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KOPSAVILKUMS 

 Ilgtspējīgai mežu atjaunošanai klimata pārmaiņu kontekstā mežu nozarē arvien 

populārāks kļūst klimata gudras mežsaimniecības koncepts, kura viena no iezīmēm ir jauku 

mežaudžu veidošana. Specifisks kokaugu sastāvs jaukta tipa audzēs spēj palielināt to 

produktivitāti un samazināt potenciālo biotisko un abiotisko risku negatīvo ietekmi. Pētījuma 

mērķis bija eksperimentāli novērtēt agrīno iekšsugu un starpsugu konkurenci un tās ietekmi uz 

saimnieciski nozīmīgu un potenciāli saimnieciski nozīmīgu lapkoku sējeņu agrīno attīstību 

pašreizējos un prognozētos klimatiskajos apstākļos Latvijā. Analizēto sējeņu lumenu laukumu  

un šūnu sienas biezumu reprezentatīvākā atlases kopa bija 5% lielāko šūnu kategorija, uzrādot 

būtiskas raksturlielumu izmaiņas atkarībā no temperatūras un konkurences apstākļiem. Stumbra 

konduktivitātes reprezentatīvākā atlases kopa bija 20% lielāko šūnu kategorija, uzrādot būtiskas 

atšķirības starp konkurences apstākļiem, bet ietekme bija sugai specifiska. Morfoloģiskie 

raksturlielumi arī atšķīrās atkarībā no konkurences apstākļiem, un tie bija sugai specifiski.  

Atslēgas vārdi: kvantitatīvā koksnes anatomija, agrīnā kokaugu attīstība, sējeņu sastāvs, jaukta 

tipa audzes.  
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SUMMARY 

  For the sustainable regeneration of forests in the context of climate change, the concept 

of climate smart forestry is becoming increasingly popular in the forest sector. The specific 

composition of woody plants in mixed stands is able to increase their productivity and reduce 

the negative effects of potential biotic and abiotic risks. The aim of the study was to 

experimentally evaluate the competition of early intra-species and interspecies and its impact 

on the early development of economically significant and potentially economically significant 

deciduous seedlings in the current and forecast climatic conditions in Latvia. The most 

representative sample of the seedling lumen area and cell wall thickness analyzed was the 5% 

largest cell category, showing significant changes in characteristics depending on temperature 

and competitivness conditions. The most representative sample of stem conductivity was the 

20% largest cell category, showing significant differences between competitivness conditions, 

but the effects were species specific. The morphological characteristics also varied according 

to the conditions of competition and were species specific 

Keywords: quantitative wood anatomy, early tree development, seedling composition, mixed 

stands.  
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IEVADS 

Klimata pārmaiņas, tai skaitā prognozētais temperatūras pieaugums nākotnē, ir plaši 

diskutēts temats pēdējos gados, jo prognozētais vidējās temperatūras pieaugums, 

meteoroloģiskie ekstrēmi un dabiskie traucējumi ietekmēs mežu ekosistēmu, kas savukārt var 

rezultēties ar zaudējumiem mežsaimniecības nozarē (Nabuurs et al. 2018). Ņemot vērā straujo 

klimata mainību, pēdējos gados mežsaimniecībā ir ieviests klimata gudras mežsaimniecības 

koncepts, kas paredz izturīgu un produktīvu mežaudžu veidošanu, samazinot zaudējumu risku 

ekstrēmu apstākļu gadījumā (Nabuurs et al. 2018). Klimata pārmaiņu dēļ prognozēta arī sugu 

izplatības areāla un sastāva izmaiņas mežos, jo paredzams, ka nākotnē skujkokus nomainīs 

lapkoki (Meier et.al. 2012; Buras and Menzel 2019). Prognozes liecina, ka nākotnē 

produktīvākas būs jaukta tipa audzes ar augstu strukturālo daudzveidību, sugām 

mijiedarbojoties savā starpā un sadalot dažādas nišas vienas audzes ietvaros (Forrester and 

Bauhus 2016). Klimata pārmaiņu kontekstā svarīga ir arī lokālā adaptācija un kokaugu 

fenotipiskā plasticitāte, jo ģenētiskajai mainībai un pielāgošanās spējai ir būtiska loma 

optimālas augšanas nodrošināšanai mainīgos apstākļos (Aitken and Bemmels, 2016). 

Ekoloģisko eksperimentu veikšana ar saimnieciski nozīmīgām kokaugu sugām par klimata 

izmaiņām ir svarīga, turklāt kokaugu uzvedība jau agrīnā stadijā ļauj spriest par to performanci 

tālākās attīstības stadijās (Bradley et al. 2010; Ni et al. 2018 ). Viens no pētījuma virzieniem, 

ar kura palīdzību var iegūt visaptverošu informāciju par koka funkcionālajām īpašībām to 

dzīves laikā, ir kvantitatīvā koksnes analīze (von Arx et al. 2016). Attīstoties koksnes 

anatomijas metodēm, ir iespējams noteikt vadaudu šūnu parametrus, retrospektīvi analizējot 

kambija fenoloģiju dažādos  klimatiskajos apstākļos (von Arx et al. 2016; Carrer et al. 2017).  

Darba mērķis: Eksperimentāli novērtēt agrīno iekšsugu un starpsugu konkurenci un tās 

ietekmi uz saimnieciski nozīmīgu un potenciāli saimnieciski nozīmīgu lapkoku sējeņu agrīno 

attīstību pašreizējos un prognozētos klimatiskajos apstākļos Latvijā.  

Mērķa sasniegšanai, izvirzīti sekojoši darba uzdevumi: 

1) Atlasīt reprezentatīvāko stumbra koksnes anatomijas mērījumu kopu lapkoku sējeņu 

agrīnās attīstības jutības raksturošanai.  

2) Raksturot temperatūras un starpsugu konkurences ietekmi uz saimnieciski nozīmīgu un 

potenciāli saimnieciski nozīmīgu koku sugu sējeņu stumbru koksnes anatomiju un 

morfoloģiju. 
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Hipotēze: Paaugstinātas starpsugu konkurences ietekmē veidojas vadaudi ar mazāku lumenu 

laukumu un uzbiezinātiem šūnapvalkiem, tādējādi mazinot embolisma risku paaugstināta stresa 

apstākļos (paaugstinātā temperatūra un ūdens deficīts), bet ietekme ir sugai specifiska.  
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1. LITERATŪRAS APSKATS 

1.1.  Klimata ietekme uz mežu biomu un kokaugu adaptācijas spējas 

Klimats ir viens no galvenajiem faktoriem, kas ietekmē kokaugu augšanu un 

atjaunošanās spēju (D’Orangeville et al. 2018; Thomas et al. 2011). Izmaiņas klimatiskajos 

apstākļos ietekmē mežu ekosistēmu, jo mežaudzes produktivitāte un bioķīmiskie cikli nākotnē 

būs atkarīgi no sugu atbildes reakcijām uz stresu, kas radies klimata izmaiņu dēļ (Hanewinkel 

et al. 2013; Harvey et al. 2020). Viena no klimata pārmaiņu iezīmēm ir temperatūras 

paaugstināšanās – klimata modeļi paredz, ka līdz 21. gadsimta beigām temperatūras pieaugums 

var pārsniegt 2°C (Thomas et al. 2011; IPCC 2013; Cox et al. 2018; D’Orangeville et al. 2018;). 

Paredzamas arī temperatūras ekstrēmu biežumu palielināšanās gan ziemā, gan vasarā, lielāku 

sausuma periodu intensitāti vasarā, kā arī palielinātu dabas katastrofu skaitu (IPCC 2013; Zhang 

et al. 2015).  

Temperatūras paaugstināšanās ir viens no faktoriem, kas nākotnē varētu izmainīt 

kokaugu sastāvu mežaudzē, kā arī mainīt izplatības areālu sugām (Meier et.al. 2012; Buras and 

Menzel 2019). Paaugstinātas temperatūras Ziemeļu reģionos, kur ir vēss klimats un mitras 

augsnes, atstāj pozitīvu efektu uz koksnes pieaugumu, jo palielinās kambija aktivitāte un spēja 

producēt lielāka izmēra šūnas, palielinot arī šūnu producēšanas periodu (Harvey et al. 2020). 

Mērenajā un boreālajā klimata joslā temperatūras izmaiņas ziemas mēnešos ir izteiktākas nekā 

vasarā, jo mainās ne tikai vidējā temperatūra, bet konstatēti arī temperatūras augstuma ekstrēmi 

un intensīvas temperatūras svārstības īsā laika periodā (Kodra et al. 2011; Xia et al. 2014; Wu 

et al. 2019; ). Šāda veida izmaiņas ietekmē sugu izplatīšanās spējas (Kreyling 2010). 

Ziemeļeiropas reģionā paredzams, ka vidējās temperatūras pieauguma rezultātā var notikt koku 

sugu izplatības areāla nomaiņa, apstākļiem kļūstot piemērotākiem lapkoku augšanai un 

attīstībai (Meier et.al. 2012; Buras and Menzel 2019). Mitrums un nokrišņu daudzums augšanas 

sezonas laikā arī ir viens no klimatiskajiem faktoriem, kas ietekmē ikgadējo koksnes pieaugumu 

(Harvey et al. 2020). Sausuma periodi kokaugiem rada būtisku fizioloģisko stresu, kas var 

izraisīt arī kokaugu bojāeju (Allen et al. 2010). Sausuma stresa rezultātā mērenos klimatiskajos 

apstākļos kokaugiem  konstatēta krājas samazināšanās, kā arī samazinās bioloģiskās 

daudzveidība  meža ekosistēmā (Lindner et al., 2015; Thom and Seidl 2016). Sausuma stresa 

rezultātā samazinās arī kokaugu noturība pret antropogēnajiem traucējumiem, piemēram, vēja 

noturību (Csilléry et al. 2017).  

Klimata pārmaiņu rezultātā ir paaugstinājies arī biotisko un abiotisko traucējumu skaits 

un intensitāte, piemēram, insektu radītie bojājumi, vētru biežums un intensitāte, kā arī 

ugunsgrēku skaits (Kurz et al. 2008; Anderegg et al. 2015). Kukaiņu uzbrukumi mežaudzēm ir 
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saistīti ar tiem piemītošo augstu izplatīšanās spēju temperatūras paaugstināšanās dēļ (Cooper et 

al. 2017). Temperatūras paaugstināšanās rezultātā Ziemeļu reģionos konstatēti periodi ar 

nesasalušām un mitrām augsnēm, kas savukārt mežaudzē palielina vēja radītos postījumus 

(Peltola et al. 2010). Mežu ugunsgrēku skaita paaugstināšanās arī saistāma ar temperatūras 

pieaugumu. Prognozēts, ka to skaists līdz 21. gadsimta turpinās pieaugt (Pechony and Shindell 

2010). 

Pielāgošanās spēju klimatam ietekmē kokaugu ģenētiskā izcelsme (Aitken and Bemmels, 

2016). Mainoties ārējās vides apstākļiem, populācijas vai nu izzūd, migrējot uz piemērotākiem 

apstākļiem, vai arī tas var notikt caur evolucionāro adaptāciju un fenotipisko plasticitāti 

(Valladares et al., 2014; Des Roches et al. al. 2018; Brito-Morales et al. 2018). Fenotipiskā 

plasticitāte ir viena genotipa spēja ekspresēt dažādus fenotipus, un tā nodrošina augu spēju 

izdzīvot un nodrošināt optimālu augšanu mainīgos klimatiskajos apstākļos (Nicotra et al. 2010;  

Gianoli & Valladares 2012). Ņemot vērā straujo klimata pārmaiņu attīstību, kokaugu 

adaptācijas spējas var neattīstīties pietiekami  ātri uz pārmaiņu fona (Williams and Dumroese 

2013; Aitken and Bemmels, 2016). Šādos gadījumos var tikt izmantota asistētā gēnu plūsma, 

kuras rezultātā sugas ietvaros tiek izmainītas to īpašības un uzlabota adaptācijas spēja 

konkrētiem apkārtējās vides apstākļiem (Aitken and Bemmels, 2016). Genotipu maiņa var 

samazināt klimata pārmaiņu izraisītos zaudējumus jau esošajām kokaugu sugām (Williams and 

Dumroese 2013). Klimata pārmaiņu dēļ mežsaimniecībā var tikt ieviesta arī sugu introdukcija, 

ieviešot esošajās teritorijās sugas, kas ir jau pielāgojušās sagaidāmajam klimatam (Bradley et 

al. 2010; Ni et al. 2018).  Sugu introducēšanas gadījumā ir arī jāapzina potenciālie riski, 

piemēram, to, cik invazīvas tās ir attiecībā pret vietējām sugām. Jāapzina arī kokaugu 

savstarpējo spēju attīstīties visās to augšanas un attīstības stadijās (Ni et al. 2018). Ieskatu par 

introducēto sugu performanci ir iespējams novērtēt jau agrīnā vecumā, kas ļauj arī spriest par 

to, kā šīs sugas attīstīsies, sasniedzot lielāku vecumu (Bradley et al. 2010; Ni et al. 2018 ).  

Mežzinātnē un mežsaimniecības nozarē pēdējos gados arvien izplatītāks kļūst “klimata 

gudras mežsaimniecības (Climate smart forestry)” koncepts, kas ir solis ilgtspējīgai mežu 

atjaunošanai klimata pārmaiņu kontekstā (Hansen et al. 2010; Bowditch et al. 2020). Trīs 

galvenie mērķi šāda veida konceptam ir siltumnīcas efekta gāzu samazināšana, adaptīvais mežu 

menedžments izturīgu mežaudžu veidošanai un produktivitātes palielināšana, nodrošinot visas 

priekšrocības, ko mežsaimnieciski ir iespējams iegūt (Nabuurs et al. 2018).  
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1.2. Konkurence un izdzīvošanas stratēģijas, jaukta tipa audžu ieviešana 

mežsaimniecībā 

 Ņemot vērā ārējo vides apstākļu mainību un dažādus stresa apstākļus, mežaudzē 

kokaugiem ir raksturīga konkurence starp sugām vai vienas sugas ietvaros (Grime 1997). 

Konkurence ir galvenais biotiskais faktors, kas ietekmē kokaudzes augšanas dinamiku, jo 

notiek cīņa gan par gaismu, gan arī par ūdens un barības vielu daudzumu augsnē (Coomes un 

Allen 2007; Das et al. 2008). Konkurences rezultātā, kokiem var samazināties radiālais 

pieaugums un kroņa izmēri, kā arī palielināties to augstums (Larson 1963; Baldwin et al. 2000; 

Karlsson 2000; Stadt et al. 2007; Buechling et al. 2017).  

Konkurences samazināšanai, kokaugi ir attīstījuši izdzīvošanas stratēģijas, kas ietekmē auga 

reprodukciju, dzīves ilgumu un atjaunošanos (Grime 1977; Moles un Westoby 2006). Lai 

varētu izskaidrot abiotiskā un biotiskā stresa atbildes reakcijas, J.P. Graims ir izveidojis augu 

izdzīvošanas stratēģiju iedalījumu, balstoties uz sugas izplatīšanās spējām un stresa toleranci 

(Grime 1977). Konkurences stratēģija ir raksturīga augiem, kas atrodas stresa apstākļos, bet 

tiem nav citi attīstības traucējumi, tādējādi tie spēj konkurēt par gaismu, augsnē esošo ūdeni un 

minerālvielām (Grime 1977). Augiem, kas ir jutīgi pret ārējās vides apstākļiem un kas atrodas 

nepārtrauktos neproduktīvos apstākļos, raksturīga stresa tolerantā stratēģija (Grime 1977). Arī 

ruderālās stratēģijas augi dzīvo pastāvīgi nepārtrauktos ārējās vides apstākļos, taču ruderālās 

sugas konkrētajā teritorijā ir sastopamas sukcesijas sākumā, to galvenā stratēģija ir pēc iespējas 

ātrāk iegūt sev nepieciešamos resursus reprodukcijai (Grime 1977). Augiem reti ir izteikta viena 

veida stratēģija, to intensitāte un izpausme iezīmējas, atkarībā no citiem biotiskajiem un 

abiotiskajiem faktoriem (Grime 1977). Piemēram, parastajai eglei un Eiropas dižskābārdim 

raksturīga konkurences – stresa tolerantā stratēģija, jo tiem piemīt abu stratēģiju pazīmes. 

Attīstības sākumā tiem piemīt lēna augšanas gaita, investējot resursus sakņu sistēmas attīstībā 

un audu aizsardzībā, bet vēlāk tiem raksturīga intensīvāka augšana, papildus nodrošinot izturību 

pret dažādiem biotiskajiem un abiotiskajiem traucējumiem (Brzeziecki and Kienast 1994).  

 Jaukta tipa audžu ieviešana mežsaimniecībā ir arī viena no stratēģijām, kas  reprezentē 

kokaugu pielāgošanos klimata pārmaiņām (Bolte et al. 2009; Kolström et al. 2011). Pozitīvo 

efektu uz kokaudzes pieaugumu un produktivitāti jaukta tipa audzēs nodrošina dažādā sugām 

piemītošā morfoloģija, fenoloģija, fizioloģiskās īpašības un fenotipiskā plasticitāte (Ishii  and 

Asano 2010; Zhang et al. 2012; Forrester and Bauhus 2016). Jaukta tipa mežaudzēs arī 

stratēģiju sadalījumam ir izšķiroša nozīme (Nagel et al. 2013; Forrester and Bauhus 2016). Tās 

var palīdzēt optimizēt augsnē pieejamos resursus, kā arī nodrošināt optimālu pieejamās gaismas 

resursu sadali (Forrester and Bauhus 2016). Tomēr gadījumos, kad sugu sastāvs audzē nav 



10 

  

komplementārs, stresa apstākļos jaukta tipa audzēs var būt arī pretējs efekts (Kalliokoski et al. 

2010; Forrester and Bauhus 2016). Lai arī nākotnē klimata pārmaiņas radīs izmaiņas kokaugu 

izplatībā un ietekmēs dažādu sugu koksnes pieaugumu, tomēr liela loma ir koksnes 

strukturālajiem pielāgojumiem (Fonti et al. 2010). Audzes kontekstā, īpaši jaukta tipa audzēs, 

liela nozīme ir arī kokaugu izmēriem, to telpiskajam sadalījumam, savstarpējai mijiedarbībai 

un audzes biezībai (Tomé and Burkhart 1989; Forrester and Bauhus 2016). Jaukta tipa audzēs 

raksturīga starpsugu konkurence, tomēr, ja audzē izvēlētās sugas, kas tieši nekonkurē par 

vieniem un tiem pašiem resursiem, ir iespējams palielināt mežaudzes produktivitāti (Forrester 

and Bauhus 2016). Piemēram, Eiropas dižskābārdim un parastajai priedei kokaudzē var būt 

komplementāras attiecības par barības vielu resursiem, kopumā uzlabojot audzes produktivitāti 

(Pretzsch et al. 2015). Salīdzinot augšanas dinamiku Eiropas dižskābārdim monokultūrās un 

jaukta tipa audzēs, labāka augšanas gaita novērota mijiedarbībā ar citām kokaugu sugām 

(Condés et al. 2013, Pretzsch et al. 2013). Arī bērzu un skujkoku mistraudzēm novērots, ka 

dažādu stratēģiju sadalījums starp sugām nodrošina pilnvērtīgu augsnes resursu izmantošanu, 

kā rezultātā tiek optimizēts augsnē esošo resursu sadalījums, palielinot mežaudzes noturību 

(Kalliokoski et al. 2010). Piemēram, parastā egle tīraudzēs saknes koncentrē dziļākā biezumā, 

salīdzinot ar jaukta tipa audzēm, bet Eiropas dižskābārdim sakņu novietojums jaukta tipa 

audzēs ir dziļāks, salīdzinot ar tīraudzēm (Jose et al. 2006).  

1.3. Lapkoku koksnes anatomija 

1.3.1. Koksnes anatomijas pētīšana un lapkoku šūnu veidošanās  

Koksnes šūnu pētīšanai un to īpašību raksturošanai izmanto kvantitatīvo koksnes 

analīzi, ar kuras palīdzību iegūst visaptverošu informāciju par koka funkcionālajām īpašībām 

to dzīves laikā (von Arx et al. 2016). Attīstoties kvantitatīvās anatomijas metodēm, ir iespējams 

noteikt vadaudu šūnu parametrus, retrospektīvi analizējot kambija fenoloģiju dažādos 

klimatiskajos apstākļos (von Arx et al. 2016; Carrer et al. 2017).  

Kokaugu augšanu nodrošina meristemātiskie audi, kas atbild par šūnu veidošanos un 

diferencēšanos. Kokauga primāro augšanu nodrošina apikālā meristēma, intensīvi ražojot šūnas 

dzinumu galos. Sekundāro augšanu nodrošina laterālā meristēma, kur vaskulārais kambijs 

veido koksnes šūnas (Bumbura u.c. 1967; Speer 2010). Mainīgos klimatiskajos apstākļos 

(galvenokārt sugām Ziemeļu izplatības areālā) kokaugiem ir viegli izšķiramas gadskārtas, kas 

iedalās agrīnajā un vēlīnajā koksnē. Argrīnās koksnes šūnas nodrošina hidraulisko vadītspēju, 

un tā veidojas no pavasara līdz vasaras beigām. Vēlīnā koksne veidojas rudenī, tās galvenās 

funkcijas ir mehāniskā stabilitāte. Vēlīnās koksnes šūnas ir ar uzbiezinātiem šūnapvalkiem, tās 

nodrošina mehānisko stabilitāti (Speer 2010).  
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 Koksnes šūnas nodrošina koka augšanai un funkcionēšanai nepieciešamās īpašības, jo 

tās atbild par ūdens, cukuru un hormonu transportu, tās atbild arī par koksnes ķīmisko un 

mehānisko izturību (Fonti et al. 2010). Lapkoku koksne sastāv no vadaudu šūnām jeb trahejām, 

parenhīmas un koksnes šķiedrām, nodrošinot dažādas funkcijas (Speer 2010; von Arx et al. 

2016). Parenhīmas šūnas nodrošina ūdens, nestrukturālo ogļhidrātu un barības vielu uzkrāšanas 

funkciju. Tām arī ir loma rezistencē pret patogēniem (Arx et al. 2016). Koksnes šķiedras 

galvenokārt nodrošina mehānisko izturību (Fonti et al. 2010). Traheju galvenā funkcija ir ūdens 

un barības vielu vadīšana no saknēm līdz lapām (Fonti and García-González 2004; Fonti et al. 

2010). Trahejās ūdens plūsmu augšup nodrošina negatīvs hidrostatiskais spiediena gradients 

(Pichard and Melcher 2005). Ūdens plūsmas efektivitāti nodrošina arī traheju izkārtojums un 

to diametrs (Olson and Rosell 2013). Pamatojoties uz Hāgena–Puazeila plūsmas modeli, ūdens 

transporta efektivitāte caurulēs (trahejas šūnās) ir tieši proporcionāla tās diametram ceturtajā 

pakāpē (Pichard and Melcher 2005). Šis vienādojums dod pamatojumu tam, ka lielāka diametra 

šūnas mazā skaitā nodrošina efektīvāku ūdens vadītspēju nekā blīvi izkārtotas maza diametra 

šūnas (Pichard and Melcher 2005).  Tomēr vairāki pētījumi ir pamatojuši arī dažādu izmēru 

vadaudu šūnu pielāgošanās mehānismus efektīvai ūdens plūsmai (Hacke et al. 2006; De Micco 

et al. 2008; Olson and Rosell 2013). Piemēram, šauras vadaudu šūnas blīvā izkārtojumā ir 

pielāgojums augšanai sausos apstākļos, nodrošinot mazāku iztvaikošanu (De Micco et al. 2008; 

Olson and Rosell 2013). Ūdens vadīšanu ietekmē arī dobumporu izmēri – dobumporu izmēri 

var ietekmēt kokaugu hidolisko darbību līdz pat 50 % (Hacke et al. 2006). 

1.3.2. Lapkoku iedalījums pēc vadaudu izkārtojuma  

Lapkokus var iedalīt trīs grupās pēc to vadaudu izkārtojuma gadskārtā. Pirmā grupa ir 

kokaugi ar gredzenveidā izkārtotiem vadaudiem (Ring porous wood) (1.1. attēls, C). Izmēros 

vislielākās vadaudu šūnas šiem kokiem ir izkārtotas agrīnās koksnes sākumā. (Carlquist 2001). 

Šāda veida vadaudu izkārtojumam mikroskopiski ir viegli izšķiramas gadskārtas, jo konkrētās 

gadskārtas agrīnās koksnes vadaudi ir izmēros lielāki nekā iepriekšējā gada agrīnās koksnes un 

tās pašas gadskārtas vēlīnās koksnes vadaudu šūnas (IAWA 1989). Lielais vadaudu šūnu 

diametrs agrīnajā koksnē nodrošina augstu hidraulisko vadītspēju konkrētās augšanas sezonas 

laikā, bet rudens vadaudi nodrošina vielu vadītspējas uzturēšanu augsta stresa apstākļos vēsajā 

sezonā (Carlquist 2001). Kambiālā aktivitāte kokiem ar gredzenveidā izkārtotiem vadaudiem 

sākas jau pirms pumpuru atvēršanās, šiem kokiem agrīnās koksnes šūnu veidošanās sākās 2–4 

nedēļas pirms lapu plaukšanas (Bosshard et al. 1982; Suzuki et al. 1996). Šūnu nobriešana un 

lignificēšanās notiek līdz ar lapu plaukšanu (Zasada 1969; Suzuki et al. 2000; Takahashi 2013). 

Kokaugos ar gredzenveidā izkārtotiem vadaudiem liela nozīme ir vadaudu diametram. Lielāko 



12 

  

vadaudu funkcija ir barības efektīvs vielu transports, bet pirms augšanas beigām, vadaudu šūnas 

tiek embolizētas. Mazāka diametra vadaudu šūnas arī spēj nodrošināt vielu transportu 

uzturēšanas līmenī (Carlquist 2001). Vadaudu izmērs un porainība šajos kokos ir atkarīga no 

ārējās vides apstākļiem, un porainība ir uzskatīta par pielāgošanos sezonālajam klimatam, tāpēc 

vadaudu diametrs un blīvums var būt mainīgs vienas sezonas ietvaros (Carlquist 2001). 

Lapkokiem ar gredzenveidā izkārtotiem vadaudiem temperatūra agrā pavasarī ir būtisks 

limitējošais faktors vadaudu šūnu veidošanai, jo tā ietekmē šūnu dalīšanās un diferencēšanās 

procesu, ietekmējot šūnu skaitu un to izmērus (García-González and Eckstein 2003; Fonti and 

García-González 2004). 

Otrā grupa ir lapkoki ar difūzi poraini izkārtotiem vadaudiem (Diffuse porous wood) 

(1.1. attēls, B). Šai koku grupai ir grūti izšķiramas gadskārtas, jo koksnes vadaudu šūnas ir 

izkārtotas vienmērīgi pa visu gadskārtu. Salīdzinājumā ar kokiem, kam ir gredzenveidā izkārtoti 

vadaudu kūlīši, difūzi porainiem lapkokiem kambija aktivitāte un šūnu ražošana sākas dzinumu 

plaukšanas laikā vai neilgi pēc tās (IAWA 1989; Suzuki et al. 1996). Šūnu nobriešana un 

lignificēšanās notiek, sākot ar ceturto nedēļu pēc lapu izplaukšanas (Takahashi 2013). Šī tipa 

kokiem ūdens un barības vielu transports arī tiek nodrošināts caur vadaudu šūnām, bet tās ir 

mazākas diametrā un lielākā skaitā (Zimmermann 1983). Vielu transporta funkcija, atšķirīgi no 

gredzenveidā izkārtotiem vadaudiem, var norisināties blakus esošajās gadskārtu šūnās 

vienlaicīgi (Chaney and Kozlowski 1977; Umebayashi et al. 2008). Šauras vadaudu šūnas 

nodrošina lielāku uzņēmību pret stresu, ko izraisa ūdens deficīts (Hacke and Sauter 1996), 

tomēr izmēru dēļ tās ir jūtīgākas pret zemām temperatūrām ziemā (Davis et al. 1999). Eiropas 

dižskābārdis pieder pie šīs koksnes tipa, jo tas ražo salīdzinoši mazas vadaudu šūnas, kas radiāli 

sakārtoas vienlaidus vai reizēm grupās (8–45–85 μm).  

Trešā grupa ir kokaugi ar daļēji difūzi izkārtotiem vadaudiem (semi- diffuse porous) 

(1.1. attēls, D). To vadaudu izkārtojums ir līdzīgs abām iepriekš raksturotajām grupām. 

Kokaugiem ar daļēji difūzi izkārtotiem vadaudiem nav nošķirtas gadskārtu robežas (Schoch et 

al. 2004).  
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1.1. attēls. Dažādu vadaudu izkārtojuma piemēri lapkoku koksnē. B – difūzi poraini izkārtoti 

vadaudi (Tilia cordata). C – gredzenveidā izkārtoti vadaudi (Quercus robur). D – daļēji 

difūzi izkārtotiem vadaudiem (Juglans regia). (Schoch et al., 2004) 

Figure 1.1. The anatomy of xylem in trees of differential wood porosity. B – Diffuse porous 

wood (Tilia cordata). C – Ring porous wood (Quercus robur). D – Semi-ring porous wood 

(Juglans regia). Source: (Schoch et al. 2004). 

1.4. Saimnieciski nozīmīgu un potenciāli saimnieciski nozīmīgu sugu apraksts 

 Nokarenais bērzs (Betula pendula Roth.) ir Latvijā sastopams lapkoks, kam ir plašs 

dabiskās izplatības areāls – tas sastopams no Atlantijas okeāna austrumu piekrastes līdz pat 

Sibīrijas austrumiem. Tas sastopams arī gandrīz visā Eiropas teritorijā, tomēr visstraujākā 

izplatība novērota Ziemeļeiropas mērenā klimata un boreālajos mežos (Hulten and Fries 1986). 

Nokarenais bērzs ir tipiska pioniersuga ar strauju augšanas gaitu, kas augšanas kulmināciju 

sasniedz agrā vecumā (Webber and Evans 2002). Nokarenajam bērzam ir samērā dziļa sakņu 

sistēma, un tas visbiežāk ir sastopams auglīgās un mitrās augsnēs, tomēr arī sausi un neauglīgi 

apstākļi nodrošina optimālu tā augšanu (Vakkari 2009). Tas veido mistraudzes ar citām koku 

sugām (īpaši ar skujkokiem), kā arī sastopamas nokarenā bērza tīraudzes (Vakkari 2009). 

Ņemot vērā plašo izplatības areālu, šai sugai arī piemīt augsta fenotipiskā un genotipiskā 

plasticitāte, spējot pielāgoties dažādiem ārējās vides apstākļiem (Palmé et al. 2003; Savolainen 

et al. 2007; Solé-Medina et al. 2020). Piemēram, Dienvidu populācijas spēj pielāgoties 

apstākļiem ar īsāku fotoperiodu, tādējādi pagarinot augšanas sezonu rudenī (Viherä-Aarnio et 

al. 2005). Arī Latvijas teritorijā nokarenajam bērzam vērojama salīdzinoši augsta genotipiskā 
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variācija,  kas nodrošina sugu dažādu fenotipisko īpašību veidošanos atkarībā no mikroklimata 

(Gailis et al. 2020; Gailis et al. 2021).  

Eiropas dižskābardis (Fagus sylvatica L.) ir viena no dominējošām lapkoku sugām 

mērenajā klimata joslā Eiropas jauktajos lapkoku mežos (del Río et al. 2017). Tā izplatības 

areāls ir no Apenīnu un Ibērijas salas ziemeļu daļas līdz pat Skandināvijas dienvidu daļai (Bolte 

et al. 2007). Viens no augšanas limitējošiem faktoriem Eiropas dižskābārdim ir temperatūra – 

Ziemeļu reģionos to pieaugumu limitē salnas augšanas sezonas sākuma periodā, bet tas spēj 

pielāgot lapu fenoloģiju, augšanas gaitu un izturību pret zemas temperatūras apstākļiem 

(Vitasse et al., 2013; Weigel et al. 2018). Tā dienvidu un rietumu izplatības areāla daļā augstas 

temperatūras agrā pavasarī pozitīvi ietekmē koksnes pieaugumu, bet karstums vasarā 

pieaugumu ietekmē negatīvi (Di Filippo et al. 2007; Lenz et al. 2013; Martinez del Castillo et 

al. 2018). Eiropas dižskābārdim limitējošais faktors ir arī nokrišņu daudzums – tas spēj 

pielāgoties vidēji mitriem līdz mitriem augsnes apstākļiem, tomēr Dienvidu reģionos tam 

limitējošais faktors ir intensīvs sausums un nepietiekama ūdens pieejamība augsnē (Ellenberg 

1996; Stojnic et al. 2013). Eiropas dižskābārdim izplatības centrālajā daļā koksnes pieaugumu 

limitē nokrišņu daudzums vasarā, kur ekstremālie sausuma apstākļi negatīvi ietekmē augšanu 

(Stojanović et al. 2018; Garamszegi et al. 2020). Pētījumi liecina, ka Eiropas dižskābārdim 

sausuma rezultātā var palielināties vadaudu blīvums (Giagli et al. 2016), kā arī sausuma stresa 

rezultātā pastāv izmaiņas producēto vadaudu skaitā uz laukuma vienību (Hajek et al. 2016).  

Ņemot vērā plašo izplatības areālu, Eiropas dižskābardim ir augsta fenotipiskā plasticitāte, kā 

rezultātā tas spēj ielāgoties dažādiem klimatiskajiem apstākļiem. Tā attīstības laikā mainās 

fotooksidatīvā stresa aizsardzības pakāpe, kas savukārt ir atkarīga no konkrētiem ārējās vides 

apstākļiem stāda attīstības laikā (Tognetti et al. 1995; García-Plazaola and Becerril 2000). 

Aprēķinātie modeļi paredz, ka Eiropas dižskābārdis būs spējīgs pielāgoties augšanai Baltijas 

reģionos prognozētās temperatūras pieauguma rezultātā līdz šī gadsimta beigām (Kramer et al. 

2010; Hickler et al. 2012). Latvijas rietumu daļā jau ir vērojama sugas optimāla augšana un 

atjaunošanās, pierādot spēju pielāgoties Latvijas klimatiskajiem apstākļiem (Jansons et al. 

2015). Eiropas dižskābardis ir saimnieciski un ekonomiski nozīmīga kokaugu suga, kā arī tā ir 

svarīga citiem bioloģiskajiem organismiem. Tas spēj labi konkurēt ar citiem lapkokiem labas 

ēncietības dēļ (Major et al. 2013).  

Sarkanais ozols (Quercus rubra L.) dabiski izplatīts ir Amerikas Savienotajās Valstīs 

un Kanādas dienvidaustrumos, introducēts Eiropā, tai skaitā arī Latvijas teritorijā. Tas var 

pielāgoties dažādiem augsnes mitruma stāvokļiem un reljefa formām. Augšana noris vidēji ātri 

(Sander 1990). Tas sastopams mezofītiskās augsnēs, var augt mistraudzēs ar citām kokaugu 
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sugām (Monk 1965; Smith et al. 1975). Sarkanais ozols ir svarīga zāģmateriāla suga 

(industriāliem mērķiem), to augšanas ātruma dēļ (Sander 1990). Tas ir viegli introducējams, 

tam piemīt labas koksnes īpašības, kā arī tas spēj paciest dažādus biotiskos un abiotiskos 

faktorus (Richardson et al. 2011; Haysom et al. 2003; Moore 2005). Sarkanais ozols ir izturīgs 

pret sausumu un salnām (Straigyté and Žalkauskas 2012; Dyderski et al. 2020). Salīdzinot ar 

dabiskās izplatības areālu, Eiropas teritorijā sarkanais ozols ir izturīgāks pret dzīvnieku 

radītajiem bojājumiem, kā arī tam ir augstāka rezistence pret patogēniem (Dyderski et al. 2020). 

Ņemot vērā prognozētās klimata pārmaiņas nākotnē, sarkanā ozola izplatība varētu pieaugt līdz 

Ziemeļu reģioniem, kā arī pieaugs tā koksnes saimnieciskā nozīme (Brassier, 1996; Thomas et 

al. 2002). Salīdzinājumā ar parasto ozolu (Quercus robur L.), sarkanā ozola augšanu un 

funkcionēšanu klimata pārmaiņas un ārējās vides apstākļi ietekmēs mazāk, kā rezultātā tas 

varētu ieņemt parastā ozola nišu Latvijas teritorijā (Jones 1959; Saliņš 1971; Burkardt 2017). 

Latvijā rudens un ziemas periodā sarkanā ozola koksnes vadaudu veidošanu ietekmē 

temperatūra – siltākas ziemas nākotnē, labvēlīgu mitruma apstākļu gadījumā, varētu pozitīvi 

ietekmēt to veidošanos (Matisons et al. 2015).  Sarkanais ozols Latvijas teritorijā potenciāli 

varētu aizstāt parasto ozolu, jo pēdējos gados suga ir apdraudēta, izplatoties akūtās ozolu kaltes 

slimībai (VMD 2019) 
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2. MATERIĀLI UN METODES 

2.1. Eksperimenta organizēšana un dizains  

 Saimnieciski nozīmīgu un potenciāli saimnieciski nozīmīgu sējeņu performances 

raksturošanai paaugstinātā temperatūrā un dažādos konkurences apstākļos, veica ekoloģisku 

eksperimentu Kalsnavas stādaudzētavā Latvijas centrālajā daļā (56,681° N; 25,964° E). 

Pētījuma lokācija atrodas mēreni mitrā klimatā. Pēdējo 30 gadu vidējā temperatūra bija 6,5 ± 

0,7 °C, bet mēnešu vidējās temperatūras bija no 4,2 ± 2,7 janvārī līdz 17,9 ± 1,6 °C jūlijā (Harris 

et al. 2014). Vidējais gada nokrišņu daudzums šajā periodā bija 686 ± 83 mm, bet vislielākais 

nokrišņu mēneša nokrišņu daudzums bija vasaras mēnešos (78 ± 31 mm). 2018. gadā gaisa 

temperatūra bija augstāka nekā ilgtermiņa vidējā temperatūra, savukārt nokrišņu daudzums 

mazāks nekā ilgtermiņa periodā.  

 Prognozētās temperatūras pieauguma ietekmes noskaidrošanai (IPCC, 2013) stādus 

audzēja divās dažādās klimata kamerās (siltumnīcā ar kontrolējamiem klimatiskajiem 

apstākļiem). Vienā klimata kamerā nodrošināja temperatūru, kas atbilst patiesajai gaisa 

temperatūrai konkrētajā mirklī (kontroles kamera), bet otrā klimata kamerā bija nodrošināta 

temperatūra, kas augstāka par 3,6 °C nekā kontroles kamerā. Temperatūras režīmu nodrošināja 

ar automatizētu sistēmu reāllaika režīmā (visu diennakti) un augsnes mitruma līmeni 

nodrošināja automatizēta sistēma. Laikā, kad gaisa temperatūra klimata kamerā sasniedza 

mazāk kā 0 °C, izmantota automatizēta apūdeņošanas sistēma. Fotoperiodu klimata kamerā 

nemainīja. Temperatūras paaugstināšanas manipulācijas veica no 2018. gada 7. maija līdz 22. 

oktobrim un 2019. gadā no 8. aprīļa līdz 21. oktobrim. Pēc temperatūras manipulāciju 

veikšanas, stādus ievietoja noglabāšanai ziemai, kur tiem nodrošināja reāllaika temperatūru un 

nokrišņu daudzumu.  

Pētījuma pirmā daļa  norisinājās divus gadus (2018–2019), eksperimentu sākot 2018. 

gada aprīļa otrajā pusē. Pētījumam izvēlēti piecu koku sugu stādi. Parastā priede, parastā egle 

un nokarenais bērzs izvēlētas kā saimnieciski nozīmīgas vietējās sugas, kas sastopamas 

Austrumbaltijas jauktajos mežos. Eiropas dižskābārdis izvēlēts, pamatojoties uz potenciālu 

sugas areāla maiņu klimata pārmaiņu rezultātā un tā komerciālo īpašību dēļ (Buras and Menzel 

2019). Sarkanais ozols izvēlēts kā suga, kas varētu aizstāt parasto ozolu, jo tā izplatība pēdējos 

gados samazinās (VMD 2019). Izvēlētajām koku sugām ir atšķirīgas izdzīvošanas un 

vairošanās stratēģijas. Eiropas dižskābardis un sarkanais ozols reprezentē kokus, kam ir lielas 

sēklas, parastā priede un parastā egle reprezentē kokus ar vidēji lielām sēklām, bet ārā bērzs 

kokus ar mazām sēklām (Moles and Westoby 2006). Ruderālo stratēģiju šajā pētījumā 

reprezentē Eiropas dižskābardis. Sarkanais ozols un parastā egle reprezentē konkurences – 
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stresa toleranto stratēģiju, savukārt parastā priede reprezentē augus ar visa veida stratēģijām 

(Brzeziecki and Kienast 1994). Sēklas izmantotajiem stādiem (izņemot Eiropas dižskābardi) 

ieguva no ārēji apputeksnētiem kokiem, kas atradās 50 km no pētījuma vietas, savukārt Eiropas 

dižskābārža sēklas ievāktas no audzes, kas atrodas ārpus tā dabiskā izplatības robežas, Latvijas 

Ziemeļrietumu daļā (57,251° N; 22,700° E) un kur tas jau ir pielāgojies ārējās vides apstākļiem.  

 Sējeņu iekšugu un starpsugu konkurences novērtēšanai par gaismu un augsnes 

resursiem, tos audzēja trīs atšķirīga veida stādu konteineros (2.1. attēls, A). Konkurences 

imitēšanai par gaismu, izvēlējās standarta izmēra 5x8 konteinerus ar iedobēm, kas norobežotas 

ar sienām. Šajos konteineros katram stādam  nodrošināts tilpums 125 cm3 , attālums starp 

iedobes sienām bija 4,4 cm. Gaismas un konkurences imitēšanai izmantoja 25×40 cm  izmēra 

konteinerus bez sienām, saglabājot 5x8 stādu režģi, kur attālums starp stādiem bija 4,4 cm (2.1. 

attēls, B). Arī šajos konteineros uz katru stādu atvēlētais augsnes tilpums bija 125 cm3. Kā 

kontroles varianti, izmantoti konteineri ar 3×5 iedobēm, kas norobežoti ar sienām (2.1. attēls, 

C). Šiem konteineriem atstarpes no sienām bija 7.5 cm, bet iedobes tilpums 400 cm3. Vienam 

eksperimenta atkārtojumam izmantoti divi kontroles varianti (30 sēklu partijas). Kā augsnes 

substrāts izmantota iepriekš mēslota kūdras augsne “NPK 16–4-17”. Sēklu dīgtspējas 

nodrošināšanai, kastes pirmās divas nedēļas turētas paaugstinātā temperatūrā (3,6°C augstākā 

nekā esošā temperatūra) un labos mitruma apstākļos. Pirms eksperimenta sēklu materiāla 

dīgtspēju pārbaudīja, pēc sēklu dīgšanas izņemti lielākie stādi.   

Kopā konteineros reprezentēti 10 dažādi sugu sastāvi. Lai novērtētu iekšsugu 

konkurenci, konteineros izvietoti vienas sugas stādi, bet starpsugu konkurence novērtēta, 

izvēloties piecas atšķirīgus sugu sastāvus konteineros:  

1) parastā priede, parastā egle un Eiropas dižskābārdis; 

2) parastā egle, nokarenais bērzs un sarkanais ozols; 

3) parastā egle, nokarenais bērzs un Eiropas dižskābārdis; 

4) nokarenais bērzs, Eiropas dižskābārdis un sarkanais ozols; 

5) visu sugu kombinācija kopā (parastā priede, parastā egle, Eiropas dižskābārdis, 

nokarenais bērzs un sarkanais ozols), saglabājot līdzīgu skaitu katrai sugai. 
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2.1.  attēls Shematisks attēls ar eksperimentā izmantotajiem stādu konteineriem.  

Figure 2.1. Schematic image with the plant containers used in the experiment. 

Kopā eksperimentā izmantotas 60 dažādas koku stādu kombinācijas dažādos 

konteineros, katrai kombinācijai piemēroti trīs atkārtojumi (240 kastes, 6600 sēklu 

partijas/stādi). Stādu kastes novietoja uz 14 galdiem, izvietojums izvēlēts pēc nejaušības 

principa. Katrā temperatūras režīmā izmatoti septiņi galdi. Novietojums stādu kastēm palika 

nemainīgs visu eksperimenta laiku, attālums starp galdiem bija 50 cm. Pēc manipulācijām ar 

temperatūru 2018. un 2019. gadā, katram stādam mērīja augstumu (no augsnes līdz augšējam 

pumpuram) un novērtēja stādu izdzīvotību. Katram stādam iepriekš piešķirts unikāls kods, kas 

atbilda mērījuma numuram. Eksperimenta beigās stādus nogrieza pie saknes kakla, nogriežot 

arī lapotni. Šo stādu stumbrus lika atsevišķos maisiņos, katram pierakstot to unikālo kodu. 

Nogrieztos stādus lika saldētavā, vēlāk tiem veica apstrādi laboratorijā. Stratificēti izvēlēti 520 

lapkoku stādi, lai lai tie reprezentētu dažādus gan temperatūras, gan konkurences, gan sugu 

sastāva apstākļus. Šiem stādiem veica mikroskopiskos stumbra šķērsgriezumus. Skujkoku sugu 

stādus neizvēlējās, jo tie nebija sasnieguši atbilstošu augstumu un diametru, lai varētu 

nodrošināt to apstrādi laboratorijā. 

2.2. Mikroskopijas paraugu sagatavošana laboratorijā 

 Koksnes vadaudu parametru raksturošanai ievāktajiem koku stādiem veica stumbra 

sērijveida šķērsgriezumus (14 – 17 μm biezumā) ar rotējošo mikrotomu Leica RM2245 (2.2. 

attēls). Paraugus krāsoja ar astrazilo un safranīna krāsvielu attiecībā 1:1 (Schweingruber 2007). 

Krāsošanas laiks bija aptuveni divas minūtes, pēc krāsošanas paraugus skaloja ar ūdeni, 

atkrāsoja ar 70 % spirtu (Schweingruber 2007).  
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2.2. attēls. Rotējošais mikrotoms Leica RM2245. 

Figure 2.2. Rotary microtome Leica RM2245. 

 Kvantitatīvu datu iegūšanai par sējeņu stumbra anatomiskajiem parametriem, iepriekš 

sagatavotajiem anatomiskajiem griezumiem uzņēma augstas izšķirtspējas fotoattēlus, 

izmantojot “Cannon” EOS 4000 D fotoaparātu un tam pievienotu gaismas mikroskopu  “Leica”. 

Fotoattēlus uzņēma 10 x palielinājumā. Fotoattēlus uzņēma tiešsaistes režīmā datorā, 

izmantojot programmu EOS Utility. Iegūti arī kalibrācijas attēli, izmantojot objektmikrometru. 

Iegūtos fotoattēlus saglabāja “.TIFF” formātā. Lielākajiem paraugiem ar programmu veidoja 

kolāžas attelu, izmantojot programmu “PTGui”. 

 Koksnes anatomiskos mērījumus veica programmā WinCell Pro 2019 (Regent 

Instruments 2019). Analīzi balstīja uz krāsu klasēm, nosakot divas atšķirīgas krāsu klases. 

Violetie toņi izmantoti šūnapvalka mērījumiem, bet baltie toņi šūnu lumeniem (Schweingruber 

2007). Katrai sugai izmantota sava krāsu klase.  No attēla analīzes gaitā izšķēla serdi un mizu 

(2.3. attēls). Arī mizas šūnu parametrus nemērīja un neiekļāva analīzē. Katram attēlam 

pārbaudīja mērījumu kvalitāti un ieviesa korekcijas, ja tas bija nepieciešams. Koksnes 

anatomijas mērītie anatomiskie raksturlielumi bija šūnu lumenu un šūnapvalka redzeslauka 

īpatsvars, lumenu laukums un šūnu sienas biezums. Katra fotoattēla individuālos mērījumus 

saglabāja TXT formātā.  
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2.3. attēls. Šūnu mērīšana WinCell Pro 2019  programmā (sarkana krāsa – neanalizētā attēla 

daļa, zaļa krāsa – analizētais attēla daļa).  

Figure 2.3. Cell measurements in program WinCell Pro 2019 program (red color – excluded 

region, green color – analyzed region). 

2.3. Datu analīze 

 Analīzē kopumā izmantoti astoņi sējeņu un to anatomiskie raksturlielumi. Sējeņu 

koksnes anatomijas izmantotie anatomiskie raksturlielumi bija šūnu lumenu un šūnapvalka 

redzeslauka īpatsvars (%), šūnu lumenu diametrs (µm) un laukums (µm2), šūnapvalka biezums 

(µm). Datu analīzei izmantoja mērījumus arī par sējeņu sasniegto augstumu eksperimenta 

beigās (mm). Katram griezumam aprēķināja arī vidējo ūdens vadītspēju, balstoties uz Hāgena–

Puazeila plūsmas modeli (Pichard and Melcher 2005):  

𝐾𝑠 =
∑ 𝑑𝑖

4

𝑠
 ,      (1) 

kur  𝑑𝑖  – šūnu lumena diametrs (µm), s – analizētā stumbra šķērsgriezuma laukums bez mizas 

un serdes (µm2). 

 Katram sējenim aprēķināja konkurences indeksus (KIs), balstoties uz blakus esošo 

sējeņu novietojumu un sasniegto augstumu: 

𝐾𝐼𝑠 = ∑
ℎ𝑏−ℎ𝑠

𝑙𝑏
[ℎ𝑏 ≥ ℎ𝑠 ⋀ 𝑙𝑏 ≤ 200],    (2) 

kur hb – blakus esošo stādu augstums (mm), hs – stāda augstums (mm), lb – attālums no blakus 

esošajiem stādiem (mm).  
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 Ņemot vērā, ka vides signālu reprezentivitāte koksnes anatomijā var būt saistīta ar 

vadaudu veidošanās fenoloģiju un izmēru (García-González and Fonti 2006), šo pieņēmumu 

pārbaudīja, izmantojot iegūto datu kopu. Katram sējenim aprēķinātas lumenu laukumu un 

šūnapvalka biezuma vidējās vērtības, kā arī konduktivitāte, balstoties uz datu atlases 

intensitātēm ar 5 % lielāko šūnu (Top5), 10% lielāko šūnu (Top10), 20% lielāko šūnu (Top20), 

30 % lielāko šūnu (Top30), 40 % lielāko šūnu (Top40) un 50 % lielāko šūnu (Top50). 

Reprezentativitātes izvērtējums balstīts uz eksperimenta faktoru ietekmes intensitāti. 

Reprezentitivitātes kopu un analizēto raksturlielumu līdzības novērtēšanai izmantoja galveno 

komponentu analīzi (PCA), kurā morfoloģiskie un anatomiskie raksturlielumi izvēlētajās datu 

kopās definēti kā mainīgie.  

 Lai novērtētu konkurences veida, sugu sastāva un temperatūras ietekmi uz sējeņu 

raksturlielumiem, izmantoja lineāru jaukta efekta modeļus, kuru vispārīgā forma ir:  

𝑦𝑖𝑗𝑘𝑙𝑚𝑛 =  µ + 𝑠𝑖 + 𝑡𝑗 + 𝑘𝑘 + 𝑘𝑖𝑙 + 𝑠𝑖 × 𝑡𝑗 + 𝑠𝑖 ×  𝑐𝑘 + 𝑠𝑖 × 𝑘𝑖𝑙 + (𝑔𝑚 ) + (𝑖𝑛) + Ɛ𝑖𝑗𝑘𝑙𝑚𝑛 ,  (3) 

kur si – suga (pieci līmeņi: parastā priede, parastā egle, sarkanais ozols, Eiropas dižskābārdis, 

nokarenais bērzs), 𝑡𝑗– temperatūras režīms (divi līmeņi: reāllaika āra temperatūra, paaugstināta 

temperatūra), 𝑘𝑘– konkurence (trīs līmeņi: konkurence par gaismu, konkurence par gaismu un 

augsnes resursiem, kontrole), 𝑘𝑖𝑙– konkurences indeksi, 𝑠𝑖 × 𝑡𝑗– sugas un temperatūras 

mijiedarbība, 𝑠𝑖 × 𝑐𝑘 – sugas un sugu sastāva mijiedarbība, 𝑠𝑖 × 𝑘𝑖𝑙 – sugas un konkurences 

indeksu mijiedarbība, (𝑔𝑚 )– galds (nejaušais efekts), (𝑖𝑛)– konteiners pakārtots galdam 

(nejaušais efekts). Individuāls modelis veidots katram raksturlieluma mainīgajam, ieskaitot 

atlasītās datu kopas.  

Modelis veidots, balstoties uz restricted maximum likelihood approach, fiksēto efektu 

būtiskums novērtēts ar Valda II tipa χ2 – testu. Būtisko faktoru līmeņi savstarpēji salīdzināti, 

izmantojot Tukey HSD testu.  Šāds modelis izveidots visiem sējeņu morfoloģiskajiem 

raksturlielumiem, kā arī anatomiskajiem raksturlielumiem visās iepriekš izveidotajās datu 

atlases reprezentativitātes kopās.  

 Datu analīze veikta R v.4.0.3., izmantojot pakotnes readxl, ggplot2, tidyverse, stats, 

lme4, car, MuMIn, emmeans, multcomp, FactoMineR, cowplot, ggthemes (Hothorn et al. 2008; 

Le et al. 2008, Bates et al. 2015; Wickham 2016,  Fox and Weisberg 2019; Wickham et al. 

2019;  R Core Team 2020; Wilke 2020; Arnold 2021;  Barton 2022; Lenth 2022; Wickham and 

Bryan 2022) .  



22 

  

3. REZULTĀTI 

3.1. Datu kopas atlases intensitāte 

Kopumā analizēti 520 attēli, kuros analizēti sējeņu anatomiskie un morfoloģiskie 

raksturlielumi. Eiropas dižskābārdim analizēti 150 šķērsgriezuma attēli, nokarenajam bērzam 

226 attēli, bet sarkanajam ozolam 144 attēli. Starp analizētajiem raksturlielumiem konstatēta 

atšķirīga variācija, norādot uz atšķirībām jutībā pret eksperimentālajiem apstākļiem. Vislielākā 

variācija (variācijas koeficients) no analizētajiem raksturlielumiem konstatēta šūnu lumenu 

laukumiem (0,88) un šūnapvalka biezumam (0,42), bet vismazākā sējeņa diametram (0,09). 

Turpretim konkurences indekss, kas raksturo lokālo sējeņu noēnotību, uzrādīja mērenu 

variācijas (0,35) koeficientu, norādot uz relatīvi homogēniem augšanas apstākļiem. Analizēto 

raksturlielumu statistiskie rādītāji ir apkopoti 3.1. tabulā.  

3.1. tabula  

Analizēto sējeņu anatomisko un morfoloģisko raksturlielumu statistiskie rādītāji.  

Table 3.1  

Statistics of analyzed seedling anatomical and morphological characteristics. 

 

Vid. 

Mean 

St.nov. 

St.dev. 

Mediāna 

Median 

Maks. 

Max 

Min. 

Min 

Var.koef. 

Var.coef. 

Sējeņa augstums, mm 

Seedling hight, mm 

  

176 83 157 610 51 0.47 

  
Konkurences indekss 

Competition index 

  

7.15 8.80 3.84 61.96 0 0.35 

  
Diametrs, µm 

Diameter, µm 

  

26042 9207 24376 60758 9648 0.09 

  
Sienas redzeslauka īp%. 

Cell wall % 

  

81.89 7.75 82.21 96.53 19.99 0.70 

  
Šūnapvalka biezums, µm 

Cell wall width, µm 

  

192.50 135.00 142.92 1059.50 58.88 0.42 

  
Lumena laukums, µm2 

Lumen area, µm2 
 

3438 1456 3307 9200 942 
0.88 

  
 

Konduktivitāte, µm2 

Conductivity, µm2 
 

 

6116 

  

 

5384 

  

 

5062 

  

 

77343 

  

 

334 

  

 

1.23 

  
       

 

Pētīto morfoloģisko raksturlielumu atlases intensitātei bija ietekme uz kopas variāciju, 

tomēr variācijas koeficientu izkliede bija mazāka, salīdzinot ar anatomiskajiem 

raksturlielumiem, norādot uz nelielām atšķirībām datu reprezentitivitātē. Šūnu lumenu laukuma 

vislielākais variācijas koeficients bija atlases intensitātei ar  10% lielāko šūnu (0,45), bet 
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vismazākais datu atlases intensitātei ar 40% lielāko šūnu (0,41). Šūnapvalka biezumam 

vislielākais variācijas koeficients bija datu atlases intensitātei ar 10% lielāko šūnu (0,77), bet 

vismazākais ar 40 % lielāko šūnu (0,72). Konduktivitātes vislielākais variācijas koeficients bija 

datu atlases intensitātei ar 5% lielāko šūnu (0,99), bet vismazākais vismazākais ar 20 % lielāko 

šūnu (0,92). Vidējie rādītāji par anatomiskajiem raksturlielumiem dažādās atlases intensitātēs 

apkopoti 3.2. tabulā.  

3.2. tabula 

Anatomisko raksturlielumu statistiskie rādītāji analizētajās datu atlases intensitātēs (L – 

lumenu laukums, W– šūnapvalka biezums, C– konduktivitāte) 

Table 3.2.  

Statistics of anatomical characteristics of analyzed data sampling intensities (L– lumen area, 

W– cell wall thickness, C– conductivity) 

  

Vid. 

Mean 

St.nov. 

St.dev. 

Mediāna 

Median 

Maks. 

Max 

Min. 

Min 

Var.koef. 

Var.coef.  

Top5_L 28061.9 12718.1 25233.6 105196.1 7478.2 0.45 

Top10_L 18490.3 8384.3 16594.3 67066.7 5006.9 0.45 

Top20_L 11761.3 5031.3 11084.9 37297.3 3246.1 0.43 

Top30_L 8930.2 3701.7 8511.0 26882.0 2473.9 0.41 

Top40_L 7302.2 3004.6 7007.7 21588.9 2018.5 0.41 

Top50_L 
 

6209.9 
 

2568.3 
 

5930.3 
 

17847.8 
 

1708.7 
 

0.41 
 

Top5_W 203.8 154.4 141.3 1301.3 62.9 0.76 

Top10_W 197.8 152.3 136.3 1237.9 62.2 0.77 

Top20_W 191.3 145.5 135.3 1189.9 61.7 0.76 

Top30_W 189.0 140.5 134.3 1087.5 61.3 0.74 

Top40_W 187.9 136.5 135.2 1025.0 60.9 0.73 

Top50_W 
 

188.2 
 

135.4 
 

135.9 
 

1030.6 
 

60.3 
 

0.72 
 

Top5_C 5238.3 5217.4 4001.3 76234.7 305.6 1.00 

Top10_C 5593.0 5351.1 4284.8 77130.5 325.8 0.96 

Top20_C 5841.6 5384.3 4586.7 77298.4 331.6 0.92 

Top30_C 5960.7 5387.0 4749.8 77324.6 332.9 0.90 

Top40_C 6031.6 5387.0 4853.1 77334.7 333.5 0.89 

Top50_C 
 

6074.4 
 

5386.4 
 

4939.2 
 

77339.4 
 

333.7 
 

0.89 

       

 

 Galveno komponentu analīzē (PCA) izdalāmas būtiskas kopējās mainības komponentes 

(3.1. attēls, A). Pirmo divu komponentu izskaidrotā variācija ir 74,1%, kas norāda, ka ar 

atsevišķiem raksturlielumiem var raksturot visu analizēto datu kopu. Analizētajiem 
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anatomiskajiem raksturlielumiem, kas aprēķināti pēc atlases. Pirmā komponente korelēja ar 

lumenu laukumiem un stumbra konduktivitāti visās atlases intensitātēs, kā arī ar stumbra 

diametru (3.1. attēls, B). Starp šīm pazīmēm vērojama salīdzinōsī augsta līdzība. Otrā 

komponente korelēja ar šūnapvalka biezumu. Šūnapvalka biezumam pastāv cieša saistība starp 

visām datu atlases intensitātēm (3.1. attēls, B). Sējeņa augstums un otrā gada pieaugums ir ar 

pirmajām divām komponentēm maz saistītas vērtības. Kopumā analīzē izšķiramas trīs pazīmju 

grupas, kas savstarpēji ir maz korelējošas, kas norāda uz potenciāli atšķirīgiem ietekmējošiem 

faktoriem, līdz ar to – reprezintativitāti. Katram no analizētajiem raksturlielumiem ietekmes 

efektu izvērtēšanai izveidoti jaukta efekta modeļi katrai no datu atlases intensitātēm.  

 

3.1. attēls. Galveno komponentu analīze (PC – galvenā komponente, Wall – šūnapvalka 

biezums, Cond – konduktivitāte, Lumen – šūnu lumenu laukums, D – diametrs, H – sējeņa 

augstums  HI – sējeņa augstuma pieaugums otrajā gadā, skaitļi 5 – 50 reprezentē konkrēto datu 

atlases intensitātes kopu) 
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Figure 3.1. Principal component analysis (PC – principal component, Wall – cell wall width, 

Con – conductivity, Lumen – cell lumen area, D – diameter, H – seedling height  HI – increment 

of seedling height during 1 year, numbers 5 – 50 represents selected data set). 

Jaukta efekta modeļa izveide apstiprināja, ka starp anatomiskajiem raksturlielumiem 

atlases intensitāte ietekmēja šūnu lumenu reprezentativitāti. Neatkarīgi no atlases intensitātes 

būtiska ietekme uz šūnu lumenu laukumu konstatēta sugai (χ2– 294,8; p < 0,001), temperatūras 

režīmam (χ2– 8,9, p < 0,01), konkurences indeksiem (χ2– 20,8, p < 0,001), sugas un 

temperatūras mijiedarbībai (χ2– 10,8, p < 0,01), kā arī sugas un konkurences indeksu 

mijiedarbībai (χ2–  28,2; p < 0,001). Sugas un sugu sastāva mijiedarbībai konstatēta būtiska 

ietekme uz vidējo  lumenu laukumu datu atlases intensitātēs ar 10 un 20% lielāko šūnu (χ2 

attiecīgi 23,8 un 21,4;  p < 0,05), norādot uz starpsugu konkurences ietekmi uz lielākajiem 

vadaudiem stumbrā. Individuāla sugu sastāva ietekme uz šūnu lumenu laukumiem novērota, 

atlasot tikai 5 % lielāko šūnu (χ2–  7,8; p < 0,05), apliecionot konkurences ietekmi lielākajām 

šūnām stumbrā. Šūnu vidējam lumenu laukumam lineārajā jaukta efekta modelī augstākās 

fiksēto efektu χ2 vērtības konstatētas sugai (294,8), bet vismazākās konkurences apstākļiem 

(6,0) (Tabula 3.3.). No nejaušajiem efektiem vislielākā dispersija konstatēta galdam 

pakārtotajām kastēm, bet vismazākā dispersija konstatēta galdam (Tabula 3.3.). Visaugstākā 

eksperimenta dizaina ietekme konstatēta neatlasītai datu kopai (starpklašu korelācijas 

koeficients – 0,14), bet vismazākā ietekme konstatēta, atlasot lielākos 20 un 30% no vadaudiem 

(starpklašu korelācijas koeficients – 0,09). Visaugstākā R2 vērtība konstatēta neatlasītiem 

datiem (R2m – 0,47), bet vismazākā 30 % lielāko šūnu atlasei (R2m – 0,38).  

Datu atlases intensitāte praktiski neietekmēja reprezentativitāti vidējam šūnapvalka 

biezumam, kam atkarībā no atlases intensitātes nav konstatētas atšķirības būtiski ietekmējošos 

faktoros. Vidējam šūnapvalka biezumam lineārajā jaukta efekta modeļos augstākās fiksēto 

efektu χ2 vērtības konstatētas sugai (χ2– 310,9), bet vismazākās konkurences veidam (χ2 – 2,8) 

(Tabula 3.4.), kas saistāma ar sugām specifisku koksnes anatomiju.  Visās datu atlases 

intensitātēs būtiska ietekme uz šūnapvalka vidējo biezumu konstatēta sugai (p < 0,001), 

temperatūras režīmam (p < 0,05), konkurences indeksiem (p < 0,05), sugas un temperatūras 

mijiedarbībai (p < 0,001), kā arī sugas un konkurences indeksu mijiedarbībai (p < 0,05). No 

nejaušajiem efektiem vislielākā dispersija konstatēta galdam pakārtotajām kastēm, bet 

vismazākā dispersija konstatēta galdam (Tabula 3.4), bet dispersijas atšķīrās atkarībā no datu 

atlases intensitātes. Visaugstākās eksperimenta dizaina ietekmes konstatētas neatlasītiem 

datiem (starpklašu korelācijas koeficients 0,10)  un atlases intensitātēm ar 30 – 50 % lielāko 

šūnu (starpklašu korelācijas koeficients 0,10 – 0,11), bet vismazākā ietekme konstatēta datu 
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intensitātēm ar 5, 10  un 30% lielāko šūnu (starpklašu korelācijas koeficients – 0,09). Vislielākā 

R2 vērtība konstatēta datu atlases intensitātei ar 5% lielāko šūnu (R2m– 0,50), bet vismazākā 

datu atlases intensitātei ar 40 un 50 % lielāko šūnu, kā arī neatlasītiem datiem (R2 – 0,45).  

Stumbra konduktivitātes reprezentitivitāti būtiski ietekmē atlases intensitāte. Lineārajā 

jaukta efekta modelī augstākās fiksēto efektu χ2 vērtības konstatētas sugai (χ2 – 145,7), bet 

vismazākās sugas un temperatūras mijiedarbībai (χ2 – 2,3) (Tabula 3.5.), norādot uz sugai 

specifisku ūdens izmantošanas stratēģiju. Neatkarīgi no datu atlases intensitātes būtiska ietekme 

uz konduktivitāti konstatēta sugai (p < 0,001), konkurences apstākļiem (p < 0,01) un 

konkurences indeksiem (p < 0,05). Temperatūrai būtiska ietekme uz šūnu konduktivitāti 

konstatēta neatlasītiem datiem, kā arī atlases intensitātēm ar 30, 40 un 50% lielāko šūnu (p < 

0,05), norādot uz mazāko šūnu jutību pret temperatūras izmaiņām. Konkurences indeksiem, kas 

reprezentē noēnojumu, novērota būtiska ietekme uz mazākajām šūnām, ko pamato būtiska 

sugas un konkurences indeksu mijiedarbība uz atlases intensitātēm ar 20, 30, 40 un 50% lielāko 

šūnu, kā arī bez atlases (p < 0,05). No nejaušajiem efektiem vislielākā dispersija konstatēta 

galdam pakārtotajām kastēm, bet vismazākā dispersija konstatēta galdam (Tabula 3.5.).  

Eksperimenta dizaina ietekme visās datu atlases intensitātes kopās ir nemainīga (starpklašu 

korelācijas koeficients 0,08). Vislielākā R2 vērtība konstatēta atlases intensitātēm ar 10 un 20% 

lielāko šūnu (R2m – 29,0), bet  vismazākā  neatlasītiem datiem un  atlases intensitātei ar 50% 

lielāko šūnu (R2m – 0,27).  

Piemērotākās datu atlases intensitātes noteikšanai, izmantoja fiksēto efektu vērtības, to 

būtiskumu, kopējo modeļa statistiku un PCA analīzi. Šūnu lumenu laukuma analīzes 

raksturošanai izvēlēta 5% lielāko šūnu atlase. Ņemot vērā eksperimenta dizaina ietekmi un 

kopējo modeļa statistiku, būtisko ietekmējošo faktoru raksturošanai šūnapvalka biezumam, 

izvēlēta datu atlases intensitāte ar 5% lielāko šūnu. Stumbra konduktivitātes izmaiņu 

raksturošanai izvēlēta 20 %  lielāko šūnu atlases intensitāte, ņemot vērā fiksēto efektu vērtības, 

to būtiskumu un kopējo modeļa statistiku. 
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3.3. tabula 1 

Šūnu lumenu laukuma fiksētie un nejaušie efekti dažādās atlases intensitātēs (KI– konkurences indekss, S:T – sugas un temperatūras 2 

mijiedarbība, S:S – sugas un sugu sastāva mijiedarbība; S:KI – sugas un konkurences indeksa mijiedarbība; SKC – starpklašu korelācijas 3 

koeficients; R2m – marginālais determinacijas koeficients; R2c – kondicionālais determinācijas koeficients)  4 

(* – p< 0,05; ** – p< 0,01; *** – p < 0,001)  5 

Table 3.3.  6 

Fixed and random effects of cell lumen area in different data selection (CI – competition index; S:T – interaction of species and temperature; S:S 7 

– interaction of species and species composition; S:CI – interaction of species and competition index; ICC – interclass correlation; R2m- 8 

marginal coefficient of determination; R2c – conditional coefficient of determination) 9 

(* – p< 0,05; ** – p< 0,01; *** – p < 0,001)  10 

   

Fiksēti efekti χ2 

Fixed effects χ2 

Nejaušie efekti, dispersija 

Random effects, variance 

Modeļa statistika 

Overall model 

statistics   

  Suga Temperatūra Konkurence KI S:T S:ST S:KI Kaste Galds Atlikums SKC     

  Species Temperature Competition CI S:T S:C S:CI Box Table Residual ICC R2m R2c 

 

Bez atlases 

Without selection  

294,8 *** 8,9 ** 6,0 20,8 *** 10,8 ** 14,1 28,2 *** 106193 55294 1001677 0,14 0,47 0,55 

Top5 345,7 *** 4,7 * 7,8 * 14,3 *** 17,4 *** 23,8 * 17,6 *** 2299613 6742471 83372980 0,10 0,45 0,51 

Top10 

 

290,4 *** 

 

5,5 * 

 

5,5 

 

11,4 *** 

 

19 *** 

 

21,4 * 

 

17,7 *** 
1150182 2535133 38352360 0,09 0,43 0,48 

 

Top20 

 

213,8 *** 

 

6,4 * 

 

5,0 

 

12,6 *** 

 

17,4 *** 

 

18,7 

 

20,8 *** 
677905 813453 14712740 0,09 0,39 0,44 

 

Top30 

 

189,4 *** 

 

6,8 ** 

 

5,2 

 

15,4 *** 

 

15 *** 

 

16,9 

 

23,8 *** 
496007 424305 7950042 0,10 0,38 0,45 

 

Top40 

 

198,4 *** 

 

7,1 ** 

 

5,6 

 

18 *** 

 

13,2 ** 

 

16 

 

26,4 *** 
380616 266298 5035277 0,11 0,40 0,47 

 

Top50 

  

222 ***  7,5 ** 5,9 19,9 *** 12 ** 15,4 28,2 *** 303874 183923 3496060 0,12 0,42 0,49 

 11 

 12 

 13 

 14 
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3.4. tabula 15 

Šūnapvalka fiksētie un nejaušie efekti dažādās atlasītases intensitātēs (KI– konkurences indekss, S:T – sugas un temperatūras mijiedarbība, S:ST 16 

– sugas un sugu sastāva mijiedarbība; S:KI – sugas un konkurences indeksa mijiedarbība, SKC – starpklašu korelācijas koeficients; R2m – 17 

marginālais determinacijas koeficients; R2c – kondicionālais determinācijas koeficients)  18 

(* – p< 0,05; ** – p< 0,01; *** – p < 0,001)  19 

Table 3.4.  20 

Fixed and random effects of cell wall width in different data selection (CI – competition index; S:T – interaction of species and temperature; 21 

S:C– interaction of species and species composition; S:CI – interaction of species and competition index, ICC – interclass correlation; R2m- 22 

marginal coefficient of determination; R2c – conditional coefficient of determination) 23 

(* – p< 0,05; ** – p< 0,01; *** – p < 0,001)  24 

  

 

Fiksēti efekti χ2 

Fixed effects χ2 Nejaušie efekti, dispersija 

Random effects, variance 

Modeļa statistika 

Overall model statistics   

  Suga Temperatūra Konkurence KI S:T S:ST S:KI Kaste Galds Atlikums SKC     

  Species Temperature Competition CI S:T S:C S:CI Box Table Residual ICC R2m R2c 

Visa datu kopa 

All data set 310,9 *** 5,2 * 2,8 8,1 ** 22,6 *** 6,4 12,8 ** 882 182 9126 0,10 0,45 0,51 

 

Top5 410,5 *** 5,2 * 2,5 4,0 * 18,9 *** 5,3 8,8 * 921 181 11090 0,09 0,50 0,55 

 

Top10 346,5 *** 5,5 * 3,0 6,0 * 19,4 *** 6,9 11,2 ** 989 181 11398 0,09 0,47 0,52 

 

Top20 310,3 *** 5,6 * 2,8 7,5 ** 19,8 *** 6,2 14,4 *** 919 173 10774 0,09 0,45 0,50 

 

Top30 308,4 *** 5,8 * 2,7 7,8 ** 20,1 *** 5,9 15,6 *** 934 163 9966 0,10 0,45 0,51 

 

Top40 313,3 *** 5,8 * 2,6 7,7 ** 19,9 *** 5,9 15,3 *** 907 167 9330 0,10 0,46 0,51 

 

Top50  

  

 

315,1 *** 

  

6,0 * 

  

2,7 

  

7,8 ** 

  

20,6 *** 

  

6,0 

  

15 *** 

  

909 

  

164 

  

9130 

  

0,11 

  

0,46 

  

0,51 

  

 25 

 26 
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3.5. tabula 27 

Konduktivitātes fiksētie un nejaušie efekti dažādās atlases intensitātēs (KI– konkurences indekss, S:T – sugas un temperatūras mijiedarbība, 28 

S:ST – sugas un sugu sastāva mijiedarbība; S:KI – sugas un konkurences indeksa mijiedarbība, SKC – starpklašu koeficients; R2m – marginālais 29 

determinacijas koeficients; R2c – kondicionālais determinācijas koeficients )  30 

(* – p< 0,05; ** – p< 0,01; *** – p < 0,001)  31 

Table 3.5.  32 

Fixed and random effects of cell wall width in different data selection (CI – competition index; S:T – interaction of species and temperature; S:S 33 

– interaction of species and species composition; S:CI – interaction of species and competition index, ICC– interclass correlation; R2m- marginal 34 

coefficient of determination; R2c – conditional coefficient of determination ) 35 

(* – p< 0,05; ** – p< 0,01; *** – p < 0,001)  36 

 37 

 

 

 

Fiksēti efekti χ2 

Fixed effects χ2 

Nejaušie efekti, dispersija 

Random effects, variance 

Modeļa statistika 

Overall model statistics   

  Suga Temperatūra Konkurence KI S:T S:ST S:KI Kaste Galds Atlikums SKC     

  Species Temperature Competition CI S:T S:C S:CI Box Table Residual ICC 

 

R2m R2c 

Visa datu kopa 

All data set 145,7 *** 4,1 * 10,1 ** 12,9 *** 2,3 9,7 7,2 * 1829619 12645 20018290 0,08 0,27 0,33 

Top5 166,2 *** 2,8 9,7 ** 9,8 ** 2,0 8,9 4,6 1675500 2813 18654270 0,08 0,28 0,34 

Top10 174,8 *** 3,5 9,5 ** 10,4 ** 2,6 9,4 5,2 1654517 4613 19328860 0,08 0,29 0,35 

Top20 166,4 *** 3,8 9,7 ** 11,4 *** 2,7 9,6 6,0 * 1700613 11933 19672510 0,08 0,29 0,34 

Top30 157,9 *** 3,9 * 9,8 ** 12 *** 2,6 9,6 6,6 * 1746599 15523 19840070 0,08 0,28 0,34 

Top40 152,3 *** 3,9 * 9,9 ** 12,4 *** 2,5 9,7 6,9 * 1779566 16912 19934130 0,08 0,28 0,34 

 

Top50 

  

148,9 *** 

  

 

4,0 * 

  

10,0 ** 

  

12,7 *** 

  

2,4 

  

9,7 

  

7,1 * 

  

1802386 

  

16588 

  

19984200 

  

0,08 

  

0,27 

  

0,34 

  

38 
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3.2.Temperatūras un konkurences ietekme uz sējeņu morfoloģiskajiem 

raksturlielumiem.  

 Šējeņu morfoloģiskie raksturlielumu bija sugai specifiski, tomēr tos būtiski ietekmēja 

arī konkurence un noēnojums. Sējeņu stumbra diametru būtiski ietekmēja suga (p < 0,001), 

konkurences apstākļi (p < 0,001) un konkurences indeksu mijiedarbība (p < 0,001). Būtiskas 

izmaiņas sējeņu diametrā vērojamas arī atkarībā no sugas un konkurences indeksu 

mijiedarbības (p < 0,001), norādot sugai specifisku prasību pēc gaismas. Lineārajā jaukta 

efekta modelī augstākās fiksēto efektu χ2 vērtības konstatētas sugai (χ2 – 277,6) un 

konkurences indeksiem (χ2 – 149,9), bet vismazākā temperatūrai (χ2 – 1,5) (Tabula 3.6.). 

Eksperimenta dizaina ietekme uz vidējo stumbra diametru ir salīdzinoši maza (starpklašu 

korelācijas koeficients – 0,14). No nejaušajiem efektiem vislielākā dispersija konstatēta 

galdam pakārtotajām kastēm, bet vismazākā dispersija konstatēta galdam. Kopējais modelis 

izskaidro 55%.  

Analizēto sējeņu augstums arī bija sugai specifiski, tomēr tos ietekmē arī konkurences 

apstākļi (p < 0,001), konkurences indeksi (p < 0,001), kā arī sugas un konkurences indeksu 

mijiedarbība (p < 0,001), norādot uz atšķirīgām sugas prasībām pēc gaismas. Lineārajā jaukta 

efekta modelī augstākās fiksēto efektu χ2 vērtības konstatētas konkurences indeksiem (χ2 – 

408,3), bet mazākās temperatūrai (χ2 – 1,8), kā arī stāda un temperatūras mijiedarbībai (χ2 – 

3,0), norādot uz augšanu neatkarīgi no temperatūras apstākļiem (3.6. tabula). Eksperimenta 

dizaina ietekme uz vidējo sējeņa augstumu ir mērena (starpklašu korelācijas koeficients –

0,37). No nejaušajiem efektiem vislielākā dispersija konstatēta galdam pakārtotajām kastēm, 

bet vismazākā dispersija konstatēta galdam. Kopumā modelis izskaidro 56%. 

Sējeņu augstuma pieaugums arī ir atkarīgs no sugas (p < 0,001), tomēr to būtiski 

ietekmē arī temperatūra (p < 0,05), konkurence (p < 0,001) un konkurences indeksi (p < 0,001). 

Lineārajā jaukta efekta modelī augstākās fiksēto efektu χ2 vērtības konstatētas sugai (χ2 –

432,1), bet vismazākā stāda un temperatūras mijiedarbībai (χ2 – 8,8), norādot uz sugām līdzīgu 

reakciju uz temperatūras izmaiņām (3.6. tabula). Eksperimenta dizaina ietekme uz vidējo 

sējeņu augstuma pieaugumu modeli ir ļoti maza (starpklašu koeficients – 0,06). No 

nejaušajiem efektiem vislielākā dispersija konstatēta galdam pakārtotajām kastēm, bet 

vismazākā dispersija konstatēta galdam. Kopumā modelis izskaidro 53%. 
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3.6.  tabula 

Sējeņu morfoloģisko parametru fiksētie un nejaušie efekti (KI– konkurences indekss, S:T – 

sugas un temperatūras mijiedarbība, S:ST – sugas un sugu sastāva mijiedarbība; S:KI – sugas 

un konkurences indeksa mijiedarbība;  SKC – starpklašu korelācijas koeficients; R2m – 

marginālais determinacijas koeficients; R2c – kondicionālais determinācijas koeficients; D – 

diametrs, H –augstums, HI – augstuma pieaugums otrajā gadā) (* – p< 0,05; ** – p< 0,01; 

*** – p < 0,001) 

Table 3.6. 

Fixed and random effects of seedling morphological parameters (CI – competition index; S:T 

interaction of species and temperature; S:C – interaction of species and species composition; 

S:CI – interaction of species and competition index, ICC – interclass correlation coefficient, 

D– diameter, H– height, HI – height increment in second year) (* – p< 0,05; ** – p< 0,01; 

*** – p < 0,001)  

  

 Vislielākais stumbra diametrs no analizētajām sugām konstatēts Eiropas dižskābārdim, 

kas būtiski (p < 0,001) atšķīrās no sarkanā ozola un nokarenā bērza diametra (attēls 3.2., A). 

Sējeņu diametrs būtiski atšķīrās atkarībā no konkurences apstākļiem (p < 0,001) – būtiski 

lielāks diametrs konstatēti konkurencē par gaismu un augsnes resursiem, reprezentējot 

savstarpējo sējeņu mijiedarbību, bet vismazākie konkurencei tikai par gaismu (attēls 3.2., B). 

Palielinoties konkurences indeksam, sarkanajam ozolam un nokarenajam bērzam būtiski 

samazinās diametru izmērs (p < 0,001), norādot uz būtisku noēnojuma ietekmi šīm sugām. 

Eiropas dižskābārdim konkurences indeksu ietekme nav konstatēta (attēls 3.2., C). 

 
 

Fiksēti efekti χ2 

Fixed effects χ2  

 Suga Temperatūra Konkurence KI S:T S:ST S:KI 

 Species Temperature Competition CI S:T S:C S:CI 

D 277,6 *** 1,5 85,9 *** 149,9 *** 3,0 13,3 44,1 *** 

H 43,3 *** 2,1 97,9 *** 408,3 *** 1,8 8,5 28,7 *** 

HI 432,1 *** 5,2 * 24,9 *** 58,2 *** 1,1 8,8 5,8 

 
 

Nejaušie efekti, dispersija 

Random effects, variance 

   

    

 

Kaste 

Box 

Galds 

Table 

Atlikums 

Residuals 

SKC 

ICC    

D 3600347 2130125 35248860 0,14    

H 1061 213 2181 0,37    

HI 104 62 1058 0,06    

 

Kopējā modeļa statistika 

Overall model statistics 

     

     

 R2m R2c      

D 0,55 0,61      

H 0,56 0,72      

HI 0,53 0,55      
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3.2. attēls. Sējeņu vidējā diametra izmaiņas atkarībā no būtiskajiem faktoriem; a– vidējā 

diametra atšķirības atkarībā no sugas, b– vidējā diametra atšķirības atkarībā no konkurences 

apstākļiem; c– vidējā diametra un konkurences indeksa attiecība (T– reāllaika temperatūra, 

PT– paaugstināta temperatūra, B– nokarenais bērzs, D– Eiropas dižskābārdis, O– sarkanais 

ozols; atšķirīgi burti virs stabiņiem norāda atšķirību būtiskumu starp grupām).  

Figure 3.2. Changes in seedling diameter between significant factors; a– mean diameter for 

different species, b– mean diameter in different conditions of composition, c – ratio of 

diameter and competition index (T– real temperature, ET– elevated temperature, B– silver 

birch, D– European beech, O– Red Oak, letters above the bars represent significant differences 

between groups). 
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Sējeņa vidējie augstumi būtiski atšķīrās atkarībā no konkurences apstākļiem (p < 

0,001), norādot uz savstarpējo resursu sadali sakņu mijiedarbības rezultātā. Vislielāko 

augstumu sasniedza sējeņi, kas auguši konkurencē par gaismu un saknēm, bet vismazākie 

augstumi konstatēti sējeņiem, kas auguši konkurencē tikai par gaismu (attēls 3.3., A). Pieaugot 

konkurences indeksu vērtībām, būtiski (p < 0,001) samazinās vidējās augstuma vērtības visām 

analizētajām sugām (attēls 3.3., B).  

 

3.3. attēls. Sējeņu vidējā augstuma izmaiņas atkarībā no būtiskajiem faktoriem; a– vidējā 

augstuma atšķirības atkarībā no konkurences apstākļiem; b– vidējā augstuma un konkurences 

indeksa attiecība. (B– nokarenais bērzs, D– Eiropas dižskābārdis, O– sarkanais ozols; atšķirīgi 

burti virs stabiņiem norāda atšķirību būtiskumu starp grupām). 

Figure 3.3. Changes in mean seedling height between significant factors; a– mean height in 

different conditions of composition, c – ratio of seedling height and competition index (B– 

silver birch, D– European beech, O– Red Oak; letters above the bars represent significant 

differences between groups). 
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Augstuma pieaugums otrajā gadā atšķīrās starp sugām (p < 0,001). Vislielākais 

augstuma pieaugums nokarenajam bērzam, kas būtiski atšķīrās no sarkanā ozola augstuma 

pieauguma otrajā gadā (3.6.tabula). Eiropas dižskābārdim augstuma pieaugums otrajā gadā 

bija negatīvs,  norādot uz dzinumu apsalšanu pēc pirmā gada (attēls 3.4., A). Salīdzinot 

konkurences veida ietekmi uz augstuma pieaugumu, būtiski (p < 0,001) lielāks pieaugums 

konstatēts sugām konkurencē par gaismu un saknēm, norādot uz pozitīvu sakņu mijiedarbību 

(attēls 3.4., B). Konkurences indekss  būtiski (p < 0,001) samazina augstuma pieaugumu 

analizētajiem sējeņiem, norādot uz noēnotības ietekmi (attēls 3.4, C).  

 

3.4. attēls. Atšķirības sējeņu vidējos otrā gada augstuma pieaugumos atkarībā no būtiski 

ietekmējošajiem analizētajiem faktoriem, A – vidējā augstuma pieauguma atšķirības atkarībā 

no sugas; B – vidējā augstuma pieauguma atšķirības atkarībā no konkurences apstākļiem; C–

konkurences indeksu vidējā augstuma pieauguma attiecība (B– nokarenais bērzs, D– Eiropas 

dižskābārdis, O– sarkanais ozols; atšķirīgi burti virs stabiņiem norāda atšķirību būtiskumu 

starp grupām). 

Figure 3.4. Changes in mean seedling height increment of second year between significant 

factors; A – mean height increment between species; B – mean height increment in different 

competition regime; C – ratio of competition index and seedling height increment of second 

year (B– silver birch, D– European beech, O– Red Oak; letters above the bars represent 

significant differences between groups). 
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3.3.Temperatūras un konkurences ietekme uz sējeņu anatomiskajiem 

raksturlielumiem 

Atšķirīgas datu atlases anatomiskajiem parametriem uzrādīja izmaiņas datu 

reprezentitivitātē, tādēļ balstoties uz iepriekš veikto PCA analīzi un lineāro jaukta efekta 

modeļu statistiku, šūnu lumenu laukuma un šūnapvalka biezuma analīzei, izmantota datu 

atlases intensitāte ar 5% lielāko šūnu, bet stumbra konduktivitātes raksturošanai izvēlēta datu 

atlases intensitāte ar 20 % lielāko šūnu.  

 Šūnu lumenu vidējo laukumu būtiski ietekmēja vairāki no analizētajiem faktoriem, 

norādot uz koksnes anatomijas kompleksu atbildes reakciju atkarībā no apkārtējās vides 

apstākļiem. Eiropas dižskābārdim konstatētas būtiskas atšķirības vidējos lumenu laukumos 

atkarībā no sugu sastāva konteinerī (p < 0,05). Vislielākie lumenu laukumi konstatēti 

piemistrojumā ar parasto egli un nokareno bērzu (3.5. attēls, A). Eiropas dižskābārdim 

vismazākie lumenu laukuma izmēri konstatēti konteineros ar visām eksperimentā audzētajām 

sugām. Sarkanajam ozolam un nokarenajam bērzam vidējie šunu lumenu laukumi neatšķīrās 

atkarībā no sugu sastāva konteinerī, tomēr tie bija būtiski mazāki nekā Eiropas dižskābārdim. 

Šūnu lumenu laukumus būtiski ietekmē temperatūra (p < 0,05), norādot uz temperatūras 

pieauguma pozitīvo ietekmi uz lumenu izmēriem (3.5. attēls, B). Lumenu laukumu atšķirības 

starp konkurences apstākļiem (p < 0,05) ir sugai specifiskas, kas saistīta ar sugai specifisku 

koksnes anatomiju. Starp sugām vislielākie lumenu laukumi konstatēti Eiropas dižskābārdim. 

Starp nokareno bērzu un sarkano ozolu lumenu vidējos laukumos būtiskas atšķirības nav 

konstatētas (3.6. attēls, A). Palielinoties konkurences indeksiem, nokarenajam bērzam būtiski 

(p < 0.001) samazinājās vidējais lumena laukums (3.6. attēls, B), kas norāda uz fizioloģiskā 

stresa apstākļiem noēnojuma rezultātā. Sarkanajam ozolam, palielinoties konkurences 

indeksiem, vidējam lumenu laukumam bija tendence palielināties (3.6. attēls, B). 
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3.5. attēls. Vidējo šūnu lumenu laukumu atšķirības atkarībā no būtiskajiem analizētajiem 

raksturlielumiem; A – atšķirības atkarībā no sējeņa sugas atšķirīgos temperatūras režīmos, B 

–atšķirības dažādos konkurences apstākļos (B – nokarenais bērzs, D – Eiropas dižskābārdis, 

O – sarkanais ozols; atšķirīgi burti virs stabiņiem norāda atšķirību būtiskumu starp grupām).  

Figure 3.5. Differences in mean cell lumen area between significant analyzed characteristics; 

A – differences among species and temperature regimes, B – differences in competition regime 

(B– silver birch, D– European beech, O– Red Oak; letters above the bars represent significant 

differences between groups). 
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3.6. attēls. Vidējo šūnu lumenu laukumu atšķirības atkarībā no būtiskajiem analizētajiem 

raksturlielumiem; A – atšķirības lumenu laukumos starp sugām, B – konkurences indeksu un 

šūnu lumenu laukuma attiecība (B – nokarenais bērzs, D – Eiropas dižskābārdis, O – sarkanais 

ozols; atšķirīgi burti virs stabiņiem norāda atšķirību būtiskumu starp grupām).  

Figure 3.6. Differences in mean cell lumen area between significant analyzed characteristics; 

A – differences in lumen area among species, B – ratio of competition index and mean lumen 

area (B– silver birch, D– European beech, O– Red Oak; letters above the bars represent 

significant differences between groups). 

 Šūnapvalku biezumam būtiskas (p < 0,001) atšķirības starp sugām konstatētas dažādos 

temperatūras apstākļos (3.7. attēls, A). Starp analizētajām sugām vislielākais šūnapvalka 

biezums konstatēts sarkanajam ozolam, bet vismazākais nokarenajam bērzam. Sarkanajam 
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ozolam būtiski (p < 0,05) lielāks šūnapvalka biezums konstatēts reāllaika temperatūrā, 

salīdzinot ar paaugstinātas temperatūras apstākļiem, norādot uz pielāgošanos vēsākam 

klimatam.  Nokarenajam bērzam un Eiropas dižskābārdim šūnapvalka biezumu temperatūras 

režīms būtiski neietekmē (3.7. attēls, A). Pieaugot konkurences indeksu vērtībām, sarkanajam 

ozolam būtiski (p < 0,05) palielinājās šūnapvalka biezums. Eiropas dižskābārdim šūnapvalka 

biezumam pie palielinātiem konkurences apstākļiem ir tendence samazināties (3.7. attēls, B). 

 

3.7. attēls. Vidējo šūnapvalka biezumu atšķirības atkarībā no būtiskajiem analizētajiem 

raksturlielumiem; A– atšķirības atkarībā no sējeņa sugas atšķirīgos temperatūras režīmos, B – 

vidējo šūnapvalka biezumu un konkurences indeksu attiecība (B – nokarenais bērzs, D – 

Eiropas dižskābārdis, O – sarkanais ozols, T – reāllaika temperatūra, PT – paaugstināti 

temperatūras apstākļi; atšķirīgi burti virs stabiņiem norāda atšķirību būtiskumu starp grupām). 

Figure 3.7. Differences in mean cell wall width between significant analyzed characteristics; 

A – differences among species and temperature regimes, B – mean cell wall width and 

competition index ratio (B– silver birch, D– European beech, O– Red Oak, T – outdoor 

temperature, ET– elevated temperature; letters above the bars represent significant differences 

between groups). 
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 Būtiskas izmaiņas konduktivitātē konstatētas starp sugām (p < 0,001) un starp 

konkurences apstākļiem (p < 0,01) (3.8. attēls), norādot uz starpsugu mijiedarbības ietekmi. 

Eiropas dižskābārdim konstatēta būtiski lielāka konduktivitāte, salīdzinot ar nokareno bērzu 

un sarkano ozolu (3.8. attēls, A). Starp nokareno bērzu un sarkano ozolu būtiskas izmaiņas 

stumbra konduktivitātē nekonstatēja. Salīdzinot konkurences apstākļus, būtiski (p < 0,01) 

lielāka konduktivitāte visām sugām konstatēta konkurencē par gaismu un augsni, salīdzinot ar 

konkurenci par gaismu (3.8. attēls, B). Pieaugot konkurences indeksu vērtībām, būtiski 

samazinās stumbra konduktivitāte neatkarīgi no sugas (3.8. attēls, C). 

 

3.8. attēls. Konduktivitātes atšķirības atkarībā no būtiskajiem analizētajiem raksturlielumiem; 

A – konduktivitātes atšķirības starp sugām, B – konduktivitātes atšķirības dažādos 

konkurences apstākļos, C –konkurences indeksu un vidējās konduktivitātes attiecība (B – 

nokarenais bērzs, D – Eiropas dižskābārdis, O – sarkanais ozols; atšķirīgi burti virs stabiņiem 

norāda atšķirību būtiskumu starp grupām).  

Figure 3.8. Differences in mean conductivity between significant analyzed characteristics; A 

– differences of conductivity among species, B – differences of conductivity in different 

temperature regime, C – ratio of competition index and mean conductivity (B– silver birch, 

D– European beech, O– Red Oak; letters above the bars represent significant differences 

between groups).  
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4. DISKUSIJA 

4.1.Reprezentatīvākās datu atlases intensitātes noteikšana 

Kvantitatīvā koksnes analīze ir metožu kopa, kas ļauj kvalitatīvi izvērtēt kokaugu 

reakciju uz vides mainību konkrētā laika periodā (von Arx et al. 2016), līdz ar to arī šajā 

pētījumā novērotas būtiskas vides faktoru ietekmes uz koksnes anatomijas raksturlielumiem 

(tabulas 3.3., 3.4., 3.5.). Vides signālu reprezentativitāte koksnes anatomijas struktūrās ir 

saistāma ar specifisku vadaudu veidošanās fenoloģiju un to izmēriem (García-González and 

Fonti 2010, Cuny et al. 2019), tāpēc specifiski izvēlēta datu atlases intensitēte nodrošina 

precīzāku kokaugu augšanas limitējošo ārējās vides faktoru apzināšanu (von Arx et al. 2016).  

Lapkoku koksnes anatomija ir kompleksa ar daudzveidīgu vadaudu izkārtojumu un 

atšķirībām vadaudu izmēros (von Arx et al. 2016). Eksperimentā analizētajiem sējeņiem 

vadaudu lumenu laukumam reprezentatīvākā atlases intensitāte bija 5% lielākajām šūnām, 

uzrādot būtisku kokurences ietekmi uz vadaudu lumenu laukuma izmēriem (tabula 3.3.). 

Turklāt 5% lielāko šūnu atlasei modelis izskaidroja 45% (R2m – 0,45). Lai arī vairāki autori ir 

nodefinējuši minimālo lumena laukumu izmērus vides signālu ietekmes pētīšanai, piemēram, 

ēdemai kastaņai (Castanea sativa Mill.) 10 000 µm2 (González and Fonti 2006), parastajam 

ozolam 5000 μm2 (García-González and Eckstein 2003) un klinšu ozolam (Quercus petraea) 

6000 μm2 (Fonti et al. 2009), eksperimentā izmantota atlase pēc to relatīvajiem izmēriem, kas 

norāda uz kopīgo tendenci reprezentitivitātē visām sugām. Atlase izmantota, jo eksperimentā 

analizētas trīs sugas ar atšķirībām pēc to piederības vadaudu izkārtojumam. Kokaugiem ar 

gredzenveidā izkārtotiem vadaudiem visreprezentatīvākā vides signālu ietekme ir konstatēta 

lielāko izmēru vadaudiem, turklāt mazākajiem vadaudiem šī vides ietekme var neparādīties 

(Sass and Eckstein 1995; García-González and Eckstein 2003). González and Fonti (2006) 

piemin, ka temperatūras ietekmes analīzei vispiemērotākā datu atlases intensitāte ēdemās 

kastaņas gadījumā ir 35% lielāko vadaudu, tomēr eksperimentā reprezentēta koksne gan ar 

gredzenveidā, gan ar difūzi izkārtotiem vadaudiem, līdz ar to šādu atlasi nevar attiecināt uz šo 

eksperimentu divu iemeslu dēļ – eksperimentā ir analizēti divus gadus veci sējeņi, kā arī 

kopumā tiek analizētas trīs sugas. Turklāt no analizētajiem anatomiskajiem raksturlielumiem 

vidējais vadaudu laukums uzrādīja augstu variāciju (3.1.tabula), norādot uz jutību pret 

pētītajiem augšanas apstākļiem. 

PCA analīzē lumenu laukumu atlases intensitātēm konstatēta mērena savstarpējā 

korelācija, norādot atšķirības ietekmējošajos faktoros atkarībā no datu atlases intensitātes (3.1. 

attēls). Šūnapvalka biezuma datu atlases intensitātes PCA analīzē uzrādīja augstu korelāciju, 
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norādot uz līdzīgu vides signālu ietekmi neatkarīgi no šūnu izmēra (3.1. attēls). Turklāt 

šūnapvalka biezumu galvenokārt ietekmē pieejamais ūdens daudzums (Ziaco, et al. 2014), bet 

eksperimentā pieejamais ūdens daudzums visiem sējeņiem bija optimāls. Koksnes 

konduktivitātei konstatēta augsta variācija vidējos rādītājos, norādot uz atšķirībām vides 

signālu ietekmē atkarībā no datu atlases kopas. PCA analīze uzrādīja korelāciju starp vidējo 

lumenu laukumu un stumbra konduktivitāti visās datu atlases kopās (3.1. attēls, B), kas parāda 

to, ka stumbra konduktivitāte ir atkarīga gan no vadaudu lumenu laukuma, gan šūnu skaita (De 

Micco et al. 2008; Olson and Rosell 2013). Eksperimentā sugām specifisku noēnojuma ietekmi 

uzrādīja 20 – 50 % lielākajiem vadaudiem (3.5 atabula), kas uzrāda būtisku konduktivitātes 

ietekmi vidēja izmēra vadaudiem. Balstoties uz PCA analīzi, linero jaukta efekta modeļa 

fiksēto faktoru ietekmi un R2 vērtībām, lumenu laukumu un šūnapvalka biezumu analīzei 

eksperimentā izmantotajiem datiem izmantota 5% lielāko šūnu atlase, bet konduktivitātes 

analīzei 20 % lielāko šūnu atlase.  

4.2.Temperatūras un konkurences ietekme uz sējeņu morfoloģiskajiem 

raksturlielumiem 

 Analizēto sējeņu dimensijas parādīja kompleksu saistību ar eksperimentā analizētajiem 

faktoriem, par ko liecināja vairāku faktoru ierekme, kā arī to mijiedarbība (attēls 3.1.). 

Vislielāko diametru sasniedza Eiropas dižskābārža sējeņi, kas bija būtiski lielāki par sarkanā 

ozola un nokarenā bērza diametriem (attēls 3.1., A). Lai arī Eiropas dižskābārdis un sarkanais 

ozols reprezentē konkurences – stresa toleranto stratēģiju, jo attīstības sākumā tiem piemīt 

lēnāka augšana, investējot resursus sakņu sistēmas attīstībā un audu aizsardzībā (Brzeziecki 

and Kienast 1994), acīmredzot dzīvības stratēģija agrīnās attīstības laikā var atšķirties. Eiropas 

dižskābārdis agrīnā stadijā reprezentēja vairāk ruderālās stratēģijas iezīmes, uzrādot būtiski 

ātrāku radiālo pieaugumu (attēls 3.1., A). Turpretim salīdzinoši mazais nokarenā bērza 

diametrs liecināja, ka agrīnajā stadijā tam piemīt konkurences – stresa tolerantās stratēģijas 

iezīmes (Brzeziecki and Kienast 1994).   

 Lai arī konkurence ir galvenais radiālo augšanu nosakošs faktors (Karlsson 2000; Stadt 

et al. 2007; Buechling et al. 2017), sējeņu diametram konstatētas atšķirības konkurences 

apstākļu ietekmē. Salīdzinot konkurences apstākļus, būtiski lielāku diametru sasnieguši sējeņi, 

kas auguši konkurencē par gaismu un augsnes resursiem (attēls 3.1., B). Iespējams, ka šī 

ietekme reprezentē pozitīvu efektu uz starpsugu komplementārām attiecībām (Forrester and 

Bauhus 2016). Eiropas dižskābārdis un nokarenais bērzs ir sugas, kurām novērota labāka 

augšanas gaita mistrojumā ar citām sugām (Kalliokoski et al. 2010; Condés et al. 2013; 
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Pretzsch et al. 2013). Arī sarkanajam ozolam novērota efektīvāka augšanas gaita starpsugu 

attiecībās (Dyderski et al. 2020). Sējeņu diametru nokarenajam bērzam negatīvi ietekmēja 

noēnojums (konkurences indekss) (attēls 3.1., C), kas skaidrojams ar to, ka nokarenajam 

bērzam gaisma ir svarīgs augšanu limitējošais faktors (Vakkari 2009), kas šajā gadījumā ir 

limitējis sekundāro augšanu (attēls 3.1., C).  

 Līdzīgi kā sējeņu diametriem, arī to augstumi un augstuma pieaugumi otrajā gadā 

parādīja kompleksu saistību ar eksperimentā analizētajiem faktoriem. Būtiskie faktori, kas 

ietekmēja sējeņu augstumus, bija konkurences apstākļi un noēnojums (3.2. attēls). Vislielāko 

augstumu sasniedza sējeņi konkurencē par gaismu un augsni (3.2. attēls, A), norādot, ka 

starpsugu konkurence ar dažādu stratēģiju sadalījumu sugām, var atstāt pozitīvu efektu uz 

kokaugu augšanu (Pretzsch et al. 2015; Nagel et al. 2013). Lokāls noēnojums negatīvi 

ietekmēja visu analizēto sējeņu augstumus (3.2. attēls, B), jo samazināts pieejamās gaismas 

daudzums kokaugiem izraisa fizioloģisko stresu, kas var samazināt augšanas ātrumu (Lambers 

et al. 2008). Ēnas tolerance kokaugiem ir būtisks faktors, kas ietekmē mežaudzes atjaunošanos, 

tomēr jaukta tipa audzēs, kurās ir sugas ar dažādu lapu plaukšanas fenoloģiju un atšķirīgām 

prasībām pēc gaismas, ir iespējams nodrošināt pilnvērtīgu gaismas resursu sadali (Forrester et 

al. 2017). Lai arī Eiropas dižskābārdis ir ēncietīga suga (Emborg 1998; Topoliantz an Ponge 

2000), arī lokals noēnojums agrīnajā stavoklī tā augstuma pieaugumu ietekmeja negatīvi. 

Turklāt nevar apgalvot, ka noēnojums ir vienīgais faktors, kas samazina sējeņu augstumu. 

Jāpiezīmē, ka augstuma pieaugums otrajā gadā Eiropas dižskābārdim bija negatīvs (3.4. attēls, 

B), jo sējeņiem bija vērojami sala izraisītie bojājumi.  Lai arī sarkanais ozols spēj pielāgoties 

augšanai jaukta tipa audzēs ar parasto priedi, parasto egli un Eiropas dižskābārdi, kā arī spēj 

tolerēt mērenus ēnas apstākļus (Major et al. 2013), tomēr agrīnā stadijā konkurences indeksu 

pieaugums izteikti negatīvi ietekmēja to augstuma pieaugumu otrajā gadā (3.4. attēls, C). Tas 

saistāms ar konkurences stratēģiju, ko nodrošina salīdzinoši lielas sēklas, kas sējenim dod 

papildus resursus primajam dzīves gadam (Brzeziecki and Kienast 1994). Noēnojuma 

negatīvo ietekmi uz nokarenā bērza augstuma pieaugumu otrajā gadā var izskaidrot ar to 

prasību pēc gaismas (Vakkari 2009). Lai gan nokarenais bērzs ir gaismu prasīga suga, 

vispiemērotākie augšanas apstākļi tam ir novēroti mistraudzēs ar skujkokiem, salīdzinot ar 

lapkoku audzēm (Webber and Evans 2002; Vakkari 2009), tādējādi izskaidrojot lokāla 

noēnojuma negatīvo ietekmi. 
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4.3.Temperatūras un konkurences ietekme uz sējeņu anatomiskajiem 

raksturlielumiem 

Analizēto sējeņu anatomiskie raksturlielumi arī uzrādīja kompleksu saistību ar eksperimentā 

analizētajiem faktoriem un to mijiedarbību. No analizētajām sugām šūnu lumenu vidējā 

laukuma atšķirības strarp konkurences veidiem konstatētas Eiropas dižskābārdim, uzrādot 

būtiski lielākus lumenu laukumus piemistrojumos ar parasto egli un nokareno bērzu (3.5. 

attēls, A). Lai arī pētījumi liecina, ka salīdzinot augšanas dinamiku Eiropas dižskābārdim 

monokultūrās un jaukta tipa audzēs, labāka augšanas gaita novērota mijiedarbībā ar citām 

kokaugu sugām (Condés et al. 2013, Pretzsch et al. 2013), tas nav tieši attiecināms uz 

izmaiņām lumenu laukumā īpaši kokaugu attīstības sākumā (3.5. attēls, A).  

 Šūnu lumenu laukumus būtiski palielināja paaugstinātas temperatūras apstākļi (3.5. 

attēls, B). Laikā no trahejas veidošanās sākuma līdz pat sekundārās sienas izveidošanās brīdim, 

šūnas izmēru ietekmē vides apstākļi (temperatūra un ūdens pieejamība) (Sass and Eckstein 

1995; Fonti and García-González 2004). Turklāt paaugstināta temperatūra boreālajā un 

hemiboreālajā zonā, var stimulēt kambija aktivitāti, veicinot koksnes pieaugumu un veidojot 

lielāka izmēra koksnes šūnas (Harvey et al. 2020). Eksperimentā iegūtie rezultāti pierāda, ka 

temperatūras pieaugums arī agrīna stadijā analizētajiem sējeņiem palielina vidējo lumenu 

laukuma izmērus (3.5. attēls, B), bet koksnes pieaugumu var pamatot tikai daļēji, jo koksnes 

pieaugumu ietekmē gan šūnu izmēri, gan to skaits (Heer et al. 2018). Secinājumus par pozitīvu 

temperatūras efektu uz sējeņu vadaudu lumenu laukumiem var attiecināt tikai gadījumos, kad 

augsnē ir pieejams optimāls ūdens daudzums (Davis et al. 1999). Turklāt vides vai 

fizioloģiskais sausums var sekmēt sala bojājums, ko eksperimentā arī novēroja (3.4. attēls, A). 

Lumenu izmēri būtiski atšķīrās arī starp sugām, Eiropas dižskābārdim uzrādot būtiski lielākus 

lumena laukuma izmērus (3.6. attēls, A), kas ir skaidrojams ar sugai piemītošo augstu 

fenotipisko plasticitāti un spēju pielāgoties atšķirīgam klimatam (Tognetti et al. 1995; García-

Plazaola and Becerril 2000). Tiek prognozēts,  ka Eiropas dižskābārdis būs spējīgs pielāgoties 

augšanai Baltijas reģionos sagaidāma temperatūras pieauguma rezultātā līdz šī gadsimta 

beigām (Kramer et al. 2010; Hickler et al. 2012). Lai arī lumenu laukumi Eiropas dižskābārdim 

ir būtiski lielāki, tomēr tas norāda, ka suga ir uzņēmīgāka pret sausumu (Hajek et al. 2016; 

Stojanović et al. 2018). Turklāt galvenais augšanu limitējošais faktors Eiropas dižskābārdim 

ir sausums, kā rezultātā var palielināties vadaudu blīvums (Allen et al. 2010; Giagli et al. 2016; 

Hajek et al. 2016; Stojanović et al. 2018; Garamszegi et al. 2020). Sarkanajam ozolam un 

nokarenajam bērzam lumenu laukumi paaugstinātas temperatūras apstākļos bija būtiski 
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mazāki (3.6. attēls, A), kas norāda uz lielāku toleranci pret sausuma stresu (Straigyté and 

Žalkauskas 2012; Dyderski et al. 2020).  

 Līdzīgi kā temperatūrai, arī lokālajam noēnojuma ietekme uz sējeņiem bija sugai 

specifiska un kontrastējoša, nokarenajam bērzam uzrādot būtisku vidējo lumena laukuma 

samazinājumu, pieaugot konkurences indeksu vērtībām (3.6. attēls, B). Lumenu laukumu 

samazinājumu izraisa fizioloģiskais stress nepietiekamos gaismas apstākļos (Vakkari 2009), 

tādējādi izvairoties no iespējamas embolizācijas augšanas sezonas gaitā (Jacobsen et al. 2005). 

Turpretim sarkanajam ozolam novērota tendence palielināt lumenu laukumu, pieaugot 

noēnojuma apstākļiem, kas saistāms ar oglekļa taupīšanas mehānismu uz embolizācijas riska 

rēķina optimālos mitruma apstākļos (Jacobsen et al. 2005; Morris et al. 2016). Atšķirības 

lumenu izmēros sugām arī pamato stratēģiju maiņu agrīnajā stadijā. Eiropas dižskābārdim 

būtiskas izmaiņas lumena diametrā atkarībā no lokālā noēnojuma apstākļiem nekonstatēja 

(3.6. attēls, B), kas skaidrojams ar to, ka Eiropas dižskābārdis ir ēncietīga suga (Major et al. 

2013).  

Šūnapvalkam ir loma ūdens transporta mehānismos un noturības nodrošināšanā pret 

biotiskajiem un abiotiskajiem stresa apstākļiem (Bacete et al. 2018). Mainība šūnapvalka 

biezumā norāda uz kokaugu plasticitāti, kas reprezentē pielāgošanās spēju specifiskiem vides 

apstākļiem (Landi and Esposito 2017; Lee et al. 2017). Eksperimentā šūnapvalka izmēri bija 

sugām specifiski (3.7. attēls, A). Sarkanajam ozolam paaugstinātas temperatūras apstākļos 

konstatēts būtiski mazāks šūnapvalka biezums, salīdzinot ar kontroli (3.7. attēls, A), kas 

norāda uz oglekļa taupīšanas mehānismiem ārējo vides apstākļu ietekmē (Lambers and 

Oliveira 2019). Šūnapvalks ir kompleksa sistēma, kas sastāv no celulozes, hemicelulozes 

lignīna, un atkarībā no ārējās vides apstākļiem šie ogļhidrāti noglabājas specifiskā daudzumā 

un novietojumā, lai nodrošinātu vadaudu noturību pret potenciālu ārējās vides faktoru ietekmi 

(Meents et al. 2018). Eksperimentā sarkanajam ozolam palielināts šūnapvalka biezums varētu 

norādīt uz adaptāciju pret zemām temperatūrām ziemā, turklāt sarkanais ozols spēj pielāgoties 

aukstam klimatam un ir izturīgs pret salnām (Straigyté and Žalkauskas 2012).  

Ūdens plūsma augos ir svarīga daļa no globālā ūdens aprites cikla dabā (Bacelar et al. 

2012; Feng et al. 2017). Eksperimentā sējeņu konduktivitāte bija sugai specifiska, visaugstākās 

konduktivitātes vērtības uzrādot Eiropas dižskābārdim (3.8. attēls, A), turklāt Eiropas 

dižskābārdim eksperimentā konstatēti arī būtiski lielāki lumenu laukumi nekā pārējām 

analizētajām sugām (3.6. attēls, A), kas arī pamato lielāku konduktivitāti (Pichard and Melcher 

2005). Hāgena–Puazeila plūsmas modelis arī pamato to, ka liela diametra šūnas mazākā skaitā 
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nodrošina efektīvāku ūdens vadītspēju nekā šūnas lielākā blīvumā, bet mazākā diametrā 

(Pichard and Melcher 2005). Eksperimentā pie lielāka noēnojuma samazinājās vidējā stumbra 

konduktivitāte (3.8 attēls, C), kas skaidrojams ar vadaudu skaita un izmēra atšķirībām starp 

sugām, kas izlīdzina kopējo ietekmi uz stumbra konduktivitāti (3.5; 3.6. attēls). Primāri 

stumbra konduktivitāti ietekmēja mikroklimats, bet stumbra konduktivitātes samazinājumu 

pie lielāka noēnojuma var skaidrot ar to, ka šādos apstākļos samazinās pieejamās gaismas 

daudzums, līdz ar to samazinās fotosintēzes aktivitāte (Lambers and Oliveira 2019). Tomēr 

ūdens plūsmu augos regulē arī citi faktori, piemēram, oglekļa piesaiste un evopotranspirācija, 

kas savukārt ir atkarīga galvenokārt no temperatūras un CO2 koncentrācijas atmosfērā (Jones 

2004). Papildus ūdens izmantošanas efektivitāte (Water use efficiency) augos ir atkarīga no tā, 

cik daudz uzņemtais ogleklis tiek asimilēts biomasā uz vienu ūdens vienību, un šis parametrs 

norāda, cik efektīvi augs spēj izmantot ūdens resursus (Lambers and Oliveira 2019). 

Kokaugiem ūdens izmantošanas efektivitāti ietekmē to sugai specifiskie anatomiskie 

parametri, kā arī apkārtējās vides apstākļi, piemēram, temperatūra un sausums (Bacelar et al. 

2012; Feng et al. 2017).   

4.4.Tālāko pētījumu mērķi un uzdevumi par konkrēto problēmu  

 Koksnes anatomijas pētījumos viena no problēmām ir ietekmējošo vides signālu 

ietekmes precīza noteikšana, jo katrs no elementiem reprezentē specifisku ietekmi, turklāt 

viens anatomiskais raksturlielums var uzrādīt vai neuzrādīt vides signālu atkarībā no to 

izmēriem (Sass and Eckstein 1995; García-González and Eckstein 2003; Fonti et al. 2009; 

García-González and Fonti 2010; Cuny et al. 2019). Šīs problēmas risināšanai ir veikti pētījumi 

par reprezentatīvākās datu atlases kopas izveidi, lai korekti pamatotu konkrētā vides signāla 

ietekmi. Salīdzinoši daudz ir pētīti lapkoki ar gredzenveidā izkārotiem vadaudiem, bet par 

kokiem ar difūzi izkārtotiem vadaudiem pētījumu ir maz. Būtu nepieciešams arī nodefinēt 

kopu, kas reprezentē vides signālu ietekmi, ja tiek analizētas sugas gan ar gredzenveidā, gan 

difūzi izkārtotiem vadaudiem. Nākotnē būtu arī nepieciešama izpēte par to, ko liecina 

atšķirības mazāko šūnu izmēros atkarībā no ārējās vides apstākļiem. Lai arī veiktajā 

eksperimentā ir analizēta temperatūras pieauguma un konkurences veida ietekme uz sējeņu 

anatomiskajiem un morfoloģiskajiem raksturlielumiem, būtu svarīgi veikt stratificētu analīzi 

pa gadskārtas daļām sausuma stresa ietekmē, jo nākotnē klimata pārmaiņu rezultāta tiek 

prognozēta sausuma periodu skaita palielināšanās, palielinoties arī to intensitātei (Allen et al. 

2010; IPCC 2013; Harvey et al. 2020). Šāda veida pētījumam svarīgi arī būtu izpētīt izmaiņas 

biomasā, fotosintēzes aktivitātē un ūdens izmantošanas efektivitē. Lai arī pētījumā analizēta 
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lapkoku anatomija, būtu nepieciešams analizēt arī vides faktoru ietekmi uz skujkoku koksnes 

anatomiju mijiedarbībā ar lapkokiem.   
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5. SECINĀJUMI 

1. Stratificētai atlasei ir ietekme uz kopas reprezentativitāti, datu kopā analizējot sugas ar 

atšķirīgu koksnes vadaudu izkārtojumu, bet tā ir specifiska laukumam un šūnapvalka 

biezumam. Lumenu laukumu un šūnapvalka biezuma ārējās vides signālu 

raksturošanai visreprezentatīvākā kopa 2 gadus veciem sējeņiem bija 5% lielāko šūnu, 

bet stumbra konduktivitātes raksturošanai lielāko 20 % atlases kopa.  

2. Sējeņu morfoloģiskos raksturlielumus būtiski ietekmēja konkurences apstākļi, uzrādot  

būtiski lielākas vērtības konkurencē par gaismu un augsnes resursiem visiem 

analizētajiem raksturlielumiem. Temperatūras ietekme bija sugai specifiska, norādot 

uz atšķirīgu potenciālu nākotnē.  

3. Anatomisko raksturlielumu reakcija uz temperatūru un konkurences veidu bija sugai 

specifiskas, lielākos lumenu laukumus un stumbra konduktivitāti uzrādīja Eiropas 

dižskābārža sējeņiem, bet būtiski lielāki šūnapvalka biezumi konstatēti sarkanajam 

ozolam. Paaugstināti temperatūras apstākļi būtiski palielināja šūnu lumenu laukumu 

izmērus, norādot uz jutību pret sausumu; noēnojuma ietekme bija sugai specifiska. 

4. Hipotēze apstiprinājās daļēji, jo starpsugu konkurence vai nu neizmainija lumenu 

laukumu, vai arī tieši otrādi – specifiskā sugu sadalījumā Eiropas dižskābārdim lumenu 

laukumi būtiski palielinājās. Konkurence par augsni un gaismu morfoloģiskos un 

anatomiskos parametrus ietekmēja pozitīvi, bet gan temperatūras, gan konkurences 

ietekme uz pētītajiem raksturlielumiem bija sugai specifiska.   
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