slapekla izotopu dinamika suspendétajas dalinas (SPM) (III publikacija)
neizslédza sauszemes vai antropogénas izcelsmes avotus ziema un agra pavasari
(t. i., marta). Rezultati liecina, ka visa paréja produktiva perioda gaita (aprilis-
oktobris) §*C un §"N sezonalas atskiribas lielakoties skaidrojamas ar fitoplank-
tona sugu sukcesiju, noradot, ka sauszemes vai antropogénu avotu ietekme uz
pirmprodukciju vasara ir ierobezota. Izteikta pozitiva sakariba novérota starp
izotopiskajam izmainam un kramalgu, dinoflagelatu, ka ari miksotrofo ciliatu
M. rubrum biomasu, savukart diazotrofajam cianobaktérijam bija novérojams
negativs, tacu statistiski nenozimigs efekts uz §"°N vértibam.

Gada GPP apjoms piekrastes adenos bija par 8,5-14,1% zemaks, t. i,
323 g C m?, (IV publikacija) neka Rigas lica centralas dalas eifotiskaja slani
(I1 publikacija). So atskiribu iemesls, visticamak, ir ierobezota iidens caurredza-
miba dulkainajos un turbulentajos piekrastes Gidenos. Rigas lica centralaja dala
Seki dzilums svarstijas no 2,3 lidz 5,1 m (II publikacija), turpretim pétijumu
vietd dienvidu piekrastes teritorija (101A stacija; IV publikacija) tas neparsnie-
dza 2,5 m. Pamatojoties uz monitoringa datiem (sk. datubazi https://latmare.
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lheilv/), eifotiska slana dzilums piekrastes un atklatajas teritorijas ievérojami
atskiras; laikposma no 2011. lidz 2014. gadam tas caurméra bija 5,9 m un 9,7 m
attiecigi piekrastes (101A) un atklatajos adenos (119). Pretéji $im novérojumam,
laika posma no 1994. lidz 1997. gadam Daugavas grivas areala tika konstatéts
par 20% lielaks pirmprodukcijas apjoms neka atklataja Rigas lici (Olesen et al.,
1999; Wasmund et al., 2001). Ta¢u janem véra atskiribas paraugosanas un apré-
kinu metodés $aja (II, IV publikacija) un agrakajos pétijumos (Olesen et al.,
1999; Wasmund et al., 2001). Batiskaka atskiriba ir ta, ka Olesen et al. (1999) un
Wasmund et al. (2001) skabekla metabolisma inkubacijai izmantoja planktona
cenozes paraugus no virséja sajaukta slana, tadé] slana dzilums atklatos un pie-
krastes tidenos atskiras (diapazona 15-25 m 119. stacija un 10 m 101A stacija).
Saja promocijas darba gai$o un tumso pudelu inkubacijas metodei izmantoti
tdens integrétie paraugi, kas nemti no eifotiska slana (pienemot, ka ta dzilums
ir 10 m) (IL, IV publikacija). Atskiriga paraugo$anas pieeja, ieklaujot pétijuma
ari daléji neeifotisko zonu, kur autotrofo organismu biomasa dabiski ir zemaka
(Andersson, Rudehall, 1993; Lugioyo et al., 2007), ieprieks veiktajos pétijumos
(Olesen et al., 1999; Wasmund et al., 2001) integrétie paraugi, iespéjams, bijusi
vajrak atskaiditi. Olesen et al. (1999) un Wasmund et al. (2001) inkubacijas rezul-
tata GPP vértibas atklato tidenu stacijas bija zemakas neka piekrastes adenos,
kur paraugi tika jevakti tikai no eifotiska slana, un, nemot véra atklato adenu
un telpiskas atskiribas, tas liedz pétijumus tiesi salidzinat. Turpretim piekrastes
zonas iegiitie rezultati ir tie$i salidzinami ar §1 promocijas darba rezultatiem.
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2. attéls. Dienas kopéja produkcija (GPP), tira produkcija (NPP) un elposana (R) Rigas lica
centralaja dala (dzilums > 30 m) 2011. un 2012. gada. Attéls no II publikacijas
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3.2. Planktona sabiedribas metabolisms

Planktona kopéja elpo$ana svarstijas no 0,01 lidz 3,12 g C m? d* (caur-
méra 1,01 g C m? d"') un sastadjja lielu dalu - 40,4-68,5% (2. attéls) no GPP.
Frakcioné$ana péc izméra uzradija, ka nefrakcionéta sabiedriba kopuma ir
neefektiva NPP produkcija (3. attéls). Tapéc nav parsteidzosi, ka nefrakcionétas
sabiedribas NPP un GPP apjoms butiski neat$kiras no <56-frakcionétas
sabiedribas producétd daudzuma (NPP V... = 205,00; p = 0,488; n = 19.
GPP Vyicoxon = 194,005 p = 0,708; n = 19). Turklat §1 promocijas darba rezultati
uzrada izteiktu kovariaciju starp NPP un <56-frakcionétas sabiedribas tak-
soniem, Ipasi maza izméra (16-33 pum) M. rubrum (4. attéls). Tas liecina, ka
lielaka dala NPP tiek producéta planktona mazakas frakcijas biomasa.
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3. attéls. Dienas vidéja A) tira/neto pirmprodukcija (NPP) un B) kopéja pirmprodukcija
(GPP) nefrakcionétas un <56-frakcionétas autotrofas sabiedribas Rigas lica piekrastes adenu
virséja (10 m) slani (101A stacija). Attéls no IV publikacijas
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Zimigi, ka nefrakcionétas populacijas elpo$ana bija augsta, jo ieklava ari
heterotrofiskus vienstnus (pieméram, tintinidas) un daudz$tnus (virpotaji un
airkajvézu kapuri). Kopuma aprékini liecina, ka mikrozooplanktona elposana
vidéji sasniedz 35-43% no dienas GPP (Calbet, Landry, 2004) savukart péc
Witek et al. (1997) aprékiniem, zooplanktona elposana sastada 1% no kopéjas
elposana ziema un 20% (vidéji) paréja perioda. Jebkura gadijjuma, nemot véra
izmeéru parklasanos, pirms inkubacijas zooplanktonu nebija iespéjams atfiltrét,
neatbrivojoties no kramalgém, cianobaktériju pavedieniem un dinoflagelatiem,
tade] to atfiltréSana netika veikta. Lidz ar to elpoSanas (un GPP) rezultati
jainterpreté uzmanigi, salidzinajuma ar aprékiniem, kas iegiti ar citu metodi,
atskirigu no gai$as-tumsas pudeles skabekla mérijjumu metodes.
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4. attéls. Nozimiguma raksturlielums (Variable Importance for the projection; VIP) PLSR
modeli ieklautajiem mainigajiem parametriem. A) Tiras pirmprodukcijas VIP nefrakcionéta
planktona populacija, B) Kopéjas pirmprodukcijas VIP nefrakcionéta planktona populacija,
C) Tiras pirmprodukcijas VIP <56-frakcionéta planktona populacija un D) Kopéjas
pirmprodukcijas VIP <56-frakcionéta planktona populacija. Nozimigakie mainigie parametri
(VIP > 80%) ir atziméti ar sarkanu apli. Attéls no IV publikacijas
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Rigas lica centralas dalas produktivais slanis ziema un agra pavasari bija
summari heterotrofs (NPP < elposana) (2. attels), savukart piekrastes planktona
populacijas bija dinamiskakas un gada laika mijas starp summari autotrofam
uz summari heterotrofam (3. attéls). Planktona kopéjas elpos$anas pieaugums
virziena uz piekrasti un upes grivam ir novérots ari, pieméram, Gdanskas licl
(Witek et al., 1997). Liela allohtona materiala daudzuma dé] parejas tdenu
sistémas ir palielinata baktériju aktivitate, kas paaugstina planktona kopéjo
elposanu (Hopkinson, 1985; Smith, 1993; Alongi, 1998) un lidz ar to izraisa
parmainas populacijas metabolisma (mijoties starp summari autotrofu un sum-
mari heterotrofu).

Novérota pelagiskas dzivotnes metabolisma dinamika atskiras no Olesen
et al. (1999) pétjjuma rezultatiem, kuros laika posms no pavasara vidus lidz
pavasara beigam (aprilis—maijs) bija atziméts ka vienigais periods, kad Rigas
lica produktivais slanis ir summari autotrofs. Ta¢u Olesen et al. (1999) pétijuma
bija noradits, ka elpo$anas mérjjumi vasaras sezona bijusi apgrutinati; planktona
kopéja elposana minétaja pétijuma tika parvértéta, ka rezultata vasaras NPP
tika aplésts par zemu, tapéc summari autotrofie periodi visa paréja produktivaja
sezona, iespéjams, palikusi neidentificéti. Atskirigi ir ari $aja promocijas darba
un Olesen et al. (1999) pétijuma analizétie slani. Saja promocijas darba ir rakstu-
rota planktona sabiedriba 0-10 m dziluma, savukart Olesen et al. (1999) paraugi
nemti no auggséja jaukta slana (kas svarstas no 10 lidz 25 m dzilumam). Minéto
nesakritibu iemesls varétu but atskiribas starp paraugotajam populacijam.

Nemot véra visu iepriek§minéto, Rigas lica eifotiskais slanis, visticamak, ir
summari autotrofs pavasari un vasaras sakuma, un potenciali ari paréja gada
laika atkariba no vides faktoriem un autotrofas biomasas. Daudzfaktoru analize
atklaja, ka tiro pirmprodukciju (NPP) Rigas lici ietekmé mazaks skaits vides
faktoru neka kopéjo pirmprodukciju (GPP) (4. attéls). PLSR analizes rezul-
tati uzradija, ka svarigakie NPP ietekméjosie faktori gan nefrakcionétaja, gan
<56-frakcionétaja populacija ir maza izméra (16-33 pum) M. rubrum un PAR
(4. attéls), savukart GPP gadijuma nozimigi faktori bija ne tikai maza izméra
M. rubrum un PAR, bet arl baribas vielas, temperatiira un kramalgu biomasa
(4. attels).

3.3. Jauna un regeneréta pirmprodukcija

Pirmprodukcija eifotiskaja slani ir atkariga no diviem dazadiem slapekla
piegades avotiem. Viens no tiem ir iz§kidusie slapekla savienojumi, kas radusies
heterotrofu organismu vielmainas procesd, pieméram, amonijs, urinviela un
mazaka meéra ari aminoskabes. Pirmprodukciju, kas rodas no §1 parstradata sla-
pekla, sauc par regeneréto produkciju. Teorétiska sabalanséta un slégta (balanced
steady-state) sistéma baribas vielu otrreizéja parstrade var turpinaties neierobezoti
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ilgi. Tomér realas ekosistémas rodas dazadi zudumi, ko izraisa, pieméram, grim-
$ana, organismu migracija un nozveja, un, pats svarigakais, denitrifikacija. Lai
izvairitos no sistémas produktivitates krituma, $ie zudumi ir jakompensé ar aréju
baribas vielu pievadi. Baribas vielu pieaugums ir dabisks process, kas notiek
konvektivas sajauksanas laika — kad dzilakos slanos remineralizétas baribas vielas
tiek uzceltas augsup lidz eifotiskajam slanim. Lai gan Sis ir galvenais nitratu atjau-
nosanas process, norisinas ari citi aréji slapekla pievades procesi, pieméram, dia-
zotrofu N, fiksacija, ka arl sauszemes un antropogénas izcelsmes vielu pieplide.
Pirmprodukciju, kuras pamata ir aréja slapekla pievade N, vai oksidéta slapekla
forma, sauc par jauno produkciju (Eppley, Peterson, 1979).

Baribas vielu koncentracijas samazinasanas likne liecinaja, ka jaunas pro-
dukcijas periods Rigas lici ilgst lidz jinijam un péc tam sak dominét regeneréta
produkcija. Tas sakrit ar lidz$ingjiem pétijumiem (Lundsgaard et al, 1999;
Olesen et al., 1999; Olli, Heiskanen, 1999), kas uzradija augstu vielu aprites efek-
tivitati Rigas li¢a pelagialé produktivaja perioda, ipasi vasara. Jaunas produkcijas
vidgjais apjoms aplitkotaja perioda sastadija 51,8% no NPP, pamatojoties uz
baribas vielu patérina aprékiniem. Tomeér fitoplanktona sukcesijas gaita rezultati
bija mainigi. Kramalgu ziedésanas perioda jauna produkcija parsniedza 75% no
NPP, bet laika, kad dominéja dinoflagelati, ta sastadija aptuveni 50% (II publi-
kacija). Ja jauno produkciju rékina, balstoties uz SiO, patérinu (péc Wasmund
et al,, 2013), tad vidéjais rezultats kramalgu ziedéSanas perioda (aprilis—maijs) ir
1,95 gC m? d". Tas liecina, ka pavasara ziedéSanas laika kramalgém ir nozimiga
loma pirmprodukcijas veido$ana. Ari III publikacijas rezultati netiesi apstip-
rina kramalgu lielo ietekmi pavasara ziedésanas laika, tacu paréjos §i promocijas
darba pétijumos (I, II, IV publikacijas) tiesa saistiba starp kramalgém un pirm-
produkcijas raditajiem netika konstatéta.

Vasara, kad baribas vielas ir nemitiga aprité, vidé neorganisko baribas vielu
koncentracijas ir zemas vai pat griti konstatéjamas, tomér $aja sezona Baltijas
jara pladi attistas diazotrofas cianobaktérijas (Kahru et al., 1994; Eigemann
et al,, 2019; Liepina-Leimane et al,, 2022). Ploug et al. (2010) demonstréja,
ka cianobaktérijas A. flosaquae Baltijas jira ir loti produktivas — tam piemit
liels oglekla un slapekla asimilacijas atrums un spéja atbrivot ievérojamu dalu
(35,5%) no piesaistita atmosféras slapekla. Tas liecina, ka A. flosaquae popu-
lacija, pateicoties straujai fosfora recirkulacijai péc fitoplanktona $tnu bojaejas
un tas spéjas asimilét slapekli no atmosféras, nodros$ina augsto biomasu Rigas
lici (I publikacija). To apstiprina ari izotopu signali (III publikacija), kas
uzrada negativu (tacu statistiski nebutisku) diazotrofo cianobaktériju ietekmi
uz 8“N vértibam vasaras perioda. Dugdale un Goering (1967) noradija, ka
baribas vielu recirkulaciju ir gandriz neiespéjami izmérit tas straujas gaitas un
nepartrauktibas dél, kas liedz konstatét izmainas baribas vielu koncentracija
un padara célonsakaribas neviennozimigas.
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3.4. Fitoplanktona sabiedribas loma pirmprodukcija

Suspendéta viela (SPM) ir dinamisks ka dzivo, ta nedzivo dalinu kopums,
kam var bat nozime baribas tiklu funkcionés$ana, baribas vielu un piesarnotaju
aprité, ka ari sistémas produktivitaté, seviski piekrasté un estuarijos (Cresson
et al., 2012; Golubkov et al.,, 2017; Jedruch et al., 2017; Xu et al., 2019). SPM
daudzumu un sastavu $ada vidé ietekmé dazadi aréjie avoti, pieméram, upju
noteces, piekrastes erozija un atmosféras nokrisni, ka ari ieks$éjie procesi — pirm-
produkcija un organisko vielu mineralizacija.

Baltijas jaras virséja slani SPM izotopisko sastavu parasti nosaka tas, vai
klateso$s ir fitoplanktons, kas izskidusas baribas vielas ieklauj SPM sastava
(Winogradow et al., 2019; III publikacija). Kad iz§kidu$o baribas vielu kon-
centracija idens staba samazinas, autotrofie organismi spiesti uznemt izskidusa
oglekla savienojumus, kas satur vairak smagakos §"C un energétiski gratak
izmantojamos izotopus, pieméram, bikarbonata vai atmosféras CO, (Golubkov
et al,, 2017). Padzilinati aplikojot fitoplanktona sugas lidztekus pirmprodukcijas
raditajiem, konstatétas galvenas sugas, kas regulé baribas vielu pliasmas un pro-
duktivitati Rigas lici. Visos gadalaikos dominé miksotrofais ciliats M. rubrum,
batiski koreléjot ar paaugstinatam GPP vértibam, savukart diazotrofa cianobak-
térija A. flosaquae sekmé jauno produkciju vasara, kad baribas vielas sistéma ir
nepartraukta aprité (II, III publikacija).

Ka jau iepriek§ minéts, stabilo oglekla un slapekla izotopu dinamika
suspendétajas dalinas (III publikacija) skaidri uzrada, ka oglekla un slapekla
izotopu izmainas pamata veido biologiskie procesi. Kovariacija starp §"*C un
0N un sezonali mainigajiem abiotiskajiem faktoriem, pieméram, temperatiru
un baribas vielu koncentracijam, nosaka 6"*C un 8N vértibu sezonalo raksturu
(ka aprakstits Savoye et al,, 2003), atspogulojot fitoplanktona sugu sezonalo
sukcesiju (III publikacija). Ta nosaka SPM oglekla un slapekla izotopu veérti-
bas pavasara ziedésanas laika un butiski ietekmé izotopu attiecibu lidz rudens
vidum. Kramalges, dinoflagelati un M. rubrum uzrada vislielako pozitivo sais-
tibu ar izotopiskajam izmainam Rigas lici, kas nozimé, ka to augsana veicina
BC un "N bagatina$anos un rezultéjas jaunaja produkcija (un tas sakrit ar
IT publikacijas rezultatiem). Tikmeér samazinatas §'°N vértibas vasaras perioda
visticamak skaidrojamas ar izotopiski noplicinata atmosféras slapekla piesaisti
caur cianobaktériju heterocistam. Tomér $ada negativa korelacija starp vasaras
cianobaktériju biomasu un §°N vértibam nav skaidri identificéjama (III pub-
likacija), iespéjams, tapéc, ka cianobaktérijas nekad nav bijusas galvenie un
vienigie dominéjosie taksoni fitoplanktona sabiedriba.

Aprili, pavasara ziedéSanas nosléguma, 8'°N vértibas tik tikko parsniedza
vértibu diapazonu, kura ietilpst okeana dziladens neorganiska slapekla (Pantoja
et al., 2002; Jedruch et al., 2017) vai Baltijas jiras centralas dalas virsmas SPM
0PN veértibas (Winogradow et al., 2019), tadéjadi apliecinot, ka upju notecém,
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kas piegada sauszemes un antropogénas izcelsmes neorganisko slapekli, ir iero-
bezota ietekme. Iespéjams, ka pavasara ziedé$anas nosléguma, kad nav pieejami
ievérojami aréja slapekla avoti, SPM 6N vértiba ir atkariga no jau asimiléto sla-
pekla krajumu otrreizéjas izmantosanas. Pretéji $im pienémumam visaugstaka
0PN vértiba bija novérojama maija, kad fitoplanktona oglekla biomasas pieau-
gums vairs netika konstatéts. Visticamak, svarigs faktors bija fitoplanktona sugu
sastdva maina, pieméram, kramalgu seciga nomaina ar aktivi migréjosajiem
ciliatiem M. rubrum. Viens no ticamakajiem iemesliem $adiem novérojumiem
varétu but, ka virsmas 8N veértibas paaugstina §i ciliata spéja vertikali migrét,
tadejadi izmantojot slapekla krajumus no piegrunts slaniem ar augstaku 6"°N
saturu (Lips, Lips, 2017). Turklat, iespéjams, ka nefiltréta tdeni (kads izmantots
pétijuma) atrodas ari citi taksoni, pieméram, maza izméra zooplanktons, kas
varétu palielinat kopéjas §'°N vértibas SPM kopuma, ka to uzrada Rolff (2000).

Mesodinium rubrum ir miksotrofs Litostomatea ciliats, kur$ iegtst plastidas
(un lidz ar to fotosintezéSanas spéjas) no kriptofitalgém, ar kuram tas barojas
(Juel Hansen, Fenchel, 2006; Johnson et al., 2016). Tas ir Joti produktivs dulkai-
nos, turbulentos tidenos, ar zemu pieejamas gaismas intensitati (Crawford, 1989;
Johnson, Stoecker, 2005; Moeller et al., 2011; Herfort et al., 2012). Mesodinium
rubrum biezi vien liela daudzuma sastopams piekrastes tdenos (Cloern et al.,
1994; Sanders, 1995; Leles et al., 2017), tostarp iesalaja Baltijas jara (Rychert,
2004; Lips, Lips, 2017). Nakamaja nodala apltkotas M. rubrum iezimes un eko-
logiskas stratégijas, pateicoties kuram tas spé&j dominét Rigas lici un ari citviet.

3.5. Miksotrofa ciliata Mesodinium rubrum bitiska loma

Fakts, ka M. rubrum ir nozimigs Rigas li¢a pirmprodukcijas veidotajs, ir
konstatéts §1 promocijas darba I, II, un III publikacija. Izrietosi IV publikacija
ta loma tika pétita sikak, novértéjot pirmprodukciju péc izméra frakcionétas
autotrofas sabiedribas, tostarp vértéjot maza izméra (garuma 16-33 um) un liela
izméra (garuma > 34 um) M. rubrum pienesumu. Mesodinium rubrum sasto-
pams plasa izméru diapazona (15-70 pm; 5. attéls), tapéc daudzos pétijumos,
kas apliako M. rubrum, ir ieviestas izméru kategorijas (piem., Johansson, 2004;
Montagnes et al., 2008; Johnson et al., 2016), $adi atklajot, ka dazadam izméru
klasém ir atskirigas ekologiskas reakcijas uz vides izmainam.

Neraugoties uz atskirigo pieejamas gaismas daudzumu tadeni, M. rubrum
uzradija véra nemamu kovariaciju ar pirmprodukcijas raditajiem ka atklatas, ta
piekrastes zonas (I, II, IV publikacija; 4. attels), tadéjadi apliecinot ta elastigo
dabu. Mesodinium rubrum ir noradits ka nozimigs pirmprodukcijas veidotajs ari
vairakos citos Baltijas jiras apaksbaseinos (Nielsen, Kiorboe, 1994; Hoglander
et al., 2004; Johansson, 2004; Lips, Lips, 2017), kas apstiprina ta butisko lomu
un identificé $o ciliatu ka vienu no galvenajiem pirmproducentiem Baltijas jara
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un citviet lidzigas ekosistémas, atsaucoties uz §i organisma augsto produktivitati
dazados dulkainos un turbulentos tidenos un it ipasi ierobezotas gaismas pieeja-
mibas apstaklos (Crawford, 1989; Johnson, Stoecker, 2005; Moeller et al., 2011;
Herfort et al., 2012). Lidz ar to M. rubrum biezi liela skaita sastopams piekrastes
udenos (Cloern et al., 1994; Sanders, 1995; Leles et al., 2017) un konkrétos ap-
staklos izraisa masveida savairo$anos, ko dévé par “sarkano ziedésanu” (Taylor
etal., 1971). Ta¢u M. rubrum izraisita “sarkana ziedésana” nav konstatéta Baltijas
jaras regiona — $aja pétijuma aplikotaja teritorija.

50 pm
—_—

5. attéls. A) Skats no saniem (lateral view) un B) skats no augsas (superior view) uz
Mesodinium rubrum $unu, atspogulojot tas plaso izméru diapazonu

Jaatzimé, ka M. rubrum nesen atzits par kriptisko sugu kompleksu, kas
sastav no vismaz divam aprakstitam un apstiprinatam sugam - M. rubrum un
Mesodinium major (skat. Garcia-Cuetos et al., 2012; Johnson et al., 2016). Abam
sugam ir lidziga morfologija un vienadas izcelsmes plastidas, ta¢u novérojamas
atskiribas $Gnu izméra un ekologija. Tomér, ta ka $aja promocijas darba netika
izmantotas molekularas metodes, visi M. rubrum lidzigie ciliati tiek déveéti par
M. rubrum. Tacu, lai turpinatu padzilinat izpratni par procesiem, tostarp pirm-
produkciju Rigas lici un Baltijas jara kopuma, batu javeic M. rubrum genétiskas
daudzveidibas pétijumi.

Mesodinium rubrum migracija ir balstita fototakses reakcija (Crawford,
Lindholm, 1997), un ciliatam piemit izteikta temperatiras, saluma un gaismas
tolerance (Lindholm, Mork, 1990; Olli et al., 1996). Tas var vertikali migrét
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vairakus desmitus metru diena (Hajdu et al., 2007), pieklastot gan eifotiskajam
slanim, gan baribas vielam bagatajam apakséjam slanim. Stratifikacijas apstaklos
seklaja Baltijas jara M. rubrum $ada parvieto$anas sniedz prieksrocibas (Lips,
Lips, 2017), tadéjadi laujot izkonkurét citus organismus. Ta ka $aja pétijuma
galvena uzmaniba pievérsta virséjam (eifotiskajam) slanim, aprékinos nav
ieklauts migrétspéjigo organismu krajums, kas atrodas dzilak, ka rezultata, tai
skaita ari M. rubrum kopéjais daudzums un biomasa, iespéjams, noveértéti par
zemu. Tomeér M. rubrum efektivas produktivitates nozimigakais célonis, visti-
camak, ir ta spéja parslégties starp autotrofiju un heterotrofiju (miksotrofija),
ka ari vajam apgaismojumam pielagota kriptofitu izcelsmes hloroplastu sistéma
(Daneri et al., 1992; Herfort et al., 2012), nevis vertikalas migracijas spéjas.
Apstaklos, kad baribas vielas ir pieejamas ierobezota daudzuma, miksotrofijai
ir véra nemama prieksrociba (Mitra et al., 2014), turklat ta ir svariga baro$anas
stratégija pavasara ziedéSanas nosléguma un vasara, ka ari citos periodos, kad
sistéma no summari autotrofas partop par summari heterotrofu (Haraguchi
etal., 2018). Tomeér M. rubrum ekologiska elastiba un tas ietekme uz fototrofisko
produkciju joprojam ir nepilnigi izprasta, un nepiecieSami turpmaki padzilinati
pétijumi $aja joma.

Mesodinium rubrum fotosintétiska aktivitate pieaug lidz ar kriptofitu
pieejamibu, tiesa gan — ar aptuveni 7 dienu nobidi (Gustafson et al., 2000). Vasara
kriptofiti Rigas licl ir plasi sastopami (IV publikacija). Lidz ar to hloroplastu
iegtisana neierobezo M. rubrum aug$anu un lauj tam sasniegt augstako fotosin-
tetiskas aktivitates efektivitati bez véra nemamiem ierobezojumiem. Lai gan $aja
pétijuma netika konstatéta tieSa saistiba starp kriptofitiem un pirmprodukcijas
raditajiem, ir zinams, ka polarajos regionos butiski palielinas produkcija, kad
biomasa dominé tiesi kriptofiti, Ipasi virséja jauktaja slani stratifikacijas apstak-
los (pieméram, Moline et al., 2004; Mendes et al., 2018). Janorada, ka polarie
regioni nav galvenais M. rubrum izplatibas areals, tapéc tur ir labvéligi apstakli
kriptofitu izplatibai (Anschiitz et al., 2022).

Kriptofiti ietekmé dazadus M. rubrum ekologijas aspektus. Lidztekus
iepriek$ minétajiem fiziologiskajiem komponentiem Teleaulax kriptofitu pieeja-
miba samazina M. rubrum $anu vidéjo izméru un apjomu, jo kriptofitu lielais
ipatsvars veicina ciliata $tinu daliS$anos (Gustafson et al., 2000). Tas varétu daléji
skaidrot M. rubrum izméra samazinasanos Rigas licl vasara, jo kriptofitu lielaka
izplatiba bijusi laika posma no 26. lidz 32. gada nedélai. Mesodinium rubrum
izmeéra parmainas, no lielakiem uz mazakiem, vasara ir novérojamas ari citos
Baltijas jaras regionos. Tomér $ajos pétijjums izméra izmainas galvenokart tiek
skaidrotas ar pastiprinatu izé$anas spiedienu (Witek, 1998; Johansson, 2004;
Rychert, 2004), augstaku temperatiru (Garcia-Cuetos et al., 2012; Haraguchi
et al, 2018) un zemam iz$kidu$a neorganiska slapekla koncentracijam
(Haraguchi et al., 2018) vasaras perioda.
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3.6. Pelagiska pirmprodukcija mainiga vide

Pirmprodukcija ir nozimigs jebkuras ekosistémas process, kas nodro$ina
energiju visam baribas tiklam. Tapéc ir loti svarigi izprast un kvantitativi
novertét vides faktoru reguléjoso ietekmi uz $o svarigo biogeokimisko procesu.
Ir jaapzina realie biogeokimiskie raditaji, lai atbilsto$i kalibrétu saistitos hidro-
dinamiskos un biogeokimiskos modelus (Kulinski et al., 2022), kas ir pamats
veiksmigai ekosistéma balstitai vides parvaldibas ieviesanai.

Jauna produkcija teorétiski ir tie$i atkariga no tidens masu sajauksanas
vertikalajiem procesiem. Savukart kopéja pirmprodukcija ilgtermina ir atka-
riga no jaunas produkcijas, kas aizstaj nogrims$anas, izé$anas vai citada cela
zaudéto biomasu. Tadéjadi klimata parmainas, ietekméjot meteorologisko un
termohalino situaciju sistémas, var ietekmeét ari $elfa jaru pirmproduktivitati.
Saskana ar globalajam prognozém, klimata parmainu scenariji Rigas li¢a regio-
nam paredz turpmaku gaisa temperatiiras un nokri$nu daudzuma pieaugumu.
Sekojosi samazinasies to dienu skaits, kad novérojams sals un ledus veido$anas
(BACC 1II, 2015). Kopuma ziemas klis mérenakas un ledus sega virs juras
samazinasies, turpretim vasaras klas izteiktakas. Izmainas, visticamak, veicinas
stratifikaciju un neorganisko baribas vielu (seviski slapekla) izteiktaku limite-
$anu virséja slani, ka ari, iespéjams, vél vairak samazinas gaismas pieejamibu
(Winder, Schindler, 2004; Sommer et al., 2012; Skudra, Lips, 2017). No ekolo-
giska viedokla raugoties, organismi, kuri spéj pielagoties baribas vielu traku-
mam eifotiskaja slani (pieméram, migrétspéjigais ciliats M. rubrum, diazotrofas
cianobaktérijas), sados apstaklos glis parsvaru par citiem (Wasmund, Uhlig,
2003; Spilling, Markager, 2008; Griffiths et al., 2016). Turklat nakotnes klimata
apstakli skiet kriptofitiem pieméroti (Gaillard et al., 2020), laujot paredzét, ka
kriptofitu izcelsmes hloroplasti pastavigi biis pieejami un nodro$inas miksotrofa
ciliata M. rubrum autotrofiju. Vairaki pétjjumi uzrada, ka, nemot véra M. rub-
rum efektivo neorganisko baribas vielu uzpems$anu (Wilkerson, Grunseich,
1990; Stoecker et al., 1991; Tong et al., 2015), tas spéj saglabat fotosintezésanas
spé&ju un izdzivot ménesiem ilgi zemas gaismas pieejamibas apstaklos (Johnson,
Stoecker, 2005). Tapéc pétijuma regiona, it ipasi vasaras perioda, var sagaidit
M. rubrum izplatibas palielinaganos un lidz ar to ari lielaku ta ietekmi uz pirm-
produkciju. Tomér parmainas pirma trofiska limena sabiedribas, iespéjams,
ietekmés ari talakos baribas tikla elementus. Sads aspekts biitu nakotné japéta
padzilinati.

Prognozétas klimata parmainas (BACC II, 2015), visticamak, saasinas
eitrofikacijas izpausmes Baltijas jra, jo (i) pieaugs noteces apjoms, kas attie-
cigi palielinas aréjo baribas vielu slodzi, un (ii) paaugstinasies tdens tempe-
ratira, kas savukart samazinas skabekla plismu no atmosféras un stimulés
iek$éjo baribas vielu apriti (piem., Meier et al., 2011, 2012a; Neumann et al.,
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2012; Omstedt et al., 2012; Meier et al., 2018). Nemot véra, ka eifotiskaja zona
sagaidama baribas vielu aprites intensifikacija, visticamak, gan fitoplanktona,
gan secigi pirmprodukcijas apjoms Baltijas jiras centralaja dala pieaugs. Ari
baktériju aktivitate palielinasies (piem., Wulff et al., 2001) un stimulés baribas
vielu plasmu no sedimentiem (Meier et al., 2012b), ta vél vairak pastiprinot
eitrofikacijas izpausmes. Tomér Baltijas jaras ziemelu dala pirmprodukcija var
samazinaties, jo pieaugs allohtono organisko vielu ieplade, kas radis labvéligus
apstaklus heterotrofam baktérijam (Andersson et al., 2015). Rigas li¢a pirmpro-
dukcijas potencialas izmainas lidz $im nav bijusas vides modelésanas pétijumu
objekts, tapéc turpmakajos pétijumos tam japievérs lielaka uzmaniba, noskirot
eitrofikacijas un branésanas (tdens caurredzamibas samazinasanas, ko izraisa
palielinats optiski aktivo allohtono vielu, pieméram, iz§kiduso humusvielu
daudzums) izraisitos efektus. Tomeér nesens pétijums uzradija, ka briinésana
ietekmeé fitoplanktona sabiedribas sastavu, organismiem no lielakiem mainoties
uz mazakiem, tacu tie$a veida neietekmé pirmproduktivitati eitrofos piekrastes
tdenos (Spilling et al., 2022).

Vél viens vides faktors, kas pasaules okeana, tostarp Baltijas jura, neizbé-
gami mainas, ir pH, kuram samazinoties, pieaug okeana paskabinasanas, ko
izraisa CO, koncentracijas pieaugums atmosféra. Ir zinams, ka okeana paska-
binasanas gan tie$i, gan netiesi ietekmé pelagiskas sugas, populacijas un veselas
ekosistémas. Jaatzimé, ka Baltijas jaras fitoplanktona reakcija uz paskabinasanos
ir loti dazada, katrai sugai specifiska (Havenhand et al., 2019). Cianobaktériju
sugas uzrada pozitivu, negativu vai neitralu reakciju (Baltijas jaras rietumu
dala, Bergen et al., 2016; Somu licis, Hornick et al., 2017), ari M. rubrum $kiet
salidzinosi izturigs un pielagoties spéjigs (Nielsen et al., 2010), un kramalges
eksperimentalos pétijumos paskabinaganas ietekmé savairojas (Kremp et al.,
2012). Arl mezokosmu pétijumi uzradija, ka okeana paskabinasanas var ietek-
meét fitoplanktona sabiedribu un to populaciju struktaru, bet kopéja fitoplank-
tona produktivitate paskabinasanas iespaida parasti pieauga — tacu ar sezonalam
atskiribam (Skageraka regions, Eberlein et al., 2017).

Ta ka pirmprodukcija ir pelagiska baribas tikla pamats, tad lidz ar to kli-
mata un citu antropogéno faktoru izraisitas pirmprodukcijas apjoma izmainas
batiski ietekmés oglekla apriti un visa jaras bioma struktiru un funkcioné$anu.
Pamatprocesu un virzitajspéku izzinasana uzlabos ari izpratni par sarezgito jaras
sisttmu un tas funkcionésanu. Si promocijas darba pétijums lava identificét
fitoplanktona funkcionalas grupas (t. i., maza izméra M. rubrum un kramalges),
kuram ir nozimiga loma Rigas li¢a produktivitaté. Tapéc, lai saprastu un anali-
z&tu Rigas lica baribas tikla dinamiku un ekosistému kopuma, ir nepieciesami
pétijumi, kuros galvena uzmaniba buitu pievérsta to atbildes reakcijai uz klimata
parmainam un to specifiskajai mijiedarbibai ar citam trofiskajam grupam (piem.,
konkuréjosas vai pléséja—upura attiecibas).
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SECINAJUMI

Saja pétijuma noskaidrots, ka ikgadéja pirmproduktivitate Rigas lici
sasniedza 353-376 g C m™. Salidzinajuma ar laika periodu no 1993. lidz
1995. gadam netika konstatéts ievérojams produktivitates pieaugums.

Augstaka tira (NPP) un kopéja (GPP) pirmprodukcija novérojama pa-
vasari, savukart rudens perioda bija vérojama viszemaka produktivitate.
Pavasari dominéja jauna produkcija, sastadot 51,80% no pavasara NPP.

Rigas lici produktiva perioda laika fitoplanktona pieejamo baribas vielu
avots sezonali mainas. Pamatojoties uz izotopu signaliem, pavasara
meérfjjumi at$kiras no paréja perioda, pielaujot lielaku ietekmi no saus-
zemes un antropogénajiem avotiem.

Kramalgém, dinoflagelatiem un Mesodinium rubrum visizteiktak véro-
jama pozitiva saistiba ar izotopiskajam izmainam Rigas lici, noradot uz
to lomu jaunas produkcijas veido$ana.

Miksotrofais ciliats Mesodinium rubrum dominéja visos gadalaikos,
uzradot butisku korelaciju ar paaugstinatu produktivitati. Savukart
kramalges tika identificétas ka galvenais jaunas produkcijas veidotajs
pavasari, bet diazotrofas cianobaktérijas Aphanizomenon flosaquae -
vasara, baribas vielas regeneréjosa sistéma.

Mesodinium rubrum ir nozimigs pirmprodukcijas veidotajs Rigas licl.
Rigas lica piekrastes Gidenos konstatéta cie$a kovariacija starp M. rub-
rum maza izméra (16-33 um) $inu biomasu un NPP.

Gan nefrakcionétas, gan <56-frakcionétas planktona sabiedribas pirm-
produkcijas dinamiku Rigas lici tiesi ietekmé Mesodinium rubrum maza
izméra (16-33 um) $inu biomasa un pieejamas gaismas daudzums,
savukart <56-frakcionétas planktona pirmproduktivitati ietekmé ari
temperatiira un kramalgu biomasa.
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AIZSTAVAMAS TEZES

Salidzinot ar laika periodu no 1993. lidz 1995. gadam, pirmprodukcijas
apjoms Rigas lici ir samazinajies (jo mazinajusas P un N slodzes).

Fitoplanktona taksonomiskais sastavs, izméra struktira un biomasa
batiski ietekmé pirmprodukcijas dinamiku.

Pavasari jauno produkciju Rigas lici veido kramalges, savukart vasara —
diazotrofas cianobaktérijas.

Ciliats Mesodinium rubrum ir nozimigs Rigas lica tiras pirmprodukcijas
veidotajs.

27



LITERATURA

Alongi, D. M. 1998. Coastal Ecosystem Processes (1st ed.). CRC Press. https://doi.
org/10.1201/9781003057864

Andersson, A., Meier, H. E. M., Ripszam, M., Rowe, O., Wikner, J., Haglund, P. 2015.
Future climate change scenarios for the Baltic Sea ecosystem and impacts for
management. Ambio. 44: 345-356. https://doi.org/10.1007/s13280-015-0654-8

Andersen, J. H., Axe, P, Backer, H., Carstensen, J., Claussen, U., Fleming-Lehtinen, V.,
Jarvinen, M., Kaartokallio, H., Knuuttila, S., Korpinen, S., Kubiliute, A.
Laamanen, M., Lysiak-Pastuszak, E., Martin, G., Murray, C., Mghlenberg, E,
Nausch, G., Norkko, A., Villnds, A. 2011. Getting the measure of eutrophication
in the Baltic Sea: towards improved assessment principles and methods.
Biogeochemistry. 106: 137-156. https://doi.org/10.1007/s10533-010-9508-4

Andersson, A., Rudehill, A. 1993. Proportion of plankton biomass in particulate organic
carbon in the northern Baltic Sea. Marine Ecology Progress Series. 95: 133-139.
https://doi.org/10.3354/meps095133

Andrushaitis, G., Andrushaitis, A., Bitenieks, Y., Priede, S., Lenshs, E. 1992. Organic
carbon balance of the Gulf of Riga. In Swed. Hydrol. Meteor. Inst. Rep., Proc.
17th CBO Conf., Norrkoping. 1009.

Anschiitz, A. A, Flynn, K. ], Mitra, A. 2022. Acquired phototrophy and Its implications
for bloom dynamics of the Teleaulax-Mesodinium-Dinophysis-Complex. Frontiers
in Marine Science. 8. https://doi.org/10.3389/fmars.2021.799358

Ask, J., Rowe, O., Brugel, S., Stromgren, M., Bystrom, P., Andersson, A. 2016. Importance
of coastal primary production in the northern Baltic Sea. Ambio. 45: 635-648.
https://doi.org/10.1007/s13280-016-0778-5

BACC, 2015. Second Assessment of Climate Change for the Baltic Sea Basin. Springer
Open, Geesthacht. https://doi.org/10.1007/978-3-319-16006-1

Berg, P, Roy, H., Janssen, E,, Meyer, V., Jorgensen, B. B., Huettel, M., Beer, D. 2003. Oxygen
uptake by aquatic sediments measured with a novel non- invasive eddy correlation
technique. Mar. Ecol. Prog. 261: 75-83. https://doi.org/10.3354/meps261075

Bergen, B., Endres, S., Engel, A., Zark, M., Dittmar, T., Sommer, U., & Jiirgens, K. 2016.
Acidification and warming affect prominent bacteria in two seasonal phytoplankton
bloom mesocosms. Environmental microbiology. 18(12): 4579-4595. https://doi.
org/10.1111/1462-2920.13549

Bermejo, P, Durdn-Romero, C., Villafaiie, V. E., Helbling, E. W. 2020. Influence of
fluctuating irradiance on photosynthesis, growth and community structure
of estuarine phytoplankton under increased nutrients and acidification. Journal of
Experimental Marine Biology and Ecology. 526: 151-348. https://doi.org/10.1016/j.
jembe.2020.151348

Calbet, A., Landry, M. R. 2004. Phytoplankton growth, microzooplankton grazing, and
carbon cycling in marine systems, Limnology and Oceanography. 49(1): 51-57.
https://doi.org/10.4319/10.2004.49.1.0051

28



Chavez, E P, Buck, K. R., Barber, R. T. 1990. Phytoplankton taxa in relation to
primary production in the equatorial Pacific. Deep Sea Research Part A.
Oceanographic Research Papers. 37(11): 1733-1752. https://doi.org/10.1016/0198-
0149(90)90074-6

Cloern, J. E., Cole, B. E., Hager, S. W. 1994. Notes on Mesodinium rubrum red tides in
San Francisco Bay (California, USA). J. Plankton Res. 16: 1269-1276. https://doi.
0rg/10.1093/plankt/16.9.1269

Crawford, D. W. 1989. Mesodinium rubrum: the phytoplankter that wasn’t. Marine
ecology progress series. Oldendorf. 58(1): 161-174. https://doi.org/10.3354/
meps058161

Crawford, D. W,, Lindholm, T. 1997. Some observations on vertical distribution and
migration of the phototrophic ciliate Mesodinium rubrum (Myrionecta rubra) in a
stratified brackish inlet. Aquat. Microb. Ecol. 13: 267-274. https://doi.org/10.3354/
ame013267

Cresson, P, Ruitton, S., Fontaine, M.-F, Harmelin-Vivien, M. 2012. Spatio-temporal
variation of suspended and sedimentary organic matter quality in the Bay
of Marseilles (NW Mediterranean) assessed by biochemical and isotopic
analyses. Marine Pollution Bulletin. 64(6): 1112-1121. https://doi.org/10.1016/j.
marpolbul.2012.04.003

Dugdale, R. C., Goering, J. J. 1967. Uptake of new and regenerated forms of nitrogen
in primary productivity. Limnol Oceanogr. 12: 196-206. https://doi.org/10.4319/
10.1967.12.2.0196

Eberlein, T., Wohlrab, S., Rost, B., John, U., Bach, L. T, Riebesell, U., Van de Waal, D. B.
2017. Effects of ocean acidification on primary production in a coastal North Sea
phytoplankton community. PLoS One. 12(3): €0172594. https://doi.org/10.1371/
journal.pone.0172594

Eigemann, E, Vogts, A., Voss, M., Zoccarato, L., & Schulz-Vogt, H. 2019. Distinctive tasks
of different cyanobacteria and associated bacteria in carbon as well as nitrogen
fixation and cycling in a late stage Baltic Sea bloom. PloS one. 14(12): €0223294.
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0223294

Eppley, R. W., Peterson, B. J. 1979. Particulate organic matter flux and planktonic
new production in the deep ocean. Nature. 282(5740): 677-680. https://doi.
org/10.1038/282677a0

Falkowski, P. G., Laws, E. A., Barber, R. T., Murray, J. W. 2003. Phytoplankton and their
role in primary, new, and export production. Ocean biogeochemistry. 99-121.
https://doi. 1007/978-3-642-55844-3_5

Fenchel, T., Juel Hansen, P. 2006. Motile behaviour of the bloom-forming ciliate
Mesodinium rubrum. Marine Biology Research. 2(1): 33-40. https://doi.
org/10.1080/17451000600571044

Gaillard, S., Charrier, A., Malo, L., Carpentier, L., Bougaran, G., Hégaret, H., Réveillon, D.,
Hess, P, Séchet, V. 2020. Combined effects of temperature, irradiance, and pH
on Teleaulax amphioxeia (Cryptophyceae) physiology and feeding ratio for its
predator Mesodinium rubrum (Ciliophora). J. Phycol. 56: 775-783. https://doi.
org/10.1111/jpy.12977

29



Garcia-Cuetos, L., Moestrup, @., Hansen, P. J. 2012. Studies on the genus Mesodinium II.
Ultrastructural and molecular investigations of five marine species help clarifying
the taxonomy. J. Eukaryot. Microbiol. 59(4): 374-400. https://doi.org/10.1111/
j.1550-7408.2012.00630.x

Golubkov, S., Golubkov, M., Tiunov, A., Nikolina, V. 2017. Long-term changes in
primary production and mineralization of organic matter in the Neva Estuary
(Baltic Sea). Journal of Marine Systems. 171: 73-80. https://doi.org/10.1016/j.
jmarsys.2016.12.009

Griffiths, J. R., Hajdu, S., Downing, A. S., Hjerne, O., Larsson, U., Winder, M. 2016.
Phytoplankton community interactions and environmental sensitivity in coastal
and offshore habitats. Oikos. 125(8): 1134-1143. https://doi.org/10.1111/0ik.02405

Gustafson, D. E., Stoecker, D. K., Johnson, M. D., Van Heukelem, W. E, Sneider, K. 2000.
Cryptophyte algae are robbed of their organelles by the marine ciliate Mesodinium
rubrum. Nature. 405: 1049-1052. https://doi.org/10.1038/35016570

Hajdu, S., Hoglander, H., Larsson, U. 2007. Phytoplankton vertical distributions and
composition in Baltic Sea cyanobacterial blooms. Harmful Algae. 6(2): 189-205.
https://doi.org/10.1016/j.hal.2006.07.006

Haraguchi, L., Jakobsen, H. H., Lundholm, N., Carstensen, J. 2018. Phytoplankton
community dynamic: a driver for ciliate trophic strategies. Frontiers in Marine
Science. 5: 272. https://doi.org/10.3389/fmars.2018.00272

Havenhand, J. N., Filipsson, H. L., Niiranen, S., Troell, M., Crépin, A. S., Jagers, S.,
Anderson, L. G. 2019. Ecological and functional consequences of coastal ocean
acidification: Perspectives from the Baltic-Skagerrak System. Ambio. 48(8): 831-
854. https://doi.org/10.1007/s13280-018-1110-3

HELCOM. 2013. Review of the Fifth Baltic Sea Pollution Load Compi-lation for the 2013
HELCOM Ministerial Meeting. Balt. Sea Environ. Proc. No. 141 Retrieved from:
http://www.helcom.fi/Lists/Publications/BSEP141.pdf

HELCOM. 2014. Eutrophication status of the Baltic Sea 2007-2011 - A concise thematic
assessment. Balt. Sea Environ. Proc. No. 143. https://www.helcom.fi/wp-content/
uploads/2019/08/BSEP143.pdf

HELCOM. 2017. Guidelines for monitoring of phytoplankton species composition,
abundance and biomass. HELCOM Monitoring Manual. http://www.helcom.fi/Lists/
Publications/Guidelines%20for%20monitoring%20phytoplankton%0species%20
composition,%20abundance%20and%20biomass.pdf

HELCOM. 2018. HELCOM Thematic assessment of eutrophication 2011-2016. Baltic
Sea Environment Proceedings No. 156. http://www.helcom.fi/baltic-sea-trends/
holistic-assessments/state-of-the-baltic-sea-2018/reports-and-materials/ (accessed
Jan. 7 2023).

Herfort, L., Peterson, T. D., Prahl, E G., McCue, L. A., Needoba, J. A., Crump, B. C,,
Zuber, P. 2012. Red waters of Myrionecta rubra are biogeochemical hotspots for
the Columbia River estuary with impacts on primary/secondary productions and
nutrient cycles. Estuar. Coasts. 35(3): 878-891. https://doi.org/10.1007/s12237-
012-9485-z

Hornick, T., Bach, L. T., Crawfurd, K. J., Spilling, K., Achterberg, E. P., Woodhouse, J. N.,
Schulz, K. G., Brussaard, C. P. D, Riebesell, U.,, and Grossart, H.-P. 2017 Ocean

30



acidification impacts bacteria—phytoplankton coupling at low-nutrient conditions.
Biogeosciences. 14: 1-15. https://doi.org/10.5194/bg-14-1-2017

Henriksen, P. 2009. Long-term changes in phytoplankton in the Kattegat, the Belt Sea,
the Sound and the western Baltic Sea. Journal of Sea Research. 61(1-2): 114-123.
https://doi.org/10.1016/j.seares.2008.10.003

Heiskanen, A. 1998. Factors governing sedimentation and pelagic nutrient cycles in
the northern Baltic Sea. Monographs of the Boreal Environment Research. No. 8.

Heiskanen, A. S., Tallberg, P. 1999. Sedimentation and particulate nutrient dynamics
along a coastal gradient from a fjord-like bay to the open sea. Hydrobiologia. 393:
127-140. https://doi.org/10.1023/A:1003539230715

Hornick, T., Bach, L. T., Crawfurd, K. J., Spilling, K., Achterberg, E. P., Woodhouse, J. N.,
Schulz, K. G., Brussaard, C. P. D. 2017. Ocean acidification impacts bacteria-
phytoplankton coupling at low-nutrient conditions. Biogeosciences. 14: 1-15.
https://doi.org/10.5194/bg-14-1-2017

Hopkinson, C. S. 1985. Nitrogen in the Marine Environment. Estuaries. 8: 76-77. https://
doi.org/10.2307/1352124

Hoglander, H., Larsson, U., Hajdu, S. 2004. Vertical distribution and settling of spring
phytoplankton in the offshore NW Baltic Sea Proper. Mar. Ecol. Prog. Ser. 283:
15-27. https://doi.org/10.3354/meps283015

Jedruch, A., Kwasigroch, U., Beldowska, M., Kulinski, K. 2017. Mercury in suspended
matter of the Gulf of Gdansk: Origin, distribution and transport at the land-sea
interface. Marine Pollution Bulletin. 118(1-2): 354-367. https://doi.org/10.1016/j.
marpolbul.2017.03.019

Johansson, M., Gorokhova, E., Larsson, U. 2004. Annual variability in ciliate community
structure, potential prey and predators in the open northern Baltic Sea proper.
J. Plankton Res. 26: 67-82. https://doi.org/10.1093/plankt/fbg115

Johnson, M. D., Beaudoin, D. J., Laza-Martinez, A., Dyhrman, S. T., Fensin, E., Lin, S.,
Stoecker, D. K. 2016. The genetic diversity of Mesodinium and associated
cryptophytes. Frontiers in Microbiology. 7: 2017. https://doi.org/10.3389/
fmicb.2016.02017

Johnson, M. D., Stoecker, D. K. 2005. Role of feeding in growth and photophysiology
of Myrionecta rubra. Aquat. Microb. Ecol. 39(3): 303-312. https://doi.org/10.3354/
ame039303

Jurgensone, 1., Carstensen, J., Ikauniece, A., Kalveka, B. 2011. Long-term changes and
controlling factors of phytoplankton community in the Gulf of Riga (Baltic Sea).
Estuar. Coast. 34(6): 1205-1219. https://doi.org/10.1007/s12237-011-9402-x

Kahru, M., Horstmann, U., Rud, O. 1994. Satellite detection of increased cyanobacteria
blooms in the Baltic Sea: natural fluctu-ation or ecosystem change? Ambio. 23(8):
469-472.

Kotta, J., Lauringson, V., Martin, G., Simm, M., Kotta, L., Herkiil, K., Ojaveer, H. 2008.
Gulf of Riga and Parnu Bay. In: Schiewer, U. (Ed.). Ecology of Baltic Coastal
waters. Heidelberg Springer-Verlag: Berlin. 217-243. https://doi.org/10.1007/978-
3-540-73524-3_10

Klavin§ M., Rodinovs V., Kokorite I. 2002. Chemistry of Surface Waters in Latvia.
University of Latvia, Riga. 48-126.

31



Kremp, A., Godhe, A., Egardt, J., Dupont, S., Suikkanen, S., Casabianca, S., Penna A.
2012. Intraspecific variability in the response of bloom-forming marine microalgae
to changed climate conditions. Ecology and Evolution. 2: 1195-1207. https://doi.
org/10.1002/ece3.245

Kulinski, K., Rehder, G., Asmala, E., Bartosova, A., Carstensen, J., Gustafsson, B.,
Hall, P. O. J., Humborg, C., Jilbert, T., Jirrgens, K., Meier, H. E. M., Miiller-
Karulis, B., Naumann, M., Olesen, J. E., Savchuk, O., Schramm, A., Slomp, C. P,
Sofiev, M., Sobek, A., Szymczycha, B.,, Undeman, E. 2022. Biogeochemical
functioning of the Baltic Sea, Earth Syst. Dynam. 13: 633-685. https://doi.
org/10.5194/esd-13-633-2022

Lehmann, A., Myrberg, K. 2008. Upwelling in the Baltic Sea - A review. Journal of
Marine Systems. 74: S3-S12. https://doi.org/10.1016/j.jmarsys.2008.02.010

Liepina-Leimane, 1., Barda, 1., Jurgensone, 1., Labucis, A., Suhareva, N., Kozlova, V,
Aigars, J. 2022. Seasonal dynamic of diazotrophic activity and environmental
variables affecting it in the Gulf of Riga, Baltic Sea. FEMS Microbiology Ecology.
98(12): fiac132. https://doi.org/10.1093/femsec/fiac132

Leles, S. G., Mitra, A., Flynn, K. J., Stoecker, D. K., Hansen, P. J., Calbet, A., McManus, G. B.,
Sanders, R. W,, Caron, D. A., Not, F, Hallegraeff, G. M., Pitta, P,, Raven, J. A,,
Johnson, M. D., Gilbert, P. M., Vige, S. 2017. Oceanic protists with different forms
of acquired phototrophy display contrasting biogeographies and abundance.
P. Roy. Soc. B 284(1860): 20170664. https://doi.org/10.1098/rspb.2017.0664

Lindholm, T., Mork, A. C. 1990. Depth maxima of Mesodinium rubrum (Lohmann)
Hamburger and Buddenbrock - examples from a stratified Baltic Sea inlet. Sarsia.
75: 53-64. https://doi.org/10.1080/00364827.1990.10413441

Lips, L, Lips, U. 2017. The importance of Mesodinium rubrum at post-spring bloom
nutrient and phytoplankton dynamics in the vertically stratified Baltic Sea.
Frontiers in Marine Science. 4: 407. https://doi.org/10.3389/fmars.2017.00407

Lugioyo, G. M., Loza, S., Abreu, P. C. 2007. Biomass distribution of heterotrophic and
autotrophic microorganisms of the photic layer in Cuban southern oceanic waters.
Revista de biologia tropical. 55(2): 449-457.

Lundsgaard, C., Olesen, M., Reigstad, M., Olli, K. 1999. Sources of settling material:
aggregation and zooplankton mediated fluxes in the Gulf of Riga. Journal of marine
systems. 23(1-3): 197-210. https://doi.org/10.1016/S0924-7963(99)00058-5

Meier, H. E. M., Andersson, H. C,, Eilola, K., Gustafsson, B. G., Kuznetsov, 1., Miiller-
Karulis, B. 2011. Hypoxia in future climates: a model ensemble study for the Baltic
Sea. Geophys. Res. Lett. 38: L24608. https://doi.org/10.1029/2011GL049929

Meier, H. E. M., Hordoir, R., Andersson, H., Dieterich, C., Eilola, K., Gustafsson, B. G.
2012a. Modeling the combined impact of changing climate and changing nutrient
loads on the Baltic Sea environment in an ensemble of transient simulations for
1961-2099. Clim. Dyn. 39: 2421-2441. https://doi.org/10.1007/s00382-012-1339-7

Meier, H. E. M., Miller-Karulis, B., Andersson, H. C., Dieterich, C., Eilola, K,
Gustafsson, B. G. 2012b. Impact of climate change on ecological quality indicators
and biogeochemical fluxes in the Baltic Sea: a multi-model ensemble study. Ambio.
41: 558-573. https://doi.org/10.1007/s13280-012-0320-3

32



Meier, H. E. M., Vili, G., Naumann, M., Eilola, K., Frauen, C. 2018a. Recently accelerated
oxygen consumption rates amplify deoxygenation in the Baltic Sea. J. Geophys.
Res. 123: 3227-3240. https://doi.org/10.1029/2017]JC013686

Mendes, C. R. B,, Tavano, V. M., Dotto, T. S., Kerr, R., De Souza, M. S., Garcia, C. A. E.,
Secchi, E. R. 2018. New insights on the dominance of cryptophytes in Antarctic
coastal waters: a case study in Gerlache Strait. Deep Sea Research Part II: Topical
Studies in Oceanography. 149: 161-170. https://doi.org/10.1016/j.dsr2.2017.02.010

Mitra, A, Flynn, K. J., Burkholder, J. M., Berge, T., Calbet, A., Raven, J. A., Granéli, E.,
Glibert, P. M., Hansen, P. J., Stoecker, D. K., Thingstad, E, Tillmann, U., Vage, S.,
Wilken, S., Zubkov, M. V. 2014. The role of mixotrophic protists in the biological
carbon pump. Biogeosciences. 11: 995-1005. https://doi.org/10.5194/bg-11-995-
2014

Mitra, A., Flynn, K. J., Tillmann, U, Raven, J. A., Caron, D., Stoecker, D. K., Not, E,
Hansen, P. J., Hallegraeff, G., Sanders, R., Wilken, S., McManus, G., Johnson, M.,
Pitta, P, Vage, S., Berge, T., Calbet, A., Thingstad, E, Jeong, H., Burkholder, J.,
Glibert, P. M., Granéli, E., Lundgren, V. 2016. Defining Planktonic Protist
Functional Groups on Mechanisms for Energy and Nutrient Acquisition:
Incorporation of Diverse Mixotrophic Strategies. Protist. 167(2): 106-120. https://
doi.org/10.1016/j.protis.2016.01.003

Moeller, H. V., Johnson, M. D., Falkowski, P. G. 2011. Photoacclimation in
the phototrophic marine ciliate Mesodinium rubrum (Ciliophora). J. Phycol. 47(2):
324-332. https://doi.org/10.1111/j.1529-8817.2010.00954.x

Montagnes, D. J. S., Allen, J., Brown, L., Bulit, C., Davidson, R., Diaz-Avalos, C.,
Fielding, S., Heath, M., Holliday, N. P, Rasmussen, J., Sanders, R. J., Waniek, J. J.,
Wilson, D. 2008. Factors controlling the abundance and size distribution
of the phototrophic ciliate Mpyrionecta rubra in open waters of the North
Atlantic. J. Eukaryot. Microbiol. 55(5): 457-465. https://doi.org/10.1111/j.1550-
7408.2008.00344.x

Neumann, T., Eilola, K., Gustafsson, B., Miiller-Karulis, B., Kuznetsov, I., Meier, H. E. M.,
Savchuk, O. P. 2012. Extremes of temperature, oxygen and blooms in the Baltic Sea
in a changing climate. Ambio. 41: 574-585. https://doi.org/10.1007/s13280-012-
0321-2

Nielsen, L. T., Jakobsen, H. H., Hansen, P. J. 2010. High resilience of two coastal
plankton communities to twenty-first century seawater acidification: Evidence
from microcosm studies. Marine Biology Research. 6(6): 542-555. https://doi.
org/10.1080/17451000903476941

Nixon, S. W. 1982. Nutrient dynamics, primary production and fisheries yields of
lagoons. Oceanologica Acta. Special Issue. Open Access version: https://archimer.
ifremer.fr/doc/00246/35748/

Olesen, M., Lundsgaard, C., Andrushaitis, A. 1999. Influence of nutrients and mixing on
the primary production and community respiration in the Gulf of Riga. J. Mar. Sys.
23: 127-143. https://doi.org/10.1016/S0924-7963(99)00054-8

Olli, K., Heiskanen, A.-S., Seppild, J. 1996. Development and fate of Eutreptiella
gymnastica bloom in nutrient enriched enclosures in the coastal Baltic Sea.
J. Plankton Res. 18: 1587-1604. https://doi.org/10.1093/plankt/18.9.1587

33



Ollj, K., Heiskanen, A. S. 1999. Seasonal stages of phytoplankton community structure
and sinking loss in the Gulf of Riga. Journal of Marine Systems. 23(1-3): 165-184.
https://doi.org/10.1016/50924-7963(99)00056-1

Ollj, K., Klais, R., Tamminen, T., Ptacnik, R., Andersen, T. 2011. Long term changes in
Baltic Sea phytoplankton community. Boreal Environ. Res. 16: 3-14.

Omstedt, A., Edman, M., Claremar, B., Frodin, P,, Gustafsson, E., Humborg, C., et al. 2012.
Future changes in the Baltic Sea acid-base (pH) and oxygen balances. Tellus B
Chem. Phys. Meteorol. 64: 19586. https://doi.org/10.3402/tellusb.v64i0.19586

Pantoja, S., Repeta, D. J., Sachs, J. P, Sigman, D. M. 2002. Stable isotope constraints on the
nitrogen cycle of the Mediterranean Sea water column. Deep Sea Research Part i:
Oceanographic Research Papers. 49(9): 1609-1621. https://doi.org/10.1016/S0967-
0637(02)00066-3

Pitkanen, H., Lehtoranta, J., Peltonen, H. 2008. The Gulf of Finland. In: Schiewer, U. (eds)
Ecology of Baltic Coastal Waters. Ecological Studies, vol 197. Springer, Berlin,
Heidelberg. https://doi.org/10.1007/978-3-540-73524-3_13

Ploug, H., Musat, N., Adam, B., Moraru, C. M., Lavik, G., Vagner, T. Bergman, B,
Kuypers, M. M. M. 2010. Carbon and nitrogen fluxesassociated with the
cyanobacterium Aphanizomenon sp. in the Baltic Sea. ISME J. 4: 1215-1223. http://
dx.doi.org/10.1038/ismej.2010.53

Preisendorfer, R. W. 1986. Secchi disk science: Visual optics of natural waters 1. Limnology
and oceanography. 31(5), 909-926. https://doi.org/10.4319/10.1986.31.5.0909

Rahm, L., Jonsson, A., Wulff, F. 2000. Nitrogen fixation in the Baltic Proper:
an empirical study. Mar. Syst. 25 (3-4), 239-248. http://dx.doi.org/10.1016/50924-
7963(00)00018-X

Redfield, A. C., Ketchum, B. H., Richards, E A. 1963. The influence of organisms on
the composition of seawater. In: Hill, M. N. (Ed.). The Sea, vol. 2. Intersci. Publish.
John Wiley & Sons, New York. 26-77.

R Core Team. 2019. A language and environment for statistical computing. R Foundation
for Statistical Computing, Vienna, Austria. http://www. R-project. org.

Rolff, C. 2000. Seasonal variation in §13C and 815N of size-fractionated plankton at
a coastal station in the northern Baltic proper. Marine Ecology Progress Series.
203: 47-65. https://doi.org/10.3354/meps203047

Rychert, K. 2004. The size structure of the Mesodinium rubrum population in the Gdansk
Basin. Oceanologia. 46: 439-444.

Samuelsson, K., Berglund, J., Andersson, A. 2006. Factors structuring the heterotrophic
flagellate and ciliate community along a brackish water primary production
gradient. Journal of Plankton Research. 28(4): 345-359. https://doi.org/10.1093/
plankt/tbi118

Sanders, R. W. 1995. Seasonal distributions of the photosynthesizing ciliates Laboea
strobila and Myrionecta rubra (Mesodinium rubrum) in an estuary of the Gulf of
Maine. Aquat. Microb. Ecol. 9: 237-242. https://doi.org/10.3354/ame009237

Savoye, N., Aminot, A., Tréguer, P, Fontugne, M., Naulet, N., Kérouel, R. 2003. Dynamics
of particulate organic matter §15N and §13C during spring phytoplankton blooms
in a macrotidal ecosystem (Bay of Seine, France). Marine Ecology Progress Series.
255: 27-41. https://doi.org/10.3354/meps255027

34



Schneider, B., Nausch, G., Nagel, K., Wasmund, N. 2003. The surface water CO2 budget
for the Baltic Proper: a new way to determine nitrogen fixation. J. Mar. Syst. 42
(1-2): 53-64. http://dx.doi.org/10.1016/S0924-7963(03)00064-2

Skudra, M., Lips, U. 2017. Characteristics and inter-annual changes in temperature,
salinity and density distribution in the Gulf of Riga. Oceanologia. 59(1): 37-48.
https://doi.org/10.1016/j.0ceano.2016.07.001

Smayda, T. S., Reynolds, C. S. 2001. Community assembly in marine phytoplankton:
application of recent models to harmful dinoflagellate blooms. J. Plankton Res.
23(5): 447-461. http://dx.doi.org/10.1093/plankt/23.5.447

Smith, S. V., Hollibaugh, J. T. 1993. Coastal metabolism and the oceanic organic carbon
balance. Reviews of Geophysics. 31(1): 75-89. http://doi.org/10.1029/92rg02584

Snoeijs-Lejjonmalm, P, Andrén, E. 2017. Why is the Baltic Sea so special to live in?
In: Snoeijs-Leijjonmalm, P, Schubert, H., Radziejewska, T. (Eds.). Biological
Oceanography of the Baltic Sea. Springer, Dordrecht. https://doi.org/10.1007/978-
94-007-0668-2_2

Sommer, U., Adrian, R., De Senerpont Domis, L., Elser, J. J., Gaedke, U., Ibelings, B. 2012.
Beyond the plankton ecology group (PEG) model: mechanisms driving plankton
succession. Annu. Rev. Ecol. Evol. Syst. 43: 429-448. https://doi.org/10.1146/
annurev-ecolsys-110411-160251

Spilling, K., Asmala, E., Haavisto, N., Haraguchi, L., Kraft, K., Lehto, A. M., Tamminen,
T. 2022. Brownification affects phytoplankton community composition but not
primary productivity in eutrophic coastal waters: A mesocosm experiment in the
Baltic Sea. Science of the Total Environment. 841: 156510. https://doi.org/10.1016/].
scitotenv.2022.156510

Spilling, K., Fuentes-Lema, A., Quemalifios, D., Klais, R., Sobrino, C. 2019. Primary
production, carbon release, and respiration during spring bloom in the Baltic
Sea. Limnology and Oceanography. 64(4): 1779-1789. https://doi.org/10.1002/
Ino.11150

Spilling, K., Markager, S. 2008. Ecophysiological growth characteristics and modelling of
the onest of the spring bloom in the Baltic Sea. J. Mar. Syst. 73: 323-337. https://
doi.org/10.1016/j.marsys.2006.10.012

Stigebrandt, A., Djurfeldt, L. 1996. Control of production of organic matter in the ocean
on short and long terms by stratification and remineralisation. Deep-Sea Res. Pt. II
43(1): 23-35. https://doi.org/10.1016/0967-0645(95)00087-9

Stoecker, D. K., Putt, M., Davis, L. H., Michaels, A. E. 1991. Photosynthesis in Mesodinium
rubrum: species-specific measurements and comparison to community rates. Mar.
Ecol. Prog. Ser. 73: 245-252. https://doi.org/10.3354/meps073245

Stoicescu, S. T., Laanemets, J., Liblik, T., Skudra, M., Samlas, O., Lips, L., Lips, U. 2022.
Causes of the extensive hypoxia in the Gulf of Riga in 2018. Biogeosciences. 19(11):
2903-2920. https://doi.org/10.5194/bg-19-2903-2022

Taylor, E J. R, Blackbourn, D. J., Blackbourn, J. 1971. The red-water ciliate Mesodinium
rubrum and its” incomplete symbionts™: a review including new ultrastructural
observations. Journal of the Fisheries Board of Canada. 28(3): 391-407. https://doi.
org/10.1139/71-052

35



Tong, M., Smith, J., Kulis, D., Anderson, D. 2015. Role of dissolved nitrate and phosphate
in isolates of Mesodinium rubrum and toxin producing Dinophysis acuminata.
Aquat. Microb. Ecol. 7: 169-185. https://doi.org/10.3354/ame01757

Vihma, T., Haapala, J. 2009. Geophysics of sea ice in the Baltic Sea: A review. Progress
in Oceanography. 80(3-4): 129-148. https://doi.org/10.1016/j.pocean.2009.02.002

Wasmund, N., Andrushaitis, A., Lsiak-Pastuszak, E., Miiller-Karulis, B., Nausch, G,
Neumann, T., Ojaveer, H., Olenina, I., Postel, L., Witek, Z. 2001. Trophic Status of
the South-Eastern Baltic Sea: A Comparison of Coastal and Open Areas. Estuar.
Coast. Shelf S. 56: 1-16. https://doi.org/10.1006/ecss.2001.0828

Wasmund, N., Nausch, G., Schneider, B., 2005. Primary production rates calculated
by different concepts — an opportunity to study the complex production system
in the Baltic Proper. J. Sea Res. 54(4): 244-255. http://dx.doi.org/10.1016/].
seares.2005.07.004

Wassman, P, Tamminen, T. 1999. Pelagic eutrophication and sedimentation in the
Gulf of Riga: a synthesis. J. Mar. Sys. 23: 269-283. https://doi.org/10.1016/S0924-
7963(99)00062-7

Wasmund, N., Uhlig, S. 2003. Phytoplankton trends in the Baltic Sea. ICES J. Mar. Sci.
60: 177-186. https://doi.org/10.1016/s1054-3139(02)00280-1

Williams, P. J., von Bodungen, B., Bathmann, U., Berger, W. H., Eppley, R. W,
Feldman, G. C,, Fischer, G., Legendre, L., Minster, J.-E, Reynolds, C. S., Smetacek,
V. S., Toggweiler, J. R. 1989. Group report: export productivity from the photic
zone. In: Berger, W. H., Smetacek, V. S., Wefer, G. (Eds.). Productivity of the ocean:
present and past. John Wiley & Sons, New York, pp. 99-115.

Wilkerson, E P, Grunseich, G. 1990. Formation of blooms by the symbiotic ciliate
Mesodinium rubrum - the significance of nitrogen uptake. J. Plankton Res. 12:
973-989. https://doi.org/10.1093/plankt/12.5

Winder, M., Schindler, D. E. 2004. Climate change uncouples trophic interactions in an
aquatic ecosystem. Ecology. 85(8): 2100-2106. https://doi.org/10.1890/04-0151

Winogradow, A., Mackiewicz A., Pempkowiak J. 2019. Seasonal changes in particulate
organic matter (POM) concentrations and properties measured from deep
areas of the Baltic Sea. Oceanologia. 61(4): 505-521. https://doi.org/10.1016/j.
0ceano.2019.05.004

Witek, Z., Ochocki, S., Maciejowska, M., Pastuszak, M., Nakonieczny, J., Podgérska, B.,
Kownacka, J. M., Mackiewicz, T., Wrzesinska-Kwiecien, M. 1997. Phytoplankton
primary production and its utilization by the pelagic community in the coastal
zone of the Gulf of Gdansk (southern Baltic). Marine Ecology Progress Series.
148(1-3): 169-186. https://doi.org/10.3354/meps148169

Wulft, E, Rahm, L., Larsson, P. (Eds.). 2001. “A systems analysis of the Baltic Sea,” in
Ecological Studies, Vol. 148 (Berlin; Heidelberg: Springer). 457.

Xu, ], H. Lyu, X. Xu, Y. Li, Z. Li, S. Lei, S. Bi, M. Mu, C. Du, Zeng, S. 2019. Dual stable
isotope tracing the source and composition of POM during algae blooms in a large
and shallow eutrophic lake: All contributions from algae? Ecological Indicators.
102: 599-607. https://doi.org/10.1016/j.ecolind.2019.03.014

36



Yurkovskis, A. 2004. Long-term land-based and internal forcing of the nutrient state
of the Gulf of Riga (Baltic Sea). J. Mar. Syst. 50(3-4): 181-197. http://dx.doi.
org/10.1016/j.jmarsys.2004.01.004

Yurkovskis, A., Kostrichkina, E., Tkauniece, A. 1999. Seasonal succession and growth in
the plankton communities of the Gulf of Riga in relation to long-term nutrient
dynamics. Hydrobiologia. 393: 83-94. https://doi.org/10.1023/A:1003574706608

37






